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You say the hill's too steep to climb, climb it.
You say you'd like to see me try, climbing.

You pick the place and I'll choose the time

And I'll climb the hill in my own way.

Just wait a while for the right day.

And as [ rise above the tree lines and the clouds

1 look down, hearing the sound of the things you've said today.

Fearlessly the idiot faced the crowd, smiling.
Merciless the magistrate turns round, frowning.

And who's the fool who wears the crown?

And go down, in your own way
And every day is the right day
And as you rise above the fear-lines in his brow

You look down, hearing the sound of the faces in the crowd.

Roger Waters e David Gilmour
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Resumo

A marcante sazonalidade das chuvas representa um importante filtro ambiental ao
estabelecimento e crescimento da vegetacdo savadnica do cerrado. Outra caracteristica
importante deste ambiente ¢ a grande heterogeneidade da configuracdo do dossel arbéreo. Em
distancias da ordem de dezenas de metros, podemos encontrar savanas com graus
contrastantes de adensamento de arvores. Desta forma, ao logo da paisagem sdo encontradas
areas em que a luz pode ser escassa, se tornando um fator limitante ao crescimento arbodreo,
enquanto em outras areas, a presenca de luz em intensidades elevadas pode ocasionar danos
por excesso de energia absorvida ou alterar o metabolismo fotossintético em fung¢do do
aumento da temperatura foliar. Apesar da predominancia de savanas na regido do cerrado,
estdo presentes areas com vegetacao florestal, com fronteiras bem delimitadas entre estas duas
fitofisionomias. As florestas apresentam diferencas marcantes em relagdo as savanas na
disponibilidade de luz e dgua. Contudo, individuos de algumas espécies tipicas de floresta
conseguem estabelecer-se em 4areas savanicas. No primeiro capitulo, elaboramos modelos
estatisticos para a descri¢do de aspectos ecofisiologicos de arvores estabelecidas na savana,
investigando a influéncia da sazonalidade climatica e possiveis diferencas entre plantas de
espécies tipicas da savana e tipicas de floresta. Para tanto, selecionamos 12 pares
congenéricos, compostos de uma espécie tipica da savana e uma tipica de floresta. Realizamos
as medicOes na estacdo seca e chuvosa, estimando a taxa fotossintética, condutancia
estomatica, curvas de resposta a luz, CO, e temperatura, fluorescéncia da clorofila a (particao
de energia no fotossistema II) e potencial hidrico foliar minimo. Contrariando nossas
expectativas, os dois grupos de espécies (savanicas e florestais) ndo demonstraram diferencas
em nenhum dos atributos avaliados. As medi¢des de trocas gasosas e potencial hidrico

revelaram mudangas fisioldgicas entre estagdes do ano, porém, ambos os grupos responderam
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de maneira similar. Com isto, apesar das plantas tipicas de floresta terem evoluido em
ambientes marcantemente diferentes das savanas, em termos de luminosidade e
disponibilidade hidrica, os individuos deste grupo que crescem nas savanas apresentaram
caracteristicas similares as plantas tipicas deste ambiente. No segundo capitulo, avaliamos as
respostas das trocas gasosas de trés espécies arboreas ao aumento da disponibilidade de agua
no solo e da umidade do ar (que resulta na diminuicdo da demanda evaporativa) durante a
estacdo seca. Para isto, realizamos curvas de resposta ao déficit de pressdo de vapor folha-
atmosfera em individuos estabelecidos naturalmente na savana, em dareas irrigadas e nao
irrigadas. A fotossintese e condutidncia estomatica foram fortemente reguladas pela
disponibilidade de agua no solo e pela demanda evaporativa. Deste modo, a restricdo da
assimilacdo de carbono imposta pela estacdo seca sO seria evitada em situagdes que
propiciassem a elevacdo da disponibilidade de 4gua no solo acompanhadas de condigdes
microclimaticas que diminuissem a demanda evaporativa. No terceiro capitulo, agrupamos as
espécies arbdreas mais comuns na regido savanica analisada em sete tipos funcionais
relacionados a caracteristicas dos ambientes em que estas ocorrem (abertura do dossel, altura
e area basal das arvores, biomassa de gramineas e de serapilheira) levando em conta o grau de
similaridade de atributos das espécies. Analisando os estados dos atributos ao longo da
variagdo do ambiente, constatamos a existéncia tanto de padrdes de convergéncia de
caracteres quanto padrdes de divergéncia de caracteres na comunidade arbodrea. Isto evidencia
que, mesmo em escalas espaciais finas (compreendendo poucos quildmetros de distancia), os
filtros ambientais selecionaram espécies com atributos semelhantes, enquanto a competi¢cdo

inter-especifica favoreceu a diferenciacao dos atributos de espécies que coexistem.

Palavras chave: savana, mata de galeria, fotossintese, resposta estomadtica, sazonalidade

climatica, déficit hidrico, demanda evaporativa, adensamento arbdreo, filtros ambientais.
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Abstract

The strong rainfall seasonality represents an important environmental filter on the
establishment and growth of the cerrado savanna-like vegetation. Another important feature of
this environment is the great heterogeneity of the tree canopy configuration. At distances in
the order of tens of meters, we can find savannas with contrasting degrees of tree density.
Thus, across the landscape, there are areas where light availability can be scarce, becoming a
limiting factor for tree growth, although in other areas, high light intensities can cause
damages by excess of absorbed energy or imbalance of the photosynthetic metabolism due to
increased leaf temperature. Despite the predominance of savannas in the cerrado, there are
areas with forest vegetation, forming well-defined boundaries between these two vegetation
types. Forests have significant differences in relation to the savannas concerning light and
water availability. However, some typical forest species have established individuals in
savannic areas. In the first chapter, we developed statistical models to describe the
ecophysiological aspects of established trees growing in the savannas investigating the
influence of climatic seasonality and possible differences among plants of species typical of
savanna and typical of forest. To this end, we selected 12 congeneric species pairs, consisting
each one of a typical savanna species and a typical forest species, for measurements in dry
and rainy seasons. We estimated the photosynthetic rate, stomatal conductance, light, CO, and
temperature response curves, chlorophyll a fluorescence (energy partitioning in photosystem
IT) and minimum leaf water potential. Contrary to ours expectations, both groups of species
(savanna and forest) showed no differences in any of the studied traits. Measurements of gas
exchange and water potential showed physiological changes among the seasons, although
both groups responded similarly. Therefore, despite typical forest species have evolved in an

environment markedly different from the savanna in terms of light and water availability,
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individuals of this group established in the savannas exhibited similar characteristics to
typical savanna specie. In the second chapter, we evaluated the gas exchange responses of
three tree species to increased soil water availability and air humidity (resulting in decreasing
evaporative demand) during the dry season. For this, we conducted response curves of leaf-to-
air vapor pressure deficit on naturally established individuals in the savanna, in irrigated and
non irrigated areas during the dry season. The photosynthesis and stomatal conductance were
strongly regulated by soil water availability and evaporative demand. Therefore, the
restrictions on carbon assimilation imposed by the dry season would only be avoided in
situations that could provide higher availability of soil water accompanied by microclimatic
conditions that adversely affect the evaporative demand. In the third chapter, we grouped the
most common savanna tree species of the area in seven different functional types related to
the environmental conditions which they occur (canopy openness, height and basal area of
trees, biomass of grass and litter) taking into account the similarity degree of traits among
species. Evaluating the condition of the traits along the environment variation, we note the
existence of both trait-convergence and trait-divergence patterns on tree community.
Therefore, even in fine spatial scale (including a few kilometers away), the environmental
filters selected species with similar traits, while interspecific competition favored the

differentiation of the coexistent species traits.

Key words: savanna gallery forest, photosynthesis, stomatal response, climatic seasonality,

water deficit, air evaporative demand, tree density, environment filters.
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Introducao Geral

A vegetagdo savanica do cerrado ¢ fortemente controlada por diversos aspectos deste
ambiente que limitam o estabelecimento, crescimento e sobrevivéncia das plantas. Acredita-se
que a baixa disponibilidade de nutrientes, tipica dos latossolos distroficos, ¢ um importante
limitante (Haridasan 2000). Uma das evidéncias do efeito da baixa fertilidade ¢ obtida pela
comparagdo das savanas do cerrado com outros ambientes, sendo que areas florestais com
maior disponibilidade de nutrientes apresentam biomassa superior a do cerrado (Haridasan
2000). A ocorréncia de incéndios também ¢ um importante fator que molda a comunidade
vegetal no cerrado, causando ndo s6 um aumento da taxa de mortalidade geral, mas também
mortalidade diferencial entre espécies, em fun¢do de seus atributos, e entre individuos de
tamanhos diferentes (Hoffmann 2000, Medeiros & Miranda 2008).

O estabelecimento das plantas nas savanas do cerrado é bastante dificultado pela
marcante sazonalidade das chuvas. A regido apresenta pluviosidade média anual de 600 a
2000 mm, distribuidas de forma sazonal, com uma esta¢ao seca bem marcada que pode durar
de quatro a cinco meses (Assad 1994). Ao germinarem na estagdo chuvosa, as plantulas
devem manter um répido desenvolvimento inicial para resistir ao extenso periodo seco
subsequente (Franco 2002). Os individuos adultos também sofrem limita¢cdes de assimilacio
de CO, relacionadas a estacdo seca, pois 0 acesso a reservas subterraneas de dgua muitas
vezes ndo ¢ suficiente para compensar a elevada demanda evaporativa (Franco 2005).

O grau de adensamento da vegetacdo arbdrea, também pode ser uma importante
influéncia no estabelecimento de novos individuos, alem de alterar a capacidade de
crescimento e sobrevivéncia dos individuos ja estabelecidos (Hoffmann 2000). Isto porque o
grau de adensamento arbdreo influencia a disponibilidade de luz, podendo reduzir a

abundancia deste recurso essencial em areas mais adensadas, limitando assim a assimilacdo de



carbono das plantas (Kanegae et al. 2000). J4 em areas mais abertas, a alta intensidade
luminosa pode resultar na diminuicdo da capacidade fotossintética devido a processos de
fotoinibicdo (Franco & Liittge 2002). O adensamento da vegetacdo também influencia na
evapotranspiracao da vegetagdo (Giambelluca et al. 2009).

Os motivos para a variagdo no adensamento da vegetagdo, entretanto, ndo sao claros.
Apesar de fatores ambientais abidticos, como a profundidade do lencol freatico,
possivelmente apresentarem papel neste padrao em escala fina (Ferreira et al. 2009), fatores
biologicos associados as caracteristicas dos individuos estabelecidos nas diferentes porgdes
deste mosaico de adensamentos podem ter importdncia fundamental na formagdo deste
padrdo. Isto porque, o aumento do adensamento da vegetacdo apresenta retroalimentacao
positiva causada pela modificagio do ambiente pelas arvores estabelecidas (ex.
sombreamento, alteracio de propriedades do solo e microclima), favorecendo o
estabelecimento de novos individuos arbéreos (Wilson & Agnew 1992, Duarte et al. 2007).

E interessante notar que a resposta da vegetacdo a tais fatores ambientais ndo é
uniforme. Uma das abordagens para estudar esta resposta diferencial ¢ por meio da
delimitagdo de sub-conjuntos de espécies. Estes sdao denominados tipos funcionais e
representam grupos de espécies ndo relacionadas filogeneticamente, mas com comportamento
similar no ecossistema devido a um conjunto de atributos em comum (Gitav & Noble 1997).
Tais agrupamentos podem ser estabelecidos em funcdo da resposta das plantas a um
determinado fator ambiental (tipos funcionais de reposta), em funcdo do seu efeito no
ecossistema (tipos funcionais de efeito) ou mesmo pela combinagdo de efeito-resposta
(Lavorel & Garnier 2002).

A forma de delimitagdo da composicao de tipos funcionais ¢ variada, sendo utilizados
diversos tipos de critérios ou premissas (Gitav & Noble 1997, Pillar & Sosinski 2003).

Frequentemente esta delimitagdo € subjetiva, correspondendo as expectativas do pesquisador.



Em outros casos, esta ¢ realizada a priori em funcdo de compilagdes de observagdes da
interagdo das espécies com o ambiente, porém, sem a utilizacdo de procedimentos
especificamente voltados para este objetivo. Por ltimo, esta delimitagdo pode ser realizada
pela andlise de padrdes de abundancia das espécies ao longo de um gradiente ambiental,
associada com a avaliagdo dos atributos funcionalmente relevantes da vegetagao.

Mas ¢ importante destacar que ¢ improvavel a obten¢do uma classificagdo de tipos
funcionais que seja relevante para associar simultaneamente a resposta e/ou efeito a todos os
aspectos ambientais. Desta forma, a delimitacdo de tipos funcionais seria uma ferramenta para
facilitar a compreensao de respostas e/ou efeitos contrastantes das especies a um conjunto pré
estabelecido de caracteres ambientais (Pillar 2004). Tal simplificacdo da comunidade
bioldgica se mostra essencial para estudos empregando modelos de previsdo de resposta da
vegetacdo a mudangas climaticas ou de uso da terra (Diaz & Cabido 1997, Pausas 1999,
Lavorel et al. 2007), apresentando também a possibilidade de extrapolacdo das conclusdes
obtidas para outras regides com condi¢des ambientais equivalentes, mesmo que estas se
encontrem fora da area de distribuicdo biogeografica das espécies originalmente estudadas
(Pillar 1999, Diaz et al. 2004).

O objetivo central do presente trabalho foi verificar a interagdo dos atributos de
arvores que ocorrem na savana do cerrado com fatores ambientais que limitam a ocorréncia e
crescimento destes organismos. Focamos neste trabalho, direta ou indiretamente, o efeito da
sazonalidade climatica, disponibilidade de 4gua e adensamento da vegetacdo. No primeiro
capitulo, descrevemos o funcionamento do aparato fotossintético de espécies tipicas de savana
e espécies tipicas de floresta quando ambas estdo estabelecidas em areas de savana. Deste
modo, avaliamos a interacdo entre as variaveis ecofisioldgicas e as condi¢des do ambiente,
enfocando um grupo de espécies que evoluiu no ambiente savanico € outro grupo que ocorre

apenas secundariamente neste ambiente. Vale notar que esta classificacdo das espécies como



tipicas de savanas ou tipicas de floresta corresponde a uma delimita¢do de tipos funcionais a
priori relacionada a diferengas nas respostas da vegetacdo em termo de fatores como
tolerancia a fogo (Hoffmann & Franco 2003) e tolerancia ao sombreamento (Hoffmann et al.
2004). No segundo capitulo, investigamos o efeito da baixa umidade do ar e baixa
disponibilidade de 4gua no solo como fatores que limitam a assimilacdo de carbono durante a
estacdo seca. No terceiro capitulo, verificamos a ocorréncia de sub-grupos de espécies na
savana que se relacionassem de formas diferentes com os graus de adensamento da vegetagao,
de modo a subsidiar a delimitagdo de tipos funcionais na comunidade. Uma vez que cada
arvore analisada ¢ afetada pelo adensamento da area (responde) e, ao mesmo tempo, afeta o
adensamento da area, nds nos baseamos no conceito de tipos funcionais de efeito-resposta
Testamos também a ocorréncia de padrdes de convergéncia ou divergéncia de caracteres de

importancia funcional ao longo deste gradiente de adensamento arboreo.
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Capitulo 1 — Modelagem estatistica do padrao fotossintético de espécies tipicas de matas

de galeria e de cerrado: origens diferentes, respostas similares na savana

Introduciao

O cerrado cobria originalmente cerca de 2 milhdes de km? o que corresponde a
aproximadamente 22% do territorio brasileiro (Oliveira-Filho & Ratter 2002). Nesta regiao,
ha o predominio de formagdes savanicas, sendo as formagdes florestais frequentemente
associadas as bordas de cursos de agua (matas de galeria) e manchas de solos mais férteis
(Oliveira-Filho & Ratter 2002). As matas de galeria representam somente 10% da area do
cerrado, porém se distribuem por toda sua extensdo de maneira entremeada na vegetacao
savanica (Oliveira-Filho & Ratter 2002, Felfili et al. 2005).

O estabelecimento das plantas nas savanas do cerrado ¢ bastante dificultado pela
marcante sazonalidade das chuvas na regido. Ao germinarem na estacao chuvosa, as plantulas
devem manter um rapido desenvolvimento inicial para resistir ao periodo seco subsequente,
que pode durar cinco meses (Franco 2002). Os individuos adultos também sofrem limitagdes
de assimilacdo de CO, relacionadas a estagdo seca. Isto ocorre, pois 0 acesso a reservas
subterraneas de agua muitas vezes nao ¢ suficiente para compensar a elevada demanda
evaporativa (Franco 2005). A comunidade de plantas lenhosas do cerrado potencialmente
reduziria sua taxa fotossintética liquida em aproximadamente 35% durante a estacdo seca
(Prado et al. 2004). Foi estimada em Roupala montana, uma espécie tipica da regido, uma
reducdo de 66% na assimilagao total de carbono em relagdo a estagao chuvosa causada pela

maior limitagdo estomatica da fotossintese e diminuicdo da area foliar total das plantas na

estacdo seca (Franco 1998). Nas matas de galeria, a variagdo sazonal da disponibilidade de



agua ¢ dependente das caracteristicas de cada localidade. A topografia e as propriedades
fisicas dos solos determinam o grau de reten¢@o de agua durante a estacdo seca e a ocorréncia
ou ndo de alagamento na estacdo chuvosa (Veneklaas et al. 2005). Porém, ha uma tendéncia
de disponibilidade de 4gua mais constante nas matas de galeria do que nas areas de
circundantes de savana (Oliveira-Filho & Ratter 2002). Isto ¢ relacionado ndo s6 a maior
proximidade de fontes de 4dgua, mas também a maior quantidade de matéria organica nos
solos de matas de galeria, o que confere uma estrutura fisica com maior capacidade de
armazenamento de agua nas camadas superficiais (Haridasan 1998).

A escassez de dados ecofisiologicos de espécies de mata de galeria na regido do
cerrado dificulta uma precisa defini¢do dos principais fatores limitantes desta comunidade
vegetal. Porém, informag¢des provenientes de outras formagdes florestais tropicais
potencialmente indicam padrdes que podem ser extrapolados para as matas de galeria. Em
uma formacao florestal na area de transigdo entre o cerrado e amazonia, foi observada uma
diminuigdo da taxa fotossintética maxima na estagcdo seca da ordem de 10 a 39% (Miranda et
al. 2005). Entretanto, dados obtidos em florestas da Guiana Francesa com distribui¢ao das
chuvas marcantemente sazonal indicam baixa variagdo de trocas gasosas ao longo do ano em
algumas espécies (Bonal et al. 2000). Desta forma percebe-se que o grau de influéncia da
sazonalidade das chuvas nas trocas gasosas ¢ variavel dentre as florestas tropicais.

A disponibilidade de luz também influencia marcantemente o estabelecimento e
sobrevivéncia de plantas na savana. Este recurso apresenta distribuicdo marcantemente
heterogénea em fun¢do da variacdo do adensamento arboéreo das diferentes fitofisionomias do
cerrado, ou mesmo numa mesma area, devido a configuragdo irregular do dossel. Apesar da
luz ser essencial para a sobrevivéncia e crescimento vegetal, em situagdes de alta intensidade
luminosa, as plantas estdo sujeitas a diminui¢do da capacidade fotossintética devido a

processos de fotoinibi¢do (Franco & Liittge 2002). Com isto, espera-se que as espécies
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savanicas apresentem uma grande plasticidade fenotipica para se aclimatar as diferentes
disponibilidades de luz do sitio de estabelecimento (Hoffmann & Franco 2003). J4 as plantas
de ambientes florestais apresentam estratégias diferentes de utilizagdo de luz. Em florestas
densas, ¢ observada uma resposta linear positiva entre a taxa de crescimento em fun¢do da
disponibilidade de luz em individuos no sub-bosque (Montgomery & Chazdon 2002). Neste
ambiente, ¢ marcante a capacidade de individuos de pequeno porte sobreviverem longos
periodos (da ordem de décadas) sob baixa disponibilidade de luz, apresentando taxas de
crescimento muito baixas. Areas com elevada disponibilidade de luz nas florestas, como
clareiras (Souza et al. 2008) ou mesmo as camadas superiores do dossel (Rossatto et al. 2010),
tipicamente apresentam taxas fotossintéticas mais elevadas do que em locais menos
iluminados.

As transicdes entre floresta e savana ndo se caracterizam unicamente por uma
mudanga na densidade de arvores, mas também uma mudanca quase integral da composi¢ao
de espécies (Felfili & Silva Junior 1992). Desta forma, fica evidente que as diferencas dos
ambientes de savanas e florestas sdo maiores do que a capacidade de aclimatacdo da maioria
das espécies e da potencial variagdo genética dentro das populagdes. Contudo, ¢ notavel a
presenca de vdarias espécies arboreas tipicas de floresta estabelecidas em areas savanicas
proximas de ambientes florestais. Acredita-se que tal fato possa caracterizar uma fase inicial
da expansdo da floresta em areas de savana (Furley 1992) sendo este cenario refor¢ado pela
presenca de matéria organica do solo a 1 m de profundidade com assinatura isotdpica de
carbono tipica de ambientes savanicos nas bordas de matas de galeria atuais (Silva et al.
2008).

O objetivo deste trabalho foi descrever por meio de modelos estatisticos o
funcionamento do aparato fotossintético de espécies tipicas de savana e espécies tipicas de

floresta quando ambas estdo estabelecidas em areas de savana. Levando em conta a grande
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diferenga dos ambientes de savana e floresta, esperdvamos padrdes fotossintéticos
diferenciados para plantas tipicas destes dois ambientes. Com isto, pretendiamos ndo so
modelar o funcionamento fotossintético da comunidade de plantas, mas também testar as
seguintes hipdteses: (a) plantas dos grupos funcionais tipico de savana e de floresta teriam
caracteristicas fotossintéticas distintas; (b) plantas tipicas de floresta seriam mais afetadas pela
estacdo seca (fator limitante para fotossintese); (c) diferencas do padrdo fotossintético dos
dois grupos poderiam ser associados a diferengas no status hidrico. Para isto, estudamos
caracteres relacionados a tolerancia a baixa disponibilidade de agua e alta insolagdo, tipicos
da estagdo seca, e caracteres relacionados a otimizagao da assimila¢do de carbono durante a

estacdo chuvosa.

Material e Métodos

Area de estudo e material vegetal

Conduzimos o estudo na Reserva Ecologica do IBGE (Instituto Brasileiro de
Geografia e Estatistica), localizada na regido central do Brasil, proxima a cidade de Brasilia
no Distrito Federal (15° 57" S, 47° 57" W). A vegetagdo natural da regido ¢ denominada
Cerrado, sendo composta predominantemente por savanas apresentando faixas de vegetacao
florestal acompanhado os rios (vegetacdo denominada mata de galeria). A regido apresenta
pluviosidade média anual de aproximadamente 1400 mm com pronunciada sazonalidade,
sendo 75% da precipitacdo anual concentrada no periodo entre novembro a marco (dados
meteorologicos da area de estudo apresentados por Miranda et al. 1997, Franco 1998, Bucci et
al. 2008)..

Utilizamos arvores de 12 pares congenéricos (tabela I), cada um destes, composto de

uma espécie tipica de savana e outra tipica de floresta que apresenta individuos naturalmente
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estabelecidos em dreas de savana sendo cada par congenérico pertencente a familias
diferentes. A utilizagdo de pares congenéricos garante a independéncia filogenética nas
analises, permitindo assim relacionar os padrdes identificados a adaptacdes das espécies para
sobrevivéncia em cada ambiente (Hoffmann & Franco 2008). Isto ocorre uma vez que a
divergéncia entre espécies de savana e floresta ocorreu independentemente em cada género
estudado, evitando com isto atribuir valor funcional a caracteristicas fixadas
filogeneticamente. Realizamos medi¢des em um individuo por espécie afim de priorizar a
coleta de amostras independentes (pares congenéricos) e obter o maior poder de deteccdo de
padrdes relacionados aos grupos funcionais, dada a disponibilidade de individuos com
caracteristicas adequadas para medi¢cdes na area de estudo e o tempo empregado em cada
medicao. Todos os individuos amostrados estavam presentes em areas savanicas adjacentes a

matas de galeria (cérregos do Roncador, Taquara, Pitoco e Monjolo).

Tabela I: Espécies utilizadas no trabalho agrupadas em pares congenéricos com a indicagdo das espécies tipicas de savana e tipicas de
floresta

Familia Espécie tipica de savana Espécie tipica de floresta

Malpighiaceae  Byrsonima crassa Nied. Byrsonima laxiflora Griseb.

Ebenaceae Diospyros burchellii Hiern Diospyros hispida DC.

Nyctaginaceae  Guapira noxia (Netto) Lundell Guapira areolata (Heimerl) Lundell

Fabaceae Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne Hymenaea martiana Hayne

Melastomataceae Miconia pohliana Cogn. Miconia cuspidata Naudin

Myrtaceae Mpyrcia tomentosa (Aubl.) DC. Moyrcia rostrata DC.

Myrsinaceae Mpyrsine guianensis (Aubl.) Kuntze Mpyrsine ferruginea (Ruiz & Pav.) Spreng.

Asteraceae Piptocarpha rotundifolia Baker Piptocarpha macropoda (DC.) baker

Araliaceae Schefflera macrocarpa (Cham. & Schlecht.) Schefflera morototoni(Aubl.) Maguire,
Seem. Steyerm. & Frodin

Styracaceae Styrax ferrugineus Nees & Mart. Styrax pohlii A.DC.

Symplocaceae Symplocos rhaminifolia A.D.C. Symplocos mosenii A. DC.

Vochysiaceae Vochysia thyrsoidea Pohl. Vochysia tucanorum Mart.
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Trocas gasosas

Realizamos medi¢des de fotossintese sob luz saturante, curvas de luz e curvas de
temperatura no final da esta¢do seca (agosto e setembro de 2007") e medi¢des de fotossintese
sob luz saturante, curvas de luz e curvas de CO, na estacdo chuvosa (abril e maio de 2008 e
2009). Utilizamos sistema portatil de analise de fotossintese (LI-6400, LI-COR, Lincoln,
USA) empregando controle automatizado das curvas de luz e CO, (descritos no anexo 1) e
controle manual das curvas de temperatura. Realizamos todas as medi¢des no periodo entre 8
e 13 horas assegurando que o mesmo tipo de dado fosse coletado no mesmo horario para
todos os individuos (inicio da manha: fotossintese sob luz saturante, curva de luz; final da
manha: curva de CO,; meio dia: curvas de temperatura).

Antes do inicio de cada curva, submetemos as folhas a um periodo de 10 a 15 minutos
de aclimatag¢dao a camara (tempo variava em funcao do grau de estabilidade das medicdes de
fotossintese liquida). Configuramos o aparelho para densidade de fluxo de fotons
fotossinteticamente ativos (PPFD) de 1600 umol.m™.s”, concentra¢do de CO, fixada em 380
umol.I" (equivalente a condi¢do ambiente), temperatura foliar de 25°C e umidade relativa do
ar em condicao ambiente, porém limitado valor méximo em 85% (para evitar condensacao na
camara). A intensidade luminosa utilizada, de acordo com testes preliminares, seria suficiente
para obtencao de taxas fotossintéticas maximas nas espécies estudadas. Ao final do periodo de
aclimatagdo, registramos as leituras de fotossintese liquida e condutancia estomatica (A pw-curva
€ g pre-curva). Com estas medicoes, calculamos adicionalmente a eficiéncia instantanea do uso
da agua (WUE), definida como a razdo entre a quantidade de carbono assimilado e a
quantidade de dgua perdida na transpiragao.

Realizamos as curvas de luz em 13 niveis de luminosidade de 2000 a 0 pmol.m?.s™ de

PPFD. A duragdo de cada nivel de luminosidade variou de 3 a 6 minutos, dependendo da

Também realizamos curvas de CO; na estagdo seca, porém dados ndo se mostraram confidveis devido a baixa
condutancia estomatica no periodo.
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velocidade de estabilizagdo das leituras. Em seguida, realizamos nova aclimatacdo da mesma
folha a luminosidade de 1600 pmol.m™.s" de PPFD e realizamos a curva de resposta ao CO»,
seguindo as recomendacdes de Long e Bernacchi (2003). Iniciamos com concentragdo de CO,
no ar igual a condi¢do ambiente (380 umol.I""), seguido de sete niveis decrescentes de CO,, re-
aclimatagdo ao nivel ambiental de CO2, e oito niveis crescentes de CO2, abrangendo com isto
concentragdes de CO2 na faixa de 50 a 1700 umol.I"'. Cada nivel da curva teve duragio de 45
segundos a 3 minutos com as leituras sendo registradas assim que ocorreu a estabiliza¢do das
concentracoes de CO, na camara, evitando com isto a aclimatacdo da folha as concentragoes
alteradas de CO, (Long & Bernacchi 2003). Para minimizar o problema de entrada e saida de
CO; na camara devido a falhas na sua vedacdo, que se torna particularmente sério quando as
concentragdes de CO, da camara sdo muito diferentes da concentragdo ambiental (Flexas et al.
2007), realizamos corre¢ao dos dados em funcdo de leituras obtidas com a camara vazia.
Apesar de Flexas et al. (2007) sugerirem que a melhor forma de realizar esta correcdo de
dados seja utilizando leituras com folhas inativadas, este procedimento ndo se mostrou viavel
com algumas das espécies estudas, uma vez que a completa inativacdo fotossintética era
acompanhada por severas mudancas na textura ou morfologia das folhas em todos os metodos
testados (4gua fervente, forno de micro-ondas, congelamento, congelamento acompanhado de
iluminacdo intensa). Por ultimo, realizamos curvas de temperatura (somente estagdo seca)
submetendo as folhas a luz saturante (1600 umol.m™.s"' de PPFD), variando a temperatura
foliar em cinco niveis na faixa entre 27,5 e 37,5°C. E importante destacar que nao
controlamos o deficit de pressdo de vapor folha-atmosfera (VPD) neste experimento. Com
isto, permitimos que ocorresse o aumento de VPD associado ao aumento de temperatura

(média da variagcdo do VPD dentro de cada curva de resposta foi de 2,3 kPa).
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Medicoes de fluorescéncia

Na estagdo seca (agosto e setembro de 2007), realizamos medi¢des de fluorescéncia da
clorofila a nas mesmas folhas utilizadas nas medi¢cdes de trocas gasosas utilizando um
fluorometro de amplitude de pulso modulado (PAM 2100, Walz, Effeltrich). No periodo que
antecede o nascer do sol, medimos a fluorescéncia minima (F,), aplicando luz modulada de
baixa intensidade, e a fluorescéncia maxima (F,), obtida durante pulso de luz saturante.
Calculamos com estes dados o rendimento quantico intrinseco do fotossistema II (F,/F,)
segundo Maxwell & Johnson (2000) como: F,/F,=(Fu-F,)/Fn. Para verificar o efeito de niveis
elevados de iluminagdo, realizamos medi¢des das folhas aclimatadas a luz no periodo de
12:30 a 13:30, utilizando iluminagdo artificial com PPFD de ~1700 umol.m™.s" (lampada
halogena do fluordmetro sendo a camara coberta com papel aluminio para impedir entrada de
luz ambiente). Apds a estabilizacdo do sinal de fluorescéncia (aproximadamente 1-2 minutos),
medimos a fluorescéncia das folhas aclimatadas a luz (F;), fluorescéncia méxima da folha
aclimatada a luz (F’.) e fluorescéncia minima de folhas aclimatadas a luz (F’,). Calculamos o
rendimento quantico do fotossistema II (®psi) conforme Maxwell & Johnson (2000) como:
®psi=(F'n-F)/F'n. Calculamos a proporcao dos centros de reacdo do fotossistema II abertos
(qu) de acordo com Kramer et al. (2004) como: qi=((F'w-F)/(F'n-F's)).(F's/F;). Calculamos o
particionamento de energia no fotossistema II para processos ndo fotoquimicos conforme
equacdes de Kramer et al. (2004), sendo o rendimento quantico da extingdo nao fotoquimica
relacionada a foto-prote¢do (®npg) definido como Onpo=1-DPpsi-(1/((Fum-F'm)/F'm)+1+qr.(Fn/Fo-
1))) e o rendimento quantico da extin¢ao associada a outros processos nao fotoquimicos (®Ono)
definido como: ®no=1/(((Fun-F'n)/F'm)+1+qr.(Fw/Fo-1)). Vale notar que, nesta abordagem ®pgit+

(DNPQ+ (DNOZ 1 .
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Status hidrico

Para estimar a disponibilidade de 4gua para as folhas, medimos o potencial hidrico do
meio do dia (Ywp) no periodo entre 12 e 14 horas, utilizando bomba de pressdo (modelo 600,
PMS Instrument Company, Albany, USA), seguindo protocolo padrdao (Cleary et al. 2005).
Realizamos estas medi¢des nos mesmos dias de medi¢dao de trocas gasosas, utilizando folhas
dos mesmos individuos e que apresentassem tamanho, grau de desenvolvimento e posi¢dao no
dossel semelhantes a da folha empregada nas demais medi¢des. Tais medigdes representam o
potencial hidrico foliar minimo nestas plantas, servindo, portanto, como indicador do maior

grau de estresse hidrico que as plantas estariam sujeitas.

Ajuste de modelos e analise estatistica
Utilizamos para todas as andlises o programa R versao 2.10.1 (R Foundation for
Statistical Computing, Vienna, Austria). Ajustamos os dados das curvas de resposta a luz ao

modelo de hipérbole nao retangular indicado por Thornley (1976) :

AzaQ+<Amax+Rd)—J[(aQ+(Amax+Rd))2—4faQ(Amax+Rd>]_
28

R, (1)

sendo que A ¢ taxa fotossintética liquida, Q ¢ PPFD incidente na folha, a ¢ o rendimento
quantico da fotossintese, Amx € a taxa fotossintética liquida maxima, Rq ¢ a respiragao
mitocondrial (R4), & define o grau de convexidade da curva (detalhes do procedimento de
ajuste ndo linear a diante). Para as subsequentes analises, utilizamos parametro Aigp, que
corresponde ao valor de fotossintese liquida estimados pela equagdao 1 para PPFD = 1900
umol.m™?.s™ (valor maximo observado em campo) em vez de A, uma vez que o ultimo
parametro pode apresentar valores irreais em curvas que ndo obtiveram completa
estabilizacdo. Avaliamos a intensidade de luz sub-saturante (Qos%) como a intensidade de luz

na qual A seja 95% de A.iono.

Para os dados das curvas de resposta a CO,, ajustamos o modelo de Farquhar — von
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Caemmerer — Berry (Farquhar et al. 1980) com modificagdes propostas por Sharkey et al.

(2007). Quando predomina a limitacdo pela Rubisco, a fotossintese liquida € expressa como:

ey C-I" e 2)
om0+ K (1+0/1K,)|

enquanto na faixa de concentragdes no qual a ribulose 1,5 — bisfosfato (RuBP) ¢ o maior fator

limitante

c,-r" (3)
A=J————R,

4C +8T

sendo que V. € a taxa de carboxilagdo maxima com saturagdo de RuBP; C, ¢ a concentragdo
de CO; no interior dos cloroplastos; I'* ¢ o ponto de compensa¢ao de CO, na auséncia de
respiragdo mitocondrial; K. e K, sdo as constantes de Michaelis da Rubisco para o CO; e O;
R4 € a respiragdo mitocondrial e Jn.x € a taxa de transporte de elétrons. Por motivo de
simplicidade, assumimos que a condutincia do mesofilo tenderia ao infinito e com isto que C.
¢ igual a C; (concentracdo intercelular de CO,). Utilizamos valores padrao de I'*, K. e K, uma
vez que as propriedades da cinética da Rubisco sdo bastante conservadas dentre as espécies de
metabolismo C; (Sharkey et al. 2007). Estimamos os valores de Vimax, Rd, Jmax por meio de
ajuste ndo linear com estimagdo simultanea seguindo recomendacdes de Dubois et al. (2007).
Esta técnica permite submeter todo o conjunto de dados de A e C; de uma curva para os dois
sub-modelos simultaneamente sem a segmentacdo prévia dos dados, evitando subjetividade
nas analises (descri¢do da implementacdo a diante e no anexo II). Adicionalmente, estimamos
a limitagdo estomatica da fotossintese, definida como L~(A"-A')/A", sendo A' a taxa
fotossintética liquida medida em concentragdo ambiental de CO, de 380 umol.I" e A" a taxa
fotossintética liquida estimada pelo modelo para C; de 380 umol.I" (Long & Bernacchi 2003).

Utilizamos trés estratégias para analisar os dados de curvas de resposta a luz e CO, Na
primeira estratégia, os dados foram analisados em dois estagios, empregando duas técnicas

estatisticas distintas nesta andlise. Inicialmente, ajustamos as curvas estimando assim os
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coeficientes das equagdes 1 a 3 para cada individuo. Posteriormente utilizamos uma analise
distinta para avaliar o efeito de outras varidveis nos coeficientes obtidos. Realizamos o
primeiro estagio desta analise (ajuste ndo linear das curvas) com o pacote FME versdo 1.0
utilizando algoritmo Pseudo Random Search (Soetaert & Petzoldt 2010) e informando ao
modelo a estrutura de autocorrelagdo nos dados de uma mesma curva. O segundo estagio da
analise consistiu da selecdo de modelos mistos lineares com o pacote nlme versdo 3.1-96
(Pinheiro et al. 2009). Utilizamos para isto o protocolo de selecdo com testes de razdo de
verossimilhanga descrito por Zuur et al. (2009). Partimos de modelos cheios nos quais cada
coeficiente obtido no primeiro estagio foi associada com o grupo funcional (floresta ou
savana), estagdo do ano e potencial hidrico do meio dia. Utilizamos o género como variavel
de efeito aleatdrio para estabelecer a estrutura de correlagdo filogenética dos dados. Nos casos
em que constatamos heterocedasticidade na andlise grafica dos dados, adicionamos a estrutura
de varidncia ao modelo. Esta andlise “em dois estagios” possibilita uma estimativa mais
precisa dos parametros de cada curva de resposta, porém, uma vez que utilizamos os
coeficientes das curvas para sumarizar o conjunto de dados na segunda etapa, o poder de
detecgdo de padrdes no segundo estagio ¢ relativamente baixo (Zuur et al. 2009).

A segunda estratégia empregada na analise das curvas de resposta a luz e CO, foi
empregar os dados originais em modelos mistos ndo lineares. Desta forma ¢é possivel em uma
mesma analise estimar os coeficientes das curvas de respostas (equagdes 1 a 3) para uma
“planta média” e verificar se ha suporte estatistico para a hipdtese de que uma planta média de
grupos funcionais diferentes ou em estagdes diferentes apresentariam coeficientes distintos.
Esta segunda estratégia de analise dos dados, apesar de ser apontada como preferencial por
Peek et al. (2002), apresenta como desvantagem a dificuldade do algoritmo em alcangar a
convergéncia na estimacao dos coeficientes de equacdes com varios pardmetros respeitando a

estrutura hierarquica dos dados (correlacdo de dados no individuo e no género). Por isto,
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fizemos algumas simplificagdes no modelo, como a ndo inclusdo da estrutura de
autocorrelacdo dos dados da curva de um mesmo individuo ¢ a nio inclusdo de muitas
variaveis preditivas (como o potencial hidrico do individuo). Selecionamos o melhor modelo
por meio do protocolo de Zuur et al. (2009) partindo do modelo mais completo em que o
algoritmo obtinha convergéncia das estimativas. Utilizamos como critério de selecdo os
valores de Critério de Informacdo de Akaike (AIC) e, quando cabivel, testes de razdo de
verossimilhanga. Realizamos estas analises com o pacote nlme versao 3.1-96 (Pinheiro et al.
2009).

A terceira estratégia utilizada foi de analisar os dados originais das curvas de resposta
a luz e CO, por meio de modelos mistos aditivos generalizados (GAMM). Esta andlise
permite identificar possiveis modificagdes nos padrdes de resposta fotossintética relacionados
a luz e CO, que ndo sejam previstas pelos modelos utilizados (equacdes 1 a 3). Desta forma,
comparamos por meio de valores de AIC os ajustes de GAMM obtidos com: (a) uma funcao
que descreve todos os dados; (b) modelos de coeficiente varidvel nos quais ha funcdes
diferentes para descrever plantas de cada grupo funcional e/ou estagdo do ano. Apesar da
sensibilidade de identificacdo de diferencgas na forma das curvas, esta abordagem ndo permite
uma interpretacdo de quais caracteres das curvas de resposta seriam diferentes. Realizamos
este procedimento com o pacote mgcv versdo 1.6-1 (Wood 2004) informando estrutura de
dados auto-correlacionada no mesmo individuo e estabelecendo o género dos individuos
como variavel de efeito aleatorio.

Para os dados de resposta fotossintética a modificacdo de temperatura, utilizamos
modelos lineares mistos. Nesta analise, verificamos se hé influéncia linear de Troma, g, grupo
funcional e yuvp nos valores de fotossintese liquida. Estabelecemos como varidveis de efeito
aleatorio hierarquicas o género e individuo a que cada medi¢do pertence e informamos a

estrutura de autocorrelagdo nos dados de um mesmo individuo. Seguimos o protocolo de
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selecdo de modelos partindo do modelo cheio utilizando teste de razdo de verossimilhanca
(Zuur et al. 2009) por meio do pacote nlme versao 3.1-96 (Pinheiro et al. 2009).

Verificamos a relacdo dos demais parametros medidos (Apr-curva, Es(pre-cuvayy WUE, Wb,
L e parametros de fluorescéncia) com o grupo funcional e estacdo do ano por meio de
modelos lineares mistos utilizando género como variavel de efeito aleatdrio (para considerar a
correlacdo filogenética nos dados). Seguimos o protocolo de selecdo partindo do modelo
cheio com teste de razdo de verossimilhanga (Zuur et al. 2009) informando estrutura de
variancia dos dados quando constatada heterocedasticidade nas andlises gréaficas. Utilizamos o

pacote nlme versao 3.1-96 (Pinheiro et al. 2009).

Resultados

Conforme sumarizado na Tabela II, nenhum dos modelos selecionados incluiu
influéncia do grupo funcional nos parametros fotossintéticos e potencial hidrico. Constatamos
isto na selecdo de modelos, uma vez que a variavel “grupo funcional” ndo adicionou
informacao relevante a nenhum dos modelos de acordo com testes de razao de
verossimilhanga, testes t ou valores de AIC utilizados na comparag¢do de modelos com e sem
esta variavel. Os valores de Ap:cra foram associados positivamente com Wyp € Zgpre-curva)
sendo observados maiores valores na estacio chuvosa (Tabela III; fig. 1 e 2™). E importante
destacar que, apesar da inspecdo visual da figura 2 sugerir que o coeficiente angular da
relagdo Aprcurva © Zspre-curva) S€J@ diferente nas duas estagdes do ano, ndo obtivemos melhorias
no modelo adicionando a interagdo entre as duas variaveis (razao de verossimilhanga=3,127;

p=0,077) nem adicionando a inclinacdo da curva como varidvel aleatoria (comparagdo de

Apesar da representagdo grafica da maioria das figuras, utilizada letras para diferenciar espécies, ser mais
dificil, permite ao leitor verificar visualmente se houve tendéncia de espécies do mesmo género apresentarem
respostas fisioldgicas similares ou ndo. Omitimos propositalmente a referéncia de qual espécie corresponde a
cada letra para evitar a interpretacdo de que estes indicariam a tendéncia central da espécie. Isto porque
nossos dados ndo suportam tal estimativa uma vez que ndo temos replicacdes de leituras dentro de cada
espécie.
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valores de AIC). Uma vez que os residuos da andlise (dados ndo apresentados) se distribuiram
com razoavel homogeneidade de variacdo em todas as faixas de valores previstos, fica claro a
qualidade preditiva do modelo ¢ constante ao longo de todas as faixas de valores previstos.
Desta forma, a divergéncia entre a linha representando o modelo na estacdo seca e os dados
observados ¢ resultado da simplificacdo do modelo necessaria para a elaboracao da figura 2,
na qual o valor de Wwp foi considerado constante em cada estacdo do ano. Obtivemos maiores
valores de gypre-cuvay Na estacdo chuvosa sendo também influenciada negativamente pela
variagdo de Wwp dos individuos (Tab. III; fig. 3) com pequena influéncia da Tiar
Identificamos a modificacao sazonal dos valores de WUE, com menores valores na estagao
chuvosa, sem associagdo adicional com a variagdo individual do status hidrico dos individuos
(Tabela III; fig. 4). E importante destacar que, apesar de ndo ser constatada visualmente uma
diferenga nitida entre estagdes na fig. 4, o processo de selecdo de modelos indica o efeito
significativo dessa varidvel. Esta maior sensibilidade da técnica estatistica ¢ decorrente da
utilizacdo de informagdes de diferengas na variacdo nos dados, permitindo desta forma,
detectar padrdes mais complexos.

As curvas de resposta a luz indicaram a influéncia marcante da estagdo do ano em
todos os parametros do modelo de hipérbole ndo retangular (NLM seguido de LMM — Tabela
III; fig. 5). Na estacdo chuvosa, observamos maiores valores de Ry, o, Amax, Aiooo, Qosv €
menores valores de & (Tabela III, fig. 5 a 10). Individuos com menores Wyp apresentaram
menores valores de Ry (fig. 6), Amax € Ao (fig. 9). Analisando o padrdo geral das curvas de
resposta a luz por meio de GAMM, identificamos somente padrdes diferenciados entre
estacdo seca e chuvosa sem distingdo entre plantas de grupos funcionais distintos (tabelas II e
110).

As curvas de resposta a CO, mostraram elevada variacdo no padrdo de resposta

(Tabela III, fig. 11). Dentre as varidveis testadas, detectamos somente influéncia do Wvp na
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Vemax (Tabela 111, fig. 12). E importante destacar que ndo foi possivel investigar a relagdo da
estacdo do ano nestes pardmetros pois as curvas A/C; realizadas na estagdo seca nao
produziram dados confidveis devido aos baixos valores de g, neste periodo (dados nao
apresentados). A andlise das curvas de resposta a CO, por meio de GAMM também ndo
indicou diferengas no padrdo de reposta associado ao grupo funcional (tabelas II e III).

As curvas de resposta a temperatura indicaram influéncia negativa de Trm, na taxa
fotossintética, porém, a g, explicou a maior parte da variacdo da taxa fotossintética nestas
curvas (Tabela III, fig. 13). Vale destacar que o valor de correlagdo linear de Pearson entre
Thma € g € de somente -0,212, enquanto a correlacdo entre A e g, nas curvas de temperatura €
0,709. As estimativas de L, assim como q; e F./F,, ndo apresentaram relacdo com as demais
variaveis testadas (Tabela III, fig. 14). A particdo de energia no fotossistema Il s6 demonstrou
pequena influéncia de Wvp no ®@no (Tabela 111, fig. 15). Os valores de Wup foram semelhantes
nos dois grupos funcionais sendo influenciados somente pela estagdo do ano (Tabela III, fig.

16).



Tabela II: Avaliagdo da influéncia do grupo funcional nas estimativas de parametros
ecofisiologicos, indicando a analise estatistica empregada

Avaliacio Valor da

Parametro Analise Estatistica d.f. Estatistica P

A precura LMM L. Ratio 1 0.752 0.386
8 ore-curva) LMM L. Ratio 1 1.218 0.270
WUE LMM L. Ratio 1 0.224 0.636
R (curva A/Q) NLM+LMM L. Ratio 1 0.041 0.839
a NLM+LMM L. Ratio 1 0.061 0.805
13 NLM+LMM L. Ratio 1 0.158 0.691
Amax NLM+LMM L. Ratio 1 1.085 0.298
Ao NLM+LMM L. Ratio 1 0.727 0.394
Qusy, NLM+LMM L. Ratio 1 1.735 0.188
Ve NLM+LMM L. Ratio 1 0.997 0.318
R (curva A/Ci) NLM+LMM L. Ratio 1 0.845 0.358
J e NLM+LMM L. Ratio 1 1.007 0.316
Curva A/T LMM t* 9 1.162 0.275
Curva A/Q NLMM *x - - -

Curva A/Ci NLMM L. Ratio 3 6.391 0.094
Curva A/Q GAMM AIC - - -

Curva A/Ci GAMM AIC - - -

L, LMM L. Ratio 1 0.566 0.452
Fv/Fm LMM L. Ratio 1 0.228 0.633
Dy LMM L. Ratio 1 0.017 0.896
Peq LMM L. Ratio 1 2.483 0.115
Dy LMM L. Ratio 1 1.990 0.158
q, LMM L. Ratio 1 0.848 0.357
Vi LMM L. Ratio 1 1.331 0.249

LMM: modelo misto linear; NLM: modelo ndo linear; L. Ratio: razdo de verossimilhanga;
d.f. graus de liberdade; AIC: Critério de Informagdo de Akaike. Abreviaturas dos
parametros encontra-se na se¢do materiais ¢ métodos. * indica uso de forma alternativa de
avaliagdo de modelos devido a problemas com convergéncia. ** indica que modelo nio
obteve nenhuma solugao.



Tabela III: Parametros ecofisiologicos e melhores modelos estatisticos obtidos para descrever influéncia das demais variaveis.

Epocada Analise Variaveis utilizadas no inicio da
Parametro medigdo  estatistica selecdo de modelos Modelo final
A e Ch,Se LMM grupo, estagdo, g T Wi A, = 7:371(1.602) . g +2.402(0.819) .y, +3.256(0.860) . estagdq, .+ 10.004(1.554)
8, precurva) Ch,Se LMM grupo, estagdo, T, v, g, =-0.032(0.012) . T, , +0.065(0.032) . y, . + 0.408(0.049) . estagdo, =+ 1.037(0.313)
WUE Ch,Se LMM grupo, estagdo, T, v, WUE = - 0.604(0.290) . estagdo, .+ 3.651(0.240)
R (curva A/Q)  Ch,Se NLM+LMM grupo, estagdo, y, - R, =-0.668(0.270) . estagdo, +0.880(0.267) .y, + 2.837(0.524)
o Ch,Se NLM+LMM grupo, estagdo, v, - a=0.012(0.004) . estagdo, .+ 0.043(0.002)
3 Ch,Se NLM+LMM grupo, estagdo, vy, =-0.186(0.039) . estagdg, . +0.755(0.038)
A Ch,Se NLM+LMM grupo, estagdo, y, - A =4995(1.061) . estagdq, . +4.346(1.290) .y, + 17.746(2.444)
Ao Ch,Se NLM-+LMM grupo, estagdo, vy, Ao = 5.700(0.941) . estagd, +2.546(1.148) .y, + 11.594(2.148)
Qys0, Ch,Se NLM+LMM grupo, estagio, v, - Qy50, = 357.25(79.554) . estagdq, +764.25(78.323)
A Ch NLM+LMM &rupo, y, Vo = 79.736(37.061) .y, + 215.958(52.016)
R (curvaA/C) Ch NLM+LMM &rupo, y, R, = 14.502(16.345)*
J Ch NLM+LMM grupo, ¥, J=226.370(160.783)*
Curva A/T, Se LMM grupo, g, W, A =-0.073(0.019) . T . +23.659(3.443) . gs + 1.512(0.607) . y,, + 7.410(1.497)**
Curva A/Q Ch,Se NLMM grupo, estagdo Sem solugéo
Curva A/Ci Ch NLMM grupo Vo = 101.362(17.659); J = 217.144(42.540); Rd = 13.964(4.455)
Curva A/Q Ch,Se GAMM grupo, estacao A= f(Qeslacz‘m chuvosd) T f(Qeslacf\o )
Curva A/Ci Ch GAMM grupo A =f(Ci)
L, Ch LMM grupo, y, L, =0.228[0.163]*
q. Se LMM grupo, y,,, q, = 0.284[0.091]*
F/F Se LMM grupo, y, F /F_=0.806[0.035]*
Dy Se LMM 2rupo, ¥, @, = 0.121[0.038]*
O, Se LMM grupo, y, ®,,, = 0.683[0.048]*
Q, Se LMM grupo, y, O, =-0.064(0.025) .y, + 0.095(0.042)
Vi Ch,Se LMM grupo, estagio W, = 0.340(0.102) . estacdo, - 1.645(0.109)

Ch: estag@o chuvosa; Se: estagdo seca; LMM: modelo misto linear; NLM: modelo ndo linear; GAMM: modelo aditivo misto generalizado. Valores entre parénteses representam erro padrdo e valores entre
colchete representam desvio padrdo. * indica pardmetro com o qual nio foi obtido nenhum modelo significativo, sendo apresentado o valor médio e desvio padrdo; ** indica que foram omitidas variaveis sem
efeito significativo.
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Fig. 1 — Relagdo entre fotossintese liquida no inicio da manha com PPFD de 1600 pmol.m?.s' (pré-curva) e potencial hidrico
(estimado no meio do dia). Letras maitsculas representam espécies tipicas de cerrado e letras mintsculas, espécies tipicas de
floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere
maiusculo e minusculo). Simbolos em cinza representam leituras na estagdo seca e simbolos em preto leituras na estagcdo chuvosa.
Linhas representam o modelo obtido por meio de LMM (tabela III) combinado com equagdes obtidas para g, assumindo

temperatura foliar de 25°C e, sendo linha tracejada referente ao previsto para estacdo seca e linha continua, para estacdo chuvosa.

15

10

A (umol . m? . s)

0.0 0.2 0.4 0.8 0.8 1.0
g (mol.m?s")

Fig. 2 — Relagdo entre fotossintese liquida no inicio da manhd com PPFD de 1600 pmol.m?.s’ (pré-curva) e condutincia
estomatica. Letras maiisculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de floresta; letras
diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere maiusculo e
minusculo). Simbolos em cinza representam leituras na estagdo seca e simbolos em preto, leituras na estacdo chuvosa. Linhas
representam o modelo obtido por meio de LMM (tabela IIT) assumindo ‘¥, médio de cada estagdo, sendo linha tracejada

referente ao previsto para estagdo seca e linha continua, para estagdo chuvosa.
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Fig. 3 — Relagdo entre condutincia estomatica no inicio da manha com PPFD de 1600 umol.m?.s (pré-curva) e potencial hidrico
(estimado no meio dia). Letras maitsculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de floresta;
letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere maitsculo e
minusculo). Simbolos em cinza representam leituras na estacdo seca e simbolos em preto, leituras na estagdo chuvosa. Linhas
representam o modelo obtido por meio de LMM (tabela III) assumindo temperatura foliar de 25°C sendo linha tracejada
referente ao previsto para estagdo seca e linha continua, para estagdo chuvosa.
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Fig. 4 — Eficiéncia do uso da agua observada na estagdo seca ¢ chuvosa no inicio da manha com PPFD de 1600 pmol.m?.s? (pré-
curva). Circulos representam as médias e barras de erro o desvio padrdo. Letras representam as mesmas variaveis, exibindo o
valor individual de cada planta. Letras maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de
floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere
maiusculo e minusculo). Posicionamento horizontal das letras realizado somente para facilitar a visualizagao.
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Fig. 5 — Curvas de resposta a luz realizadas na estagdo seca e chuvosa. Letras representam as mesmas variaveis, exibindo o valor
individual de cada planta. Letras maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e letras mintsculas, espécies tipicas de
floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere
maiusculo e minusculo). Linhas representam ajuste do modelo de hipérbole nao retangular utilizando parametros estimados pela
analise de dois estagios (NLE seguido de LMM).
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Fig. 6 — Relagdo entre respira¢do mitocondrial e status hidrico (estimado no meio dia). Letras maitsculas representam espécies
tipicas de cerrado e letras mintsculas, espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos
as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere maiusculo e minusculo). Simbolos em cinza representam leituras na estagao
seca e simbolos em preto, leituras na estagdo chuvosa. Linhas representam o modelo obtido por meio de LMM (tabela III) sendo
linha tracejada referente ao previsto para estagdo seca e linha continua, para estagdo chuvosa.
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Fig. 7 — Rendimento quéntico da fotossintese observada na estagdo seca e chuvosa. Circulos representam as médias e barras de
erro o desvio padrdo. Letras representam as mesmas variaveis, exibindo o valor individual de cada planta. Letras maitisculas
representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros
diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,0 devido a similaridade entre caractere maitsculo e minusculo). Posicionamento
horizontal das letras realizado somente para facilitar a visualizacao.
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Fig. 8 — Grau de inflexdo da curva de resposta a luz observada na estagdo seca e chuvosa. Circulos representam as médias e
barras de erro o desvio padrdo. Letras representam as mesmas variaveis, exibindo o valor individual de cada planta. Letras
maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam
géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,0 devido a similaridade entre caractere maitisculo e mintsculo). Posicionamento
horizontal das letras realizado somente para facilitar a visualizacao.
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Fig. 9 — Relagdo entre fotossintese liquida estimada para PPFD=1900 mol.m?.s' (considerando NLM obtido para cada individuo)
e potencial hidrico (estimado no meio dia). Letras maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas,
espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade
entre caractere maiusculo e minusculo). Simbolos em cinza representam leituras na estagdo seca e simbolos em preto, leituras na
estagdo chuvosa. Linhas representam o modelo obtido por meio de LMM (tabela I111), sendo linha tracejada referente ao previsto
para estacdo seca e linha continua, para estacdo chuvosa.
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Fig. 10 —Intensidade de luz sub-saturante (PPFD que resulta em taxa fotossintética igual a A ) observada na estagdo seca e

1900
chuvosa. Circulos representam as médias e barras de erro o desvio padrao. Letras representam as mesmas variaveis, exibindo o
valor individual de cada planta. Letras maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de
floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere
maiusculo e minusculo). Posicionamento horizontal das letras realizado somente para facilitar a visualizag@o.
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Fig. 11 — Curvas de resposta a CO,. Simbolos em preto representam leituras de espécies sempre-verdes ¢ simbolos em cinza

espécies deciduas ou breve-deciduas. Letras maitsculas representam espécies tipicas de cerrado e letras mintsculas, espécies
tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre
caractere maiisculo e minusculo). Linhas representam o modelo obtido por meio de NLMM assumindo temperatura foliar de 25
°C, sendo a linha continua referente a faixa de valores com fotossintese limitada pela atividade da Rubisco e linha tracejada,
limitada por RuBP.
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Fig. 12 — Relagdo entre taxa de carboxilagdo méxima (V__ ) e potencial hidrico estimado no meio dia (esquerda), taxa maxima
de transporte de elétrons (J ) (centro) e respiragdo mitocondrial (R)) (direita). Letras em preto representam leituras de espécies
sempre-verdes ¢ em cinza espécies deciduas ou breve-deciduas. Letras maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e
letras minusculas, espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O
devido a similaridade entre caractere maiusculo e minusculo; espécies florestais “j” e “n” ndo foram utilizadas devido a
problemas em seus ajustes de curva). Linhas representam o modelo obtido por meio de LMM (tabela III). Circulos representam
as médias e barras de erro o desvio padrdo. Posicionamento horizontal das letras nos graficos de J ¢ R, realizado somente para

facilitar a visualizagdo.
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Fig. 13 — Curvas de resposta a temperatura realizadas no meio do dia. Circulos em cinza representam espécies tipicas de cerrado e
circulos em preto, espécies tipicas de floresta. Tamanho do circulo é proporcional a condutancia estomatica. Linha representa o
modelo obtido por meio de LMM assumindo potencial hidrico médio do periodo.
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Fig. 14 — Limitag¢ao fotossintética associada a condutancia (acima), proporgdo de centros de reagdo do fotossistema II abertos ao
meio dia com PPFD de ~1700 pmol.m?.s? (esquerda) e rendimento quéntico potencial do fotossistema II medidos na antemanha
(direita). Circulos representam as médias ¢ barras de erro o desvio padrdo. Letras representam os mesmos dados, exibindo o
valor individual de cada planta. Letras maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de
floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere
maiusculo e mintsculo). As espécies florestais “j” e “n” ndo foram utilizadas na analise de limitagdo fotossintética associada a
condutancia devido a problemas em seus ajustes de curva. Posicionamento horizontal das letras realizado somente para facilitar a
visualizag@o.
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Fig. 15 — Particionamento de energia no fotossistema Il no meio dia com PPFD de ~1700 pmol.m?.s': para processos
fotoquimicos (superior a esquerda), dissipada por mecanismos de protecdo (superior a direita) e direcionada para outros
processos (inferior). Influéncia do status hidrico no @ demostrado no gréfico inferior sendo a linha representando o modelo
obtido por LMM (tabela II). Circulos representam as médias e barras de erro o desvio padrdo. Letras representam os mesmos
dados, exibindo o valor individual de cada planta. Letras maitisculas representam espécies tipicas de cerrado e letras minusculas,
espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade
entre caractere maiisculo e mintsculo). Posicionamento horizontal das letras nos graficos superiores realizado somente para
facilitar a visualizagdo.
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Fig. 16 — Potencial hidrico do meio dia na estagdo seca e chuvosa. Circulos representam as médias e barras de erro o desvio
padrao. Letras representam as mesmas variaveis, exibindo o valor individual de cada planta. Letras maiusculas representam
espécies tipicas de cerrado e letras minusculas, espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo
utilizamos as letras C,L,O devido a similaridade entre caractere maiusculo e minusculo). Posicionamento horizontal das letras
realizado somente para facilitar a visualizagdo.

Discussao

Ambientes florestais (como o de matas de galeria) e savanicos apresentam diferengas
marcantes. Merece destaque a pronunciada mudanca na disponibilidade de luz proximo ao
solo e a composicdo de espécies nitidamente distinta nos dois ambientes (Hoffmann et al.
2009). Desta forma, pode-se supor que pressoes seletivas distintas atuem nos dois ambientes,
resultando na evolucao de aparatos fotossintéticos com caracteristicas diferenciadas. Isto se
deve ao fato de varios caracteres bioquimicos e estruturais relacionados a adaptagdo a
ambientes com alta ou baixa luminosidade sdo mutuamente excludentes (Walters 2005). Outra
diferenca importante entre os ambientes ¢ a maior quantidade de matéria organica nas

camadas superficiais do solo de florestas quando comparado a areas savanicas adjacentes, o

que proporciona uma maior capacidade de retencao de 4gua (Silva et al. 2010). Com isto, fica
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claro que, no ambiente florestal, a aquisi¢do de luz representaria um fator limitante mais
importante do que disponibilidade de agua. Tal previsdo recebeu suporte em outro estudo na
mesma regido no qual foi constatado uma maior eficiéncia no transporte de agua por plantas
tipicas de savana relacionado ao maior investimento estrutural no transporte de agua
(estimado pela 4rea do alburno) por unidade de éarea foliar (Gotsch et al. 2010).

Paradoxalmente, ndo observamos nenhuma tendéncia de diferenciagdo do aparato
fotossintético de espécies pertencentes ao grupo funcional florestal e savanico, quando
individuos de ambos os grupos estdo estabelecidos no ambiente savanico. O fato de nao
encontrarmos diferencas entre os dois grupos funcionais, mesmo utilizando diferentes analises
estatisticas com diferentes propriedades, indica que eventuais diferencas no funcionamento
fotossintético dos dois grupos sdo de pequena magnitude ou com padrdo mais complexo do
que o previsto. Merece destaque a ndo diferenciacdo dos padrdes observados nas curvas de
resposta a luz e CO, analisados por GAMM. Por se tratar de uma analise ndo paramétrica, esta
técnica seria capaz de identificar diferencas na resposta fotossintética a luz nos dois grupos
funcionais estudados, independentemente do modelo matematico escolhido. Por isto,
diferencas ndo previstas pelo modelo (ex. ndo saturagdo fotossintética sob intensidades
luminosas encontradas naturalmente ou fotoinibi¢do nos niveis de luz mais elevados)
poderiam ser identificadas com esta técnica estatistica. Desta forma, a ndo detec¢do de
diferenciagdo nos padrdes de resposta fotossintética a luz e ao CO, ¢ um forte indicio de que
ndo ha diferengas destes aspectos fotossintéticos entre plantas do grupo funcional tipico de
floresta e do grupo funcional tipico de savana quando ambos se estabelecem na savana.

A grande similaridade de aspectos fotossintéticos dos dois grupos potencialmente pode
representar um elevado grau de plasticidade fenotipica das espécies florestais que sdo capazes
de colonizar o ambiente savanico. Desta forma, estas espécies florestais poderiam desenvolver

caracteristicas tipicas de plantas savanicas quando se estabelecessem neste ambiente.
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Alternativamente, esta aparente similaridade entre os dois grupos de espécies poderia ser um
artefato analitico ocasionado pela existéncia de multiplas configuragcdes favoraveis de
caracteres fisioldgicos para sobrevivéncia e crescimento de 4rvores nas savanas.
Considerando que, em cada género utilizado no estudo, ocorreu um evento independente de
conquista do ambiente florestal por um ancestral savanico ou a conquista do ambiente
savanico por um ancestral florestal, podem ter surgido multiplas solucdes adaptativas ao
ambiente (isto €, os atributos fisiolégicos poderiam apresentar diversas combinagdes de
estados que sejam favoraveis ao estabelecimento em um mesmo ambiente). Neste cendrio,
seria dificil a deteccdo de um padrdo Unico para espécies de origem florestal e um padrao
unico para espécies de origem savanica. Estudos investigando a ocorréncia de multiplos tipos
funcionais formados por espécies de savana e por espécies de floresta poderiam favorecer a
identificacdo de padrdes de diferenciacdo funcional mais complexos associados a adaptagdo
ao ambiente savanico.

Dentre os parametros medidos, Aprw-curvas spre-cuvay © WUE sdo indicadores da atividade
fotossintética instantanea no inicio do periodo luminoso. Os valores de gsprécurvay fOram
nitidamente diferenciados entre os individuos das espécies estudas, sendo a Apcura
fortemente explicada por esta variagdo de condutancia estomatica. E interessante destacar que,
mesmo na estacdo chuvosa, os estdomatos representam um forte fator de regulacdo da
fotossintese, apresentando uma média de limitagdo estomatica a fotossintese de 0,23 neste
periodo. Mas ¢ importante notar que a variagdo de Ape.cuva N30 foi explicada somente pela
variacdo na g,. O processo de selecdo de modelos indicou que a estagdo do ano influenciou
fortemente este parametro com efeitos adicionais aos relacionados a modificacdo sazonal da
g,. Possivelmente, este efeito extra da estacdo do ano pode ser relacionado ao estado de
desenvolvimento das folhas, sendo este fato exacerbado nas espécies deciduas, apresentando

folhas relativamente jovens ao final da estacdo seca (época na qual executamos as medi¢des
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da seca) e atingindo a maturidade na estacdo chuvosa. Estas diferencas de maturacdo podem
resultar em valores diferentes de condutancia do mesofilo, limitando assim fortemente a
assimilagdo de carbono (Flexas et al. 2008). Adicionalmente, identificamos pelo processo de
selecdo de modelos que ymp influencia Ap.cuva de modo independente das demais varidveis,
isto ¢, reduzindo a fotossintese além do esperado pela diminui¢do da ggpr-curva) relacionada ao
ywvp. Analisando a figura 2, percebemos que nas plantas com ggpre-curva) Mmais baixos, os valores
de Apccva foram menores do que o previsto pelo modelo ao assumir que todas as plantas
apresentam potencial hidrico médio em cada estag@o. Desta forma, ywp potencialmente seria o
responsavel pela redu¢do adicional dos valores de Apccuva, Uma vez que aumentando a
severidade do estresse hidrico a limitagdo bioquimica da fotossintese aumenta sua importancia
relativa (Galmés et al. 2007). Estes valores marcantemente mais baixos de Apwc.cuva €M
condi¢des de baixo ywmp € gs também podem ser ocasionados pela regulacdo da atividade da
Rubisco e sintese de ATP, ou mesmo por disfungdes metabdlicas no aparato fotossintético
(Flexas & Medrano 2002).

Os valores de gyprecurva) foram influenciados primariamente pela estacdo do ano, sendo
que, observamos adicionalmente relagio desta com a variagio individual do wywp. E
importante destacar que apesar de detectarmos diferencas nos valores médios de ymp nas duas
estagdes do ano, observamos grande faixa de sobreposicdo destes valores. Resultados
similares foram obtidos em trabalho anterior na mesma regido, na qual ndo foi detectada
diferenga entre ywmp das duas estacdes do ano em espécies tipicas da savana (Bucci et al.
2005). Este trabalho demonstrou que a variacdo sazonal de gprcuva) S€ria uma forma de
manter a homeostase hidrica, sendo o abaixamento destes valores na estagdo seca uma
estratégia que compensa parcialmente o aumento do déficit de saturagio do ar. E importante
destacar que apesar de detectarmos uma variagao nos valores de ywp entre estacdes, mesmo 0s

menores valores obtidos na estacdo seca, sdo considerados equivalentes a situagdo de estresse
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hidrico moderado. Nesta faixa, tipicamente se observa primariamente a regulacdo estomatica
e da condutancia do mesofilo, ocorrendo somente pequenas alteracdes metabdlicas (Galmés et
al. 2007).

Apesar de observarmos também um pequeno efeito da Tiiar NA ypre-curva) (Tabela 1),
consideramos que a faixa de varia¢do de temperatura relativamente pequena (cdmara ajustada
para manter a Ty proxima a 25°C) ndo nos permitiu inferir significado bioldgico deste
padrdo, servindo este entdo primariamente como co-varidvel no modelo. Alternativamente,
analisamos a influéncia de Ty na fotossintese por meio de curvas de resposta empregando
uma faixa mais ampla de temperaturas. Uma vez que ndo fizemos ajustes de umidade do ar,
pudemos verificar alteragdes de trocas gasosas relacionadas as mudancas da temperatura em
condi¢des semelhantes as naturais. Desta forma, o aumento da temperatura resulta na
diminuicao da assimilacdo de carbono relacionada tanto a reducdo da condutancia estomatica,
desencadeada pelo aumento do déficit de pressdo de vapor (Berry & Bjorkman 1980), quanto
por modificagdes na taxa de transporte de elétrons e atividade da Rubisco (Medlyn et al.
2002). Nossos dados indicaram uma fraca relagdo entre assimilagdo de carbono ¢ a
temperatura foliar (tabela III e fig. 13), sendo que, a maior parte do padrdo detectado pode ser
atribuido ao fechamento estomatica ocasionado pelo aumento do déficit de pressdo de vapor
(Tabela III e fig. S1 do material suplementar).

A WUE, nas duas estacdes do ano, seguiu padrdo compativel com observado em
plantas de clima mediterraneo com maiores valores deste pardmetro em situagdes de
abaixamento moderado do yup (Medrano et al. 2009). E importante destacar que, apesar desta
diferenga de WUE entre estagdes ndo ser nitida pela observacgdo direta da fig.4, tal diferenca
foi confirmada pelo processo de selecdo de modelos que levou em conta informagdes que
dificilmente sdo utilizadas na observagdo visual de gréaficos (diferenca de varidncia entre

estacdes e entre grupos de espécies, autocorrelagcdo entre medicdes de espécies do mesmo
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género e entre medi¢cdes dos mesmos individuos nas duas estagdes).

Considerando a tendéncia observada por Medrano et al. (2009) de folhas com elevada
area foliar especifica (SLA: area foliar por unidade de massa da folha) apresentarem menor
WUE, seria esperado que espécies tipicas de floresta apresentassem menor WUE uma vez que
estas mantém area foliar especifica relativamente altas mesmo em individuos estabelecidos
em areas savanicas (Hoffmann et al. 2005). A associa¢dao dos valores de WUE e area foliar
especifica seria relacionada com a tendéncia de plantas de ambientes com baixa
disponibilidade de dgua apresentarem maiores valores de area foliar especifica (Wright et al.
2003). Isto propicia maiores concentragdes de nitrogénio por unidade de area foliar e, como a
maior parte do nitrogénio foliar esta associado com enzimas fotossintéticas, resultaria em
maiores WUE. Entretanto, ndo identificamos este padrdo em nossos dados uma vez que a
WUE de plantas tipicas de floresta e savana foi similar. Porém, ¢ importante destacar que
nossas medi¢des de WUE retratam somente as trocas gasosas do inicio das manhas no final da
estacdo seca e meio da estacdo chuvosa. Por outro lado, a avaliagio da WUE por meio de
razdes isotdpicas, que indicam a estratégia de uso de dgua ao longo da historia de vida da
folha (Seibt et al. 2008), revelou, em outro trabalho com espécies da regido, diferencas de
WUE para plantas de espécies savanicas e florestais estabelecidas no ambiente savanico
(Hoffmann et al. 2005).

As curvas de reposta a luz indicaram notavel diferenca da utilizagdo de luz nas duas
estagdes, mas ndo entre os dois grupos de espécies. Na estagdo seca, o maior & indica uma
saturacdo fotossintética mais abrupta com o aumento de luminosidade. Os valores médios
estimados de Qos, em 764 e 1121 pmol.m™.s”’ na estagdo seca e chuvosa respectivamente
(Tabela IIT) indicaram a forte influéncia da estagdo do ano no aproveitamento de luz, sendo
nitida a saturacao fotossintética em intensidades luminosas relativamente baixas na estagao

seca. Vale notar que, a baixa ocorréncia de nuvens nesta estagdo proporciona elevada
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insolag¢do ao longo do dia. Este excesso de irradiacdo luminosa acima da faixa de saturacao
fotossintética associada a escassez de agua, poderia favorecer a ocorréncia de processos
fotoinibitorios e a um aumento dos processos de fotoprotecao (Valladares et al. 2005). Porém,
os valores relativamente elevados de F,/F., ndo sugeriram a ocorréncia de fotoinibi¢do cronica
nestas plantas (ie. reducdo da eficiéncia do fotossistema II ndo revertida apds véarias horas no
escuro). Esperavamos que espécies do grupo funcional proveniente de florestas apresentassem
uma maior tendéncia a fotoinibi¢ao (baixo F,/F, e q. acompanhados de alto ®xo) devido a
menor luminosidade do ambiente do interior de florestas e o maior auto-sombreamento das
folhas destas espécies. Porém, mesmo medindo folhas em por¢des do dossel mais expostas,
ndo encontramos evidéncias de que as espécies florestais apresentem pior desempenho na
savana quando comparado com plantas tipicas deste ambiente. Os altos valores de ®npq
sugerem que o mecanismo de dissipacdo térmica de energia no fotossistema II tem um
importante papel na protegdo do aparato fotossintético contra danos por excesso de
luminosidade. Tal mecanismo seria particularmente importante no meio do dia, momento em
que o fechamento dos estomatos aliado com alta luminosidade resultam no aumento da
suscetibilidade a este tipo de dano (Franco et al. 2007).

E importante destacar que ndo ocorreu saturagio luminosa em folhas de algumas
espécies medidas durante a estagdo chuvosa, mesmo utilizando PPFD de 2000 umol.m™>.s’
que ¢ uma intensidade luminosa superior a que uma planta na regido recebe tipicamente
(levando em conta o angulo da folha). Nestes casos, qualquer aumento de exposi¢ao da folha
a luz propiciaria o aumento da assimilacdo de carbono, cendrio este bastante diferente do
observado na estagdo seca, na qual todas as folhas pararam de responder a elevagdo da
luminosidade em faixas relativamente baixas. Nos casos de nao saturacdo luminosa, a
estimativa de An. pelo modelo de hipérbole ndo retangular ndo apresenta significado

biolégico, uma vez que ndo ocorrem naturalmente intensidades luminosas necessarias para a
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alcangar estes valores de fotossintese. Alternativamente, utilizamos o pardmetro Ajg como
indicador de fotossintese méaxima alcangada em condigdes tipicas de luminosidade. Este
pardmetro também foi fortemente associado com a estagdo do ano, apresentando valores
superiores na estagdo chuvosa, sendo influenciado adicionalmente pelo ywp dos individuos,
de modo que individuos com maior potencial hidrico na mesma estacdo, tendem a atingir
maiores valores de Ajgp. Os valores de o observados na estacdo seca foram inferiores aos da
estacdo chuvosa, indicando menor eficiéncia do aparato fotossintético nesta estagdo.
Diferengas sazonais qualitativamente equivalente na resposta a luz também foram constatadas
em arvores de uma floresta na transicao entre cerrado e amazonia (Sendall et al. 2009). Apesar
destes resultados serem compativeis com a tendéncia de reducdo na atividade fotossintética
decorrente da menor disponibilidade de 4gua (Galmés et al. 2007), potencialmente as
diferencas de idade das folhas ao longo do ano também poderiam contribuir com o este
padrdo sazonal, principalmente em espécies deciduas.

As curvas de resposta ao CO, (realizadas somente na estagdo chuvosa) ndo indicaram
diferencia¢do entre espécies tipicas de savana e floresta, apresentando contudo dois tipos
distintos de resposta (Fig. 11). Com isto, pudemos inferir pela observacao das figuras 11 e 12
que o metabolismo fotossintético estaria associado ao padrao de troca de folhas das espécies.
Plantas sempre-verdes possivelmente teriam a tendéncia de atingir maiores taxas de
carboxilagdo méxima, taxas de transporte de elétrons e respiragdo mitocondrial do que plantas
deciduas e brevi-deciduas. Notamos também a ocorréncia de maior Vmx €m plantas que
mantiveram maiores valores de ywp, 0 que poderia indicar que plantas capazes de manter
potencial hidrico elevado apresentam maior eficiéncia metabdlica na fotossintese sendo este
padrdo aparentemente mais pronunciado nas espécies deciduas. Porém, considerando que
nossos objetivos originais ndo contemplavam a verificagdo do efeito da fenologia foliar,

optamos por ndo incluir posteriormente esta varidvel nas analises estatisticas. Isto porque a
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inclusdo de varidveis motivada pela observagdo dos resultados ocasionaria uma estimativa
tendenciosa do efeito destas. Adicionalmente, para a realizacdo de testes rigorosos da relacdo
entre fenologia foliar e resposta fotossintética da comunidade vegetal, seria necessaria a coleta
de dados de modo a garantir a independéncia filogenética das amostras, de maneira analoga
ao presente trabalho, porém utilizando pares congenéricos compostos por uma espécie
sempre-verde e uma decidua. Por estes motivos, destacamos que a sugestdo de influéncia da
fenologia foliar em parametros fotossintéticos apresentadas no presente trabalho deve ser

considerada como uma hipoétese a ser testada em trabalhos futuros.

Conclusoes

A hipotese central do estudo, de que plantas tipicas de savana e de floresta teriam
caracteristicas fotossintéticas distintas quando ambas se estabelecem nas savanas, ndo foi
corroborada. Apesar das plantas tipicas de floresta terem evoluido em ambientes
marcantemente diferentes das savanas em termos de luminosidade e disponibilidade hidrica,
os individuos deste grupo estabelecidos em ambientes savanicos apresentaram caracteristicas
fotossintéticas similares as plantas tipicas de savana.

A estagdo do ano influenciou o funcionamento fotossintético das plantas estudadas,
sendo identificadas modificacdes em todos os aspectos que avaliamos em ambas as estagoes.
Observamos, na estacdo chuvosa, o aumento da fotossintese (Aprcurva), condutancia estomatica
(gs(pre-curva)) € eficiéncia do uso da agua (WUE) sob luz saturante no inicio da manha. A estagao
chuvosa também induziu o aumento da respiracdo mitocondrial (Rg), do rendimento quantico
da fotossintese (o), da taxa fotossintética méaxima (avaliados por meio de A OU Ajgg) € da
intensidade saturante de luz (Qosv), acompanhados de uma resposta ao aumento da

intensidade de luz com saturagdo mais gradual (menor valor de &).
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As plantas tipicas de savana e de floresta apresentaram estratégias similares de
resposta as mudangas sazonais do ambiente. A reducao do potencial hidrico do meio dia (Wwmp)
na estagdo seca e a resposta fotossintética neste periodo indicaram que as plantas estariam sob
moderado estresse hidrico, faixa na qual tipicamente sdo observadas regulagdes fisiologicas

sem a ocorréncia de dano ao aparato fotossintético.
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Fig. S1 — Relagdo entre modificagdo percentual da fotossintese e da condutincia estomatica ao longo das curvas de resposta a
temperatura. Simbolos expressam valores obtidos ao final das curvas (temperatura elevada) ajustados como porcentagem dos
valores observados no inicio das curvas (temperatura baixa). Letras maiusculas representam espécies tipicas de cerrado e letras
minusculas, espécies tipicas de floresta; letras diferentes representam géneros diferentes (ndo utilizamos as letras C,L,O devido a
similaridade entre caractere maitisculo e mintsculo).
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Capitulo 2 — Maior disponibilidade de agua no solo e ar umido evitariam a diminuicao

da condutincia estomatica e fotossintese em plantas do cerrado na estacio seca?

Introduciao

O cerrado cobre aproximadamente 22% do territdrio brasileiro, o que equivale a cerca
de 2 milhdes de km? sendo predominante fitofisionomias savanicas (Oliveira-Filho & Ratter
2002). Esta area apresenta pluviosidade média anual de 600 a 2000 mm distribuidas de forma
marcantemente sazonal, com uma estag¢do seca de quatro a cinco meses (Assad 1994), sendo
registrados 95% das chuvas concentradas nos meses de outubro a abril (Miranda et al. 1997).
O auge da estagdo seca tipicamente apresenta 2-3 meses com total ou quase total auséncia de
chuvas, resultando em solos com baixos potenciais hidricos (inferiores a -3 MPa nos 5 cm
superficiais), acompanhados de temperaturas diurnas elevadas (Franco 1998, 2002).

Esta grande sazonalidade ocasiona severas mudangas na fisiologia e morfologia da
vegetacdo da regido. Estima-se uma reducdo da taxa liquida fotossintética do ecossistema da
ordem de 50% na estacao seca fortemente relacionada com a morte de individuos herbaceos e
diminui¢do da area foliar de plantas lenhosas (Miranda et al. 1997). Paralelamente, sdo
observadas marcantes alteracdes na fisiologia de individuos arboéreos deste ambiente. Isto
ocorre porque mesmo os individuos arbéreos que tém acesso a reservas subterraneas de agua
muitas vezes ndo obtém agua suficiente para compensar a elevada demanda evaporativa
(Franco 2005). Estima-se que a comunidade de plantas lenhosas do cerrado apresenta uma
redu¢do da ordem de 35% na sua taxa fotossintética liquida durante a estacdo seca (Prado et
al. 2004). Em Roupala montana, uma espécie abundante no cerrado, foi observada uma
redugdo de 66% na assimilacdo de carbono durante a estagdo seca em funcdo da maior

limitacdo estomatica da fotossintese e diminuicdo de sua area foliar total (Franco 1998). Tal
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limitacdo na assimilagdo de carbono resulta na estagnacdo do crescimento radial de arvores
tipicas do cerrado no periodo seco (Rossatto et al. 2009).

Apesar da marcante sazonalidade do ambiente e das modificagdes na fisiologia das
plantas arboreas das savanas do cerrado, a maioria destas espécies sdo isoidricas, isto &,
mantém os valores de potencial hidrico minimo razoavelmente constantes ao longo de todo
ano, independentemente do aumento do déficit hidrico no solo e da demanda evaporativa da
estacdo seca (Goldstein et al. 2008). Em um estudo com oito espécies lenhosas dominantes do
cerrado, foram constatadas modificagdes alométricas e fisiolégicas ao longo do ano
relacionadas com a manuten¢do de potencial hidrico minimo constante (Bucci et al. 2005).
Foi identificada diminui¢do da condutancia estomatica (g;) associada ao aumento da demanda
evaporativa durante estagcdo seca, periodo no qual também ocorreu aumento da condutancia
hidraulica da via solo-folha (G,) por meio da diminui¢do da area foliar dos individuos.

Vale destacar que, apesar da formagao de um pronunciado déficit hidrico nas camadas
superficiais do solo durante a estagdo seca, a elevada demanda evaporativa pode ser o
principal fator limitante das trocas gasosas neste periodo (Miranda et al. 1997, Meinzer et al.
1999). As linhas de evidéncia neste sentido sdo relacionadas a grande influéncia da demanda
evaporativa na g; (Meinzer et al. 1999, Bucci et al. 2005) e a disponibilidade relativamente
elevada de 4gua no solo em profundidades acessiveis a arvores adultas (Miranda et al. 1997).
Porém, subsequentes experimentos sugerem que mesmo as arvores com raizes profundas
utilizam primariamente 4gua de camadas relativamente superficiais do solo, sujeitas a déficit
hidrico (Moreira et al. 2003), aonde se concentram a maior parte das raizes finas (Oliveira et
al. 2005). Desta forma, ndo se sabe ao certo se as trocas gasosas de plantas das savanas do
cerrado sdo primariamente relacionadas com a disponibilidade de dgua do solo ou com a
demanda evaporativa.

O objetivo deste trabalho foi investigar o efeito da baixa umidade do ar e baixa
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disponibilidade de 4gua no solo durante a estagdo seca nas trocas gasosas de arvores do
cerrado. Para isto, realizamos um experimento de irrigacdo de areas com vegetacdo
naturalmente estabelecida para retirar o efeito do déficit hidrico dos solos. Nestas parcelas,
verificamos a resposta das folhas a variacdo de umidade do ar. Desta forma, pretendiamos
verificar se: (a) na auséncia de déficit hidrico no solo, fotossintese liquida (Ar) e condutancia
estomatica (g;) seriam mais elevadas; (b) a alta demanda evaporativa ocasionada pela baixa
umidade do ar induziria & diminui¢do de g, restringindo a AL mesmo na auséncia de déficit
hidrico no solo; (¢) em situacdes de baixa disponibilidade de agua no solo, a influéncia da

demanda evaporativa na reposta estomatica (e sua limitagdo na A;) seria menos acentuada.

Material e Métodos

Conduzimos o estudo na Reserva Ecologica do IBGE (Instituto Brasileiro de
Geografia e Estatistica) localizado na regido central do Brasil, proximo a cidade de Brasilia no
Distrito Federal (15° 57" S, 47° 57" W). A vegetacdo natural da regido ¢ composta
predominantemente por savanas apresentando faixas de vegetacdo florestal acompanhado os
rios (matas de galeria). A regido apresenta pluviosidade média anual de aproximadamente
1400 mm com pronunciada sazonalidade das chuvas (dados meteoroldgicos da drea de estudo
apresentados por Miranda et al. 1997, Franco 1998, Bucci et al. 2008).

Realizamos as medi¢des em agosto e setembro de 2008 (final da estacdo seca), em
parcelas de um experimento de irrigacdo de areas de transicdo entre savana e mata de galeria
composto por parcelas irrigadas e controle. Utilizamos no presente trabalho somente plantas
estabelecidas em areas de savana das parcelas. Os solos, na area de estudo, sdo latossolos
profundos com boa drenagem. A irrigagao foi realizada anualmente a partir do ano de 2007 no

periodo entre o final da estacdo chuvosa (junho) até o final da estacdo seca (setembro). Cada
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parcela irrigada recebeu agua por um periodo de 12 horas distribuidos em 1 a 2 noites por
semana de modo a totalizar o equivalente a 240 mm de chuva por més. O potencial hidrico do
solo a 70 cm de profundidade nas parcelas irrigadas foi da ordem de -0.26 £ 0.04 MPa
enquanto em parcelas controle o valor foi de -1.3 + 0.07 MPa (dados ndo publicados cedidos
por E. L. Geiger).

Empregamos no presente trabalho individuos estabelecidos naturalmente nas parcelas
pertencentes a trés espécies abundantes na regido (tabela I). Optamos por utilizar espécies
sempre-verdes, ou breve-deciduas que apresentassem folhas maduras no final da estagdo seca
e que fossem abundantes na area de estudo. Uma vez que o foco do trabalho era identificar
possiveis respostas convergentes de arvores deste ambiente, selecionamos espécies pouco
relacionadas filogeneticamente (de familias diferentes) e que apresentassem padrdes de
distribuicdo diferenciados nas diferentes fitofisionomias, com predominio em ambientes

florestais ou savanicos (tabela I).

Tabela I — Caracterizag@o das espécies utilizadas e indicagdo do niimero de individuos medidos
Espécie Familia Ambiente tipico Fenologia  N. de individuos
Controle Irrigagdo

Eriotheca pubescens Malvaceae savana', cerrado florestal BD 4 5
(Mart. & Zucc.) Schott (cerraddo) e bordas de mata

& Endl. de galeria?

Roupala montana Aubl. Proteaceae  savanal e secundariamente SV 4 3

em matas de galeria’

Styrax camporum (Pohl) Styracaceae bordas de mata de galeria, SV 4 2
cerrado florestal (cerradao)

e matas estacionais?;
secundariamente na
savana'

1- Felfili e Silva Janior 1993; 2- Silva Junior 2005 ;3- Felfili 1995; 4- Silva Junior e Pereira 2009; BD- breve-decidua; SV- sempre-verde

Realizamos curvas de resposta 2 umidade do ar com um sistema portatil de analise de
fotossintese (LI-6400, LI-COR, Lincoln, USA). Antes do inicio de cada curva de resposta,
submetemos as folhas a um periodo de 10 a 20 minutos de aclimatacdo a camara (tempo

variava em funcdo do grau de estabilidade das medi¢cdes de fotossintese liquida).
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Configuramos a camara para densidade de fluxo de fotons fotossinteticamente ativos (PPFD)
de 1600 pmol.m™.s™ (intensidade suficiente para saturagdo luminosa destas espécies de acordo
com testes preliminares) e umidade relativa do ar (UR) de aproximadamente 85%. Obtivemos
tais valores de UR acrescentando algumas gotas de dgua ao tubo de cal sodada do circuito de
ar do instrumento. Ao longo de todas as leituras, o CO, foi mantido em 380 umol.I" (valor
equivalente a concentracdo ambiente), porém permitimos que a temperatura foliar (Troma)
variasse em funcdo da temperatura ambiente e transpiragdo (medigdes realizadas com
temperatura foliar entre 22 e 42 °C com variagdo média da ordem 2,4 °C dentro de uma
mesma curva). Apos estabilizagdo das leituras, iniciamos a curva de resposta a umidade com
leituras em sete niveis decrescentes de UR (aproximadamente de 85 a 25%) por meio do
ajuste manual da véalvula que direciona ar do circuito do aparelho para o tubo contendo
dessecante. Apds cada mudanca de nivel de UR, aguardamos 10 minutos para a aclimatagdo
da folha antes de registrar as leituras. Na andlise dos dados, utilizamos os valores de déficit de
pressdo de vapor entre a folha e a atmosfera (DPV) ao invés de UR, uma vez que o primeiro ¢
um melhor indicador de demanda evaporativa. Para evitar a interferéncia da elevagdo da
umidade relativa do ar ocasionado diretamente pela irrigacdo, medimos as plantas de parcelas
irrigadas apds pelo menos 24 horas do fim da irrigag¢do, tempo suficiente para evaporagdo da
agua depositada superficialmente. Conduzimos todas as medi¢des no periodo entre 8:00 e
12:00 horas.

Para analisar os dados das curvas de resposta a umidade, utilizamos modelos lineares
mistos empregando o programa R versdo 2.10.1 (R Foundation for Statistical Computing,
Vienna, Austria). Nestas andlises, estabelecemos a espécie e individuo a que cada medic¢ao
pertenceria como varidveis de efeito aleatorio hierdrquicas e indicamos estrutura de
autocorrelacdo nos dados de um mesmo individuo. Vale destacar que a inclusdo de espécie

como variavel de efeito aleatorio se deve ao fato de ndo objetivarmos identificar diferencas
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entre espécies neste trabalho (isto €, informamos que a varidvel espécie influencia as trocas
gasosas, porém ndo pretendemos estimar este parametro). J& a inclusdo de individuo como
variavel de efeito aleatorio visa evitar que cada medigdo no mesmo individuo seja considerada
como medi¢do independente, o que corresponderia a utilizagdo de pseudo-réplicas. Por meio
de andlise de graficos de residuos e da comparacdo dos valores de Critério de Informagao de
Akaike (AIC), optamos por incluir no modelo que relaciona g, e DPV a heterocedasticidade
relacionada as espécies. Seguimos o protocolo de selecdo de modelos partindo do modelo
cheio com teste de razdo de verossimilhanga (Zuur et al. 2009) por meio do pacote nlme
versdo 3.1-96 (Pinheiro et al. 2009). Neste procedimento, utilizamos as seguintes varidveis
fixas nos modelos iniciais: ge~DPV*irrigacao+Tome; A~In(gs)*irrigacdo+Trom.; sendo irrigacao
uma variavel bindria. Vale notar que optamos por ndo inserir DPV e g, na mesma anélise
porque a correlagdo entre g; e DPV prejudicaria o ajuste de modelos que contivessem as duas
varidveis simultaneamente como preditoras uma vez que adicionaria colinearidade aos
modelos e dificultaria a interpretagdo dos resultados (Quinn & Keough 2002). Consideramos

o valor de significancia de 0,05 em todas as analises.

Resultados

Analisando os fatores que influenciam a g,, constatamos efeito da intera¢do entre DPV
e irrigacdo (razdo de verossimilhanca= 8,723; p=0,003) enquanto Trm. ndo apresentou relagdo
(razdo de verossimilhanga=3,731; p=0,053). O modelo final obtido, demonstra que g, tendeu a
ser maior em plantas irrigadas ocorrendo decréscimo destes valores com o aumento do DPV
(tabela II, fig. 1 e fig. S1 do material suplementar). Este decréscimo de g, associado ao DPV
foi mais pronunciado nas plantas irrigadas.

Identificamos influéncia da interagdo entre g, e irrigacdo nos valores de A, (razdo de
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verossimilhanga=11,683; p<0,001) sem a influéncia da T (razdo de verossimilhanga=2,122;
p=0,1451). O melhor modelo obtido indicou aumento ndo linear da A, associado a g, com
influéncia mais acentuada da g, em plantas irrigadas (tabela II, fig. 2 e fig. S2 do material

suplementar).

Tabela I — Coeficientes dos modelos obtidos e resultados dos testes de significancia

Graus de
Coeficiente Erro padrdo Liberdade t p

var. depen.: g,

intercepto 0.209 0.029 130 7.199 <0.001
Irrigagdo 0.181 0.046 18 3.957 <0.001
DPV -0.033 0.006 130 5612 <0.001
DPV:imrigagio -0.030 0.009 130 3.276 0.001
var. depen.: A,

intercepto 12.192 1.001 130 12.174 <0.001
Irrigagdo 3.914 1.148 18 3.409 0.003
In(g) 2.689 0.299 130 9.002 <0.001
In(g ):irigagdo 1.504 0.431 130 3.493 <0.001

§: interagdes apresentam efeito aditivo em relagdo ao nivel basal (plantas ndo irrigadas).
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Fig. 1 — Influéncia do deficit de pressdo de vapor tolha-atmostera (DPV) na condutincia estomatica (g;). Simbolos
preenchidos representam plantas situadas em parcelas irrigadas e simbolos vazios, em parcelas controle. Quadrados
representam Roupala montana (7 individuos); circulos Eriotheca pubescens (9 individuos) e tridngulos Styrax camporum (6
individuos). Linhas representam modelos ajustados (tabela II) para plantas situadas nas parcelas irrigadas (linha continua) e
parcelas controle (linha tracejada).
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Fig. 2 — Influéncia da condutincia estomatica (gs) na fotossintese liquida (A.). Simbolos preenchidos representam plantas
situadas em parcelas irrigadas e simbolos vazios, em parcelas controle. Quadrados representam Roupala montana (7
individuos); circulos Eriotheca pubescens (9 individuos) e tridngulos Styrax camporum (6 individuos). Linhas representam
modelos ajustados (tabela II) para plantas situadas nas parcelas irrigadas (linha continua) e parcelas controle (linha tracejada).
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Discussao

Os resultados do presente trabalho confirmaram a modulagdo da g, das plantas das
savanas do cerrado em funcdo da demanda evaporativa anteriormente relatada (Meinzer et al.
1999, Bucci et al. 2005). Porém, diferentemente dos trabalhos anteriores que associaram a g
com a variagdo de demanda evaporativa observada ao longo do ano, observamos
experimentalmente esta relagdo. Isto permitiu acompanhar a resposta estomatica

independentemente da modificacdo de outros fatores ao longo do ano, como o grau de

g (mol.m?.s™")

desenvolvimento das folhas e a vari: > solo. Desta forma, conseguimos
demonstrar que tanto g quanto A. tendem a ser mais elevadas durante a estagdo seca quando
se remove o déficit hidrico no solo. Os valores de A; obtidos em nossas medi¢gdoes em R.
montana retirando o estresse hidrico e sob baixo DPV sdo compativeis com medi¢des
realizadas na estagdo chuvosa (Franco 1998). Considerando a tendéncia de baixa variagao
sazonal do potencial hidrico foliar minimo nas arvores do cerrado (Bucci et al. 2005), os
valores mais elevados de A. observados em plantas irrigadas provavelmente sdo ocasionados
primariamente pelo maior suprimento de CO, propiciado pela maior g;. Isto resulta ndo s6 no
aumento de disponibilidade deste substrato da reagdo de fotossintese, mas também em
mudancas no metabolismo fotossintético, tais como na atividade da rubisco, sintese de ATP e
regeneragdo de ribulose bis-fosfato (Lawlor & Cornic 2002, Flexas & Medrano 2002). Por
sua vez, este aumento de g observado seria relacionado a sinais hidraulicos como o aumento
da condutancia total ao longo do caminho raiz-folha e/ou proveniente de sinalizadores
quimicos produzidos na raiz (Whitehead 1998).

A demanda evaporativa da atmosfera apresentou maior influéncia em plantas com

maior disponibilidade de agua no solo (conforme verificado pelo coeficiente angular da
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relacdo g~DPYV, tabela II). Isto indica que a baixa disponibilidade de agua no solo, tipica da
estacdo seca, limita g, e AL de maneira mais marcante, resultando numa faixa de valores de g,
mais estreita, € com isto menor possibilidade de modulacdo da abertura estomatica pelo DPV.
Este padrdo ¢ compativel com a forma de regulacdo da abertura estomdtica por dois
componentes em plantas arboreas/arbustivas: respostas rapidas relacionadas a sinais
hidraulicos na folha e regulagdo a longo prazo relacionadas a mudangas de concentracio de
acido abscisico na seiva do xilema, em resposta a variagdo gradual da disponibilidade de agua
no solo (Whitehead 1998).

A resposta estomatica ocorreu em periodos relativamente curtos, sendo observada
marcante modificacdo ao longo de curvas de duracdo total de aproximadamente 70 minutos.
Podemos notar pela figura 1 (e S1 do material suplementar) a ocorréncia de padrdo de
decréscimo de g; mesmo nos valores mais baixos de DPV, que correspondem ao inicio das
curvas de resposta. Uma vez que o intervalo entre cada nivel da curva era de 10 minutos,
pudemos notar que a resposta & modificagdo do DPV ocorrem em intervalos na ordem de
poucos minutos. Outro aspecto importante foi a presenca de resposta de folhas
individualmente a mudanga de DPV e ndo a alteracdes no dossel como um todo. Isto
evidencia o forte controle individual da g, em fun¢do das condi¢cdes ambientais, destacando a
importancia da modulagdo da g por sinais locais (isto ¢, ndo relacionados a condutincia total
ao longo do caminho raiz-folha e a sinalizadores quimicos produzidos na raiz). Acredita-se
que a regulacdo local em questdo seja desencadeada pela diferenga de potencial hidrico entre
as células guarda e outras células da epiderme gerada pelo fluxo transpiratorio na folha
(Bunce 1997). Tal regulacao individual da g, potencialmente seria vantajosa no ambiente de
savana, uma vez que porgdes diferentes da copa de arvores estdo sujeitas a niveis de
iluminacdo bastante distintos em dado momento do dia o que ocasiona pronunciadas

diferencas de temperatura foliar e, consequentemente, do DPV no seu micro-ambiente.
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Considerando que hd uma tendéncia de saturagdo luminosa do aparato fotossintético em
intensidades luminosas relativamente baixas durante a estagdo seca no ambiente de cerrado
(densidade de fluxo de fotons de ~760 pmol.m™.s”, de acordo com dados do capitulo 1),
possivelmente a reducdo da g, de folhas submetidas a altas luminosidades pode representar
uma estratégia de economia de adgua, sem resultar em pronunciada perda fotossintética, uma
vez que por¢des do dossel menos iluminadas teriam potencial fotossintético equivalente
apresentando contudo menor perda de 4gua por transpiragao.

Apesar dos padrdes de resposta fotossintética a g, apresentarem algumas diferencas
entre as espécies (fig S2 do material suplementar), foi possivel identificar um padrdo geral de
limitacdo estomadtica da fotossintese. As taxas fotossintéticas (Ar) foram mais fortemente
limitadas pela g, na faixa de valores mais baixos desta variavel (menores que 0,2 pmol.m?s™)
(figura 2). Este padrao ¢ compativel com o relatado para plantas mediterraneas sob estresse
hidrico moderado, nas quais a fotossintese passa a ser limitada adicionalmente por alteragdes
bioquimicas e pela diminui¢dao da condutincia do mesofilo em situacdes de baixa g (Galmés
et al. 2007). Adicionalmente, o descompasso entre g, € Ar em faixas de valores mais elevados
de g indica a diminui¢do da eficiéncia do uso da dgua em situagdes de g; mais elevados (fig.
S3 do material suplementar). Nestas condi¢des, outros fatores como a atividade da rubisco,
regeneracdo de ribulose bis-fosfato (Farquhar & Sharkey 1982) ou modificacdo na
condutancia do mesofilo (Flexas et al. 2008) contribuiriam para a limitagdo da fotossintese.

Nossos resultados indicam que se as arvores do cerrado tiverem maior acesso a agua
no solo do que em condigdes naturais da estacdo seca, apresentariam maiores taxas
fotossintéticas e condutancia estomatica. Porém, mesmo na auséncia de déficit hidrico no
solo, a elevada demanda evaporativa da estagdo seca limitaria a condutincia estomadtica e
fotossintese liquida. Desta forma, uma maior disponibilidade de 4gua no solo resultaria em

ganhos de assimila¢do de carbono restritos as situagdes de menor demanda evaporativa, como



62

no inicio da manha e em folhas de por¢des menos expostas da copa. Constatamos também
que, na presenca de déficit hidrico do solo em niveis tipicos da estacdo seca, a demanda
evaporativa influencia de maneira menos marcante a condutancia estomatica. Pudemos
concluir que as plantas estudadas apresentaram marcante regulacdo das trocas gasosas
relacionadas tanto a disponibilidade de dgua no solo quanto a demanda evaporativa. Deste
modo, a restricdo da assimilacdo de carbono imposta pela estacdo seca sO seria evitada em
situacdes que propiciassem a elevacdo da disponibilidade de 4gua no solo acompanhada de

condi¢des microclimaticas que diminuissem a demanda evaporativa.
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Material suplementar
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Fig. S1 — Influéncia do deficit de pressdo de vapor folha-atmosfera (DPV) na condutincia estomatica (gs). Simbolos
preenchidos representam plantas situadas em parcelas irrigadas e simbolos vazios, em parcelas controle. Quadrados
representam Roupala montana (7 individuos); tridngulos Styrax camporum (6 individuos) e circulos Eriotheca pubescens (9
individuos). Linhas conectam medi¢des de um mesmo individuo em plantas situadas nas parcelas irrigadas (linha continua) e
parcelas controle (linha tracejada).
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Fig. S2 — Influéncia da condutancia estomatica (gs) na fotossintese liquida (Ar). Simbolos preenchidos representam plantas
situadas em parcelas irrigadas e simbolos vazios, em parcelas controle. Quadrados representam Roupala montana (7
individuos); tridngulos Styrax camporum (6 individuos) e circulos Eriotheca pubescens (9 individuos). Linhas conectam
medi¢des de um mesmo individuo em plantas situadas nas parcelas irrigadas (linha continua) e parcelas controle (linha

tracejada).
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Fig. S3 — Influéncia da condutincia estomatica (gs) na eficiéncia do uso da 4gua instantanea (razdo AL/gs). Simbolos
preenchidos representam plantas situadas em parcelas irrigadas e simbolos vazios, em parcelas controle. Quadrados
representam Roupala montana (7 individuos); tridngulos Styrax camporum (6 individuos) e circulos Eriotheca pubescens (9
individuos).



69

Capitulo 3 - Identificacdo de tipos funcionais de arvores do cerrado e padrdes de

atributos relacionados aos diferentes adensamentos da vegetaciao

Introducio

Cerca de 22% do territério brasileiro, o que corresponde a aproximadamente 2 milhdes
de km?, originalmente era coberto pelo cerrado: um conjunto de fitofisionomias compostas
predominantemente de formacgdes savanicas (Oliveira-Filho & Ratter 2002). Estas areas
apresentam elevada riqueza de espécies arboreas, porém com grande similaridade na sua
composi¢ao ao longo de toda sua extensdo, sendo as principais diferengas entre regides dadas
em termos de diferencas de abundancia (Felfili et al. 2005). Entretanto, enfocando escalas
espaciais finas, percebemos que o cerrado apresenta uma grande variagdo na estrutura de sua
vegetacdo. Mesmo considerando somente as regides savanicas, hd uma marcante variacdo do
grau de adensamento arbdreo e abundancia da vegetacdo graminoide, resultando em
gradientes de savanas abertas a fechadas ocorrendo em distancias por vezes da ordem de
dezenas de metros apresentando neste gradiente diferencas importantes na interacdo da
vegetacdo com o ambiente (Bucci et al. 2008, Giambelluca et al. 2009). Desta forma, as
savanas do cerrado formam um mosaico de vegetagdes com diferentes graus de adensamento
em uma escala espacial fina.

Os motivos para tal variacdo no adensamento da vegetacdo, entretanto, ndo sdo claros.
Apesar de fatores ambientais abidticos possivelmente apresentarem papel neste padrdo em
escala fina, fatores bioldgicos associados as caracteristicas dos individuos estabelecidos nas
diferentes por¢des deste mosaico de adensamentos podem ter importancia fundamental na

formagdo deste padrdo. Isto porque o aumento do adensamento da vegetagdo apresenta
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retroalimentagdo positiva causada pela modificacdo do ambiente pelas arvores estabelecidas
(ex. sombreamento, alteragdo de propriedades do solo e microclima), favorecendo com isto o
estabelecimento de novos individuos arbdreos (Wilson & Agnew 1992, Duarte et al. 2007).
Desta forma, as diferentes espécies arboreas teriam simultaneamente a capacidade de alterar o
ambiente e serem influenciadas por este.

Uma das estratégias para analisar a interagdo das espécies de uma comunidade com o
ambiente ¢ o agrupamento das espécies em tipos funcionais (Lavorel & Garnier 2002).
Assumindo que espécies com atributos funcionais similares interagem com o ambiente de
forma similar, ¢ possivel simplificar interpretacdo dos dados ao considerar a ocorréncia de
redundancia funcional dentro de grupos de espécies enfocando assim as diferencas
fundamentais de estratégias. Tal simplificacdo se mostra essencial para estudos empregando
modelos de previsdo de resposta da vegetagdo a mudancas climaticas ou de uso da terra (Diaz
& Cabido 1997, Pausas 1999, Lavorel et al. 2007). Além disto, o estudo de tipos funcionais
permite extrapolar as conclusdes obtidas para outras regides com condi¢des ambientais
equivalentes, mesmo que estas se encontrem fora da area de distribui¢do biogeografica das
espécies estudadas (Pillar 1999, Diaz et al. 2004).

Apesar das vantagens de se analisar uma comunidade vegetal por meio de tipos
funcionais, o critério utilizado na delimitagdo destes grupos ¢ de importancia fundamental.
Varios trabalhos utilizam critérios definidos a priori em fungdo do conhecimento bem
consolidado de atributos com importancia funcional, como exemplo, a classificacdo de grupos
de espécies vegetais baseada na sua tolerancia a sombra (Poorter et al. 2003, Niinemets 2006).
Porém, ¢ improvavel que mesmo as classificacdes de grupos baseadas em evidéncias fortes,
sejam relevantes para associar a resposta funcional destes grupos a uma ampla gama de
fatores ambientais que ndo sejam diretamente relacionados. Desta forma, uma maneira

conveniente de identificacdo de tipos funcionais relacionados a um dado fator ambiental € por
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meio de andlises numéricas utilizando informagdes de diversos atributos das espécies com
potencial relevancia funcional na resposta e/ou efeito da vegetagdo em relagdo aos gradientes
ambientais de interesse (Pillar & Sosinski 2003).

Ao avaliar os atributos com potencial importincia funcional, devemos considerar o
papel destes na comunidade. A composi¢do de uma comunidade bioldgica ¢ moldada por dois
processos antagdnicos: filtros ambientais e interagdes competitivas (Keddy 1992, Keller et al.
2001). Pelo processo de filtragem ambiental, a composicdo de espécies seria definida pela
adequacdo dos requerimentos de recursos e condi¢des ambientais de cada espécie as
caracteristicas da regido. Desta forma, seria esperado que em locais com condi¢des ambientais
similares, se estabelegcam espécies com combinacdes de atributos funcionais que favorecam a
aptiddo neste ambiente. Por outro lado, a elevada similaridade dos atributos funcionais das
espécies resultaria numa grande sobreposicdo do nicho destas, € com isto no aumento da
competicdo inter-especifica entre espécies com atributos similares. Com isto, os filtros
ambientais moldam as comunidades de modo a apresentar espécies com atributos funcionais
relativamente similares (convergéncia de atributos), enquanto a competicao inter-especifica
molda as comunidades para apresentarem espécies com atributos funcionais diferenciados
(divergéncia de atributos) (Weiher & Keddy 1995).

O objetivo do presente trabalho foi identificar tipos funcionais de arvores das savanas
do cerrado relacionados a capacidade das diferentes espécies ocorrerem em ambientes com
graus de adensamento arboreo diferentes. Para isto, avaliamos quais os atributos das espécies
potencialmente tém importancia funcional nesta relagdo da vegetacdo arborea com ambientes
de adensamentos arbdreos variados. Verificamos também se em uma escala espacial fina
(compreendendo poucos quildmetros de distdncia) ocorrem padrdes de convergéncia de
caracteres da vegetacdo arborea acompanhando as variagdes do ambiente ou se predominam

padrdes de divergéncia de caracteres das espécies que coexistem na area.
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Material e Métodos

Area de estudo e material vegetal

Realizamos o trabalho na Reserva Ecologica do IBGE, localizada proximo a cidade de
Brasilia na regido centro-oeste do Brasil. A vegetagao natural da regido ¢ denominada cerrado,
sendo composta predominantemente por fitofisionomias savanicas (denominadas cerrado
sensu lato). A regido apresenta pluviosidade média anual de aproximadamente 1400 mm com
pronunciada sazonalidade, sendo 75% da precipitacdo anual concentrada no periodo entre
novembro a marco.

Estabelecemos 100 parcelas de 25 m? distribuidas por sorteio de coordenadas dentro
das regides com vegetacdo savanica sem sinais de perturbagdes recentes (incéndios nos
ultimos 10 anos, alteragdes antropicas ou presenga de espécies invasoras) sendo mantida uma
distancia minima de 100 metros entre as parcelas (figura 1). Esta distribui¢do possibilitou a
amostragem de areas savanicas com diferentes graus de adensamento arboreo (abertura do
dossel variando de 13 a 72%, figura S1 do material suplementar). Identificamos ¢ marcamos
todas as arvores e arbustos dentro das parcelas com didmetro do tronco a 30 cm do solo igual

ou maior que 5 cm.
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Fig. 1 — Imagem de satélite destacando a area de estudo (Reserva Ecologica do IBGE, Brasilia, DF). Poligonos com contorno
branco representam areas com vegetagdo savanica preservadas (sem sinais de queimadas recentes, invasdes bioldgicas ou
impactos antropico); quadrados pequenos representas a posicdo das parcelas. Adaptado de imagem disponivel no sistema
Google Earth.

Atributos das espécies

Utilizamos caracteres de facil obten¢do que potencialmente apresentam marcante
influéncia na capacidade de estabelecimento das espécies nos diferentes ambientes do cerrado
e na forma que estas influenciam o ambiente (tabela I). Como indicadores da capacidade
dispersdo e estabelecimento inicial das plantas, utilizamos a forma de dispersao de didsporos e

a massa das sementes, ambos os dados obtidos da literatura (fontes indicadas na tabela I).
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Avaliamos a érea foliar especifica (SLA: razdo area foliar pela massa foliar), caractere
este relacionado a regulacdo da fotossintese e eficiéncia do uso da agua (Hoffmann et al.
2005, Franco et al. 2005, Flexas et al. 2008). Obtivemos estes valores por meio de coleta de
folhas de um individuo por espécie em cada parcela e posterior medicdo da area foliar
utilizando sistema computadorizado (WinDIAS Image Analysis System, Delta-T, Cambridge,
UK) e medig¢@o da massa seca das amostras. Obtivemos da literatura o tipo fenologico foliar
(sempre verde, brevidecidua, decidua), pardmetro este que em plantas do cerrado esta
associado com a capacidade de captacdo de agua, eficiéncia fotossintética, grau de exposi¢ao
das folhas e padrdo de alocacdo de biomassa entre folhas e ramos (Franco et al. 2005,
Goldstein et al. 2008, Souza et al. 2009). Adicionalmente, utilizamos em uma segunda analise,
enfocando somente o subconjunto com as espécies mais frequentes, dados de fotossintese
liquida sob luz saturante (A.) e condutincia estomatica (g;) medidos na estacdo seca e
chuvosa. Utilizamos também a razdo A./gs denominada eficiéncia instantdnea intrinseca do
uso da agua (WUEi) para avaliar o custo da fotossintese em termos de perda de éagua
(Medrano et al. 2009). Tais dados foram obtidos com sistema de andlise de fotossintese
(modelo LCi, ADC BioScientific, Herts, UK) utilizando luz natural ou lampada halogena em
dias nublados com medi¢cdes no horario entre 8-12 horas. Nossas medigoes foram
complementadas por dados de outro trabalho realizado na mesma éarea que utilizou métodos
semelhantes (Peixoto 2007).

Por ultimo, avaliamos em todas os individuos utilizado no trabalho as razdes areca da
copa/area basal e altura/area basal. Esta primeira razdo alométrica representa uma
simplificagdo do “valor de Huber” (razdo area foliar/area de xilema ativo), sendo relacionado
a suficiéncia do caule em conduzir dgua para as folhas (Tyree & Ewers 1991). A segunda
razdo alométrica indica o particionamento da biomassa das plantas entre (1) crescimento em

altura, que resulta em um moderado aumento de captacdo de luz em ambientes savanicos mais
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densos (com o custo de dificultar o transporte de dgua) ou (2) em crescimento em didmetro
(relacionado ao aumento da capacidade de conduzir agua e de resisténcia estrutural).
Obtivemos a area da copa por meio de medi¢des da projecdo de dois eixos perpendiculares da
copa das arvores, calculando com isto a area da elipse. A area basal foi estimada por meio da
medi¢ao da circunferéncia a 30 cm do solo sendo calculada a area assumindo forma circular.

Medimos a altura considerando a distancia do solo até a folha mais alta do individuo.

Tabela I: Atributos de espécies utilizados

Atributo Estados possiveis Fonte
Dispersao Qualitativo (autocoria, anemocoria, zoocoria) convertido em 3 variaveis binarias  1,2,3,4
Massa das sementes Classes (1: <0,01g; 2: 0,01-0,05g; 3: >0,05g) 5,6,7
Area foliar especifica (SLA)  Quantitativo (cm>.g") P
Fenologia foliar Classes de tempo sem folha (0: sempre verde; 1: brevidecidua; 2: decidua) 1,8,9,P
Area da copa/Area basal Quantitativo (m”>.m™?) P
Altura/Area basal Quantitativo (m.m?) P
Fotossintese liquida (Ar)* Quantitativo (umol.m?.s™) 10,P
Condutéincia estomatica (g)*  Quantitativo (mol.m™.s™) 10,P
Efic. uso da 4gua (WUEi) * Quantitativo (mol.umol™) 10,P

P: observagdes/medigdes proprias; 1: (Lenza & Klink 2006); 2: (Pirani et al. 2009); 3: (Batalha & Mantovani 2000); 4: (Oliveira & Silva
2009); 5: (Salazar-Parra 2010); 6: (Hoffmann 1996); 7: (Silva Junior 2005); 8: (Bucci et al. 2008); 9: (Arajo & Haridasan 2007); 10:
(Peixoto 2007). * Variaveis ecofisiologicas estimadas para estagdo seca e chuvosa sendo avaliadas somente nas 10 espécies mais frequentes.

Variaveis ambientais

Descrevemos o ambiente das parcelas por meio de varidveis que caracterizam o
gradiente de fitofisionomias savanicas do cerrado. Desta forma, utilizamos variaveis que
potencialmente influenciam na capacidade de estabelecimento das espécies estudadas e que
simultaneamente sdo afetadas pelas espécies estabelecidas nas parcelas. Medimos a abertura
do dossel arboreo-arbustivo por meio de fotografias hemisféricas obtidas no centro das
parcelas a aproximadamente 50 cm do chido com equipamento digital (modelo SLM4, Delta-T
Devices, Cambridge, UK) e processadas com o programa Hemiview 2.1 (Delta-T Devices,
Cambridge, UK). Utilizamos a soma da 4rea basal e a média dos valores de altura de plantas
com didmetro maior ou igual a 5 cm como indicadores de porte da vegetacdo e biomassa de
plantas lenhosas nas parcelas. Por ultimo, estimamos a biomassa de gramineas e o acumulo de

serapilheira de cada parcela. Coletamos estes materiais em cinco areas dispostas regularmente
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ao longo de uma transec¢do de 5 m, com centro posicionado sobre o centro da parcela e
orientado na dire¢do norte-sul, totalizando uma area amostrada de 0,512 m? por parcela. Caso
algum dos pontos de amostragem coincidisse com uma arvore com mais de 5 cm de diametro
ou outro obstaculo (ex. cupinzeiro, toca de tatu) realizdvamos a amostragem em posi¢ao
adjacente a este obstaculo. Coletamos a por¢ao aérea de gramineas e a serapilheira depositada
sobre o solo para posterior secagem em estufa e medicdo da massa. Considerdvamos como
gramineas, todo material de vegetacdo graminoide que apresentava conexao com raizes, sem

avaliar contudo se o tecido estava vivo ou nao.

Analise dos dados

Realizamos a delimitacdo de tipos funcionais empregando somente espécies com
frequéncia igual ou maior do que 5 parcelas, de modo a reduzir o ruido nos dados associado
com espécies de baixa frequéncia (Hirst & Jackson 2007). Associamos o padrao de ocorréncia
destas espécies e dos tipos funcionais delimitados as variaveis ambientais e a distribuicao
espacial das parcelas. Avaliamos também neste conjunto de espécies a ocorréncia de padrdes
de divergéncia de caracteres (PDC) e padrio de convergéncia de caracteres (PCC) na
forma¢do da comunidade. Para as 10 espécies com maior frequéncia (igual ou superior a 15
parcelas), analisamos adicionalmente o PCC e PDC incluindo na lista de atributos das
espécies os caracteres relacionados a trocas gasosas. Sumarizamos as andlises realizadas na

figura 2.
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Dados de presenga/auséncia

Sp 1
Sp2 Atributos das espécies
Sp3 Reprodutivos Foliares Alométricos Fisiolégicos
P * dispersdo *SLA e area da copa/area A,

Sp4 * massa das « fenologia basal .g

sementes « altura/area basal “WUE,
Sp 5
Sp 6
Sp7
Sp 8
Sp9

Atributos das espécies PCC
Sp 10 P >
] Reprodutivos Foliares Alométricos PDC
Sp 11 « dispersao *SLA e area da copa/area
« massa das « fenologia basal
Spl12 sementes * altura/area basal
Sp13
Sp 14 Descritores jambientais
Spls Abertura do dossel
Spl6 Area basal total
Sp 17 PCC pPCC Altura média
PDC o

Sp18 PDC Serapilheira

TF 1
Spl19 Gramineas

TF 2
Sp 20

(...
Sp 21

TFn
Sp 22
Sp 23

RDA

Sp 24 -
Sp 25
Sp 26
Sp27 RDA -«

Configuragdo espacial
das parcelas

Fig. 2 — Fluxograma sumarizando a analise de dados realizada. Caixas indicam os conjuntos de dados, linhas ligam os
conjuntos de dados usados em uma mesma andlise e setas indicam a analise realizada (PCC e PDC indicam analise para
verificar ocorréncia de padrdo de convergéncia de caracteres ou padrdo de divergéncia de caracteres; RDA: analise de
redundancia; SLA: area foliar especifica; Ar: fotossintese liquida; g:s condutancia estomatica; WUEI: eficiéncia do uso da
agua intrinseca; Spl a Sp 27: espécies utilizadas, em ordem crescente de frequéncia, TF 1 a TFn: tipos funcionais
delimitado).

Utilizamos o método proposta por Pillar e Sosinski (2003) para delimitagdo de
tipos funcionais e método de Pillar et al. (2009) para discriminar PCC e PDC na formagao da
comunidade utilizando o programa SYNCSA v2.71b (Vallerio Pillar, disponivel em
http://ecoqua.ecologia.ufrgs.br). Estes métodos utilizam dados organizados em trés matrizes:

de estados dos atributos das espécies (B); de desempenho das espécies em cada parcela (W); e
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de varidveis ambientais em cada parcela que afetariam ou seriam afetadas pela comunidade
vegetal (E). No presente trabalho, optamos por utilizar dados de presenca e auséncia na matriz
W. Descrevemos de forma sucinta os principais passos destes algoritmos abaixo, sendo a
descri¢do detalhada apresentada em Pillar et al. (2009).

Para a defini¢do de tipos funcionais, as espécies sdo agregadas por meio de analise
agrupamento com ligacdo completa em funcdo das informagdes da matriz B. Foi obtido entdo
o grau de adequacdo de cada espécie a cada tipo funcional (matriz U), calculado pela
semelhanca média com os atributos das espécies (matriz B). Pela multiplicacdo da matriz U
transposta por W, obtém-se a matriz X que expressa a ocorréncia de tipos funcionais em cada
parcela com pesos difusos (fuzzy weights) dado pelos caracteres de B. A convergéncia entre X
e E ¢ avaliada por meio de correlacdo entre a matriz de distdncias de X e a matriz de
distancias de E. Para definir qual o melhor grau de particionamento da comunidade em tipos
funcionais (nimero de tipo) e quais os atributos das espécies com maior relevancia funcional,
sdo testadas pelo algoritmo todas as combinagdes de nimero de tipos funcionais e de atributos
de espécies, sendo escolhida a solugdo com maior convergéncia entre X e E.

A avaliacdo da PCC foi feita pela multiplicagdo de B por W, obtendo assim uma matriz
T que expressa a ocorréncia dos caracteres em cada parcela. A convergéncia entre T e E,
avaliada por correlacio das matrizes de distdncia de T e E, representa o grau PCC na
comunidade. O protocolo de avaliacdo de PDC utiliza basicamente dos mesmo passos do
protocolo de delimitacdo de tipos funcionais, porém utiliza a correlagdo parcial XE.T para
avaliar a convergéncia do resultado (grau de PDC). A significancia destas correlagdes de
matrizes foi avaliada por meio de testes de permutagdo para obtengdo de modelos nulos.

Posteriormente avaliamos por um conjunto distinto de analises a relagdo das variaveis
ambientais (matriz E) na ocorréncia das espécies (matriz W) ou dos tipos funcionais

delimitados na etapa anterior. Com esta analise, particionamos a propor¢do da variacdo nos
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dados de ocorréncia de espécies ou tipos funcionais (denominados a seguir como matriz de
ocorréncia) relacionada as varidveis ambientais (matriz E) ou a configuracdo espacial das
parcelas (denominados a seguir como matriz espacial). Para tanto, empregamos a técnica de
particdo de variacdo descrita em Peres-Neto et al. (2006). Para esta analise, utilizamos a
matriz de comunidade (dados de abundancia das espécies em cada ponto de amostragem),
matriz de dados ambientais e uma matriz descritora da estrutura¢do espacial dos pontos de
amostragem. Descrevemos esta estratégia analitica sucintamente a seguir.

A primeira etapa consistiu em obter a melhor matriz descritora da configuragao
espacial (denominados a seguir simplesmente como matriz espacial) para o conjunto de dados
em questdo, de modo que esta matriz possa ser utilizada como covaridvel na andlise. Para isto,
empregamos os Mapas de Autovalores de Moran (MEM) conforme descrito por Dray et al.
(2006) testando diversas combinagcdes de MEM gerados a partir da combinacdo fatorial de
diferentes matrizes de ligagdo e funcgdes de distancia. As matrizes de ligacdo analisadas,
utilizavam critério de distancias considerando desde a ligacdo somente de parcelas com maior
relacdo (inferido pela observacdo do variograma multivariado) até a ligagdo de todos as
parcelas entre si. Em conjunto com este descritor binario da influéncia potencial de um ponto
de amostragem no outro, utilizamos também fungdes que representem o decréscimo da
influéncia que um ponto teria sobre outro com o aumento da distdncia. Estas fungdes de
distancia seguiram as recomendagdes de Dray et al. (2006), utilizando fungdes de pesos
lineares, com concavidade para baixo ou concavidade para cima. Em cada um destes cenarios,
foi gerada um MEM. Posteriormente, verificamos qual das opg¢des apresentava o maior ajuste
com os dados de ocorréncia de espécies ou tipos funcionais. Para esta avaliagdo, realizamos a
transformagdo de Hellinger na matriz de ocorréncia conforme recomendagdo de Legendre &
Gallagher (2001) com posterior retirada de tendéncias lineares. Utilizamos uma extensao

multivariada do Critério de Informacdo de Akaike para selecionar a melhor matriz espacial.
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Realizamos este procedimento com o pacote SpacemakeR v0.0-5 (Stephane Dray, disponivel
em http://R-Forge.R-project.org/projects/sedar) implementado no programa R v2.11.1 (R
Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria).

Em posse desta matriz espacial, procedemos com a andlise da relagdo da comunidade
com ambiente e espago fisico, conforme descrito por Peres-Neto et al. (2006). Para tanto,
utilizamos a matriz de ocorréncia com transformac¢do de Hellinger e matriz de variaveis
ambientais com transformagdes logaritmicas das das variaveis soma da area basal e massa de
gramineas para corre¢do de normalidade. Realizamos Andlises de Redundancia (RDA) parcial
com estas trés matrizes seguido de testes de Monte Carlo para aferi¢do da significancia da
relagdo. Os valores das fracdes das estatisticas de redundancia foram ajustados para
compensar o efeito do nimero de varidveis e amostras nesta estatistica, apresentando desta
forma significado analogo ao R* ajustado das analises de regressdo multipla (Peres-Neto et al.
2006b). Realizamos este procedimento utilizando o pacote Vegan v1.17-3 (Jari Oksanen et al.)

implementado no programa R.

Resultados

Inventariamos 27 espécies com frequéncia igual ou maior do que cinco parcelas
(tabela II), sendo que das 100 parcelas amostradas, 99 apresentaram ao menos uma destas
espécies. O algoritmo de otimizagdo identificou sete tipos funcionais (tabela IIT) baseados na
relacdo de cinco atributos das espécies com as varidveis ambientais (p(XE) = 0,363; P <
0,001; sendo os atributos utilizados listados na tabela IV). Apresentamos, na tabela V, a
descri¢do dos estados dos atributos em cada um dos tipos funcionais delimitados.

A figura 3a representa a associagdo das espécies com as varidveis ambientais, sendo
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que apesar de boa parte das espécies serem associadas a condigdes ambientais médias (centro
do grafico) ¢ possivel identificar algumas espécies relacionadas aos extremos das condigdes
ambientais estudadas, merecendo destaque D. elliptica nos ambientes mais abertos e B.
salicifolius nos ambientes mais fechados. Conforme sumarizado na fig. 3b, a varidvel
ambiental com maior grau de associacdo com os tipos funcionais foi a massa de gramineas
seguido de area basal, altura média e abertura do dossel com grau de associagdo similar e
quantidade de serapilheira, com baixo poder de explicacdo (apesar de ser nitida sua correlacao
negativa com gramineas). Analisando as principais associagdes dos tipos funcionais com o
ambiente, podemos destacar a associacdo de TF1 com &reas com arvores de baixa altura e
baixa 4area basal total, quantidade média de gramineas e grande abertura do dossel. O TF7
ocorre em areas com maior abertura do dossel e maior quantidade de gramineas. TF2 e TF5
estdo associados com areas mais fechadas e com maior area basal total e maior altura média,
porém, TFS5 esta associado a quantidades médias de gramineas e TF2 a quantidades baixas. Ja
TF4 e TF6 estdo associados a dreas com baixas quantidades de gramineas e arvores de alturas
moderadas e com moderada area basal total e dossel moderadamente fechado. Por sua vez,
TF3 teria maior associagdo com ambientes com caracteristicas ambientais médias. A avaliagao
das variaveis ambientais associadas com as espécies individuais por sua vez mostrou
interpretacdo mais dificil, com grande quantidade de espécies associadas a niveis

intermediarios dos caracteres ambientais.



82

Tabela I — Especies utilizadas no trabalho (frequéncia> 5)

Frequéncia

Espécie (n parcelas) n individuos
Ouratea hexasperma 40 54
Roupala montana 34 44
Dalbergia miscolobium 28 30
Blepharocalyx salicifolius 22 28
Myrsine guianensis 19 31
Davilla elliptica 17 19
Guapira noxia 17 22
Eremanthus glomerulatus 16 20
Qualea parviflora 15 16
Schefflera macrocarpa 15 16
Erythroxylum suberosum 14 15
Styrax ferrugineus 14 18
Byrsonima verbascifolia 13 18
Qualea multiflora 11 12
Qualea grandiflora 10 15
Vochysia elliptica 10 11
Leptolobium dasycarpum * 8 9
Caryocar brasiliense 8 10
Kielmeyera speciosa 8 18
Miconia burchellii 8 12
Miconia ferruginata 8 8
Sclerolobium melinonii ** 8 8
Stryphnodendron adstringens 7 9
Eriotheca pubescens 6 6
Kielmeyera coriacea 6 6
Byrsonima crassa 5 5
Vochysia thyrsoidea 5 7

Espécies frequentemente tratadas pelas seguintes sinonimias:
* Acosmium dasycarpum e ** Sclerolobium paniculatum

Tabela IIT — Composicao de espécies dos tipos funcionais delimitados e sua frequéncia e abundancia

TF1 TF 2 TF 3 TF 4 TF 5 TF 6 TF 7
B. crassa B. salicifolius L. dasycarpum  E. glomerulatus M. burchellii C. brasiliense  D. elliptica
B. verbascifolia  G. noxia R montana M. guianensis M. ferruginata K. coriacea
D. miscolobium Q. parviflora S. macrocarpa Q. multiflora
E. pubescens S. melinonii
E. suberosum
K. speciosa

O. hexasperma

Q. grandiflora
S. adstringens

S. ferrugineus

V. elliptica

V. thyrsoidea
Freq. 90 45 39 31 28 27 17
Ind. 206 66 53 51 36 36 19

TF 1 a 7: composicao dos tipos funcionais delimitados; Freq.:frequéncia dada pelo numero de parcela contendo cada tipo funcional; Ind:
abundancia, dada pelo ntimero de individuos das espécies componentes)
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Tabela IV — Atributos das espécies ou tipos funcionais de maior relevancia

Padrao Dados Seca Chuvosa
observado analisados feno auto anem zooc seme SLA AC/AB alt/AB & A, WUEi & A, WUEi
TF 27 sp X X X X X NA NA NA NA NA NA
PCC 27 sp X X X X X X NA NA NA NA NA NA
PDC 27 sp X X NA NA NA NA NA NA
PDC 7TF X X X X X NA NA NA NA NA NA
PCC 10 sp X X X X X X

PDC 10 sp X X X X X

TF: tipos funcionais; feno: fenologia foliar; auto: autocdrico; anemo: anemocorico; zooc: zoocdrico; seme: massa das sementes; AC: area da copa; AB: area
basal; alt: altura; NA: ndo analisado.

Tabela V — Valores médios dos atributos nos tipos funcionais delimitados

auto seme SLA AC/AB alt/AB
TF1 0 3.0 59.89 470.91 6.28
TF2 0 2.0 85.26 500.16 6.93
TF3 1 2.0 61.21 588.75 7.12
TF4 0 1.5 61.40 322.19 8.89
TF5 0 1.0 37.77 681.34 6.45
TF6 0 3.0 64.49 880.60 8.18
TF7 1 3.0 72.66 257.83 4.55

Apresentado somente atributos selecionados para delimitagdo dos tipos funcionais (TF: tipos
funcionais segundo numeragdo da tabela III; auto: autocérico; seme: classes de massa das
sementes; AC: area da copa; AB: area basal; alt: altura)

O particionamento da variacdo da ocorréncia das espécies indicou que a propor¢ao de
0,023 da variacdo seria relacionada as variaveis ambientais medidas (P = 0,001; figura 3a) e
0,030 da variacdo estaria associada a configuracdo espacial das parcelas (P < 0,001).
Repetindo esta andlise com as espécies agrupadas em tipos funcionais, constatamos aumento
do grau de explicacdo da andlise. Observamos a proporc¢ao de 0,056 de variagdo da ocorréncia
dos tipos funcionais associada a varidveis ambientais (P < 0,001; figura 3b) e 0,144 de
variagdo associada a configuragdo espacial das parcelas (P < 0,001). E importante destacar
que as varidveis ambientais utilizadas apresentam correlacdo entre si, o que poderia
proporcionar redu¢do da qualidade dos modelos por introduzir multicolinearidade nas analises
de regressdo multipla implicitas na RDA. Porém, a retirada de varidveis com maior correlagdo
ndo aumentou o grau de explicagdo dos modelos nem modificou a interpretagdo dos
resultados, motivo pelo qual optamos por apresentar somente resultados com o conjunto

completo de varidveis ambientais.
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Observamos a ocorréncia de PDC associado a variagdo dos caracteres ambientais
avaliados, considerando tanto as espécies separadamente (p(XE.T) = 0,184; P = 0,027) quanto
os tipos funcionais (p(XE.T) = 0,241; P = 0,001) sendo também constatada PCC (p(TE) =
0,281; P = 0,019). Os atributos das espécies com maior associagdo com estes padrdes estdo
apresentados na tabela IV. Ao avaliar o subconjunto das espécies mais frequentes na
amostragem, presentes em 15 ou mais parcelas, reduzimos nossa lista de espécies para
somente 10. Entretanto ¢ interessante destacar que este subconjunto estava presente em 92 das
100 parcelas de estudo. Constatamos neste grupo de espécies mais frequentes tanto um PDC
quanto PCC em funcdo da varia¢do ambiental (PDC: p(XE.T) = 0,261; P = 0,002; PCC: p(TE)
= 0,228; P = 0,002) sendo os atributos das espécies com maior relacdo com estes padrdes

listados na tabela IV
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Fig. 3 — Influéncia de variaveis ambientais na ocorréncia de espécies (a) ou de tipos funcionais (b) analisada por RDA parcial
com exclusdo do efeito da distribuigdo espacial das parcelas. TF representa tipos funcionais conforme numeragdo apresentada
na tabela III. Nomes de espécies ou de tipos funcionais indicam “scores das espécies” e setas indicam a direcdo dos
gradientes ambientais e o seu cumprimento indica a forca desta variavel em cada uma das dimensdes da ordenacdo (ponta das
setas indicam a correlagdo entre cada varidvel ambiental ¢ a combinagéo linear das varidveis; origem das setas indica a média

ponderada da variavel ambiental).
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Discussao

Nossos dados demonstraram a existéncia sete tipos funcionais distintos no conjunto de
espécies estudadas. E interessante destacar que dentre os atributos analisados, somente a
fenologia foliar ndo demonstrou relevancia na delimitagcdo dos tipos funcionais (ao considerar
os trés atributos binarios referentes a forma de dispersdo de didsporos como correspondendo
de fato a um atributo categoérico). Esta ndo inclusdo da fenologia foliar na lista de atributos
com importancia para distinguir tipos funcionais chama a aten¢do uma vez que ¢ conhecida a
relagdo da fenologia foliar com profundidade das raizes, concentracdo de nutrientes foliares, e
na capacidade fotossintética, sendo por isto frequentemente considerado um atributo com
grande importancia funcional em plantas do cerrado (Franco et al. 2005, Aratjo & Haridasan
2007, Carvalho et al. 2007, Goldstein et al. 2008). Entretanto, ¢ importante destacar que este
resultado ¢ relacionado com o conjunto de varidveis ambientais estudado, e com isto, em
diferentes contextos, a fenologia foliar pode ter importancia funcional.

A comparacdo dos graficos de RDA gerados com dados de espécies e de tipos
funcionais nos permite avaliar de uma forma independente a qualidade da delimita¢do de tipos
funcionais. Isto porque, uma vez que por definicdo as espécies componentes de cada um
mesmo tipo funcional interagem com o ambiente de forma semelhante, h4 de se esperar que
haja a concordancia entre os resultados da RDA com dados agrupados em tipos funcionais e o
padrdo observado na RDA com dados das espécies em separado. Obtivemos nesta
comparacdo razoavel concordancia dos resultados, apesar de observarmos algumas
divergéncias. A mais marcante ¢ a associacdo entre gramineas e R. montana e Q. parviflora
que ¢ diferenciada quando se observa as espécies em separado e quando se observa a resposta
de seus tipos funcionais. Na andlise por espécie, estas teriam maior associagdo com areas com

grande quantidade de gramineas, o que ndo seria confirmado pelo padrdo atribuido ao TF2 e
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TF3. Porém, o baixo grau de variacdo explicada por varidveis ambientais na RDA das
espécies (0,023) pode ser responsavel por tais divergéncias nos resultados.

O principal padrao de resposta dos tipos funcionais € sintetizado pelo primeiro eixo de
ordenacdo da figura 3b. Neste estd definida a maior parte da variagdo das varidveis
ambientais, definindo um gradiente de adensamento da vegetagdo savanica do cerrado. Em
um dos extremos, temos os dois tipos funcionais mais relacionados com ambientes abertos
(TF7, seguido de TF1). Dentre os atributos destes tipos funcionais, podemos destacar que
ambos apresentam sementes de massa elevada, o que poderia ser uma compensagdo a maior
dificuldade de estabelecimento que plantas arbdreas do cerrado apresentam em locais abertos,
sendo o maior estoque de nutrientes de sementes grandes uma forma de compensar a maior
severidade deste ambiente (Hoffmann 1996). O TF1 (grupo mais frequente) apresenta
dispersdo ndo autocoérica e valores em faixas intermedidrios para os demais parametros. Por
outro lado, TF7 (composto somente por D. elliptica) apresenta dispersdo autocoérica, valores
altos de SLA e da razdo altura/area basal e baixos valores da razdo area da copa/area basal.
Estes atributos estariam associados com alta eficiéncia fotossintética em folhas de baixo custo
de produgdo, a um grande investimento proporcionalmente elevado em tecidos de conducdo
de dgua e baixo investimento em crescimento vertical, caracteristicas estas compativeis com o
estabelecimento em regides com vegetacdo pouco adensada (Franco et al. 2005). No outro
extremo do gradiente, observamos o TF5 e TF2 em areas mais adensadas. O TFS5, que foi
associado a area com abertura de dossel e abundancia de gramineas um pouco superior, foi
caracterizado por espécies com sementes leves, baixa SLA e razdo area da copa/area basal
relativamente elevada. Ja o TF2, associado as areas mais adensadas, apresentou atributos em
faixas intermediarios, com exce¢do de SLA, que apresentou valor elevado, indicando
potencialmente elevada eficiéncia fotossintética e folhas de baixo custo de producdo (Franco

et al. 2005). Os demais tipos funcionais (TF3, TF4, TF6) se associaram a ambientes com
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caracteristicas ambientais intermedidrias, sendo TF3 o grupo mais associado a condigdes
ambientais médias sendo caracterizado pela dispersdo autocérica e demais atributos em
estados intermediarios.

E importante destacar contudo que, apesar do baixo grau de explicagio da variagdo da
comunidade associada a variaveis ambientais em ambas as RDA, tal associacao foi
considerada maior do que esperada ao acaso. Até momento da escrita deste trabalho,
desconheciamos a existéncia de outros trabalho avaliando comunidades de &arvores com
metodologia de particdo de variacdo de RDA proposta por Peres-Neto et al. (2006) o que
inviabiliza a comparacio da grandeza relativa destes resultados. E importante destacar que
parte do motivo deste baixo grau de explicacdo da variacdo pode ser a forma de amostragem
utilizada. Isto porque o tamanho das parcelas influencia o grau de varia¢do explicada por
técnicas de ordenagdo com gradientes diretos, sendo que o uso de parcelas pequenas, ocasiona
resultados com menores graus de variacdo explicada (discussdo deste topico no anexo III).
Porém, considerando o interesse do presente trabalho de estudar variagdes ambientais que se
processam em escala espacial da ordem de dezenas de metros, ndo seria possivel o emprego
de parcelas de tamanho muito superior ao utilizado (5x5 m). A andlise baseada em dados
agrupados por tipos funcionais pode ser uma alternativa vidvel para reduzir o ruido nos dados
obtidos em amostragem empregando parcelas pequenas. Com isto, seria possivel uma melhor
avaliagdo do efeito de varidveis ambientais em escala espacial fina, sendo neste caso a
avaliacdo da redundancia funcional das espécies realizada durante a delimitagdo dos tipos
funcionais e ndo baseada nos resultados da ordenacdo com gradientes diretos.

O elevado grau de associacdo da comunidade com o espago fisico revela que fatores
historicos da comunidade, como eventos de incéndio ou a colonizacdo e dispersdo das
espécies na area podem ter grande contribui¢do na distribuigdo das espécies e de tipos

funcionais no ambiente (Peres-Neto 2006). Porém, ndo se pode descartar o possivel papel que
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varidveis ambientais estruturadas espacialmente que ndo foram avaliadas neste estudo
poderiam exercer na modelagem da comunidade. Varidveis ambientais, como propriedades do
solo, profundidade do lengol freatico ou altitude, merecem investigacdo em futuros trabalhos.

A formagdo da comunidade de arvores analisada demonstrou presenca tanto de PCC
quanto PDC. Contrariando as previsdes do PDC predominar em escalas espaciais finas
(Weiher & Keddy 1995), houve contribuicdo de ambos os padrdes na formagdo da
comunidade, sendo detectado predominio do PCC para o conjunto de atributos e variaveis
ambientais analisados. Isto indica que, mesmo na escala espacial fina enfocada neste trabalho,
ha forte influéncia de filtros ambientais na formacdo da comunidade, sendo que todos os
atributos analisados apresentavam PCC (considerando forma de dispersdo como um unico
atributo qualitativo composto por trés estados). Vale notar que, utilizando técnicas analiticas
diferentes (¢ com isto com premissas diferentes), Silva e Batalha (2010) também
identificaram a ocorréncia de convergéncia de caracteres e divergéncia de caracteres em
escala espacial fina em uma comunidade de arvores de uma area savanica do cerrado. O baixo
valor de convergéncia do PDC observado ao analisar as espécies em separado, provavelmente
foi relacionado ao ruido nos dados associado a amostragens com parcelas pequenas. Quando
avaliamos o PDC tomando como base os sete tipos funcionais formados, observamos um
padrdo de maior convergéncia e que estaria associado a cinco dos seis atributos relacionados
ao PCC (tabela IV). Como a maior parte dos atributos analisados ¢ componente de ambos 0s
padrdes, a torna-se dificil interpretar a associagdo entre atributos da vegetagdo e a variagdo do
ambiente.

Uma forma indireta de verificar estes padrdes ¢ por meio da interpretagdo da
ocorréncia dos tipos funcionais ao longo do gradiente de adensamento, expresso na figura 3b.
Por meio da projecdao dos tipos funcionais nas setas que representam a variacdo ambiental,

notamos que TF3, TF4 e TF6 ocorrem em areas com valores de alturas médias proximos.
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Comparando os atributos destes tipos funcionais, percebemos valores de SLA em uma mesma
faixa e valores das razdes area da copa/drea basal e altura/area basal diferenciados entre os
grupos, o que pode indicar, respectivamente, PCC e PDC destes atributos nesta faixa de
valores altura média. Analisando a variagdo da quantidade de gramineas, observamos TF1 e
TF3 ocorrendo na mesma faixa de valores desta varidvel ambiental. Assim como no exemplo
anterior, observamos a convergéncia dos valores de SLA e divergéncias das razdes
alométricas associadas ao porte das plantas. J4 analisando a variagdo de abertura do dossel,
observamos TF5 e TF6 na mesma faixa de valores desta variavel ambiental, sendo neste caso
observada divergéncia de todos os atributos, exceto forma de dispersdo.

Analisando o subconjunto de espécies mais frequentes (10 mais frequentes), notamos
um conjunto diferente de atributos associados ao PCC (tabela IV), sendo que merece destaque
a WUEIi na estagdo seca e Ap na estagdo chuvosa. Isto indica que o grau de adensamento
arboreo/arbustivo filtra as espécies com capacidade de se estabelecer e crescer em cada
localidade em funcdo de suas caracteristicas fotossintéticas e de regulacdo estomatica, mesmo
considerando a faixa relativamente pequena de variacdo de adensamento da vegetacdo nas
savanas do cerrado (isto €, variagdo muito menor do que observada por exemplo na transi¢cao
entre mata de galeria e savana). Destacamos também o PDC referente a g, das duas estagdes e
a WUEI na estagdo seca. A ocorréncia de valores contrastantes destes atributos ecofisioldgicos
em ambientes com adensamentos similares indica a competi¢cdo inter-especifica por recursos
como agua e/ou luz (resultando na ocorréncia de plantas com maior € menor acesso a agua
e/ou plantas com maior € menor sombreamento no mesmo local).

Nossos resultados nos permitiram delimitar sete tipos funcionais nas savanas do
cerrado relacionados a variacdo do adensamento lenhoso presente neste ambiente. Detectamos
ocorréncia tanto de padrdes de convergéncia de caracteres (PCC) quanto de padrdes de

divergéncia de caracteres (PDC) nesta comunidade. Isto indica que mesmo em escalas
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espaciais pequenas (compreendendo poucos quildmetros de distancia), filtros ambientais e
competicao inter-especifica modelam a comunidade. Em fungdo destes resultados, destacamos
a possibilidade de aprimoramentos nos estudos que enfocam a identificacdo de estratégias
adaptativas da vegetacdo na sua interagdo com o ambiente das savanas do cerrado. Dada a
existéncia de redundancia funcional de algumas espécies em relagdo a um dado conjunto de
caracteristicas ambientais, tal tipo de investigagdo pode ser otimizado ao enfocar espécies
pertencentes a diferentes tipos funcionais. Adicionalmente, a existéncia de PDC dificulta a
identificagdo de um padrdo unico de resposta da comunidade as condi¢des ambientais, sendo
necessaria portanto a execucdo experimentos e analises que considerem a possibilidade de

ocorréncia de multiplas estratégias adaptativas ao fator ambiental de interesse.
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Fig. S1 — Distribuigdo espacial das parcelas com a representagdo de suas varidveis ambientais (valores proporcionais ao

tamanho dos circulos).
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Consideracoes finais

Os resultados obtidos estdo de acordo com a premissa de uma forte limitacdo da
vegetacdo lenhosa nas savanas do cerrado pelo ambiente. Uma evidéncia disto ¢ a tendéncia
de que individuos de espécies origindrias de ambientes florestais, quando estabelecidos na
savana, apresentarem repostas fotossintéticas equivalentes as plantas tipicas de savana. Tal
constatacdo merece destaque ao considerar que as plantas tipicas de floresta evoluiram em
ambientes marcantemente diferentes das savanas em termos de luminosidade e
disponibilidade hidrica. Tal convergéncia de atributos ecofisioldgicos nas plantas que se
estabelecem nas savanas do cerrado possivelmente seria causada por pressdes seletivas do
ambiente, em termos de sele¢do natural ou de filtragem ambiental.

A sazonalidade do clima da regido influenciou diversos aspectos da fisiologia das
plantas estudadas. Tal padrdo contraria a ideia de que as arvores do cerrado ndo seriam
afetadas pela seca em fun¢do de um sistema radicular profundo, que teria a capacidade de
acessar reservas abundantes de agua ao longo de todo o ano. Nossos dados demonstraram que
diversos aspectos das trocas gasosas variaram ao longo do ano, sendo que merece destaque a
reducdo na estacdo seca da condutancia estomatica, taxa fotossintética maxima e intensidade
de saturacdo luminosa da fotossintese. Constatamos também que os efeitos da seca ndo sdo
relacionados exclusivamente a diminui¢cdo da disponibilidade de 4gua no solo. A reducao da
umidade do ar aliada a temperaturas ambientais relativamente altas resultam em elevadas
demandas evaporativas. Nestas condi¢des, constatamos que ocorre forte limitacdo estomatica
da fotossintese, mesmo em locais com grande disponibilidade de agua no solo. Com isto, fica
claro que o acesso a agua no solo, propiciado por um sistema radicular profundo ou pela
presenca de lencol freatico superficial, ndo seria suficiente para aumentar consideravelmente a

assimilagdo de carbono das arvores do cerrado. Caracteristicas do micro ambiente das plantas,
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potencialmente, teriam papel fundamental nas trocas gasosas, uma vez que diferengas do
adensamento da vegetacdo arborea e das caracteristicas de seu dossel arboreo podem
influenciar a temperatura e evapotranspira¢do, modificando assim a demanda evaporativa do
local.

Ao estudar a comunidade de 4rvores da savana ao longo de ambientes com
adensamentos arboreos variados, constatamos que existe uma tendéncia de grupos de espécies
distintas se estabelecerem em porgdes do ambiente com diferentes adensamentos arbdreos.
Com base nestes dados e na descricdo de atributos de cada espécie, elaboramos uma
separacdo das espécies da area em sete grupos funcionais. Apesar de tal delimitacdo nao
representar todos os aspectos funcionais das espécies, indica a capacidade dos grupos de
espécies de se estabelecerem em ambientes mais ou menos adensados e sua contribui¢do
nesse adensamento. Verificamos assim que a heterogeneidade espacial do ambiente, em
termos de adensamento arbdreo, representa um filtro ambiental que seleciona espécies em
fungdo de seus atributos. Vale notar que os filtros ambientais atuaram nas escalas espaciais
relativamente pequenas (poucos quilometros de distancia) enfocadas no presente trabalho,
apesar destes serem considerados mais importantes na selecdo de espécies em escalas
espaciais biogeograficas. Paralelamente, detectamos também um padrdo de divergéncia de
caracteres nas espécies que coexistem na mesma darea, provavelmente em funcdo de

competicao inter-especifica por recursos.
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Anexo I — Automatizacdo do Sistema de Analise Fotossintese — L.16400

O sistema de medicao de fotossintese LI6400 (LI-COR, Lincoln, USA) apresenta
grande flexibilidade de operacdo, permitindo o uso controlado diretamente pelo usuério ou a
sua operacao automatizada. As curvas de luz e curvas de CO2 podem ser automatizadas por
meio dos programas LightCurve e A-CiCurve incluidas no aparelho. Porém, estes programas
implementam um algoritmo de controle muito simples que poder resultar em uma coletada de
dados com qualidade inferior da obtida por operacdo manual do aparelho por usudrio
experiente.

Uma das principais limitagdes dos programas originais ¢ o critério de estabilidade
utilizado para realizagdo do registro de dados e inicio do proximo passo. Nas versoes destes
programas desenvolvidos para aparelhos mais antigos (com sistema operacional OPEN 4 ou
inferior), o critério de estabilidade € o coeficiente de variagdo total (leva em conta flutuagao
nas leituras de fluxo, concentragdo de dgua e CO,). Com isto, se o valor do coeficiente de
variagdo total atingir valores inferiores ao estabelecido pelo usuario, realiza-se o registro de
dados. Porém, durante medigdes com grande instabilidade, ¢ frequente a ocorréncia de
grandes flutuagdes nos valores do coeficiente de variagdo total. Isto pode ocasionar instantes
nos quais o valor de coeficiente de variagdo total € transitoriamente baixo o que o programa
interpreta como indicativo de estabilidade suficiente para realizar o registro dos dados e
passar para o proximo passo.

Este problema foi contornado em aparelhos produzidos a partir de 2002 que utilizam
sistema operacional OPEN 5 e empregam novos critérios para avaliar a estabilidade das
medicoes. Porém, tais melhorias ndo podem ser implementadas em equipamentos mais
antigos sem a substituicao da placa principal de circuitos do aparelho.

Em fungdo disto, realizei alteragdes nos programas originais visando minimizar a
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variagdo nos dados coletados associada a flutuacdo nas medi¢cOes sem a necessidade de
modificagcdes do hardware do equipamento. Para isto, adicionei a avaliagdo do outros
critérios de estabilidade e a condicdo de que estes permanegam em determinada faixa de
valores por um um tempo minimo antes de iniciar o registro das medi¢des. Para curvas de luz,
adicionei a avaliagdo de coeficientes angulares do ACO, e AH,O' como indicadores extra de
estabilidade. Para curvas de CO,, adicionei a avaliacdo do coeficiente de variacdo dos valores
de concentragio de CO, na camara. E importante destacar que modificagdes, como as
realizadas no programa de curvas de CO,, sdo essenciais em protocolos com curvas rapidas
como o sugerido por Long e Bernacchi (2003)°, uma vez que periodos de estabilizagdo
prolongados em cada nivel de CO, ocasionariam erros advindos da aclimatagdo do aparato
fotossintético a niveis de CO, alterados.

Outra limitagdo dos programas originais ¢ a realiza¢do de s6 um registro ao fim de
cada etapa das curvas. Isto pode comprometer a qualidade dos dados obtidos em medi¢des nas
quais hd uma flutuagdo consideravel nas leituras. Nos programas modificados, ha a op¢ao de
realizar varias medi¢des ao final de cada nivel, de modo a capturar possiveis flutuagdes dos
dados que podem servir como indicadores da qualidade da medi¢do. Estas sucessivas
medi¢des podem ser convertidas em um valor médio, representando uma estimativa mais
acurada dos parametros de trocas gasosas.

Um fator que pode adicionar ruido extra nas leituras realizadas com o LI6400, em
especial nas automatizadas, ¢ o0 modo de operagdo do sistema de controle de CO, na camara.
Este sistema injeta CO, no ar de entrada na cdmara de modo que seja mantida uma
concentragcdo constante deste gas na cadmara. Quando ocorre um desvio da concentracdo de

CO, selecionada, o sistema compensa tal desvio alterando a regulagem da valvula que

! ACO, e AH,O representam a diferenca das medidas de concentragdo de CO, e H,O entre sensores de gés de

referéncia (equivalente ao que entra na camara foliar) e da camara foliar.

Long SP, Bernacchi CJ (2003) Gas exchange measurements, what can they tell us about the underlying
limitations to photosynthesis? Procedures and sources of error. Journal of Experimental Botany 54:2393-
2401
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adiciona CO, ao ar, de modo a alcangar a concentracdo desejada. Porém tal modificacao
resulta em leituras de fotossintese irreais por alguns segundos. Isto ¢ devido ao fato de que o
tempo necessario para a camara ser preenchida com ar na concentragdo de CO, corrigida ser
maior do que o tempo necessario para este seja lido pelo sensor de referéncia. Com isto, se o
registro das medi¢des ocorrer simultaneamente a tal ajuste, os valores de fotossintese liquida
obtidos apresentardo erro consideravel. Em curvas de resposta a CO, rapidas, estes erros
podem ser mais graves e frequentes, pois muitas vezes ndo hd tempo para se atingir a
concentragdo de CO, exatamente igual ao valor selecionado para cada nivel da curva. Isto
ocorre porque o aparelho inicialmente ajusta sua valvula de injecdo de CO, para um valor
obtido em curva de calibragdo e aguarda a estabilizacdo das leituras antes de iniciar o ajuste
fino para alcancar a concentragdo de CO, selecionada. Para contornar este problema, adicionei
aos programas uma rotina que, pouco antes do inicio do periodo de registro de medicdes, fixa
a abertura da valvula de inje¢do de CO, na posi¢do em que esta se encontra.

Outra importante fonte de variagdo nas leituras ¢ a modificacdo no fluxo de ar que
entra na camara. Esta modificagdo de fluxo pode ser configurada para ocorrer
automaticamente de modo a manter a umidade relativa do ar na camara constante. Porém, tal
recurso em um protocolo automatizado pode resultar em registros de leituras irreais, uma vez
que modifica¢des no fluxo geram periodos de transicdes na concentracdo de gases na cadmara
além de demandar novo ajuste na valvula do injetor de CO,. Desta forma, considero
prioritaria a manuten¢do do fluxo de ar constante na cdmara. Porém, ¢ importante destacar
que o aumento da umidade relativa no interior da cdmara para valores préximos do ponto de
condensacao resultam em medicOes irreais. Para minimizar este risco, adicionei uma rotina
nos programas que ajusta a bomba de ar para fluxo maximo caso a umidade relativa atinja
valores muito elevados. Esta medida, apesar de ocasionar um periodo de medigdes irreais,

pode evitar a perda completa de dados ocasionada por mudangas de valores de transpiracao ou
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alteracdes de temperatura durante medicdes.

Uma facilidade adicional presente nas versdes modificadas dos programas de controle
do aparelho ¢ a presenga de um periodo de aclimatacdo da folha antes do inicio das curvas.
Desta forma, ¢ possivel a estabilizacdo das folhas na camara e a aclimatacdo da folha as
condi¢des de medicdo de maneira automatizada. Isto ¢ obtido configurando um tempo
minimo de aclimatagdo, seguido por um periodo no qual se os valores de fotossintese liquida
variarem menos do que valor configurado, inicia-se a curva.

O funcionamento das versdes modificadas dos programas de controle do LI6400 esta
sintetizado na tabela AI-I. Na tabela AI-II, apresento as configura¢des que se mostraram
adequadas para medicdes das espécies utilizadas neste estudo. Com estas configuragdes, uma
curva de luz gasta de 1 hora a 1 hora e 40 minutos para sua realiza¢do, e uma curva de CO, de
30 minutos a 1 hora e 15 minutos. O codigo completo dos programas de controle modificados

¢ apresentado nas caixas de texto Al-I e AI-II.

Tabela AI-I — Resumo do algoritmo dos programas desenvolvidos para automatizar medi¢des do L16400.

Curva de luz Curva de CO,

1. Aclimatagdo 1. Aclimatacao
1.1. Aguarda tempo minimo. 1.1. Aguarda tempo minimo.

1.2. Verifica se atingiu estabilidade: variagdo de A 1.2. Verifica se atingiu estabilidade: variagdo
nos ultimos 5 minutos foi menor que valor de 4 nos tltimos 5 minutos foi menor
limite. que valor limite.

1.3. Se atingir tempo maximo, passa ao item 2, caso 1.3. Se atingir tempo maximo, passa ao item
contrario, volta ao 1.2. 2, caso contrario, volta ao 1.2.

2. Tixa a abertura do injetor de CO.. 2. TFixa a abertura do injetor de CO..

3. Inicia periodo de registro das medicdes. 3. Inicia periodo de registro das medicdes.

3.1. Aguarda 5 segundos. 3.1. Aguarda 3 segundos.

3.2. Registra as medi¢des 3.2. Registra as medic¢des

3.3. Volta ao item 3.1, até obter o numero de 3.3. Volta ao item 3.1, até obter o numero de
registros que o programa foi configurado. Apos registros que o programa foi configurado.
isto, passa ao item 4. Ap0s isto, passa ao item 4.

4. Retorna o controle do injetor de CO, para o 4. Retorna o controle do injetor de CO, para o
automatico. automatico.

5. Atribui a n o valor de 1. 5. Atribui a n o valor de 1.

6. Inicia nivel » da curva de luz, mudando a 6. Inicia nivel n da curva de CO,, mudando a
intensidade luminosa para o valor configurado para concentragdo de CO,da referéncia para o valor
esta etapa. configurado para esta etapa.

6.1. Aguarda tempo minimo. 6.1. Aguarda tempo minimo.

6.2. Verifica se atingiu estabilidade: 6.2. Verifica se atingiu estabilidade:

6.2.1. Caso os coeficientes angulares dos 6.2.1. Caso o coeficiente de variagio
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ACO, e AH,O (amostrados ao longo de 4
segundos) forem menores que os valores
limite estabelecidos pelo usuario por m
periodos de 3 segundos consecutivos
passa ao item 6.2.3.

Se atingir o tempo méaximo da etapa,
passa para o item 7, caso contrario,
retorna ao 6.2.1.

Caso o coeficiente de variagdo total
seja menor que o valor estabelecido pelo
usuario, passa para o item 7.

Se atingir o tempo maximo da etapa,
passa para o item 7, caso contrario,
retorna ao 6.2.3.

6.2.2.

6.2.3.

6.2.4.

7. Fixa a abertura do injetor de CO.,.
8. Inicia periodo de registro das medig¢des
8.1. Aguarda 5 segundos.
8.2. Registra as medicdes
8.3. Volta ao item 8.1, até obter o nimero de
registros que o programa foi configurado. Apds
isto, passa ao item 9.
9. Retorna o controle do injetor de CO, para o
automatico.
10. Atribui a 7 o valor de n+1
11. Caso tenha terminado o ultimo nivel de luz
(n=ntmero de niveis de luz programados), termina o
programa, caso contrario volta ao item 6.

da leitura de CO, da camara secja
inferior limite estabelecidos pelo
usuario passa ao item 6.2.3.

Se atingir o tempo maximo da
etapa, passa para o item 7, caso
contrario, retorna ao 6.2.1.

Caso o coeficiente de variagdo
total seja menor que o valor
estabelecido pelo usuario, passa
para o item 7.

Se atingir o tempo maximo da
etapa, passa para o item 7, caso
contrario, retorna ao 6.2.3.

6.2.2.

6.2.3.

6.2.4.

7. Fixa a abertura do injetor de CO.,.
8. Inicia periodo de registro das medi¢des
8.1. Aguarda 3 segundos.
8.2. Registra as medicdes
8.3. Volta ao item 8.1, até obter o niimero de
registros que o programa foi configurado.
Ap0s isto, passa ao item 9.
9. Retorna o controle do injetor de CO, para o
automatico.
10. Atribui a 7 o valor de n+1
11. Caso tenha terminado o ultimo nivel de luz

(n=ntimero de niveis de CO, programados),
termina o programa, caso contrario volta ao

item 6.

Tabela AI-II — Configuragdo considerada adequada para curvas de luz e de CO,

Valor na curva de luz

Valor na curva de CO,

Configuracdo anterior ao inicio dos programas
Fluxo (umol.s™)

[CO:] cAmara (pmol.mol™)

Temperatura da folha (°C)

PPFD (umol.m™2.s™)

Valores informados aos programas
Tempo minimo de aclimatagio (s)

Tempo maximo de aclimatagio (s)
Variagdo maxima de 4 na aclimatacao (%)
Niveis de PPFD (umol.m™.s™)

Niveis de [CO,] de referéncia (umol.mol™)

Tempo minimo de cada etapa (s)

Tempo maximo de cada etapa (s)

Coeficiente angular maximo do ACO,

Coeficiente angular maximo do AH,O

Numero de periodos com baixos coeficientes angulares
Coeficiente de variagdo maximo de [CO,] camara (%)
Coeficiente de variacdo total (%)

Numero de registros por etapa

400 500
380 380
25 25
1600 1600
600 900
900 1200
2 2

2000 1700 1400 1100
800 600 450 300 150 10
050250

350300 250 200 150 100

50 380 380 450 550 650
750 900 1050 1400 1700

180 45

360 180

0,4 ;

0,1 ;

4 -

- 0,7

0,3 0,3

8 5
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Caixa AI-I - Cédigo do programa de automatizag@o de curva de CO, para sistema LI6400 (baseado no programa A-CiCurve

disponivel no aparelho).

:CHAR defaultFile[] "A-CiCurve v6 Dflts"
:FLOAT co2vals[20] {350 300 250 200 150 100 50 380 380 450 550 650 750 900 1050 1400 1700}

:PTR user[]
{

:PTR { co2Vals "\nDesired Ca values (@mol/mol)\n" }

:PTR { matchsteps "Choose when to match\nType the step numbers (induction=step 0)\n " }
}

:FLOAT
cal 1
ca2
ca3
ca4
ca5
cab
ca’
ca8
ca%
cal0 1000000
mean 0

sd 0

cv 0
castable 1

N S S

indmin 0
indmax 0
indca 0
Al O

A2 0

A3 0

A4 O

A5 0
meanA 0
tolA 10
devAa 0

cvtotal 1.0
initialflow 400

:DOUBLE
co2mv 0
co2molar 0

+INT

co2control 0
matchsteps[20] { 9 }
matchcount 1
stepnumber 0
pass 0
minWaitTime 2
maxWaitTime 50
remainWaitTime 0
elapsedTime 0
nlogs 1
lognumber 0
alert 0

lap 0
inducted 0

:LONG
tds 0
beginStep 0

:CHAR
remarkfile[50] ""

:FCT main

{

CLEAR

"Induction" PRINT

"\n CO2 sample (&mol/l): " PRINT &indCa "%d" ENTER
"Wait time (sec)" PRINT

"\n minimum: " PRINT &indmin "%d" ENTER

" maximum: " PRINT &indmax "%d" ENTER

"Max variation of A (%): " PRINT &tolA "$d" ENTER

indmin 300 < IF "\n minimum wait is 300s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
300 &indmin =

THEN

indmax 300 < IF "\n max wait need to be at least 300s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
300 &indmax =

THEN

CLEAR

"A/Ci Curve \nWait time of each step (sec)" PRINT

"\n minimum: " PRINT &minWaitTime "%d" ENTER

" maximum: " PRINT &maxWaitTime "%d" ENTER

minWaitTime 30 < IF "\n minimum wait is 30s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
30 &minWaitTime =
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THEN
maxWaitTime 40 < IF "\n max wait need to be at least 40s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
40 &maxWaitTime =

THEN

CLEAR

"Stability considerations" PRINT

"\n maximum CO2 Ref CV(%): "PRINT &castable "$f" ENTER
" maximum total CV(%): " PRINT &cvtotal "%f" ENTER
CLEAR

"Enter the log file name (with patch) or another file to save remarks about stability (ex. /User/remarkfile)\n"PRINT
&remarkfile "%50c" ENTER
"\nNumber of Logs in each step \n(interval of 3 sec)? " PRINT
&nlogs "%d" ENTER
"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR message0
cvtotal castable maxWaitTime minWaitTime tolA indmax indmin clocktime "\n\n[%s] Begin of A/Ci curve vé6\n
Induction:
min wait time (sec): %d
max wait time (sec): %d
max variation of A: %f
In each step:
min wait time (sec): %d
max wait time (sec): %d
max CO2 ref Cv: %f
max total CV: %f \n" message0 PRINT
message0 CLOSE
0 :FLOAT waitTime
LPIsTargetB :INT target
/* Get rid of the non-serious....
*/
mixerAvail NOT IF
1 "Sorry. Need a CO2 Mixer for this." MESSBOX DROP
RETURN
THEN
IsCO2MixerOn NOT IF
1 "Turn on the CO2 Mixer and get it
stabilized before running this." MESSBOX DROP RETURN
THEN
"A-Ci Curve" DUP LPSetName
"\f%s\n" PRINT
defaultFile user LPPrompts2 IF RETURN THEN

LPPrep
FlowGetTarget DROP &initialflow =
InductionFct

MixerGetTarget SWAP DROP :INT theTarget
1 :INT i

target LPMixerTarget
co2Vals READY LPRegLoop NLOOP LPLoopStat
co2Vals i PICK VAL DUP IF
theTarget
ELSE
01
THEN
MixerSetNewTarget
0 &pass =
StabilityFct
&1 1 + DROP
ENDLOOP LPDeregLoop

900 BEEP

1 LPMeasure

900 BEEP

1 LPMeasure

10000 BEEP

indCa 3 MixerSetNewTarget
LPCleanup

}

MatchFct

matchsteps matchcount PICK VAL stepnumber
LPMatch
15 LPMeasure
matchcount 1 + &matchcount =
THEN

stepnumber 1 + &stepnumber =

b

InductionFct

{

LPPrep

indCa 3 MixerSetNewTarget
GETTDS &beginStep =
indmin 299 - LPMeasure
1lpAbort

LooP

30 FmtGetVarAddr &Al =
AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
lpAbort BREAKIF

30 FmtGetVarAddr &A2 =
AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
30 FmtGetVarAddr &A3 =
AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
30 FmtGetVarAddr &A4 =
AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
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30 FmtGetVarAddr &A5 =
1 &lap =

AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
lpAbort BREAKIF
ENDLOOP

inducted 2 == IF

"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR messagel
clocktime "\n[%s] Induction period have not a stable A!!!\n" messagel PRINT
messagel CLOSE

THEN

LogFct

indCa 2 MixerSetNewTarget

}
AstableFct

{

60 LPMeasure

Al A2 + A3 + A4 + A5 + 5 / smeanA =

meanA 100 / tolA * ABS &devA =

Al meanA - ABS devA <= A2 meanA - ABS devA <= A3 meanA - ABS devA <= A4 meanA - ABS devA <= A5 meanA - ABS devA <= lap 0 <>
AND IF 1 &inducted =

THEN

GETTDS &tds = Al

tds beginStep - indmax >= IF 2 &inducted =
THEN

}

StabilityFct

{
GETTDS &beginStep =
minWaitTime 29 - LPMeasure

LOoP

co2_2 um &cal =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2_um &ca2 =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2_um &cal3 =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2_um &cad =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2_um &cab5 =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
RUFct

co2_2_um &cab =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2 um &ca’l =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2 um &ca8 =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2_um &ca9 =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
co2_2_um &call =
CVFct

pass 0 <> BREAKIF
lpAbort BREAKIF

ENDLOOP

1000000 &cal0 =

maxWaitTime GETTDS beginStep - - &remainWaitTime =
remainWaitTime 1 < IF

1 &remainWaitTime =

THEN
cvtotal 0 remainWaitTime LPMeasureTilStable
lpAbort
GETTDS beginStep - &elapsedTime =
pass 1 == maxWaitTime elapsedTime <= AND IF
"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR message2
clocktime "\n[%s] Logged by max time exceeded - High total CV!!!\n" message2 PRINT
message2 CLOSE
THEN
pass 2 == 1IF
"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR message3
clocktime "\n[%s] Logged by max time exceeded - High sample cell CO2 CV!!!\n" message3 PRINT
message3 CLOSE
THEN
0 &pass =
LogFct
}
CVFct

cal ca2 + ca3 + ca4 + ca5 + ca6 + ca7 + ca8 + ca9 + cal0 + 10 / &mean =
cal mean - 2 ca2 mean - 2 + ca3 mean - 2 * + ca4 mean - 2 " +
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ca9 mean - 2 ~ + cal0 mean - 2 ~ + 0.111111 * SQRT &sd =
sd mean / 100 * &cv =

cv castable <= IF 1 &pass =

THEN

GETTDS &tds =

tds beginStep - maxWaitTime >= IF 2 &pass =

THEN

3 LPMeasure

b

RUFct

{

press_kpa 1000 / h2o_2 mm * tblk c SatVap / 100 * 92 >= IF
800 2 FlowSetNewTarget

10 LPMeasure

1 salert =
ELSE
alert 1 == IF
THEN
initialflow 2 FlowSetNewTarget
0 salert =
THEN
}
LogFct

{

MixerGetTarget &co2control = &co2molar =
GetCo2MixerMv &co2mv =

co2mv 4 MixerSetNewTarget

MatchFct

LOoP
LPPrep
lognumber nlogs == IF
0 &lognumber =
BREAK
THEN
3 LPMeasure
LPLog
lognumber 1 + &lognumber =
lpAbort BREAKIF
ENDLOOP

co2molar co2control MixerSetNewTarget

}

ca5 mean - 2 * + ca6b mean - 2 * + ca7 mean - 2 *~ + ca8 mean - 2 *

+

Caixa AI-II - Cédigo do programa de automatiza¢do de curva de luz para sistema LI16400 (baseado no programa LightCurve

disponivel no aparelho).

:CHAR defaultFile[] "LightCurve v7 Dflts"
:FLOAT

lampVals[20] {2000 1700 1400 1100 800 600 450 300 150 100 50 25 0}
indmin 0

indmax 0

Al10

A20

A30

A40

A50

meanA 0

tolA 10

devA 0

:DOUBLE
co2mv 0
co2molar 0
indlamp 0

JINT

co2control 0

alert 0
matchsteps[20] { 6 11 }
matchcount 1
stepnumber 0

pass 0
minWaitTime 30
maxWaitTime 60
remainWaitTime O
elapsedTime 0
nlogs 1
lognumber 0

lap 0
inducted 0

:LONG
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tds 0
beginStep 0

:CHAR
remarkfile[50] ""

:FLOAT
initialflow 400
cv 1.0
slopeCO2 1
slopeH20 1
sampling 2

:PTR user[] {
:PTR { lampVals "Desired lamp settings (emol/m2/s)\n"}
:PTR { matchsteps "Choose when to match\nType the step numbers (acclim.=step 0):\n " }

:FCT main

{

CLEAR

"Wait time in current light intensity for acclimation (sec)" PRINT

"\n minimum: " PRINT &indmin "%d" ENTER

" maximum: " PRINT &indmax "%d" ENTER

"Max variation of A (%): " PRINT &tolA "%d" ENTER

indmin 300 < IF "\n minimum wait is 300s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
300 &indmin =

THEN

indmax 300 < IF "\n max wait need to be at least 300s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
300 &indmax =

THEN

CLEAR

"Light Curve \nWait time of each step (sec)" PRINT

"\n minimum: " PRINT &minWaitTime "%d" ENTER

" maximum: " PRINT &maxWaitTime "%d" ENTER

minWaitTime 30 < IF

"\n minimum wait is 30s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
30 &minWaitTime =

THEN

maxWaitTime 30 < IF

"\n max wait need to be at least 30s!!!\n Press any key to accept" PRINT GETKEY DROP
30 &maxWaitTime =

THEN

CLEAR

"Stability considerations" PRINT

"\n maximum [slope| of sample CO2: "PRINT &slopeCO2 "%f" ENTER

" maximum [slope| of sample H20: "PRINT &slopeH20 "%f" ENTER

" Number of subsequent stable periods \n(3 sec): " PRINT &sampling "%f" ENTER
" maximum total CV (%): " PRINT &cv "%f" ENTER

CLEAR

"Enter the log file name (with patch) or another file to save remarks about stability (ex. /User/remarkfile)\n"PRINT
&remarkfile "%50c" ENTER

"\nNumber of Logs in each step \n(interval of 5 sec)? " PRINT

&nlogs "%d" ENTER

"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR message0
cv slopeH20 slopeCO2 maxWaitTime minWaitTime clocktime "\n[%s] Begin of Light Curve v6.1\n
min wait time (sec): %d
max wait time (sec): %d
max |slope| of sample CO2: %f
max [slope| of sample H20: %f
max total CV: %f\n" message0 PRINT
message0 CLOSE
/* Set program name
*/
"Light Curve v7" DUP LPSetName
"\f%s\n" PRINT
defaultFile user LPPrompts2 IF RETURN THEN
LPPrep /* Must be done */
FlowGetTarget DROP &initialflow =

InductionFct
/* Loop over the lamp values */
1:INTi
lampVals READY LPRegLoop NLOOP LPLoopStat
lampVals i PICK VAL 0 == IF
0 LampSetNewTarget
ELSE
lampVals i PICK VAL LPSetLamp  /* set lamp */
THEN
StabilityFct
&i 1+ DROP /* increment */
ENDLOOP LPDeregLoop
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900 BEEP
1 LPMeasure
900 BEEP
1 LPMeasure
5000 BEEP
indlamp 2 LampSetNewTarget
LPCleanup /* must be done */

}
MatchFct

matchsteps matchcount PICK VAL stepnumber == IF
LPMatch
15 LPMeasure
matchcount 1 + &matchcount =
THEN
stepnumber 1 + &stepnumber =

}
StabilityFct
f

i
GETTDS &beginStep =

30 LPMeasure

RUFct

minWaitTime 29 - LPMeasure
IpAbort

LOOP
dcddt ABS slopeCO2 <= dwddt ABS slopeH20 <= AND IF
pass 1 + &pass =
ELSE
0 &pass =
THEN
pass sampling == BREAKIF
GETTDS &tds =
tds beginStep - maxWaitTime >= IF
"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR messagel
clocktime "\n[%s] Logged by max time exceeded - High slope!!!\n" messagel PRINT
messagel CLOSE
BREAK
THEN
3 LPMeasure
IpAbort BREAKIF
ENDLOOP
0 &pass =
maxWaitTime GETTDS beginStep - - &remainWaitTime =
remainWaitTime 1 <IF
1 &remainWaitTime =
THEN

cv 0 remainWaitTime LPMeasureTilStable
IpAbort
GETTDS beginStep - &elapsedTime =
remainWaitTime 0 > maxWaitTime elapsedTime <= AND IF
"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR message2
clocktime "\n[%s] Logged by max time exceeded - High CV!!!\n" message2 PRINT
message2 CLOSE
THEN
LogFct
}

InductionFct

/* This Fet is not the same that in A/Ci curves!!! */
LPPrep

GETTDS &beginStep =

indmin 299 - LPMeasure

IpAbort

LOOP

30 FmtGetVarAddr &A1 =
AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
IpAbort BREAKIF

30 FmtGetVarAddr &A2 =
AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
30 FmtGetVarAddr &A3 =
AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
30 FmtGetVarAddr &A4 =
AstableFct

inducted 0 < BREAKIF
30 FmtGetVarAddr &AS =
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1 &lap =

AstableFct

inducted 0 <> BREAKIF
IpAbort BREAKIF
ENDLOOP

inducted 2 = IF

"wa" remarkfile OPEN_FILE IF RETURN THEN
:PTR messagel
clocktime "\n[%s] Acclimation period have not a stable A!!!\n" messagel PRINT
messagel CLOSE

THEN

LampGetTarget DROP &indlamp =

LogFct

}

AstableFct

{

60 LPMeasure

Al A2 +A3+A4+A5+5/ &meanA =

meanA 100/ tolA * ABS &devA =

Al meanA - ABS devA <= A2 meanA - ABS devA <= A3 meanA - ABS devA <= A4 meanA - ABS devA <= A5 meanA - ABS devA <=lap 0 <> AND IF 1
&inducted =

THEN

GETTDS &tds =Al

tds beginStep - indmax >= IF 2 &inducted =

THEN

}

RUFct

alert 1 == LampGetTarget SWAP DROP | == AND IF
initialflow 2 FlowSetNewTarget

ELSE
press_kpa 1000/ h20_2_mm * tblk_c SatVap / 100 * 90 >=IF
800 2 FlowSetNewTarget
5 LPMeasure
1 &alert =
THEN
THEN
}
LogFct
{
MixerGetTarget &co2control = &co2molar =
GetCo2MixerMv &co2myv =
co2mv 4 MixerSetNewTarget
MatchFct
LooOP
LPPrep
lognumber nlogs == IF
0 &lognumber =
BREAK
THEN
5 LPMeasure
LPLog

lognumber 1 + &lognumber =
IpAbort BREAKIF
ENDLOOP

co2molar co2control MixerSetNew Target

}
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Anexo II — Linha de comando em R para ajuste de curvas A/C;

Implementagdo em R do ajuste ndo linear de curvas de A/C; descrito na metodologia
do capitulo 1, seguindo orientagdes de Dobois et al. 2007°, porém utilizando algoritmo de
otimizagdo Pseudo Random Search implementado no pacote FME versdao 1.0 (Soetaert &

Petzoldt 2010*)

#Formato dos dados

#aci: dataframe com colunas de valores de A, Ci, Tfoliar nomeados como PhotoTab; CiTab;
TleafTab

#IDaci: dataframe com trés colunas indicando respectivamente: linha de inicio da curva de cada
planta, linha de término de medigdes de cada planta, linha a ser excluida (para
excluir automaticamente o nivel de retorno a CO2 ambiente)

library(FME)

dados<-read.table("aci",h=T)

attach(dados)

ind<-read.table("IDaci")

final<-data.frame()

postscript(file="curvasaci.ps",onefile=T)

#constants
R<-0.008314472
0<-210

#initial values and bondaries

initial<-c(Vcmax=100, J=130, Rd=25) #resonable values in cerrado species (is not essential to
do a good first guess in this algorithm)

initialLower<-c(Vcmax=5, J=10, Rd=0) #little more 1liberal than Dubois et al. 2007
(supplementar online material)

initialUpper<-c(Vcmax=300, J=500, Rd=50) # originals:400,600,15

#Photosynthesis models

rubisco<-function(xx,initial,Tleaf) ((initial[l]*(xx-(exp(19.02-38.83/(R*(Tleaf+273.15))))))/
(xx+( (exp(38.05-79.43/(R*(Tleaf+273.15))))* (1+(0/(exp(20.30-36.38/
(R*(Tleaf+273.15)))))))))

RuBP<-function(xx,initial,Tleaf) ((initial[2]*(xx-(exp(19.02-38.83/(R*(Tleaf+273.15))))))/
((4*xx)+(8*(exp(19.02-38.83/ (R*(Tleaf+273.15)))))))

residual<-function(p, observed, xx,Tleaf) observed -
((ifelse(rubisco(xx,p,Tleaf)<RuBP(xx,p,Tleaf),rubisco(xx,p,Tleaf),RuBP(xx,p,Tleaf)))-
pl31)

##Loop begin

for (i in 1l:length(ind[,1])){

#subseting the data and checking

range<-ind[i,1]:ind[i,2]

range<-range[range!=ind[i,3]]

print ("###HHHHFFEREHEHER")

print(as.character(dados$sp[range[1]]))

print(c("leituras:",range))

print(c("numero de sp (deve ser 1)",nlevels(factor(dados$sp[range]))))
print(as.character(dados$estacao[range[1l]]))

#reading the data for this curve
A<-PhotoTab[range]
Ci<-CiTab[range]
Temp<-TleafTab[range]

3 DUBOIS, J., FISCUS, E., BOOKER, F., FLOWERS, M. & REID, C. 2007. Optimizing the statistical estimation of the
parameters of the Farquhar-von Caemmerer-Berry model of photosynthesis. New Phytol. 176:402-414.
4 SOETAERT, K. & PETZOLDT, T. 2010. Inverse Modelling, Sensitivity and Monte Carlo Analysis in R Using Package FME.

Journal of Statistical Software 33:1-28.
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#estimating and testing

result<-modFit (f=residual, p=initial, observed=A, xx=Ci, Tleaf=Temp, method=("Pseudo"),
lower=initialLower, upper=initialUpper,control=c(numiter=100000))#default
numiter=10000,varleft=1e-8

#show the results

print(summary(result))
print(c("iterations",result$iterations))
print(c("SSR",result$ssr))
print(c("MS",result$ms))

#log the results

step<-
cbind(as.character(dados$estacao[range[1l]]),as.character(dados$sp[range[1l]]),result$pa
r[l],result$par[2],result$par[3])

final<-rbind(final, step)

#Graph it!

##for graph: need to create values of Tleaf between measurements for feeding the model
allowing the curves to be draw->pseudoTleaf

#just organizing a little

prov<-data.frame(A,Ci,Temp)

prov<-prov[order(Ci), ]

A<-prov$A

Ci<-prov$Ci

Temp<-prov$Temp

#creating the pseudoTleaf(filling the gaps)

pseudoTleaf<-Temp[1]

for (j in 1:(length(Temp)-1))

{

gap<-length(seq(Ci[j],Ci[j+1],by=0.1))
partial<-seq(Temp[]j],Temp[j+1],length.out=gap)
pseudoTleaf<-c(pseudoTleaf,partial[-1])

}
plot (A~Ci,xlab=expression("Ci "(umol.m""-1")),ylab=expression("A "(umol.m " -2"* .,s" "~
1")),main=c(as.character(dados$sp[range[1l]]),as.character(dados$estacao[range[l]])))

lines(seq(min(Ci),max(Ci),by=0.1),rubisco(seq(min(Ci),max(Ci),by=0.1),result$par,pseudoTleaf)-
result$par[3],col="black")

lines(seqg(min(Ci),max(Ci),by=0.1),RuBP(seq(min(Ci),max(Ci),by=0.1),result$par,pseudoTleaf)-
result$par[3],col="gray")
}

dev.off()
colnames(final)<-c("estacao","sp","Vcmax","J","Rd")
write.table(final, "paraci.R",quote=F)
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Anexo III — Amostrar muitas parcelas pequenas ou poucas parcelas grandes para
associar uma comunidade biolégica a variaveis ambientais? Simulacdes com uma

comunidade de arvores do cerrado

Trabalho publicado nos Anais do III Congresso Latino Americano de Ecologia (2009)



AMOSTRAR MUITAS PARCELAS PEQUENAS OU POUCAS PARCELAS GRANDES
PARA ASSOCIAR UMA COMUNIDADE BIOLOGICA A VARIAVEIS AMBIENTAIS?
SIMULACOES COM UMA COMUNIDADE DE ARVORES DO CERRADO
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Universidade de Brasilia, Instituto de Ciéncias Bioldgicas, Departamento de Ecologia-C.P. 04457 CEP 70919 - 970 - Brasilia,

DF - Brasil-fredtaka@gmail.com

INTRODUGAO

Determinar os fatores que influenciam a distribuigao das
espécies em uma comunidade biolégica é um dos princi-
pais temas em estudos ecoldgicos. A avaliacdo de dados
obtidos neste contexto apresenta grande complexidade, con-
siderando a natureza multidimensional dos dados que sin-
tetizam a ocorréncia ou abundéancia de multiplas espécies
em fungdo de gradientes ambientais distintos. Diversas
técnicas estatisticas multivariadas foram apresentadas como
possiveis formas de analisar tais dados, com conjuntos difer-
entes de premissas e objetivos analiticos (Magnusson &
Mourao, 2005).

Uma das andlises mais utilizadas por ecélogos para estudar
esta associacdo é a Anadlise de Correspondéncia Canonica
(CCA) (Birks et al., 1998). A descrigio detalhada da
técnica estd disponivel em Ter Braak (1986) e em Legen-
dre e Legendre (1998), porém algumas de suas propriedades
merecem destaque aqui. Um dos principais atrativos desta
técnica é que a matriz de varidveis ambientais interfere no
célculo dos vetores de ordenacao, de modo que a relagao dos
vetores de ordenagdo e a combinacao linear das varidveis
ambientais seja maximizada (Legendre e Legendre, 1998).
Esta técnica de ordenagdo com andlise de “gradientes dire-
tos” permite avaliar hipéteses ecolégicas formuladas a pri-
ori ao utilizar toda a variagdo na comunidade relacionada
as varidveis ambientais (Legendre e Legendre, 1998).
Contudo a aplicagdo da CCA apresenta uma série de dificul-
dades. Decisoes que influenciam marcantemente na quali-
dade dos resultados obtidos devem ser tomadas nao sé na
analise dos dados, mas também para delinear sua coleta.
Um ponto fundamental é determinar qual o tamanho da
amostragem que deverd ser conduzida de forma a represen-
tar bem o sistema de estudo. Um conceito prevalente entre
pesquisadores é que técnicas estatisticas complexas, como a
CCA, necessitam de um nimero relativamente elevado de
amostras para obtencao de andlises vélidas. Porém tal req-
uisito, de grandeza subjetiva, é dificilmente alcangado em
trabalhos em campo, sendo entao o tamanho da amostragem

escolhido com base em fatores logisticos e nao técnicos (ex.
maior amostragem que o tempo disponivel permitir). Par-
alelamente a escolha do nimero de amostras de um experi-
mento, é necessario estabelecer o tamanho destas unidades
amostrais. Tal ponto apresenta dificuldades adicionais de
decisao, devido a auséncia de estudos tedricos ou empiricos
enfocando a CCA que possam guiar a decisdo. Neste cendrio
de recursos limitados (ie. tempo, material, equipe), fica
evidente a dificuldade de alocar o esforco amostral entre
nidmero de amostras e tamanho desta. Com isto a decisdo de
se é melhor amostrar muitas unidades amostrais pequenas
ou, em outro extremo, poucas unidades amostrais grandes
é tomada de maneira arbitraria.

OBJETIVOS

O objetivo deste trabalho foi testar diferentes delineamentos
amostrais que podem ser empregados em estudos da asso-
ciagdo da comunidade bioldégica com caracteres ambientais
de modo a avaliar a consisténcia dos resultados obtidos. En-
foquei neste estudo uma comunidade simulada equivalente
a de arvores do cerrado, de modo a definir neste sistema
qual a melhor estratégia de amostragem: poucas parcelas
grandes ou varias pequenas.

MATERIAL E METODOS

Como base para avaliar as diferentes formas de amostragem,
criei um modelo representando a comunidade de arvores do
cerrado e de fatores ambientais que influenciam esta comu-
nidade. Inicialmente criei 10 matrizes (1000 linhas e 1000
colunas) cada uma representando uma varidvel ambiental
hipotética. Estas foram elaboradas por meio de equagbes
matemadticas escolhidas de modo que sejam representados
gradientes ambientais com variagdes graduais ou bruscas
formando diferentes padroes. Paralelamente, elaborei uma
matriz de igual tamanho para representar a comunidade de
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arvores. Nesta matriz, cada célula recebeu o valor de 0 a
54, representando desta forma se uma unidade de drea es-
tava vazia (valor 0) ou ocupada por alguma espécie de drvore
(valores de 1 a 54, cada um representando uma espécie difer-
ente). Para a alocagdo das espécies na matriz, utilizei uma
funcdo probabilistica binomial em que a probabilidade de
ocorréncia de uma espécie em cada célula era proporcional
ao valor de uma das varidveis ambientais nesta posicao.
Adicionalmente a esta presenca de espécies condicionada
a variaveis ambientais, aloquei uma menor quantidade de
células para serem ocupadas por cada espécie independen-
temente de qualquer varidvel ambiental por meio de sorteio
com probabilidade de ocorréncia igual para todas as células.
Para as células nas quais foram designadas mais de uma
espécie, realizei sorteios para definir qual destas ocuparia
cada célula. Defini as probabilidades de ocorréncia associ-
adas a gradientes ambientais e probabilidades de ocorréncia
independentes de posigdo de modo que a matriz resultante
apresente abundéancias relativas de cada espécie aproxi-
madamente iguais as observadas em amostragem fitosso-
ciolégica numa area de cerrado sensu stricto de Brasilia
(Assuncao & Felfili, 2004).

Para realizar as comparagoes das diferentes estratégias de
amostragem, sorteei coordenadas da matriz, de forma a sim-
ular o sorteio de parcelas no ambiente natural. A partir
destas coordenadas de referéncia, registrei os valores da ma-
triz de espécies nas coordenadas sorteadas e dos valores ad-
jacentes a este, conforme a opg¢ao de delineamento testada,
simulando assim a amostragem de uma parcela no ambiente
natural. Paralelamente, registrei os valores de cinco ma-
trizes de varidveis ambientais nas coordenadas da parcela
simulada, obtendo entao os valores médios de cada variavel
ambiental em cada parcela. Repeti este procedimento de
forma a simular a obten¢do de amostras em um experimento
real. Deste modo, pude simular diferentes estratégias de co-
leta de dados em campo, variando o tamanho da parcela e
o nimero de parcelas.

A primeira estratégia testada (T1) consistia na obtencao
de 125 parcelas contendo 4 células da matriz em cada
parcela. A segunda estratégia (T2) consistia na obtencao
de 56 parcelas contendo 9 células cada. A terceira abor-
dagem testada (T3) consistia na obtengdo de 32 parcelas
com 16 células cada. Para avaliar qual das respostas obti-
das melhor refletia a realidade do sistema simulado, real-
izei uma amostragem de referéncia (R), composta de 1000
parcelas com 49 células. Desta forma, com excecdo de R, os
demais esquemas de amostragem mantinham um total de
células analisadas aproximadamente igual (T1: 500 células,
T2: 504 células, T3: 512 células). Para avaliar a vari-
abilidade dos resultados dentro de um mesmo esquema de
amostragem, repeti cada um deles trés vezes.

Analisei os dados obtidos do modelo de cerrado utilizando
CCA. Para avaliar a qualidade do ajuste de cada estratégia
de amostragem, calculei a proporcao da inércia total que é
associada aos dois primeiros eixos candnicos. Para calcular
a influéncia que cada varidvel ambiental tinha na comu-
nidade em cada estratégia de amostragem, calculei a cor-
relagdo entre cada varidvel ambiental e o escore canénico de
cada parcela. Estes valores, denominados intraset correla-
tions, apresentam interpretacdo similar ao dos coeficientes

canodnicos, porém sdo mais confidveis em situacbes em que
hé correlagdo entre as varidveis ambientais (Ter Braak,
1986). Avaliei também a posigao relativa que cada espécie
ocuparia ao longo de cada gradiente ambiental. Para isto,
calculei o ranque das weighted average de cada espécie em
fungdo de cada varidvel ambiental. Em cada CCA, testei
a significancia dos constraints por meio de testes de per-
mutagdo com modelo reduzido utilizando alfa igual a 0,001.
Para sumarizar os resultados de uma mesma estratégia de
amostragem, calculei o valor médio dos indicadores de qual-
idade de ajuste, influéncia de cada varidvel ambiental (ie.
intraset correlation) e posicao relativa das espécies nos gra-
dientes ambientais (ie. ranque das espécies em funcao do seu
weighted average em cada varidvel ambiental). Adicional-
mente, para os ultimos dois indicadores, calculei também
o valor médio dos desvios padrdo de todas as intraset cor-
relations e ranques de espécies. Para avaliar os resultados
das diferentes estratégias de amostragem (T1, T2 e T3),
comparei os resultados destas com o obtido na amostragem
de referéncia (R). Desta forma, calculei a correlagao en-
tre a intraset correlation de R com T1, T2 e T3 para os
dois primeiros eixos da CCA. Paralelamente, calculei as
diferengas dos ranques obtidos pelas 20 espécies mais abun-
dantes ao longo de cada gradiente ambiental nas diferentes
estratégias de amostragem, da seguinte forma:

Erro geral de ranqueamento = ), moéduloranque da
espécie(i) ao longo da varidvel(j) estimado em R - ranque
da espécie(i) ao longo da varidvel(j) estimado em T

sendo i de 1 a 20, representando as 20 espécies mais abun-
dantes; j de 1 a 5 representando as 5 varidveis ambientais
analisadas. Adicionalmente repeti esta avaliagdo descon-
siderando as varidveis ambientais com baixo intraset corre-
lation, uma vez que estas habitualmente nao sao utilizadas
na interpretagao dos resultados.

Em todas as etapas deste trabalho utilizei o software R
versao 2.7.2 (R Foundation for Statistical Computing).
Para as andlises de correspondéncia canonica, utilizei o pa-
cote “Vegan: Community Ecology Package” versao 1.15 - 0
(Oksanen et. al, 2008).

RESULTADOS

Todos as CCA analisadas apresentaram associagdo signi-
ficativa (p <0,001) indicando que todas as estratégias de
amostragem conseguiram captar alguma associacdo entre
comunidade e ambiente fisico. A qualidade dos ajustes foi
superior em T3, assumindo valores préximos a R (média
da qualidade do ajuste: R: 0,193; T1: 0,045; T2: 0,093;
T3: 0,177). Isto indica que a estratégia T3 conseguiu ex-
plicar uma maior proporcao da variacao nos dados que os
demais nos dois primeiros eixos, que sdo os que geralmente
sao utilizados na interpretagao dos resultados.

A anélise do peso das varidveis ambientais na comunidade
avaliado pela intraset correlation indicou boa consisténcia
dos resultados de T'1 e T3. A correlag@o entre intraset cor-
relations de cada estratégia com R apresentou os valores de
0,932; 0,698 e 0,824 para T1, T2 e T3 no eixo 1 e de 0,684;
0,634 e 0,891 para o eixo 2. Porém, a média dos desvios
padrao dos valores de intraset correlations mais elevados no
T1, indicam a menor confiabilidade dos resultados obtidos
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nesta estratégia do que nas demais (T1: 0,326; T2: 0,248
e T3: 0,265). Os dois maiores intraset correlations asso-
ciados aos dois primeiros eixos de R, T1 e T3 indicaram
trés varidveis ambientais como as mais influentes na comu-
nidade, enquanto T2 conduziria a selegdo de uma variavel
ambiental distinta (valores nao apresentados).

A posigao relativa das 20 espécies mais abundantes nos
gradientes ambientais indicou que as estratégias T1 e T3
obtiveram resultados relativamente préximos enquanto T2
apresentou maior erro geral de ranqueamento (T1: 226;
T2: 244 e T3: 221). O ranqueamento também pode ser
avaliado considerando somente os gradientes ambientais que
apresentaram maior relagao com composi¢ao de espécies.
Desta forma, considerando somente as duas varidveis am-
bientais mais importantes de cada eixo, os erros gerais de
ranqueamento foram préximos entre os diferentes esquemas
de amostragem (T1: 124; T2: 121; T3: 119). Porém, é im-
portante destacar que T1 apresentou maior variagao na esti-
mativa de ranque do que as demais estratégias, o que resul-
taria numa menor confiabilidade de seus resultados (média
dos desvios padrao dos ranques dentro de cada estratégia,
utilizando todas as varidveis ambientais: T1: 4,972; T2:
4,810 e T3: 4,469; e desconsiderando varidveis ambientais
com baixas intraset correlations: T1: 4,466; T2: 4,431 e
T3: 4,201).

Todas as estratégias de amostragem analisadas forneceram
dados que permitiram interpretagbes realisticas por meio
de CCA. Entretanto, a qualidade dos resultados obtidos
em cada estratégia de amostragem foi bastante diferenci-
ada. A estratégia de amostragem baseada em um nimero
relativamente pequeno de parcelas grandes (T3) apresentou
simultaneamente resultados menos variados e mais realis-
tas, sendo por isto a melhor das opgdes analisadas. Vale
notar inclusive, que esta estratégia de amostragem é a com
maior facilidade de implementagdo em campo, uma vez que
envolve menor coleta de dados ambientais e menor desloca-
mento entre sitios.

Os resultados intermediarios de T2 foram compativeis com o
esperado, considerando que esta estratégia tinha balancea-
mento intermedidrio do nimero de amostras e tamanho
das parcelas. Entretanto, o pior ajuste dos dados coleta-
dos na estratégia T1 merece atencado especial, uma vez que
tal delineamento empregava o maior nimero de unidades
amostrais independentes, o que geralmente é desejavel para
analises estatisticas. Dentre as possiveis causas estd a
grande variacao na composicao de espécies que ocorre ao
amostrar parcelas muito pequenas. Desta forma, a auséncia
de espécies devido ao acaso em parcelas com condigbes am-
bientais favoraveis a sua ocorréncia gera ruido nos dados.
Conforme demonstrado por McCune (1997), a CCA é forte-
mente prejudicada por este tipo de variagdao. Outro fator
que pode ter prejudicado o ajuste dos dados de T1 e favore-
cido T3 é o maior nimero de espécies detectadas em T1.
Isto porque a presenca de espécies raras tende também a
gerar ruido nestas andlises (Hirst & Jackson, 2007). A re-
tirada de espécies pouco freqiientes em T1 potencialmente
resultaria no melhor ajuste destes dados, porém, em muitos
casos a informacao referente as espécies pouco freqiientes é
importante dentro dos objetivos do estudo.

A concepcdo de que em andlises multivariadas complexas

é necessaria uma quantidade elevada de amostras indepen-
dentes ndo se mostrou universalmente valida. Este estudo
refor¢ca a demonstragdo de McCune (1997) a respeito do
efeito do ruido nos dados de forma que a avaliagdo do grau
de ruido nos dados seja um fator importante no planeja-
mento de experimentos. Desta forma, a realizagdo de testes
equivalentes aos apresentados no presente trabalho, empre-
gando conjuntos de dados simulados, pode ser uma ferra-
menta importante para subsidiar a escolha do delineamento
amostral. A construcgdo de representacées da comunidade
biolégica de interesse e de gradientes ambientais hipotéticos
poderiam ser etapas valiosas no planejamento de um estudo,
nas quais o pesquisador poderia representar o conhecimento
atual do sistema e suas hipdteses. Com isto, seria possivel
testar a amostragem mais eficiente e também obter uma
previsao de resultados possiveis.

CONCLUSAO

A amostragem de um numero relativamente pequeno de
parcelas grandes (32 parcelas com 16 células cada) propor-
cionou resultados mais realistas e menos varidveis neste am-
biente simulado de cerrado. Porém, é importante destacar
que sistemas bioldgicos com propriedades distintas do uti-
lizado neste trabalho, podem ter requisitos de amostragem
diferenciados. Desta forma é prudente a repetigdo do pro-
tocolo demonstrado aqui para a adequagao ao sistema de
interesse.
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	Resumo
	A marcante sazonalidade das chuvas representa um importante filtro ambiental ao estabelecimento e crescimento da vegetação savânica do cerrado. Outra característica importante deste ambiente é a grande heterogeneidade da configuração do dossel arbóreo. Em distâncias da ordem de dezenas de metros, podemos encontrar savanas com graus contrastantes de adensamento de árvores. Desta forma, ao logo da paisagem são encontradas áreas em que a luz pode ser escassa, se tornando um fator limitante ao crescimento arbóreo, enquanto em outras áreas, a presença de luz em intensidades elevadas pode ocasionar danos por excesso de energia absorvida ou alterar o metabolismo fotossintético em função do aumento da temperatura foliar. Apesar da predominância de savanas na região do cerrado, estão presentes áreas com vegetação florestal, com fronteiras bem delimitadas entre estas duas fitofisionomias. As florestas apresentam diferenças marcantes em relação às savanas na disponibilidade de luz e água. Contudo, indivíduos de algumas espécies típicas de floresta conseguem estabelecer-se em áreas savânicas. No primeiro capítulo, elaboramos modelos estatísticos para a descrição de aspectos ecofisiológicos de árvores estabelecidas na savana, investigando a influência da sazonalidade climática e possíveis diferenças entre plantas de espécies típicas da savana e típicas de floresta. Para tanto, selecionamos 12 pares congenéricos, compostos de uma espécie típica da savana e uma típica de floresta. Realizamos as medições na estação seca e chuvosa, estimando a taxa fotossintética, condutância estomática, curvas de resposta à luz, CO2 e temperatura, fluorescência da clorofila a (partição de energia no fotossistema II) e potencial hídrico foliar mínimo. Contrariando nossas expectativas, os dois grupos de espécies (savânicas e florestais) não demonstraram diferenças em nenhum dos atributos avaliados. As medições de trocas gasosas e potencial hídrico revelaram mudanças fisiológicas entre estações do ano, porém, ambos os grupos responderam de maneira similar. Com isto, apesar das plantas típicas de floresta terem evoluído em ambientes marcantemente diferentes das savanas, em termos de luminosidade e disponibilidade hídrica, os indivíduos deste grupo que crescem nas savanas apresentaram características similares às plantas típicas deste ambiente. No segundo capítulo, avaliamos as respostas das trocas gasosas de três espécies arbóreas ao aumento da disponibilidade de água no solo e da umidade do ar (que resulta na diminuição da demanda evaporativa) durante a estação seca. Para isto, realizamos curvas de resposta ao déficit de pressão de vapor folha-atmosfera em indivíduos estabelecidos naturalmente na savana, em áreas irrigadas e não irrigadas. A fotossíntese e condutância estomática foram fortemente reguladas pela disponibilidade de água no solo e pela demanda evaporativa. Deste modo, a restrição da assimilação de carbono imposta pela estação seca só seria evitada em situações que propiciassem a elevação da disponibilidade de água no solo acompanhadas de condições microclimáticas que diminuíssem a demanda evaporativa. No terceiro capítulo, agrupamos as espécies arbóreas mais comuns na região savânica analisada em sete tipos funcionais relacionados a características dos ambientes em que estas ocorrem (abertura do dossel, altura e área basal das árvores, biomassa de gramíneas e de serapilheira) levando em conta o grau de similaridade de atributos das espécies. Analisando os estados dos atributos ao longo da variação do ambiente, constatamos a existência tanto de padrões de convergência de caracteres quanto padrões de divergência de caracteres na comunidade arbórea. Isto evidencia que, mesmo em escalas espaciais finas (compreendendo poucos quilômetros de distância), os filtros ambientais selecionaram espécies com atributos semelhantes, enquanto a competição inter-específica favoreceu a diferenciação dos atributos de espécies que coexistem.
	Palavras chave: savana, mata de galeria, fotossíntese, resposta estomática, sazonalidade climática, déficit hídrico, demanda evaporativa, adensamento arbóreo, filtros ambientais.
	Key words: savanna gallery forest, photosynthesis, stomatal response, climatic seasonality, water deficit, air evaporative demand, tree density, environment filters.
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