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RESUMO 

 

O Cerrado é um complexo vegetacional marcado pela sazonalidade climática. É uma vegetação 

savânica com a maior biodiversidade do mundo, o segundo maior complexo de biomas da 

América do Sul e o maior hotspot no Hemisfério Ocidental. No Cerrado coexistem espécies 

arbóreas que são frequentemente agrupadas segundo o grau de deciduidade foliar em decíduas, 

semidecíduas e sempre verdes. A intensidade de perda de área da folhagem é parte de uma 

estratégia para conviver com a sazonalidade climática no Cerrado. A deciduidade foliar é 

relacionada de forma interdependente com outras características da copa como a arquitetura, o 

padrão de ramificação e o conteúdo das gemas. Por outro lado, há diferenças significativas das 

respostas da copa entre espécies arbóreas do Cerrado às mudanças climáticas do planeta como 

a elevada concentração de CO2 [CO2]. Um dos objetivos dessa tese foi o de identificar relações 

entre o conteúdo e desenvolvimento das gemas caulinares com o padrão de alocação de 

biomassa na copa e a sazonalidade. Outro objetivo foi o de capturar a influência da elevação da 

[CO2] no crescimento de arbóreas de Cerrado na fase inicial de crescimento. Por meio dessas 

relações buscamos delimitar possíveis grupos funcionais de arbóreas. Determinamos: (1) a 

composição e o desenvolvimento das gemas em 15 espécies arbóreas com distintos padrões de 

deciduidade foliar e a relação do desenvolvimento das gemas com a sazonalidade climática do 

Cerrado; (2) o crescimento dos ramos, tempo de vida foliar e o padrão de ramificação em 15 

espécies arbóreas  do Cerrado em diferentes grupos fenológicos foliares; e (3) a influência da 

elevada [CO2] no crescimento vegetativo e padrão de alocação de biomassa entre as raízes, 

caules e folhas de cinco espécies arbóreas. A hipótese central é que permanência da folhagem 

ao longo do ano seria uma caraterística relacionada à estrutura da copa e que essa relação 

poderia ser evidenciada por características morfológicas dos ramos, do conteúdo de gemas e 

pelas respostas das espécies frente às mudanças climáticas. As espécies decíduas apresentaram 

gemas com folhas pré-formadas envolvidas por catáfilos e abertura de gemas antes do período 

chuvoso. As semidecíduas apresentaram gemas com pré e neo-formação de folhas. Somente a 

semidecídua Eriotheca gracilipes K. Schum. apresentou gemas envolvidas por catáfilos. As 

espécies sempre verdes apresentaram gemas com folhas neoformadas, sem a presença de 

catáfilos e abertura de gemas após o início da estação chuvosa. As espécies decíduas continham 

ramos plagiotrópicos, com inclinação média de 35º, enquanto a maioria das semidecíduas e das 

sempre verdes apresentaram ramos ortotrópicos com inclinação média de 60º e 61º, 

respectivamente. As espécies decíduas diferiram (p<0,05) com velocidade de expansão foliar e 



  

menor tempo de expansão foliar e ramos. O tempo de vida foliar não foi distinto entre os grupos 

fenológicos. Todas as espécies decíduas, semidecíduas e as sempre verdes Miconia ligustroides 

(DC.) Naudin, Myrcia bella (Cambess.), Piptocarpha rotundifolia (Less.) Baker e Schefflera 

macrocarpa (Cham. & Schltdl.) Seem. produziram apenas uma ordem de ramificação durante 

toda a estação de crescimento. Apenas a sempre verde Miconia albicans (Sw.) Triana produziu 

duas ordens de ramificação na mesma estação de crescimento. Os indivíduos das espécies 

decíduas Anadenanthera peregrina var. falcata (Benth.) Altschul e Tabebuia aurea (Silva 

Manso) Benth & Hook. f. ex. Moore sob elevada [CO2] apresentaram aumento significativo 

(p<0,05) em massa seca de folhas e caule, área foliar total e taxa de crescimento relativo em 

relação aos indivíduos sob [CO2] ambiente. Somente a decídua T. aurea sob elevada [CO2] 

apresentaram aumento significativo (p<0,05) na taxa de crescimento relativo. As espécies T. 

aurea (decídua), Stryphnodendron adstringens Mart. (semidecídua) e a Hymenaea 

stigonocarpa Mart. Ex Hayne. (sempre verde) sob elevada [CO2] apresentaram menor tempo 

de expansão foliar e maior velocidade de expansão foliar (exeção de H. stigonocarpa) em 

relação aos indíviduos sob [CO2] ambiente. As espécies arbóreas foram agrupadas por meio das 

características estruturais das gemas (pré-formação ou neoformação), folhas (produção foliar 

sincrônica ou contínua) e ramos (plagiotrópicos ou ortotrópicos) de acordo com a permanência 

da folhagem indicando a existência de ao menos três grupos funcionais de espécies arbóreas 

com diferentes estratégias para aquisição do espaço aéreo. O aumento da [CO2] possibilitou 

capturar nos grupos fenológicos diferentes estratégias de captação e uso dos recursos, formando 

assim grupos funcionais em espécies arbóreas do Cerrado. 

 

 

Palavras-chave: gradiente funcional, composição de gemas, crescimento vegetativo, potencial 

de rebrota, mudanças climáticas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



  

ABSTRACT 

 

The Cerrado is a vegetation complex marked by climatic seasonality. It is savanna vegetation 

with the highest biodiversity in the world, the second-largest biome complex in South America, 

and the most significant hotspot in the Western Hemisphere. The degree of leaf deciduousness 

(deciduous, semideciduous, and evergreen) grouped Cerrado woody species. The intensity of 

the loss of foliage area is part of a strategy to cope with climatic seasonality in the Cerrado. 

Leaf deciduousness is interdependently related to other canopy characteristics such as 

architecture, branching pattern and bud content. On the other hand, there are significant 

differences in the responses of the canopy between woody species in the Cerrado to climate 

changes on our planet, such as the high concentration of CO2 [CO2]. One aim was to identify 

relationships between the content and development of aerial buds with the pattern of crown 

biomass allocation and seasonality. Another objective was to capture the influence of the 

elevation of [CO2] on the growth of Cerrado tree species in the initial growth phase. Through 

the following relationships, we seek to disclose possible functional groups of trees. We 

determined: (1) the composition and development of the aerial buds in 15 trees species with 

different patterns of leaf deciduity and relationship between bud development and climatic 

seasonality. (2) branch growth, leaf life span, and branching pattern in 15 trees species with 

distinct leaf deciduous patterns. (3) the influence of high atmospheric [CO2] and the vegetative 

growth and the allocation pattern biomass into roots, stems, and leaves of five tree species. The 

central hypothesis is that the permanence of the foliage would be a characteristic related to the 

structure of the crown evidenced by the morphological characteristics of shoots, the content of 

buds, and the responses of the species to the climatic changes. The deciduous species presented 

buds with preformed leaves surrounded by cataphylls and bud opening before the rainy season. 

The semideciduous ones presented buds with pre and neoformation of leaves. Only the 

semideciduous Eriotheca gracilipes K. Schum. had buds surrounded by cataphylls. The 

evergreen species showed buds with newly formed leaves, without the presence of cataphylls 

and bud opening after the beginning of the rainy season. The deciduous species presented 

plagiotropic branches with an of 35º. The majority of semideciduous and evergreen tree species 

had orthotropic branches with 60º and 61º, respectively. The deciduous species showed higher 

(p<0.05) speed of leaf expansion and shorter time of leaf and branch development concerning 

semideciduous and evergreen species. The leaf life span did not differ between the phenological 

groups. All deciduous, semideciduous, and evergreen species Miconia ligustroides (DC.) 

Naudin, Myrcia bella (Cambess.), Piptocarpha rotundifolia (Less.), 



  

and Schefflera macrocarpa (Cham. & Schltdl.) Seem.  produced one branch order in growing 

season. Only evergreen Miconia albicans (Sw.) edified two orders of branching in the same 

growing season. Individuals of deciduous species Anadenanthera peregrina var. falcata 

(Benth.) e Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth & Hook. F. ex. Moore under high [CO2] 

showed a significant increase (p<0.05) in dry mass of leaves and stem in relation to individuals 

under [CO2] ambient. Only deciduous T. aurea under high [CO2] showed a significant increase 

(p<0.05) in the relative growth rate. The species T. aurea (deciduous), Stryphnodendron 

adstringens Mart. (semideciduous) and Hymenaea stigonocarpa Mart. Ex Hayne. (evergreen) 

under high [CO2] showed shorter leaf expansion time and more prominent leaf expansion speed 

(except for H. stigonocarpa) about individuals under [CO2] ambient. The tree species groups 

were joited by bud pre-formation or neoformation, synchronic or continuous leaf producion, 

and plagiotropic or orthotropic shoots. It indicated the existence of at least three functional 

groups of tree species with different strategies for acquiring airspace. The increase in [CO2] 

made it possible to capture different strategies for capturing and using resources in the 

phenological groups, thus forming functional groups in Cerrado tree species. 

 

 Key-words: functional gradient, bud composition, vegetative growth, regrowth potential, 

climate change. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 
 

O Cerrado, uma savana neotropical, é o segundo maior domínio vegetacional no 

território brasileiro e apresenta um gradiente de fisionomias, variando de campos até florestas 

arbóreas ricas em espécies endêmicas (COUTINHO, 2006; OVERBECK et al., 2015; 

DURIGAN e RATTER, 2016). A diversidade de plantas lenhosas é a maior entre todas as 

formações savânicas (SARMIENTO 1984; RATTER et al., 1996; MUNHOZ e FELFILI, 

2006). A precipitação média anual varia de 800 a 1.800 mm, com sazonalidade climática 

acentuada, ou seja, estação seca geralmente de abril a setembro, e chuvosa de outubro a março 

(SANO et al., 2019). A temperatura média na estação chuvosa situa-se entre 18-28ºC 

(OLIVEIRA e RATTER, 2002). Contudo, na estação seca de inverno a variação média da 

temperatura (dia/noite) é superior a 12ºC (FERNANDES et al., 2012). 

Dentre as formações savânicas encontradas nesse domínio vegetacional (BATALHA, 

2011) destaca-se o cerrado stricto sensu, composto por um estrato herbáceo sob um estrato 

lenhoso esparsamente distribuído (RIBEIRO e WALTER, 2008). O cerrado stricto sensu é a 

fisionomia mais amplamente distribuída pelo domínio do cerrado sensu lato (RATTER et al., 

2003), sendo caracterizada pela abundância de espécies lenhosas, com diferentes graus de 

deciduidade foliar e por um estrato herbáceo rico em diferentes formas de crescimento (EITEN, 

1972). No cerrado stricto sensu as espécies arbóreas apresentam padrões contrastantes de 

produção e perda de folhas que resultam em diferentes grupos fenológicos, constituindo, assim, 

decíduas, brevidecíduas, semidecíduas e sempre verdes (LENZA e KLINK, 2006). As espécies 

decíduas (DE) e brevidecíduas perdem todas as suas folhas antes do desenvolvimento de folhas 

novas; as semidecíduas (SD) perdem parcialmente as folhas (cerca de 50% das folhas da copa) 

na estação seca e as sempre verdes (SV) mantém a área da folhagem durante o ano (ARAÚJO 

e HARIDASAN, 2007).  

 Há coexistência no cerrado stricto sensu de espécies com distintas fenologias foliares, 

profundidade do sistema radicular e de arquitetura e funcionamento da copa (DAMASCOS et 

al., 2005; LENZA e KLINK 2006; SOUZA et al., 2011). Em uma perspectiva que aborde o 

funcionamento integrado, este conjunto de atributos, em especial a fenologia foliar 

(MORISETTE et al., 2009; MORELLATO et al., 2013), pode delimitar diferentes estratégias 

de aquisição e uso de recursos definindo grupos funcionais.  

 O termo "grupos funcionais" define grupos de organismos que respondem de forma 

semelhante a um conjunto de fatores ambientais (GITAY e NOBLE, 1997). Traços específicos 
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de um grupo funcional de plantas são úteis para entender como um conjunto de espécies 

superam estresses naturais (TECCO et al., 2013). Esta abordagem é apropriada para a vegetação 

do Cerrado que compreende um mosaico de fisionomias originalmente ocupando área 

equivalente a 1,783 milhões de km² com cerca de 2000 espécies lenhosas (CASTRO et al., 

1999). Portanto, grupos fenológicos em ambientes savânicos fortemente sazonais e suas 

relações com fatores ambientais é um ponto relevante para entender as estratégias de aquisição 

e uso de recurso pelas lenhosas e os impactos das mudanças climáticas (MORISSETE et al., 

2009). 

Segundo Damascos (2008) e Damascos et al. (2005), quatro espécies arbóreas DE do 

Cerrado, Tocoyena formosa (Cham. & Schltdl.) K. Schum., Diospyros hispida A. DC., 

Tabebuia ochracea (Cham.) Standl. e Bauhinia rufa Graham apresentaram órgãos pré-

formados em gemas, produzindo suas folhas antes do início da estação chuvosa, em um curto 

período. Ainda de acordo com Damascos et al. (2005), a espécie arbórea SV Miconia albicans 

(Steud.) demonstrou uma maior dependência das chuvas para a brotação produzindo suas folhas 

de forma continuada e suas gemas não exibiram pré-formação. Com isso, os órgãos são 

neoformados, ou seja, as folhas se formam gradualmente durante a extensão do caule 

(CARAGLIO e BARTHÉLÉMY, 1997). As diferentes formas de produção foliar, padrão de 

ramificação e conteúdo de gemas (DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008) em espécies 

com distintas fenologias foliares devem influenciar na distribuição da folhagem ao longo do 

ramo e no ganho de carbono pelas espécies arbóreas de Cerrado durante a estação de 

crescimento.  

A modulação da perda das folhas é uma estratégia para balancear investimento com 

construção, manutenção e ganho no balanço de carbono. Portanto, o tempo de vida foliar varia 

com a disponibilidade de recursos externos (KIKUZAWA, 1991; KIKUZAWA e ACKERLY, 

1999; KIKUZAWA et al., 2013). Variações no auto sombreamento da folhagem e inclinação 

do ramo seriam responsáveis por significantes diferenças morfofisiológicas ao longo dos ramos 

em espécies arbóreas do Cerrado (SOUZA et al., 2009). A produção foliar sincrônica nas 

espécies de Cerrado (PAULA, 2002; DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008; SOUZA 

et al., 2009) geralmente ocorre sobre ramos plagiotrópicos, expondo as folhas às intensidades 

similares de irradiância. Por outro lado, espécies arbóreas SD e SV de Cerrado com produção 

foliar contínua (PAULA, 2002; DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008; SOUZA et al., 

2009) geralmente apresentam ramos ortotrópicos que resulta em sombreamento das folhas 

basais pelas distais. 
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O relacionamento entre fenologia e fisiologia foliar e arquitetura de copa são definidores 

na formação de grupos funcionais. Esses grupos são essenciais no monitoramento de mudanças 

globais sobre a distribuição da vegetação e dos processos ecossistêmicos (LAVOREL et al., 

2007). Compreender como as espécies vão responder às mudanças climáticas globais tem sido 

um dos principais objetivos da ecologia nos últimos anos (PAU et al., 2011). Alguns estudos 

demostraram que a elevada concentração de dióxido de carbono gasoso na atmosfera [CO2] 

resulta em aumento da fotossíntese líquida, acúmulo de carboidratos não estruturais e 

diminuição do conteúdo de nitrogênio, condutância estomática e transpiração foliar 

(AINSWORTH e ROGERS, 2007; STILING e CORNELISSEN, 2007; WANG et al., 2012; 

BUNCE, 2014; LEWIS et al., 2015; XU et al., 2016). Além disso, plantas C3 do Cerrado sob 

condições elevada de [CO2] podem apresentar aumento no índice de clorofila, área foliar, 

alocação de biomassa e crescimento vegetativo (SOUZA et al., 2016). De acordo com Bond e 

Midgley (2000) plantas arbóreas terão maior capacidade de fixar carbono sob elevada [CO2] do 

que as gramíneas C4. Isso dará às arbóreas vantagens significativamente maior em termos de 

rebrota após o fogo, o que poderá aumentar suas chances de sobrevivência (BOND e 

MIDGLEY, 2000; MANEA e LEISHMAN, 2019).  

Visamos identificar possíveis relações entre a estrutura da copa, padrão de alocação de 

biomassa, formação de grupos funcionais e a influência das mudanças climáticas em espécies 

arbóreas de Cerrado por meio de três capítulos. O primeiro capítulo investiga a composição e o 

desenvolvimento das gemas em 15 espécies arbóreas ocorrentes em uma área de cerrado stricto 

sensu, no município de São Carlos, SP, Brasil. O segundo investiga o crescimento dos ramos, 

tempo de vida foliar e padrão de ramificação nas mesmas 15 espécies arbóreas do primeiro 

capítulo. O terceiro capítulo investiga a influência da elevada [CO2] no crescimento vegetativo 

e padrão de alocação entre raízes, caules e folhas de cinco espécies arbóreas de cerrado stricto 

sensu.  
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3. CAPÍTULO 1 

Estrutura e desenvolvimento das gemas em espécies abóreas do Cerrado 

 

RESUMO 

A formação das gemas está associada à fenologia foliar das espécies arbóreas do Cerrado. 

Determinamos a composição e o desenvolvimento das gemas e a relação entre o 

desenvolvimento dos meristemas apicais com fatores climáticos em espécies arbóreas do 

Cerrado de diferentes hábitos foliares. As gemas foram coletadas durante a estação seca e 

chuvosa de 2016 em cinco indivíduos em três grupos fenológicos (decíduas, semidecíduas e 

sempre verdes). As decíduas e sempre verdes apresentaram gemas com folhas préformadas e 

neoformadas, respectivamente. Semidecíduas apresentaram variada composição de gemas com 

pré e neo-formação de folhas. Nas espécies decíduas as gemas estavam envolvidas por catáfilos. 

Devido à neoformação, as gemas das sempre verdes foram livres de catáfilos e nas 

semidecíduas somente ocorreu catáfilos nas gemas de Eriotheca gracilipes K. Schum. Decíduas 

e semidecíduas abriram as gemas ainda na estação seca e as sempre verdes somente após o 

início da estação chuvosa. A pré-formação de folhas, a abertura das gemas e a produção 

sincrônica de folhas sob a estação seca nas decíduas e na semidecídua E. gracilipes facilitaram 

a recomposição da folhagem e da assimilação de carbono. Por outro lado, a permanência da 

folhagem nas espécies sempre verdes e semidecíduas possibilita a aquisição de recursos durante 

todo o ano. A relação entre a composição, desenvolvimento e abertura de gemas com o clima 

foi associada à persistência foliar em cada grupo fenológico. Apesar das semidecíduas 

apresentarem características de decíduas e sempre verdes, foi possível agrupar as espécies 

arbóreas usando as características estruturais das gemas de acordo com a persistência das folhas 

ao longo de um espectro de estratégias ecológicas nas quais as decíduas e sempre verdes 

ocupavam as extremidades desse gradiente.  

Palavras-chave: grupos funcionais, estratégias de crescimento, neo-formação, pré-formação, 

sazonalidade.  
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INTRODUÇÃO 
 

O reconhecimento de tipos funcionais vegetais é significativo para a descrição do 

funcionamento e da estrutura de ecossistemas (DIAZ et al., 1999; SINGH e KUSHWAHA, 

2005; REICH et al., 2007; LAVOREL, 2013). O uso de tipos funcionais possibilita prever 

respostas da vegetação às variações ambientais como as mudanças climáticas globais em 

andamento (REICH et al., 2003; LAVOREL et al., 2007; POWERS e TIFFIN, 2010; FRY et 

al., 2014). A interação de características adquiridas durante a evolução e a contínua variação 

ambiental operam simultaneamente nos diferentes níveis de organização da planta sendo um 

desafio a escolha de características capazes de diferenciar os grupos funcionais (REICH et al., 

2003; LIAO e WANG, 2010). É possível reconhecer esses grupos por forma de crescimento 

(gramíneas versus árvores, ROSSATTO e FRANCO, 2017), via do metabolismo do carbono 

(C3, C4 e CAM, GILLISON, 2019), taxa de crescimento relativo (espécies de crescimento 

rápido versus lento, POORTER e REMKES, 1990), acumulação de nutrientes (acumulação de 

alumínio versus não-alumínio, HARIDASAN e ARAÚJO, 2005), e deciduidade foliar 

(decíduas versus sempre verdes, FRANCO et al., 2005).   

As comunidades vegetais do Cerrado apresentam riqueza de espécies arbóreas 

(CASTRO, 1999) dificultando a discriminação desses grupos funcionais e a construção de um 

modelo capaz de prever respostas às alterações climáticas por meio de características-chave 

(ROSSATTO et al., 2009). A deciduidade foliar em espécies arbóreas do Cerrado é 

frequentemente utilizada na determinação de grupos funcionais (LENZA e KLINK, 2006; 

PIRANI, 2009; SOUZA et al., 2009a, 2009b; ROSSATTO et al., 2009; SILVÉRIO e LENZA, 

2010; SOUZA et al., 2011; BORGES e PRADO, 2014; SOUZA et al., 2017; BORGES e 

PRADO, 2018). Além disso, a forma de crescimento (ROSSATTO e FRANCO, 2017) e a 

captação e acumulação de nutrientes (ARAÚJO e HARIDASAN, 2007) são outras valiosas 

classificações funcionais das plantas na vegetação do Cerrado.  

A estrutura da copa descrita como uma rede com nós e conectores também foi adequada 

para discriminar grupos funcionais de árvores na vegetação do Cerrado. As copas das decíduas 

apresentaram menor número de nós e conectores e distâncias mais curtas em conectores entre 

os diferentes tipos de nós que as sempre verdes (SOUZA et al., 2011; PRADO, 2020). Porém, 

perturbações ambientais como o fogo alteram o padrão de arquitetura de copa e produção de 

folhas nas espécies arbóreas do Cerrado (SOUZA et al., 2017) dificultando a captura de 

características na copa capazes de discriminar grupos funcionais. Por exemplo, após 

perturbações causadas pelo fogo, as sempre verdes no cerrado stricto sensu apresentaram 
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produção foliar sincrônica e número de ordens de crescimento de ramos semelhantes aos das 

espécies arbóreas decíduas (SOUZA et al., 2017).  

No Cerrado, a deciduidade da folhagem está relacionada com o tipo de produção foliar 

(DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008; SOUZA et al., 2009a), a inclinação do ramo 

(SOUZA et al., 2009a), a duração e o pico da floração (BORGES e PRADO, 2014), as relações 

ramo-folhagem (SOUZA et al., 2009b) e a arquitetura da copa (SOUZA et al., 2011). Espécies 

decíduasapresentam ramos plagiotrópicos e maior área foliar por ramo que espécies 

semidecíduas e sempre verdes com ramos ortotrópicos (SOUZA et al., 2009a). Os ramos 

plagiotrópicos das decíduas permitem equivalente irradiância solar nas folhas produzidas em 

pulso sem significativo auto sombreamento ao longo do ramo (SOUZA et al, 2009a). Por outro 

lado, as semidecíduas e sempre verdes produzem folhas de forma contínua e gradual em ramos 

ortotrópicos, com folhas distais sombreando as basais (SOUZA et al., 2009a). 

Além da persistência da folhagem, o tempo de vida foliar é uma característica crucial 

para caracterizar como as plantas gerenciam seus recursos. Plantas com tempo de vida foliar 

longo apresentam baixa fotossíntese líquida, teor de N e altos valores de área foliar específica 

(REICH et al., 2003), sendo o oposto real. A generalidade dessas relações entre as 

características funcionais das folhas parece ocorrer em todo o mundo, variando de trópicos a 

tundra (REICH et al., 1997). No Cerrado, alguns autores buscaram a categorização funcional 

das plantas utilizando várias características funcionais das folhas. Decíduas apresentam maiores 

valores de fotossíntese líquida por massa, área foliar específica e eficiência no uso da água que 

nas sempre verdes do Cerrado (FRANCO et al., 2005) 

A evolução do comportamento fenológico das espécies arbóreas do Cerrado ocorreu sob 

sazonalidade marcante (MANTOVANI e MARTINS, 1988; LENZA e KLINK, 2006; 

OLIVEIRA, 2008), queimadas frequentes (FELFILI et al., 1999; MIRANDA et al., 2004; 

SOUZA et al., 2017) e relações significativamente diferentes com polinizadores 

(MANTOVANI e MARTINS, 1988), dispersores de sementes (OLIVEIRA, 2008) e herbívoros 

(MARQUIS et al., 2002). Portanto, a arquitetura da copa e a fenologia das espécies arbóreas do 

Cerrado são resultados de adaptações sob fortes e diversos filtros bióticos e abióticos atuando 

continuamente (NIKLAS et al., 2007). A embriogênese dos eixos lenhosos da copa e de seus 

anexos como as folhas e as flores é a base das respostas adaptativas frente a esses múltiplos 

estresses ambientais durante a evolução das arbóreas no Cerrado (DAMASCOS et al., 2005; 

DAMASCOS, 2008; BORGES e PRADO, 2018).  

A composição e o desenvolvimento das gemas definem a arquitetura da copa em 

espécies arbóreas (BARTHÉLÉMY e CARAGLIO, 2007).  O desenvolvimento das gemas 
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sobre ramos parentais determina o posicionamento dos novos ramos, bem como o grau de 

interceptação da irradiância e de exposição das estruturas vegetativas e reprodutivas 

(PUNTIERI et al., 1998, 1999, 2000, 2002a, b; DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008). 

Portanto, não é surpreendente haver uma ampla variação na composição das gemas nas espécies 

arbóreas. A presença de gemas com pré e neo-formação de órgãos pode ocorrer em uma mesma 

espécie (BARTHÉLÉMY e CARAGLIO, 2007). Em regiões temperadas Nothofagus dombeyi 

(Mirb.), uma espécie amplamente distribuída na América do Sul, apresentam gemas com órgãos 

pré-formados e catáfilos protetores e gemas com órgãos neo-formados sem catáfilos protetores 

(PUNTIERI et al., 2000, 2002a,b).  Ramos de Embothrium coccineum Forster & Forster f. e de 

Lomatia hirsuta (Lam.) Diels podem apresentar órgãos neo-formados com maior frequência 

em árvores jovens (MAGNIN et al., 2012). 

No Cerrado, com exceção dos estudos de Arasaki (1993), Damascos et al. (2005) e 

Damascos (2008) não existem dados de composição das gemas de espécies arbóreas. As 

espécies decíduas Bauhinia rufa Graham, Diospyros hispida A. DC., Tocoyena formosa K. 

Schum. e Tabebuia ochracea (Cham.) Standl. apresentam gemas com órgãos pré-formados, 

produção da folhagem em forma de pulso e abertura das gemas antes do começo da estação 

chuvosa (DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008). Por outro lado, a espécie arbórea 

sempre verde Miconia albicans (Steud.) e a semidecídua Leandra aurea (Cogn.) apresentam 

gemas com orgãos neo-formados e produção foliar contínua após o começo do período chuvoso 

(DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008).  

O objetivo deste estudo foi relacionar a composição da gema com o seu 

desenvolvimento, e a abertura da gema com o clima em espécies arbóreas com distintos padrões 

de deciduidade foliar sob condições naturais na vegetação do Cerrado. Nossa hipótese é que 

espécies decíduas apresentem pré-formação de órgãos em gemas favorecendo a produção 

sincrônica de folhas em curto período no final da estação seca. Por outro lado, semidecíduas e 

sempre verdes apresentariam neo-formação dos órgãos nas gemas o que poderia estar ligado à 

produção foliar continuada. É esperado que a abertura das gemas nas decíduas não esteja 

correlacionada com a precipitação e a temperatura, o oposto ocorrendo em espécies 

semidecíduas e sempre verdes no início da estação chuvosa (DAMASCOS et al., 2005). Devido 

aos distintos padrões de desenvolvimento das gemas de espécies arbóreas em relação às 

condições climáticas do Cerrado, supomos que as estruturas dessas gemas apresentem também 

características significativamente diferentes entre arbóreas de diferentes grupos fenológicos. 

Ao testarmos a possibilidade de agrupamento utilizando as características de desenvolvimento 



24 

  

e estruturais das gemas e suas relações com fatores climáticos, poderemos verificar a formação 

de grupos funcionais entre distintos grupos fenológicos foliares nas arbóreas do Cerrado.  

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de estudo, espécies vegetais e dados climáticos 

O estudo foi realizado em uma reserva de cerrado stricto sensu de 86 ha, localizada na 

área norte da Universidade Federal de São Carlos, São Paulo, Brasil (22º00´-22º30´ S e 47º30´-

48º00´ O). O solo é um latossolo distrófico em uma fisionomia cerrado stricto sensu composta 

por um estrato lenhoso formado por árvores e arbustos que freqüentemente se tocam 

apresentando copas acima de um estrato herbáceo contínuo (RIBEIRO e WALTER, 1998). As 

quinze espécies arbóreas estudadas são frequentes na área de estudo (OLIVEIRA e BATALHA, 

2005), com altura similares e estão distribuídas em três grupos fenológicos foliares (Tabela 1), 

decíduas (DE), semidecíduas (SD) e sempre verdes (SV).  

O clima regional é classificado como tropical com uma estação seca entre abril e 

setembro seguida por uma estação úmida entre outubro e março (DAMASCOS et al., 2005; 

ALVARES et al., 2013). Os dados das condições climáticas de temperatura do ar e precipitação 

total diários foram obtidos da estação meteorológica A711 da rede do instituto nacional de 

meteorologia (INMET) localizada a 1,0 km da área de estudo. Esses dados foram agrupados 

semanalmente para estabelecer possível correlação significativa entre a abertura das gemas e 

valores semanais de temperatura do ar e precipitação. 
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Tabela 1. Valores médios ± desvio padrão da altura e circunferência do caule à altura do peito e características da folhagem de 15 espécies arbóreas localizadas em uma 

reserva de cerrado stricto sensu. GF = grupo fenológico, DE = decíduas, SD = semidecíduas e SV = sempre verdes.  
 

Espécies GF Referência da deciduidade foliar Altura (m) Circunferência do 

caule à altura do 

peito (mm) 

 

Anadenanthera peregrina var. falcata (Benth.) Altschul DE Souza et al., (2011) 2,12 ± 0,76 41,00 ± 21,34  

Caryocar brasiliense Cambess. DE Araújo e Haridasan (2007); Souza et al., (2011) 1,98 ± 0,83 42,80 ± 14,79  

Diospyros hispida A. DC. DE Souza et al., (2011) 1,70 ± 0,52 40,00 ± 12,79  

Guapira noxia (Netto) Lundell  DE Araújo e Haridasan (2007); Rossatto et al., (2009) 1,25 ± 0,25 50,00 ± 20,00  

Kielmeyera variabilis Mart. & Zucc. DE Souza et al., (2011); Borges e Prado (2014) 2,16 ± 0,52 48,80 ± 14,87  

Xylopia aromatica Lam. SD Pirani et al., (2009); Borges e Prado (2014) 1,39 ± 0,23 11,00 ± 1,00  

Eriotheca gracilipes K. Schum. SD Prado et al., (2004); Souza et al., (2011) 2,38 ± 0,87 70,60 ± 17,13  

Stryphnodendron adstringens Mart. SD Souza et al., (2011); Borges e Prado (2014) 3,08 ± 0,74 81,00 ± 35,55  

Stryphnodendron polyphyllum Mart. SD Prado et al., (2004); Souza et al., (2011) 2,24 ± 0,57 40,60 ± 17,59  

Tibouchina stenocarpa (DC.) Cogn. SD Prado et al., (2004); Souza et al., (2011) 1,98 ± 0,71 29,36 ± 20,20  

Miconia albicans (Sw.) Triana SV Lenza e Klink (2006); Prado et al., (2004); Souza et al., (2011) 1,98 ± 0,36 18,40 ± 6,62  

Miconia ligustroides (DC.) Naudin SV Prado et al., (2004); Lenza e Klink (2006); Souza et al., (2011) 2,70 ± 0,85 27,20 ± 13,31  

Myrcia bella (Cambess.) SV Williams et al., (1997); Paula (2002) 1,50 ± 0,26 43,80 ± 6,43  

Piptocarpha rotundifolia (Less.) Baker SV Souza et al., (2011); Borges e Prado (2014) 2,74 ± 0,81 96,20 ± 25,33  

Schefflera macrocarpa (Cham. & Schltdl.) Seem. SV Goldstein et al., (2008); Borges e Prado (2014) 1,62 ± 0,40 37,60 ± 12,37  
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Marcação e desenvolvimento de gemas nos ramos 

Foram utilizados cinco indivíduos adultos com semelhante altura e diâmetro do caule 

em cada uma das espécies estudadas (Tabela 1). Em cada um dos cinco indivíduos em cada 

espécie foram marcadas cinco gemas (lateral e/ou apical, n=25 gemas por espécie) em julho de 

2016, no pico da estação seca. O acompanhamento do desenvolvimento das gemas previamente 

marcadas foi realizado desde sua abertura até o alongamento do ramo e a produção de folhas, 

de sete em sete dias. Decorrida uma estação de crescimento (julho/2016 - abril/2017) o ramo 

estendido apresentou extenção estabilizada (abril/2017) e contabilizado o número final de 

folhas em cada um dos cinco ramos resultantes do crescimento das gemas previamente 

marcadas em cada indivíduo (n=25 ramos por espécie). O número de primórdios foliares 

presentes nas gemas foi comparado com o número de folhas presentes nos ramos estendidos a 

fim de confirmar o tipo de formação de folhas (neoformação ou pré-formação).  

 

Coleta de gemas em condições naturais 

Cinco gemas foram coletadas em cada um dos cinco indivíduos em cada espécie (n=25 

gemas por espécie) durante a estação seca e no início da estação chuvosa de 2016 nas 15 

espécies arbóreas estudadas (Tabela 1). Apenas uma gema lateral ou apical por ramo foi 

coletada. Nas espécies SD e EV, apenas as gemas apicais foram coletadas após o surgimento 

de um par de primórdios-foliares (BARTHÉLÉMY e CARAGLIO, 2007; MAGNIN et al., 

2012). Por esse motivo, todas as gemas coletadas estavam no mesmo estágio de 

desenvolvimento em SD e SV. Em todas as DE e na SD E. gracilipes, as gemas foram na região 

lateral dos ramos (DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008) no estágio final de 

desenvolvimento próximo ao tamanho máximo antes de sua abertura. Portanto, a coleta de 

gemas foi realizada de acordo com sua aparência ou desenvolvimento final, respectivamente, a 

partir dos ramos em DE e em SD E. gracilipes, ou quando dois pares primórdios foliares 

emergiram em todas as espécies SV e em quatro SD remanescentes. A coleta de gemas ocorreu 

de agosto de 2016 a outubro de 2016.  

Após as coletas, as gemas foram inseridas em recipientes do tipo Falcon de 50 mL 

contendo solução alcoólica 70%. As gemas foram levadas imediatamente para o laboratório de 

Fisiologia Vegetal no Departamento de Botânica da Universidade Federal de São Carlos para a 

dissecação e análise de seus componentes estruturais. 

 

Determinação do conteúdo da gema 

Após a dissecação em laboratório de cada gema (n=25 gemas por espécie) foram 
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contados o número de primórdios foliares (DAMASCOS et al., 2005). Devido à presença de 

catáfilos protetores nas espécies DE e na SD E. gracilipes, o número de catáfilos por gema 

também foi registrado (DAMASCOS et al., 2005). Com o auxílio de uma régua milimetrada 

foi medido o comprimento do eixo da gema responsável por produzir o eixo do ramo e 

determinados o número de catáfilos protetores e primórdios foliares por comprimento do eixo 

em todas as espécies estudadas.  

 

Análises dos dados 

O programa R, versão 3.0.0 (R CORE TEAM, 2016) foi o utilizado para o cálculo da 

média e do desvio padrão para o número de primórdios foliares (PF), número de catáfilos 

protetores (CA), comprimento do eixo (CE), número de catáfilos protetores por comprimento 

de eixo da gema (CAC), número de primórdios foliares por comprimento do eixo (PFC) e a 

diferença entre o número de primórdios foliares nas gemas e número total de folhas (NF) no 

ramo estendido. O teste de Shapiro-Wilk foi utilizado para verificar a ocorrência de distribuição 

normal em cada conjunto de dados. Para o conjunto de dados que apresentaram distribuição 

normal como NF, o teste de Brown-Forsythe foi ralizado para verificar a homogeneidade de 

variâncias. Para o conjunto de dados que não apresentaram distribuição normal (PF, CA, CE, 

PFC, CAC) foi aplicado à transformação logarítima. A análise de variância paramétrica 

ANOVA e o teste de Tukey, a posteriori, foram aplicados para investigar diferenças 

significativas (p<0,05) entre os grupos fenológicos. Em cada espécie separadamente, 

comparamos por meio de uma análise de variância (ANOVA) o número médio de primórdios 

folaires nas gemas com o número médio de folhas nos ramos estendidos.  

O coeficiente de correlação de Spearman (Rs) foi o utilizado para verificar o grau de 

correlação entre o número de gemas abertas por semana nos cinco indivíduos em cada espécie 

(n=25 gemas por espécie) e a média da temperatura e da precipitação total semanal. Os dados 

de condições climáticas não apresentaram distribuição normal e não foram normalizados por 

meio da transformação logarítmica requisitando o uso de Rs. As correlações foram executadas 

utilizando-se o programa Origin Pro, versão 8.0 (ORIGINLAB CORPORATION, 2007). 

A análise de variância multivariada não paramétrica (NPMANOVA) foi utilizada para 

determinar se as características estruturais e de desenvolvimento das gemas agrupadas foram 

capazes de separar os grupos de espécies arbóreas com diferentes deciduidades foliares (DE, 

SD e SV). Aplicamos a análise de componentes principais (PCA) para determinar a distribuição 

das características estruturais e de desenvolvimento de gemas entre as espécies em diagrama de 

ordenação em um espaço bidimensional. Pelo diagrama da PCA, foi possível verificar se as 
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espécies arbóreas estavam distribuídas em um continuum ou separadas em grupos discretos. 

Uma análise de cluster foi empregada para determinar a semelhança entre as espécies em 

relação às características estruturais e de desenvolvimento das gemas. Realizamos a análise de 

cluster utilizando a distância Euclidiana como medida de similaridade e o algoritmo de grupo 

pareado para a elaboração do dendrograma. O programa Past versão 2.17 (HAMMER et al., 

2001) foi o utilizado nas análises NPMANOVA, PCA e na análise de cluster e na criação dos 

diagramas gerados pela PCA e pelo dendograma do cluster.  

 

RESULTADOS 

Conteúdo e desenvolvimento da gema 

A Tabela 2 mostra as gemas das espécies DE e SD E. gracilipes com primórdios foliares 

(5-11) protegidos por catáfilos (3-10), indicando pré-formação foliar. Todas as SV e SD (exceto 

E. gracilipes) apresentaram gemas com primórdios foliares (2-8) sem catáfilos protetores. 

Houve resultados contrastantes entre as espécies DE e SV em relação ao número total de 

primórdios foliares (pré-formados ou neo-formados) e ao número total de catáfilos em gemas 

ou nas estruturas por unidade de comprimento do eixo das gemas (Tabela 2). Esses resultados 

foram a favor do DE, mas o número total de folhas nos ramos estendidos foi maior em SV do 

que em DE (Tabela 2). AS SD apresentaram frequentemente valores intermediários, sem 

diferenças significativas em relação ao DE ou SV, mas o comprimento dos ramos foi maior nas 

SD que DE e SV.  
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Tabela 2. Valores médios ± desvio padrão do número de primórdios foliares (PF), número de catáfilos protetores (CA), comprimento do eixo da gema (CE), número de 

primórdios foliares por comprimento de eixo da gema (PFC), número de catáfilos protetores por comprimento de eixo da gema (CAC) e diferença entre o número de 

primórdios foliares nas gemas e número de folhas no ramo estendido (NF) de quinze espécies arbóreas localizadas em uma reserva de cerrado stricto sensu da Universidade 

Federal de São Carlos, São Paulo, Brasil. Mês/Ano= data da coleta de gemas. DE=decíduas, SD=semidecíduas e SV=sempre verdes. As letras maiúsculas nas colunas 

comparam diferenças significativas entre os grupos fenológicos (p<0,05, Tukey). GF= grupos fenológicos foliares. N= 25 gemas por espécie. Os valores médios ± desvio 

padrão para cada grupo fenológico estão em negrito. 
GF Espécies PF CA CE (mm) PFC 

(uni/mm) 
CAC (uni/mm) NF Mês/Ano 

Decíduas  A. peregrina 3,16 ± 0,92 4,96 ± 0,68 1,24 ± 0,42 2,84 ± 0,86 4,42 ± 1,29 -0,24 ± 0,79 SET/2016 

C. brasiliense 2,68 ± 1,15 5,40 ± 0,85 6,56 ± 5,12 0,72 ± 0,28 1,58 ± 0,76 0,91 ± 1,00 AGO/2016 

D. hispida 11,40 ± 2,20 10,48 ± 1,80 7,16 ± 1,48 1,69 ± 0,37 1,50 ± 0,13 -3,70 ± 2,37 AGO/2016 

G. noxia 6,57 ± 1,64 3,00 ± 0,00 1,11 ± 0,18 5,78 ± 0,57 2,78 ± 0,05 -2,26 ± 0,23 OUT/2016 

K. variabilis 7,00 ± 1,87 3,80 ± 0,47  1,20 ± 0,40 6,30 ± 1,15 3,46 ± 0,44 5,98 ± 2,31 SET/2016 

Média (±DP) 6,16 ± 3,28 A 5,52 ± 2,79 A 3,45 ± 3,67 B 3,46 ± 2,32 A 2,75 ± 1,31 A 0,46 ± 3,82 B  

Semidecíduas  X. aromatica 2,48 ± 0,57 0,00 ± 0,00  7,28 ± 3,43 0,46 ± 0,22 0,00 ± 0,00 6,76 ± 2,77 OUT/2016 

E. gracilipes 1,84 ± 0,88 5,56 ± 1,35 1,00 ± 0,00 1,84 ± 0,42 5,56 ± 1,35 1,61 ± 0,63 AGO/2016 

S. adstringens 8,56 ± 1,12 0,00 ± 0,00  5,64 ± 3,86 3,56 ± 1,97 0,00 ± 0,00 -3,32 ± 1,89 AGO/2016 

S. polyphyllum 8,08 ± 0,79 0,00 ± 0,00  9,00 ± 3,21 0,95 ± 0,16 0,00 ± 0,00 0,01 ± 2,38 AGO/2016 

T. stenocarpa  2,00 ± 0,00 0,00 ± 0,00  7,52 ± 2,35 0,34 ± 0,13 0,00 ± 0,00 7,93 ± 1,01 SET/2016 

Média (±DP) 4,59 ± 3,12 AB 1,11 ± 2,30 B 6,00 ± 4,00 A 1,43 ± 1,50 B 1,11 ± 2,30 B 2,59 ± 4,62 B  

Sempre verdes M. albicans 2,00 ± 0,00  0,00 ± 0,00  1,08 ± 0,39 1,94 ± 0,10 0,00 ± 0,00 3,12 ± 0,49 AGO/2016 

M. ligustroides 2,00 ± 0,00  0,00 ± 0,00  1,60 ± 0,56 1,42 ± 0,24 0,00 ± 0,00 5,07 ± 0,99 AGO/2016 

M. bella  2,00 ± 0,00  0,00 ± 0,00  2,20 ± 1,01 1,14 ± 0,44 0,00 ± 0,00 9,38 ± 1,03 OUT/2016 

P. rotundifolia 4,68 ± 1,21  0,00 ± 0,00  3,56 ± 2,02 1,77 ± 0,85 0,00 ± 0,00 2,12 ± 2,01 SET/2016 

S. macrocarpa  6,36 ± 1,00  0,00 ± 0,00  6,60 ± 1,13 0,98 ± 0,09 0,00 ± 0,00 5,94 ± 2,77 AGO/2016 

Média (±DP) 3,40 ± 1,92 B 0,00 ± 0,00 B 3,00 ± 2,29 B 1,45 ± 0,57 B 0,00 ± 0,00 C 5,25 ± 2,96 A  
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Apenas uma espécie DE (K. variabilis) apresentou menor quantidade de primórdios 

foliares nas gemas do que o número total de folhas em ramos estendidos (Tabela 3). Em vez 

disso, três espécies SD (X. aromatica, E. gracilipes e T. stenocarpa), e todas as SV 

apresentaram menor número de primórdios foliares em gemas (PF) do que o número total de 

folhas em ramos estendidos (FRE). A ausência de uma diferença significativa entre PF e FRE 

indicou a pré-formação nas gemas das DE. De outra forma, a considerável diferença entre PF e 

FRE apontou a neo-formação das folhas nas espécies SD e SV (Tabela 3). O resultado da análise 

multivariada não paramétrica confirmou o contraste sobre a estrutura e o desenvolvimento das 

gemas (diferenças entre PF e FRM) entre as DE e SV (Tabela 4).  

 

Tabela 3.  Valores médios ± desvio padrão do número de primórdios 
foliares nas gemas (PF) e do número total de folhas presentes em ramos 

estendidos (FRE) de quinze espécies arbóreas localizadas em uma reserva 

de cerrado stricto sensu. Nas linhas, as letras minúsculas indicam 

diferenças significativas (p<0,05, Tukey) entre PF e FRE para uma 

mesma espécie e letras maiúsculas em negrito indicam diferenças 

significativas (p<0,05, Tukey) entre PF e FRE entre grupos fenológicos. 

GF = grupos fenológicos foliares. n = 25 gemas por espécie e cinco 

espécies por grupo fenológico. Os valores médios ± desvio padrão para 

cada grupo fenológico estão em negrito.  

GF Espécies PF FRE 
Decíduas A. peregrina 3,16 ± 0,48 a 2,91 ± 0,51 a 

 C. brasiliense 2,68 ± 0,67 a 3,59 ± 0,74 a  

 D. hispida 11,40 ± 1,25 a 7,69 ± 1,55 b 

 G. noxia 6,57 ± 0,77 a  4,92 ± 0,38 a 

 K. variabilis 7,00 ± 1,29 b 12,98 ± 1,18 a 

 Média (±DP) 6,16 ± 3,28 A 6,62 ± 4,00 A 

Semidecíduas X. aromatica 2,48 ± 0,32 b 9,24 ± 2,79 a 

 E. gracilipes 1,84 ± 0,42 b 3,45 ± 0,93 a 

 S. adstringens 8,56 ± 1,12 a 5,23 ± 0,91 b 

 S. polyphyllum 8,08 ± 0,79 a 8,08± 1,68 a 

 T. stenocarpa  2,00 ± 0,00 b 9,93 ± 1,01 a 

 Média (±DP) 4,59 ± 3,12 B  7,18 ± 2,95 A  

Sempre Verdes M. albicans 2,00 ± 0,00 b 5,12 ± 0,49 a 

 M. ligustroides 2,00 ± 0,00 b 7,07 ± 0,99 a 

 M. bella  2,00 ± 0,00 b 11,38 ± 1,03 a 

 P. rotundifolia 4,68 ± 1,21 b 7,02 ± 1,28 a 

 S. macrocarpa  6,36 ± 1,00 b 12,30 ± 2,93 a 

 Média (±DP) 3,40 ± 1,92 B 8,64 ± 3,22 A  
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 As DE e SD abriram as gemas entre agosto-setembro, com exceções de G. noxia (DE) 

e de X. aromatica (SD) que abriram as gemas em novembro e em dezembro, respectivamente 

(Figura 1). A retomada do desenvolvimento das gemas com neo-formação de órgãos nas SV 

ocorreu somente em outubro (Figura 1). Nenhum dos grupos fenológicos foliares estudados 

(DE, SD e SV) apresentou correlação significativa (p<0,05) entre o número de gemas abertas 

com a temperatura do ar ou com a precipitação semanal (Tabela 5). No entanto, as espécies DE 

e SD geralmente sincronizaram o início da abertura das gemas logo após as primeiras chuvas 

do mês de agosto e setembro (Figura 1) com exceção das espécies G. noxia (DE) e X. aromatica 

SD).  

 
Figura. 1. Abertura de gemas em quinze espécies arbóreas localizadas em uma reserva de cerrado stricto sensu 

durante a estação seca e chuvosa em 2016. A linha com triângulos () indica a temperatura média semanal do ar, 

a linha com quadrados ( ) indica a precipitação total semanal e as barras indicam o número de gemas abertas por 

semana em cada grupo fenológico foliar.  (
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Tabela 4. Análise multivariada não-paramétrica de variância (NPMANOVA) 

utilizando a distância de Bray-Curtis realizado para número primórdios foliares 

(PF), número de catáfilos protetores (CA), comprimento do eixo (CE), número de 

primórdios foliares por comprimento de eixo na gema (PFC), número de catáfilos 

protetores por comprimento de eixo na gema (CAC) e diferença entre o número de 

primórdios foliares nas gemas e número de folhas no ramo estendido (NF). DE = 

decíduas, SD = semidecíduas e SV = sempre verdes. n= 25 gemas por espécie e 
cinco espécies por grupo fenológico. Os valores em negrito representam diferença 

significativa (p < 0,5) entre os grupos fenológicos foliares e ocorrência de variância 

homogênea com valores superiores ao F crítico (3,618).  
 PF, CA, CE, PFC, CAC e NF 

 F P 

DE-SV  9,018 0,0082 

DE-SD  2,080 0,1566 

SD-SV 1,794 0,1998 
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 O diagrama de ordenação resultante da análise de componentes principais (PCA) 

resumiu 76% da variação total dos dados nos dois primeiros eixos PC1 e PC2, sendo 51 e 25% 

da variação dos dados explicadas por esses eixos, respectivamente (Figura 2). Todas as SV e as 

SD X. aromatica e T. stenocarpa apresentaram uma relação negativa com a diferença entre o 

número de primórdios foliares nas gemas e número de folhas no ramo estendido, em que as SV 

são mostradas à esquerda e mais agrupadas no diagrama de ordenação da PCA. 

Alternativamente, quatro DE e a SD E. gracilipes apareceram no lado direito do gráfico 

correlacionado positivamente com o número de catáfilos protetores por comprimento de eixo 

das gemas, número de primórdios foliares por comprimento de eixo das gemas e número de 

catáfilos protetores (Figura 2). As espécies SD S. poliphyllum e S. adstringens e a DE D. hispida 

apresentaram relação positiva com o número de primórdios foliares e comprimento do eixo na 

gema (Figura 2). Esses resultados indicam que as espécies arbóreas se distribuíram ao longo de 

um gradiente de características morfológicas evidenciado pelo grupo fenológico foliar 

correspondente resultando em DE e SV nas extremidades de um espectro funcional com SD no 

meio.   

Tabela 5.  Valores do coeficiente de correlação de Spearman (Rs) e valor de p entre o número 

de gemas abertas por semana (G), precipitação total semanal (P) e temperatura média semanal 

do ar (T) em quinze espécies arbóreas localizadas em uma reserva de cerrado stricto sensu 
Brasil.  Não há valores de p<0,05. 
  Valor de RS Valor de p 

GF Espécies G x T G x P G x T G x P 

DE A. peregrina -0,1 0,04 0,6 0,8 

C. brasiliense -0,3 0,1 0,1 0,6 

D. hispida -0,1 -0,1 0,4 0,5 

G. noxia 0,01 -0,22 0,1 0,4 

K. variabilis  -0,01 -0,3 0,9 0,2 

SD 
 

X. aromatica  0,3 0,1 0,1 0,5 

E. gracilipes  -0,1 0,04 0,7 0,8 

S. adstringens 0,1 -0,1 0,6 0,6 

S. polyphyllum  -0,02 -0,2 0,9 0,4 

T. stenocarpa  0,1 -0,1 0,6 0,6 

SV M. albicans  -0,1 -0,1 0,6 0,6 

M. ligustroides  -0,2 -0,1 0,4 0,6 

M. bella  -0,1 -0,1 0,4 0,6 

P. rotundifolia  -0,1 -0,1 0,4 0,6 

S. macrocarpa  0,3 0,2 0,2 0,2 
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 De acordo com a análise de cluster (Figura 3), um grupo foi formado com a maioria das 

espécies DE (Cluster 1) e outros grupos com todas as espécies de SV (Cluster 2). A maioria das 

espécies SD foi encontrada no Cluster 1 e 2 (Figura 3). Ainda, um grupo de SD menos 

caracterizado por espécies encontradas no Cluster 3 com apenas duas espécies (Figura 3). Esses 

resultados das análises NPMANOVA (Tabela 4), PCA (Figura 2) e cluster (Figura 3) 

confirmaram a separação de DE e SV, com as SD distribuídas entre DE-SV compartilhando as 

características das gemas de ambos os grupos. 
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Figura. 2. Análise de componentes principais mostrando a distribuição das características estruturais das gemas de acordo com as espécies arbóreas. PF = número de primórdios 

foliares, CA = número de catáfilos protetores, CE = comprimento do eixo, PFC = número de primórdios foliares por comprimento de eixo na gema, CAC = número de catáfilos 

protetores por comprimento de eixo na gema e NF= diferença entre o número de primórdios foliares nas gemas e número de folhas no ramo estendido. As siglas referentes às 

espécies apresentam as duas primeiras letras do gênero seguidas das duas primeiras letras do epíteto específico (exemplo: Dihi: Diospyros hispida). Decíduas(♦), semidecíduas 

(• ), e sempre verdes  (). Os eixos 1 e 2 são responsáveis por 51% e 25% da variação total dos dados, respectivamente.  
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Figura. 3. Análise de agrupamento mostrando a similaridade considerando seis características estruturais de gemas 

em cada espécie arbórea que crescem sob condições naturais em uma reserva de cerrado stricto sensu  durante a 

estação seca e chuvosa : número de primórdios foliares, número de catáfilos protetores, CE = comprimento de eixo 

da gema,  número de primórdios foliares por comprimento de eixo na gema, número de catáfilos protetores por 

comprimento de eixo na gema e  diferença entre o número de primórdios foliares nas gemas e número de folhas 
no ramo estendido. DE = decíduas, SD = semidecíduas, SV = sempre verdes. As siglas referentes às espécies 

apresentam as duas primeiras letras do gênero seguidas das duas primeiras letras do epíteto específico (exemplo: 

Dihi: Diospyros hispida). 

 

DISCUSSÃO 
 

A presença de gemas pré-formadas com catáfilos protetores nas espécies DE e na SD E. 

gracilipes é similar ao encontrado para espécies arbóreas decíduas do Cerrado (DAMASCOS 

et al., 2005; DAMASCOS, 2008). Gemas com órgãos pré-formados em DE resulta em produção 

sincronizada de folhas e ramos em curto período no final da estação seca (DAMASCOS, 2008) 

e os catáfilos protegem essas gemas contra o ataque de herbívoros (ARASAKI, 1993). A 

produção das gemas no início da estação seca nas DE provavelmente depende de reservas de 

água, nutrientes e carboidratos nas raízes e nos ramos (DAMASCOS et al., 2005; 

1 

2 

3 

4 
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TOMLINSON et al., 2012, 2013a,b, 2014). O acúmulo dessas reservas ocorre provavelmente 

durante o período favorável de crescimento na estação chuvosa do ano anterior e mobilizadas 

para a formação de órgãos pré-formados nas gemas.  

Espécies DE do Cerrado apresentam crescimento relativamente reduzido da copa em 

relação às SV durante a estação chuvosa (DAMASCOS et al., 2005; ROSSATTO, 2009; 

SOUZA et al., 2017). Por outro lado, a retenção de folhas ao longo do ano em espécies SV não 

necessariamente exige recursos oriundos do sistema radicular para o crescimento da parte aérea. 

Tomlinson et al. (2013a), encontraram maior alocação de biomassa em favor das raízes em 

espécies DE do que em espécies SV ocorrentes em vários continentes. Nas DE do Cerrado, a 

presença de um sistema radicular dimórfico com raízes profundas e superficiais (JACKSON et 

al., 1999; GOLDSTEIN et al., 2008) potencializa a captação de água desde as primeiras chuvas 

com pouco volume de precipitação logo na transição da estação seca para a chuvosa 

(OLIVEIRA et al., 2005). Portanto, os órgãos pré-formados nas gemas das DE requerem um 

estoque de recursos nas raízes para cobrir a demanda de crescimento sincrônico de folhas e 

ramos no pico da estação seca. 

As primeiras chuvas na transição das estações seca-chuvosa provavelmente atuam como 

um sinal percebido nas DE pelas raízes mais superficiais nas camadas superiores do solo, com 

a produção de folhas começando no final da estação seca (SCHOLZ et al., 2002). Uma 

significante pressão da coluna de água mantida por meio das raízes mais grossas e profundas 

(KRAMER, 1983, FISHER et al., 1997; WEGNER et al., 2013) provavelmente também está 

envolvida no crescimento inicial de folhas, flores e ramos nas DE antes do fim da estação seca. 

A brotação nos ramos no final da estação seca, como descobrimos nas espécies DE, poderia ser 

realizada facilmente em uma copa livre de folhagem no final do período seco. 

Os ramos com as gemas com órgãos neoformados como em todas as  SV e as SD X. 

aromatica, T. stenocarpa, S. adstringens e S. polyphyllum são construídos continuamente, com 

menor atividade durante a estiagem de inverno (DAMASCOS et al., 2005). Portanto, as SD e 

SV são mais dependentes da assimilação de carbono a curto prazo do que as DE. Ainda assim, 

a permanência de toda ou parte da folhagem permite a manutenção de uma fonte contínua de 

fotoassimilados para cobrir a demanda contínua ao longo do ano. 

A abertura de gemas em outubro nas SV pode refletir a alta dependência de fortes chuvas 

para o desenvolvimento das gemas. Além disso, em algumas espécies SV de florestas decíduas 

tropicais, a abertura de gemas é induzida pelo derramamento de folhas velhas (KUSHWAHA 

et al., 2011). Nessas espécies, há uma grande variação no tempo de abertura das gemas devido 

à disponibilidade de água no solo e à variedade interanual da última chuva pesada na estação 
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chuvosa. Assim, o desdobramento das gemas após o início das chuvas em SV do Cerrado 

estudadas aqui pode substituir as folhas velhas, renovando a capacidade fotossintética da 

folhagem, mantendo o balanço de carbono estável mais positivo possível. 

As espécies DE apresentam estrutura de copa menos extensa (SOUZA et al., 2011) e 

maiores valores de fotossíntese e eficiência no uso da água por área de folha (FRANCO et al., 

2005). O grupo das SV apresentam copa mais extensas, com o interior mais sombreado e 

menores taxas de fotossíntese por área foliar (SOUZA et al., 2009a). Entretanto, alguns 

trabalhos não conseguiram separar esses grupos fenológicos em grupos funcionais utilizando 

atributos fisiológicos ou morfológicos do lenho (GOLDSTEIN et al., 2008) ou da folha 

(CIANCIARUSO et al., 2013). A análise de 165 espécies arbóreas de Cerrado não apresentou 

correlação entre fenologia foliar e longevidade foliar, área foliar específica, nitrogênio foliar 

por unidade de massa e concentração foliar de fósforo (CIANCIARUSO et al., 2013). Com 

base nas relações hídricas do lenho e das folhas, Goldstein et al. (2008) argumentaram que o 

agrupamento de espécies arbóreas do Cerrado em categorias funcionais é arbitrário e que a 

classificação das espécies ao longo de eixos funcionais contínuos é uma representação da 

complexidade ecológica de sua adaptação ao ambiente sazonal. 

Entretanto, nossos resultados indicam que as DE, SD e SV formam grupos em um 

espectro contínuo no qual DE e SV ocupavam posições de borda opostas. Algumas espécies 

exibem características típicas de DE e SV, que indicam a existência de um espectro contínuo 

em vez de limites marcados dividindo as categorias (WRIGHT et al., 2004). Esse espectro pode 

esclarecer trajetórias evolutivas das espécies arbóreas do Cerrado e aprimora modelos 

preditivos de respostas da vegetação em relação aos fatores ambientais (DIAZ et al., 2016). 

Assim, as variações na forma e função das plantas no Cerrado representam um gradiente de 

combinações de características de grupos fenológicos, indicando suas estratégias de adaptação 

para superar os filtros ambientais inerentes a ambientes sazonais como o do Cerrado (SOUZA 

et al., 2009a, 2009b, 2011; BORGES e PRADO, 2014, 2018). 

 

CONCLUSÃO 

 

A permanência da folhagem é uma das características da copa lenhosa que definem 

estratégias de aquisição do espaço aéreo e de recursos no Cerrado. A estrutura e o 

desenvolvimento das gemas aéreas são outros atributos que, relacionados com a permanência 

da folhagem, conformam também as estratégias de aquisição e uso dos recursos. Essas 
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diferentes estratégias evidenciam grupos funcionais nas arbóreas dispostos em um contínuo 

independente do grau de proximidade filogenética entre as espécies arbóreas do Cerrado.  
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4. CAPÍTULO 2 

 

Estratégias de crescimento de copas em arbóreas do Cerrado 

 

RESUMO 

O cerrado stricto sensu é uma fisionomia vegetal com pouca restrição luminosa para as espécies 

arbóreas adultas com os ramos acima do estrato herbáceo. Determinamos o desenvolvimento 

de folhas e ramos ao longo de uma estação de crescimento em 15 espécies arbóreas da vegetação 

do Cerrado com diferentes deciduidade foliares. A maioria das espécies semidecíduas e sempre 

verdes apresentaram ramos ortotrópicos com uma inclinação média de 60º e 61º, 

respectivamente. Ramos plagiotrópicos (35º) ocorreram nas decíduas, mostrando crescimento 

mais rápido de folhas e ramos do que as semidecíduas e sempre verdes. A semidecídua 

Tibouchina stenocarpa (DC.) Cogn. e as sempre verdes Miconia ligustroides (DC.) Naudin, 

Myrcia bella (Cambess.) e Piptocarpha rotundifolia (Less.) Baker apresentaram produção 

foliar e alongamento de ramos correlacionados (p <0,05) com o aumento da temperatura do ar. 

Uma correlação positiva entre o crescimento dos ramos e a precipitação ocorreu na sempre 

verde Miconia ligustroides.  Nas decíduas, somente Caryocar brasiliense Cambess. apresentou 

produção foliar correlacionada positivamente com variáveis climáticas. Decíduas aproveitam a 

alta disponibilidade de luz nos ramos plagiotrópicos, maximizam o ganho de carbono e 

nutrientes expandindo as folhas antes do início da estação chuvosa. Essa estratégia demanda a 

rápida mobilização de recursos estocados previamente em uma copa com folhagem recém 

expandida a partir de gemas pré-formadas, geralmente resultando em independência do clima 

para o crescimento de folhas e ramos. Alternativamente, a persistência da folhagem na seca 

sazonal exigia auto-sombreamento nos ramos ortotrópicos. A velocidade da folhagem e o 

desenvolvimento do ramo foram associados ao padrão de produção foliar em cada grupo 

fenológico. Portanto, a persistência da área foliar, a inclinação dos ramos e o tipo de produção 

foliar são características interdependentes na copa das arbóreas de Cerrado. As relações dessas 

características das copas são específicas em cada grupo fenológico foliar, articulando espécies 

arbóreas em assembléias funcionais de acordo com o hábito foliar. Concluindo, a persistência 

foliar é apenas uma das características inter-relacionadas das copas que compõem a estratégia 

de aquisição do espaço aéreo sob o clima sazonal na área do Cerrado. 

 

Palavras-chave: desenvolvimento de ramos, grupos funcionais, persistência da folhagem, 

ramos plagiotrópicos, ramos ortotrópicos, sazonalidade.  
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INTRODUÇÃO  
 

Características morfofisiológicas das plantas e suas relações com o meio ambiente 

permitem comparações globais (BERNHARDT-RÖMERMANN et al., 2011; LOHBECK et 

al., 2013). Essas relações são cruciais para identificar estratégias ecológicas para capturar 

recursos sob múltiplos estresses (EAMUS, 1999; SOUZA et al., 2016; MELO et al., 2018; 

SOUZA et al., 2019). A estrutura da copa de espécies arbóreas influencia as relações hídricas, 

a interceptação de luz e a partição de carbono entre os órgãos aéreos (SOUZA et al., 2009a, 

2011; BORGES E PRADO, 2018). Arbóreas com distintas deciduidades foliares apresentam 

variações estruturais significativas na copa (DAMASCOS et al., 2005; LENZA e KLINK, 

2006; SOUZA et al., 2011, 2017). As espécies decíduas Bauhinia rufa (Bong.) Steud., 

Diospyros hispida A. DC. e Tocoyena formosa (Cham. & Schltdl) K. Schum, exibiram 

produção sincrônica de folhas no fim da estação seca e menor número de ordens de ramos 

emitidos em uma mesma estação de crescimento em relação às sempre verdes. 

Alternativamente, a sempre verde Miconia albicans (Sw.) Triana e a semidecídua Leandra 

lacunosa Cogn. apresentaram produção de folhas ao longo de vários meses e maior número de 

ordens de ramos emitidos do que as decíduas em uma mesma estação de crescimento 

(DAMASCOS et al., 2005; DAMASCOS, 2008). A rede de copas das arbóreas de diferentes 

grupos fenológicos no Cerrado apresentam decomposição e topologia distintas, resultando em 

diferentes distâncias contadas em conectores entre tipos de nós e propriedades particulares das 

copas em cada grupo (SOUZA et al., 2011; PRADO et al., 2020). Portanto, existem associações 

evidentes entre a a deciduidade foliar e a estrutura de copas das arbóreas do Cerrado 

(DAMASCOS et al., 2005; SOUZA et al., 2009a,2011; BORGES e PRADO, 2018; PRADO et 

al., 2020).   

A inclinação e a consequente irradiância ao longo dos ramos tem influência direta na 

assimilação de carbono nas folhas (KIKUZAWA et al. 1996; KIKUZAWA, 2003; SOUZA et 

al., 2009a; UMEKI et al., 2010) e determina a a capacidade fotossintética e a alocação de 

biomassa entre folhas e ramos (KIKUZAWA et al., 1996; OSADA, 2006,2011). A inclinação 

dos ramos está fortemente associada à simetria e a função do ramo na copa (HALLÉ et al., 

1978; BARTHÉLÉMY e CARAGLIO, 2007; BELL e BRYAN, 2008). Espécies de plantas que 

apresentam produção foliar sincrônica evitam o auto sombreamento da folhagem dispondo as 

folhas rapidamente sobre ramos inclinados (plagiotrópicos), onde a irradiância solar é 

igualmente distribuída ao longo do ramo (KIKUZAWA et al., 1996; SOUZA et al., 2009a). 

Ramos plagiotrópicos em espécies decíduas permitem uma maior exposição das folhas e, 
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portanto, uma maior área foliar por ramo, resultando em uma relação ramo-folhagem em favor 

das folhas (SOUZA et al., 2009a). Entretanto, as espécies com produção foliar contínua 

apresentam ramos eretos (ortotrópicos) com as folhas basais recebendo menor irradiância que 

folhas mais novas distais (KIKUZAWA, 2003; HIKOSAKA, 2004; SOUZA et al., 2009a).  

A intensidade luminosa ao longo dos ramos também interfere no tempo de vida das 

folhas, no desenvolvimento e no rendimento de carbono (REICH et al., 2004; COSTA, 2012; 

KIKUZAWA e LECHOWICZ, 2011). O tempo de vida foliar é uma característica que regula 

a fisiologia foliar, conteúdo de nitrogênio e fósforo em espécies de florestas temperadas e 

tropicais (REICH et al., 1995, 1997, 1999). Espécies que apresentam reduzido tempo de vida 

foliar necessitam de alta capacidade fotossintética, compensando rapidamente os custos de 

construção e manutenção de folhas. Por outro lado, espécies que apresentam elevado tempo de 

vida foliar precisam de um período prolongado para realizar a fotossíntese e devolver os 

recursos investidos (REICH et al., 1995,1999). Sendo assim, o tempo de vida foliar está 

intrinsecamente relacionado à irradiância disponível e ao balanço do carbono, que por sua vez 

é fortemente determinado pelo hábito foliar. 

A persistência da folhagem é um indicador para classificar as espécies em grupos 

funcionais (SOUZA et al., 2009a,b; ROSSATTO et al., 2009b; SILVÉRIO e LENZA, 2010; 

SOUZA et al., 2011; BORGES e PRADO, 2014; SOUZA et al., 2017; PRADO et al., 2020). 

Variações na fenologia foliar envolvem características correlatas que surgem devido a trocas 

inevitáveis entre atributos no mesmo nível ou nos níveis de organização das plantas (REICH et 

al., 2003). O Cerrado possui um número elevado de espécies arbóreas (CASTRO et al., 1999) 

com distintas deciduidades foliares desafiador para identificar quais atributos são úteis para 

discriminar os grupos funcionais (GOLDSTEIN et al., 2008).  

Este estudo teve por objetivo investigar o crescimento e a inclinação dos ramos ao longo 

de uma estação de crescimento, o tempo de vida foliar e o padrão de ramificação em 15 espécies 

arbóreas do Cerrado de diferentes grupos fenológicos. Para tanto, avaliamos a possível 

correlação da produção de folhas e ramos com a precipitação total e a temperatura média 

mensal. Nossa hipótese e de que as espécies decíduas apresentem ao longo de uma estação de 

crescimento ramos com menor número de folhas, ordens de ramificações, comprimento e 

inclinação (plagiotrópicos) e menor tempo de vida foliar. Por outro lado, as espécies 

semidecíduas e sempre verdes ao longo de uma estação de crescimento poderiam apresentar 

ramos com maior número de folhas, comprimento e inclinação (ortotrópicos) e maior tempo de 

vida foliar. É esperado que o a produção foliar e crescimento de ramos nas decíduas não esteja 

correlacionada com a precipitação e a temperatura, o contrário acontecendo nas semidecíduas 
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e sempre verdes.  Assumimos que o conjunto de características de folhas e ramos poderiam 

capturar diferenças significativas nas estratégias de crescimento da copa entre os gupos 

fenológicos foliares. Essas estratégias da copa podem resiltam em síndromes determinando 

estratégias adaptativas para superar as tensões inerentes impostas pelo clima sazonal na área do 

Cerrado. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de estudo, clima e espécies vegetais 

Realizamos o estudo em uma reserva de cerrado stricto sensu de 86 ha, localizada na 

Universidade Federal de São Carlos (UFSCar), no município de São Carlos, estado de São 

Paulo, Brasil (22º00'-22º30'S e 47º30'-48º00' O). A topografia da área é levemente ondulada, 

em uma altitude média de 850 m acima do nível do mar. A área de cerrado stricto sensu é 

composta por um estrato lenhoso formado por árvores e arbustos apresentando suas copas acima 

de um estrato herbáceo contínuo, conforme descrito por Ribeiro e Walter (1998). O clima 

regional foi classificado com uma estação seca entre abril e setembro seguida por uma estação 

úmida entre outubro e março (DAMASCOS et al., 2005; ALVARES et al., 2013). O solo 

predominante na área foi classificado como um latossolo distrófico, pobre em nutrientes, com 

o conteúdo de água entre 0-3 m de profundidade seguindo o padrão sazonal de chuvas 

(OLIVEIRA, 2005).  

As quinze espécies arbóreas estudadas são frequentes na área de estudo (OLIVEIRA e 

BATALHA, 2005), com altura similares e estão distribuídas nos três grupos fenológicos 

foliares (Tabela 1): decíduas (DE), semidecíduas (SD) e sempre verdes (SV). Os dados 

climáticos de temperatura do ar e precipitação total diários foram obtidos da estação 

meteorológica de registro (A711) da rede do instituto nacional de meteorologia (INMET) 

localizada a 1,0 km da área de estudo. Posteriormente, os dados climáticos foram agrupados 

mensalmente.  
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Tabela 1. Valores médios ± desvio padrão da altura, circunferência do caule à altura do peito e padrão de produção foliar de quinze espécies arbóreas estudadas localizadas 

em uma área protegida de fisionomia de cerrado stricto sensu.  GF = grupo fenológico, DE = decíduas, SD = semidecíduas e SV = sempre verdes, Pu = pulso, Co = contínuo.  

 Espécies e autores GF Referência da deciduidade foliar Padrão de 

produção foliar 

Altura (m) Circunferência 

do caule à 

altura do peito 

(mm) 

Anadenanthera peregrina var. falcata (Benth.) Altschul DE Souza et al., (2011) Pu 2,12 ± 0,76 41,00 ± 21,34 

Caryocar brasiliense Cambess. DE Araújo e Haridasan (2007); Souza et al., (2011) Pu 1,98 ± 0,83 42,80 ± 14,79 

Diospyros hispida A. DC. DE Souza et al., (2011) Pu 1,70 ± 0,52 40,00 ± 12,79 

Guapira noxia (Netto) Lundell  DE Araújo e Haridasan (2007); Rossatto et al., (2009b) Pu 1,25 ± 0,25 50,00 ± 20,00 

Kielmeyera variabilis Mart. & Zucc. DE Souza et al., (2011); Borges e Prado (2014) Pu 2,16 ± 0,52 48,80 ± 14,87 

Xylopia aromatica Lam. SD Pirani et al., (2009); Borges e Prado (2014) Co 1,39 ± 0,23 11,00 ± 1,00 

Eriotheca gracilipes K. Schum. SD Prado et al., (2004); Souza et al., (2011) Co 2,38 ± 0,87 70,60 ± 17,13 

Stryphnodendron adstringens Mart. SD Souza et al., (2011); Borges e Prado (2014) Co 3,08 ± 0,74 81,00 ± 35,55 

Stryphnodendron polyphyllum Mart. SD Prado et al., (2004); Souza et al., (2011) Co 2,24 ± 0,57 40,60 ± 17,59 

Tibouchina stenocarpa (DC.) Cogn. SD Prado et al., (2004); Souza et al., (2011) Co 1,98 ± 0,71 29,36 ± 20,20 

Miconia albicans (Sw.) Triana SV Lenza e Klink (2006); Prado et al., (2004); Souza et al., 

(2011) 

Co 1,98 ± 0,36 18,40 ± 6,62 

Miconia ligustroides (DC.) Naudin SV Prado et al., (2004); Lenza e Klink (2006); Souza et al., 

(2011) 

Co 2,70 ± 0,85 27,20 ± 13,31 

Myrcia bella (Cambess.) SV Williams et al., (1997); Paula (2002) Co 1,50 ± 0,26 43,80 ± 6,43 

Piptocarpha rotundifolia (Less.) Baker SV Souza et al., (2011); Borges e Prado (2014) Co 2,74 ± 0,81 96,20 ± 25,33 

Schefflera macrocarpa (Cham. & Schltdl.) Seem. SV Goldstein et al., (2008); Borges e Prado (2014) Co 1,62 ± 0,40 37,60 ± 12,37 
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Número de folhas por ramo, comprimento e inclinação do ramo ao longo de uma estação de 

crescimento  

Cinco gemas foram marcadas em cada um dos cinco indivíduos (uma gema por ramo) 

independente da posição (lateral e/ou ápice dos ramos) em cada espécie totalizando 25 gemas 

por espécie durante a estação seca e no início da estação chuvosa de 2016 (Tabela 1). O 

acompanhamento do desenvolvimento das gemas marcadas foi realizado desde sua abertura até 

a estabilização do crescimento dos ramos no início da estação seca (abril/2017). Para cada ramo 

proveniente das gemas marcadas, foi contado o número de folhas (F), medido o comprimento 

do ramo (CR, com o auxílio de uma régua milimetrada) e a inclinação do ramo (IR) 

semanalmente, de setembro/2016 a abril/2017. Para a determinação da IR, utilizamos uma barra 

fina horizontal atravessada por uma barra vertical de 2,0 m posicionada na inserção de cada 

ramo (SOUZA et al., 2009a). Uma linha com um prumu foi utilizada para conferir a posição 

perpendicular da barra vertical. A barra horizontal foi usada como referência para determinar o 

ângulo entre o ramo e o horizonte por meio de um transferidor (SOUZA et al., 2009a).  

 

Morfometria vegetativa e padrão de ramificação 

Para a determinação do tempo de vida foliar (TVF), tempo de expansão foliar (TEF, 

dias) e velocidade de expansão foliar (VEF, cm dia-1), outro conjunto de gemas foi marcado, 

antes de sua abertura em cada um dos cinco indivíduos em cada espécie (n= 5 gemas por 

espécie) durante a estação seca e no início da estação chuvosa de 2016. Cada gema foi marcada 

sobre um ramo parental distinto independente da posição (lateral e/ou ápice dos ramos) em cada 

espécie. O TVF foi determinado desde a formação da folha (agosto de 2016) até a senescência 

total foliar no ramo originado da gema marcada previamente. Com o auxílio de uma régua 

milimetrada o comprimento e a largura de cada folha (ou folíolo) foram anotados semanalmente 

e quando estes apresentavam crescimento estabilizado foi determinado o período final do TEF. 

A VEF foi determinada dividindo o comprimento e a largura da folha estabilizada pelo tempo 

de expansão foliar. Também foi determinado o tempo de expansão de ramo (TER, dias) e 

velocidade de expansão de ramo (VER, cm dia-1) nos cinco ramos provenientes das gemas 

marcadas (n= 25 ramos por espécie). O TER foi considerado quando os ramos estendidos 

apresentavam extensão estabilizada. A variável VER foi determinada dividindo o comprimento 

do ramo estabilizado pelo tempo de expansão do ramo (VER=CR/TER, cm dia-1).  

 Durante a estação de crescimento (julho/2016 - abril/2017), os cinco ramos que 

emergiram das gemas axilares dos ramos parentais foram classificados como ramos de primeira 

ordem, A1 (BARTHÉLÉMY e FERT, 1991; DAMASCOS et al., 2005; SOUZA et al., 2017). 
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Os ramos produzidos a partir de gemas axilares sobre os ramos A1 foram classificados como 

ramos de segunda ordem (A2). O destino do meristema apical (floração, persistência ou 

abscisão) de todos os ramos (A1 e A2) foi determinado no final da estação de crescimento de 

2017.  

 

Análises estatísticas  

 O programa R, versão 3.0.0 (R CORE TEAM, 2016) foi utilizado para o cálculo da 

média e do desvio padrão do número de folhas (F), comprimento do ramo (CR), inclinação do 

ramo (IR), tempo de expansão foliar (TEF), velocidade de expansão foliar (VEF), tempo de 

vida foliar (TVF), tempo de expansão de ramo (TER) e velocidade de expansão de ramo (VER). 

O teste de Shapiro-Wilk foi utilizado para verificar a ocorrência de distribuição normal em cada 

conjunto de dados. Para as características que apresentaram distribuição normal foi realizado o 

teste de Brown-Forsythe para verificar a homogeneidade das variâncias. Para o conjunto de 

dados (F, CR, IR, TEF, VEF, TVF, TER, VER) que não apresentaram distribuição normal foi 

aplicado à transformação logarítmica. A análise de variância paramétrica ANOVA e o teste de 

Tukey a posteriori foram aplicados para investigar diferenças significativas entre as médias em 

cada espécie separadamente e entre as médias das espécies em conjunto nos grupos fenológicos 

ao longo do tempo (p<0,05). 

A fim de verificar o grau de correlação entre o número de folhas e/ou comprimento do 

ramo mensal em cada espécie (n = 25 ramos por espécie) com a precipitação total mensal e com 

a temperatura média mensal utilizamos o coeficiente de correlação de Pearson (R²) para o 

conjunto de dados que apresentou distribuição normal, e para o conjunto de dados que não 

apresentou distribuição normal utilizamos o coeficiente de Spearman (Rs). Essas correlações 

foram executadas utilizando-se o programa OriginPro, versão 8.0 (ORIGINLAB 

CORPORATION, 2007).  

Uma análise de componentes principais (PCA) foi realizada com todas as variáveis 

medidas (F, CR, IR, TEF, VEF, TVF, TER e VER) para verificar o agrupamento das espécies 

em um espaço bidimensional. A PCA foi realizada usando o programa Past versão 2.17 

(HAMMER et al., 2001). Para esta análise, usamos os valores médios de cada característica 

para cada espécie. 
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RESULTADOS 

Número de folhas por ramo, comprimento e inclinação do ramo ao longo de uma estação de 

crescimento 

As espécies DE não apresentaram aumento no número de folhas por ramo (F) durante 

seis meses durante a estação de crescimento, de setembro de 2016 a abril de 2017. Portanto, 

todas as espécies de DE apresentaram liberação de folhas no final da estação seca, em setembro 

2016. Alternativamente, as espécies SD e SV, X. aromatica, M. albicans, M. bella e S. 

macrocarpa apresentaram um aumento significativo (p<0,05) no F durante uma estação de 

crescimento (Figura 1). A produção de folhas nos ramos nas SD (exceto E. gracilipes) e em 

todas as SV começaram no final de outubro de 2016, correspondendo ao início de fortes chuvas 

e aumento da temperatura do ar (Figura 1). Nas DE, apenas a espécie C. brasiliense apresentou 

correlação positiva (p<0,05) entre a produção de folhas com o aumento da chuva e a 

temperatura do ar (Figura 1). Por outro lado, na SD T. stenocarpa e nas SV M. ligustroides, M. 

bella e P. rotundifolia, houve correlação positiva entre produção foliar, crescimento de ramos 

e temperatura do ar (Figura 1). De novembro de 2016 a abril de 2017, os valores de F foram 

significativamente maiores nas espécies SD e SV do que nas espécies DE (Tabela 2).  

Duas espécies em cada grupo fenológico foliar apresentaram aumento no comprimento 

dos ramos (CR) durante os seis meses de 2016 a 2017 (Figura 2): A. peregrina e K. variabilis 

nas DE, S. poliphyllum e X. aromatica nas SD e M. albicans e S. macrocarpa nas SV. As 

espécies DE não apresentaram correlação significativa entre CR e as variáveis climáticas 

(Figura 2). Em vez disso, as espécies SD T. stenocarpa e as SV M. ligustroides, M. bella e P. 

rotundifolia mantiveram correlação significativa (p<0,05) entre CR e temperatura mensal do ar 

(Figura 2). CR foi correlacionado positivamente (p<0,05) com a precipitação apenas na SV M. 

ligustroides. Em resumo, nas 15 arbóreas estudadas do Cerrado, duas DE foram capazes de 

desdobrar as folhas antes das fortes chuvas (D. hispida e C. brasiliense), apenas uma SD (E. 

gracilipes) conseguiu, mas as espécies EV não conseguiram. Com exceção de K. variabilis, 

todos as DE alcançaram o alongamento final dos ramos antes das fortes chuvas, mas dois das 

cinco SD e SV mostraram alongamentos significativos dos ramos somente após as fortes chuvas 

(Figura 2). Encontramos apenas duas correlações significativas (p<0,05) entre a produção dos 

compartimentos autotróficos ou heterotróficos nas DE e SD, mas sete correlações da produção 

desses compartimentos com as variáveis climáticas nas SV. Portanto, a produção de ramos 

tendeu a ser mais autônoma em relação às variáveis climáticas nas DE do que nas espécies 

arbóreas SD e SV. De dezembro de 2016 a abril de 2017, os valores de CR foram mais altos 
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nas SV do que nas espécies DE, e houve um gradiente de CR nos grupos fenológicos foliares 

de fevereiro de 2017 a abril de 2017 (Tabela 2). 

As espécies DE apresentaram inclinação do ramo (IR) entre 20-40º (Figura 3) ao longo 

da estação de crescimento, resultando em um valor médio de 35º devido à sua geometria 

plagiotrópica. As SD S. adstringens e S. poliphyllum apresentaram os ramos mais eretos durante 

a estação de crescimento, com média de 75º de IR (Figura 3). No início do desenvolvimento 

foliar (outubro de 2016), M. albicans e S. macrocarpa apresentaram os maiores valores 

(p<0,05) de IR nas espécies SV, com média de 67º e 80º, respectivamente (Figura 3). 

Considerando SD e SV, apenas M. bella apresentou IR semelhante às espécies DE ao longo da 

estação de crescimento, com média de 40º. Portanto, as espécies SD e SV apresentaram ramos 

ortotrópicos em vez de plagiotrópicos como nas DE. De outubro de 2016 a abril de 2017, a IR 

foi maior (p<0,05) nas SV do que nas DE, e as espécies SD apresentaram os maiores valores 

médios de IR (Tabela 2). 

Os resultados nas Figuras 1-3 e na Tabela 2 mostraram diferenças significativas 

(p<0,05) sobre o F, CR e IR entre os grupos fenológicos foliares em arbóreas adultas da 

vegetação do Cerrado. Essas diferenças em relação à população de folhas, comprimento e 

inclinação dos ramos ocorreram a partir do meio do período até o final da estação de 

crescimento (Tabela 2). Além disso, a relação entre essas características com o clima foi 

significativamente (p<0,05) diferente entre as espécies arbóreas DE e SV (Figuras 1 e 2). 

Portanto, a persistência da folhagem é apenas uma das várias características da copa lenhosa 

resultando em arranjos especiais e temporais distintos para o preenchimento do espaço. 
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Figura 1. Número de folhas por ramo (barras) em uma estação de crescimento de setembro de 2016 a abril de 2017 de quinze espécies arbóreas (painéis) que crescem em condições naturais em 
uma fisionomia de cerrado stricto sensu. As barras brancas, cinzas e pretas representam as espécies decíduas, semidecíduas e sempre verdes, respectivamente. Letras minúsculas comparam 
diferenças entre os meses em cada espécie (p<0,05, Tukey). Linhas com triângulos () e quadrados ( ) indicam a temperatura média mensal do ar e a precipitação total, respectivamente. Os 
valores do coeficiente de correlação de Spearman (Rs) ou Pearson (R²) e o valor de p entre o número de folhas por ramo (F), a precipitação total mensal (P) e a temperatura média mensal do ar (T) 
são mostrados na parte superior do cada painel. n = 25 ramos por espécie. * = sem correlação significativa. 
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Figura 2. Comprimento do ramo (barras) em uma estação de crescimento de setembro de 2016 a abril de 2017 de quinze espécies arbóreas (painéis) que crescem em condições naturais em uma 
fisionomia de cerrado stricto sensu. As barras brancas, cinzas e pretas representam as espécies decíduas, semidecíduas e sempre verdes, respectivamente. Letras minúsculas comparam diferenças 
entre os meses em cada espécie (p<0,05, Tukey). Linhas com triângulos () e quadrados ( ) indicam a temperatura média mensal do ar e a precipitação total, respectivamente. Os valores do 
coeficiente de correlação de Spearman (Rs) ou Pearson (R²) e o valor de p entre o número de folhas por ramo (F), a precipitação total mensal (P) e a temperatura média mensal do ar (T) são 

mostrados na parte superior do cada painel. n = 25 ramos por espécie. * = sem correlação significativa. 
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Figura 3. Inclinação do ramo em uma estação de crescimento de setembro de 2016 a abril de 2017 de quinze espécies arbóreas (painéis) que crescem em condições naturais em uma fisionomia de 
cerrado stricto sensu. Círculos brancos, quadrados cinzas e triângulos pretos representam as espécies decíduas, semidecíduas e sempre verdes, respectivamente. Letras maiúsculas comparam 
diferenças entre os meses em cada espécie (p<0,05, Tukey). n = 25 ramos por espécie.   
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Tabela 2. Valores médios ± desvio padrão do número de folhas por ramo (F), comprimento do ramo (CR) e inclinação do ramo (IR) de quinze espécies arbóreas na fase adulta 

que crescem em condições naturais em uma fisionomia de cerrado stricto sensu. Diferentes letras maiúsculas em negrito nas colunas indicam diferenças significativas entre os 
grupos fenológicos das folhas em cada mês (p <0,05, Tukey). n = 25 ramos por espécie. 

 F 

GF Set Out Nov Dez Jan Fev Mar Abr 

DE 3,55 ± 2,22 A 6,17 ± 4,09 A 7,01 ± 4,68 AB 6,94 ± 4,57 B 7,06 ± 4,59 B 7,20 ± 4,65 B 7,23 ± 4,68 B 7,23 ± 4,68 B 
SD 3,05 ± 0,88 A 6,57 ± 2,78 A 6,38 ± 3,07 B 6,33 ± 3,24 B 6,71 ± 3,46 B 7,65 ± 4,14 B 8,11 ± 4,37 B 7,76 ± 4,18 B 

SV - ± -  6,28 ± 3,38 A 7,77 ± 3,90 A 8,63 ± 4,70 A 9,03 ± 4,82 A 9,89 ± 4,80 A 9,87 ± 4,84 A 9,89 ± 4,83 A 

 CR 

DE 4,58 ± 2,71 A 4,10 ± 2,86 A  5,25 ± 3,50 A 5,60 ± 4,32 B 5,81 ± 4,60 B 6,14 ± 4,90 C 6,20 ± 4,94 C 6,20 ± 4,94 C 

SD 1,68 ± 0,71 B 4,64 ± 3,32 A 5,38 ± 3,59 A 6,37 ± 4,51 B 7,37 ± 5,45 AB 8,68 ± 6,73 B 9,27 ± 6,81 B 8,88 ± 6,78 B 

SV - ± - 5,06 ± 4,56 A 5,99 ± 4,70 A 7,84 ± 5,47 A 8,77 ± 5,81 A 11,04 ± 6,48 A 11,25 ± 6,60 A 11,27 ± 6,59 A 

 IR 

DE 32,78 ± 15,91 B 33,44 ± 14,53 C 34,64 ± 13,01 C 35,68 ± 14,46  C 35,92 ± 15,72 C 35,69 ± 15,70 C 35,64  ± 15,70 C 35,64 ± 15,70 C 
SD 60,91 ± 19,69 A 67,93 ± 17,98 A 62,85 ± 19,76 A 60,41 ± 20,92 A 59,09 ± 21,66 A 58,56 ± 22,33 A 56,84 ± 21,91 A 58,83 ± 22,08 A 

SV - ± - 54,66 ± 24,02  B 50,65 ± 22,39 B  48,58 ± 20,21 B 48,11 ± 19,42 B 47,26 ± 18,02 B 46,86 ± 18,01 B 46,86 ± 18,01 B 
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Morfometria vegetativa, padrão de ramificação e análise de componentes principais 

 A espécie SD X. aromatica apresentaram o maior (p<0,05) tempo de expansão foliar 

(VER) e velocidade de expansão de ramos (VER), respectivamente, 70 dias e 0,16 cm dias-1 

(Tabela 3). A espécie DE C. brasiliense apresentou a maior (p<0,05) velocidade de expansão 

foliar (VER) e a SV M. albicans a maior tempo de vida foliar (TVF), 2,19 cm dias-1 e 421 dias, 

respectivamente. Além disso, a espécie SV P. rotundifolia apresentou o maior (p<0,05) tempo 

de expansão de ramos (TER), 161 dias. Quando os conjuntos de dados foram mesclados em 

grupos fenológicos, as espécies DE apresentaram menor TEF (30,80 dias) e TER (58,86 dias) 

que SD e SV (Tabela 3). Além disso, o DE apresentou o maior VER (0,98 cm dias-1). Não 

houve diferenças na TVF e na VER entre os grupos fenológicos foliares (Tabela 3). Assim, as 

DE produziram seus compartimentos de ramos autotróficos e heterotróficos no menor intervalo 

entre os grupos fenológicos foliares, com a expansão foliar mais rápida. As DE foi o único 

grupo fenológico que apresentou morte do meristema apical (A. peregrina, D. hispida e G. 

noxia). A SV M. albicans foi a única espécie com duas ordens de ramificação (A1 e A2). As 

espécies DE C. brasiliense e K. variabilis, todas as espécies SD (exceto X. aromatica) e todas 

as espécies SV apresentaram persistência e floração quanto ao destino do meristema apical 

(Tabela 4). Considerando a persistência do meristema apical, intensidade de ramificação e 

capacidade de floração, houve um gradiente de vigor dos ramos de espécies DE para SV (DE 

<SD <SV). 

 O gráfico de ordenação resultante da análise de componentes principais (PCA) resumiu 

65% da variação total dos dados nos dois primeiros eixos (PC1 e PC2), com 34% e 31% da 

variação explicada por PC1 e PC2, respectivamente (Figura 4). As DE apareceram no lado 

esquerdo da PCA com os símbolos mais agrupados, o que significa baixa variação no conjunto 

de variáveis consideradas (F, CR, IR, TEF, VEF, TVF, TER e VER). Em contraste, as espécies 

SV apareceram no lado direito da PCA com uma saída de dispersão mais alta que as espécies 

DE (Figura 4). A oposição dos vetores no PCA é responsável pela separação espacial das 

espécies DE e SV. No entanto, as SD foram dispersas entre as espécies DE e SV, indicando um 

gradiente de variações sobre as características das folhas e ramos (Figura 4). 
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Tabela 3. Valores médios ± desvio padrão de tempo de expansão foliar (TEF), velocidade de expansão foliar (VEF), tempo de vida foliar (TVF), tempo 

de expansão de ramo (TER) e velocidade de expansão de ramo (VER) de quinze espécies arbóreas na fase adulta que crescem sob condições naturais 

em uma fisionomia de cerrado stricto sensu. Letras minúsculas nas colunas indicam diferenças significativas entre as espécies considerando todos os 

grupos fenológicos. Letras maiúsculas diferentes e em negrito indicam diferenças significativas entre os grupos fenológicos (p<0,05, Tukey). n= 5 folhas 

por espécie. n= 25 ramos por espécie.  

GF Espécies TEF (dias) VEF (cm dias-1) TVF (dias) TER (dias) VER (cm dias-1) 

DE A. peregrina 14,00 ± 0,00 f 0,27 ± 0,07 c 334,00 ± 0,00 abc 49,00 ± 0,00 k 0,08 ± 0,01 bcd 

C. brasiliense 28,00 ± 0,00 ef 2,19 ± 0,53 a 224,80 ± 5,38 cd 56,00 ± 0,00 j 0,11 ± 0,03 abc 

D. hispida 28,00 ± 0,00 ef 1,28 ± 0,57 b 273,20 ± 45,54 bcd 56,00 ± 0,00 j 0,11 ± 0,02 abc 

G. noxia 56,00 ± 0,00 abc 0,43 ± 0,23 c 313,00 ± 4,42 abc 70,00 ± 0,00 i 0,05 ± 0,01 bcd 

K. variabilis  28,00 ± 0,00 ef 0,73 ± 0,60 bc 239,6 ± 53,45 bcd 70,00 ± 0,00 i 0,07 ± 0,01 bcd 

Média (±DP) 30,80 ± 13,71 B 0,98 ± 0,83 A 276,92 ± 52,27 A 58,86 ± 8,08 B 0,09 ± 0,03 A 

SD X. aromatica  70,00 ± 0,00 a 0,20 ± 0,16 c 268,20 ± 73,62 bcd 105,00 ± 0,00 g 0,16 ± 0,06 a 

E. gracilipes  53,20 ± 5,60 bc 0,13 ± 0,04 c 282,60 ± 85,34 bcd 147,00 ± 0,00 b 0,02 ± 0,01 d 

S. adstringens 35,00 ± 0,00 de 0,32 ± 0,01 c 362,00 ± 0,00 ab 77,00 ± 0,00 h 0,03 ± 0,01 d 

S. polyphyllum  35,00 ± 4,42 de 0,09 ± 0,03 c 285,00 ± 13,28 bcd 140,00 ± 0,00 c 0,06 ± 0,02 bcd 

T. stenocarpa  61,60 ± 16,80 ab 0,20 ± 0,10 c 157,60 ± 64,36 d 119,00 ± 0,00 e 0,10 ± 0,02 abcd 

Média (±DP) 50,96 ± 16,26 A 0,19 ± 0,11 B 271,08 ± 87,75 A 117,6 ± 25,20 A 0,08 ± 0,05 A 

SV M. albicans  56,00 ± 0,00 abc 0,24 ± 0,17 c 421,50 ± 5,42 a 133,00 ± 0,00 d 0,09 ± 0,02 abcd 

M. ligustroides  56,00 ± 0,00 abc 0,12 ± 0,09 c 241,60 ± 42,74 bcd 119,00 ± 0,00 e 0,12 ± 0,04 ab 

M. bella  49,00 ± 14,00 bcd 0,09 ± 0,04 c 301,80 ± 23,25 abc 112,00 ± 0,00 f 0,08 ± 0,01 bcd 

P. rotundifolia  43,40 ± 0,00 cde 0,25 ± 0,10 c 276,60 ± 92,80 bcd 161,00 ± 0,00 a 0,04 ± 0,01 cd 

S. macrocarpa  49,00 ± 0,00 bcd 0,14 ± 0,04 c 271,80 ± 80,96 bcd 133,00 ± 0,00 d 0,07 ± 0,02 bcd 

Média (±DP) 50,68 ± 9,34 A 0,17 ± 0,12 B 302,66 ± 86,07 A 130,37 ± 16,01 A 0,08 ± 0,03 A 
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Tabela 4. Padrão de ramificação de quinze espécies arbóreas de quinze 

espécies arbóreas na fase adulta que crescem sob condições naturais em uma 

fisionomia de cerrado stricto sensu durante toda a estação de crescimento 

(julho/2016 - abril/2017). A1, eixo de primeira ordem que iniciou o 

crescimento no início da estação chuvosa; A2, eixo de segunda ordem crescidos 

de gemas axilares de ramos A1. Destino do meristema apical, X=morte, ▲= 

persistente e ✿= floração. 

GF Espécies Destino do meristema 

apical A1 

Destino do meristema 

apical A2 

DE A. peregrina X - 

 C. brasiliense ▲✿ - 

 D. hispida X - 

 G. noxia X - 

 K. variabilis ▲✿ - 

SD X. aromatica ▲ - 

 E. gracilipes ▲✿ - 

 S. adstringens ▲✿ - 

 S. polyphyllum ▲✿ - 

 T. stenocarpa ▲✿ - 

SV M. albicans ▲✿ ▲ 

 M. ligustroides ▲✿ - 

 M. bella ▲✿ - 

 P. rotundifolia ▲✿ - 

 S. macrocarpa ▲✿ - 
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Figura 4. Análise de componentes principais (PCA) mostrando a distribuição das características em função das espécies: número de folhas (F), comprimento do ramo (CR), 

inclinação do ramo (IR), tempo de expansão foliar (TEF), velocidade de expansão foliar (VEF), tempo de vida foliar (TVF), tempo de expansão de ramo (TER) e velocidade de 

expansão de ramo (VER). As siglas referentes às espécies apresentam as duas primeiras letras do gênero seguidas das duas primeiras letras do epíteto específico (exemplo: Dihi: 

Diospyros hispida). Os eixos 1 e 2 são responsáveis por 34% e 31 % da variação total dos dados, respectivamente.  
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DISCUSSÃO  
 

 As espécies DE que apresentam ramos plagiotrópicos podem ter vantagens competitivas 

por luz com espécies vizinhas no ambiente natural mais aberto, pela capacidade de alcançar um 

espaço horizontal maior e acessar uma área mais iluminada na periferia da copa (KIKUZAWA 

et al., 1996, SOUZA et al., 2009a). Com a produção síncronica de folhas antes da estação 

chuvosa, as espécies DE expandiram a folhagem em menos de 30 dias, atingindo a capacidade 

fotossintética sem auto-sombreamentos das folhas ao longo dos ramos (DAMASCOS et al., 

2005; SOUZA et al., 2009a; SANTOS et al., 2012). O alongamento rápido dos ramos 

plagiotrópicos e a produção de folhas em forma de “pulso” no final da estação seca são 

características cruciais a serem aproveitadas em ambientes semi-abertos no Cerrado (WRIGHT, 

1996; EAMUS, 1999; DAMASCOS et al., 2005). Portanto, ramos plagiotrópicos com simetria 

bilateral (HALLÉ et al., 1978; BARTHÉLÉMY e CARAGLIO, 2007; CHOMICKI et al., 2017) 

em espécies DE proporcionaram ganho de espaço lateral com alto potencial de assimilação de 

carbono ao longo dos ramos (SOUZA et al., 2009a). As folhas recém-formadas são mais 

suscetíveis à lixiviação de nutrientes pelas chuvas, e sua expansão nas DE justamente antes das 

fortes chuvas pode reduzir as perdas de nutrientes pela lixiviação dos tecidos foliares 

(SARMIENTO et al., 1985; LENZA e KLINK, 2006). No entanto, os eixos de folhas 

plagiotrópicos podem reduzir a altura da planta e aumentar os custos do suporte biomecânico 

(KIKUZAWA, 2003). 

 Alternativamente, o sombreamento das folhas nos ramos ortotrópicos pode proteger 

contra a fotoinibição em arbóreas do Cerrado (FRANCO e LÜTTGE, 2002). O auto-

sombreamento ao longo dos eixos foliares mitiga a transpiração excessiva, a temperatura e a 

irradiância impostas pela estação seca e por volta do meio-dia na estação chuvosa. Além disso, 

os ramos ortotrópicos promovem o ganho de altura da copa e a ocupação radial por folhagem e 

novos ramos irmãos (BARTHÉLÉMY e CARAGLIO, 2007). No entanto, os ramos 

ortotrópicos encontrados na SD e na SV impõem intenso sombreamento ao longo dos eixos das 

folhas (SUZUKI et al., 2002; KIKUZAWA, 2003; SOUZA et al., 2009a, SANTOS et al., 2012). 

Nesses ramos, as folhas apresentam alto ganho de carbono apenas no ápice do ramo, diminuindo 

a capacidade fotossintética com o tempo devido ao sombreamento pelo surgimento das novas 

folhas.  
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 Portanto, existem vantagens e desvantagens inerentes aos ramos plagiotrópicos e 

ortotrópicos. Cada tipo de ramificação fornece uma aquisição bem-sucedida do espaço aéreo 

por simetrias contrastantes e formação de órgãos. Além disso, todo tipo de ramo mantinha uma 

relação particular com variáveis climáticas. A persistência da folhagem compete com o 

alongamento dos ramos ortotrópicos, resultando em maior dependência das chuvas nas espécies 

SD e SV. Alternativamente, as espécies DE apresentam uma redução drástica na transpiração 

na estação seca com a total perda de área foliar, favorecendo o estado hídrico (REICH e 

BORCHERT, 1984; WILLIANZ et al., 1997). A presença de um sistema radicular profundo e 

dimórfico (JACKSON et al., 1999; GOLDSTEIN et al., 2008), capaz de realizar uma 

redistribuição hidráulica no perfil do solo (SCHOLZ et al., 2002, 2008), fornece a 

disponibilidade adequada de água para raízes mais superficiais, alongamento de ramos e 

desdobramento das folhas no pico da estação seca nas DE. 

 O aumento da temperatura no final da estação seca indica a iminência da estação 

chuvosa, estimulando a abertura de gemas nas DE antes do início das primeiras chuvas. Além 

disso, a temperatura média mensal foi a variável climática mais fortemente relacionada à 

produção foliar e ao alongamento dos ramos nas SV M. ligustroides, M. bella, P. rotundifolia 

e na SD T. stenocarpa. Assim, os ramos plagiotrópicos e ortotrópicos responderam ao aumento 

da temperatura do ar, aumentando a ocupação do espaço aéreo. As espécies DE do Cerrado 

podem ter carbono armazenado nas raízes, ramos e gemas desde o início da estação seca, como 

encontrado antes do inverno nas espécies DE de regiões temperadas (KIKUZAWA, 2003; 

LARCHER e THOMASER-THIN, 1988). O carbono acumulado na estação de crescimento 

anterior sustentou o fluxo sincrônico das folhas e ramos nas DE. Alternativamente, a produção 

contínua de ramos e folhas, como observada nas SD E. gracilipes, S. adstringens, S. 

polyphyllum e em todas as espécies SV, indicou a curto prazo o uso de carbono assimilado do 

que nas espécies DE (DAMASCOS et al., 2005; SOUZA et al., 2017). Portanto, o tipo de 

crescimento do ramo impõe um padrão diferente de consumo de carbono em cada grupo 

fenológico foliar. 

 As espécies DE estudadas aqui tiveram um curto período de extensão dos ramos e os 

ramos A1 não ramificaram ou produziram novos ramos simultaneamente com a extensão dos 

ramos durante o período de crescimento. A morte do meristema apical, como demonstrado 

pelos ramos das DE A. peregrina, D. hispida e G. noxia durante a estação chuvosa, pode estar 

associada ao baixo vigor dos ramos (PUNTIERI et al., 1998). Contudo, a SV M. albicans 

produz duas ordens de ramificação (A1 e A2) na mesma estação de crescimento. De acordo 
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com Damascos et al. (2005) espécies SV apresentaram duas ordens de ramos originárias de 

gemas com órgãos neoformados. A persistência da folhagem e a produção de duas ordens de 

ramos na mesma estação de crescimento devem manter uma alta área fotossintética durante o 

ano nas espécies SV. 

 Em geral, espécies SV apresentam maior longevidade foliar (DAMASCOS et al., 2005; 

FRANCO et al., 2005). Entretanto, não encontramos diferenças significativas no tempo de vida 

foliar entre os grupos fenológicos, indicando tempo semelhante para compensar os 

investimentos em folhagem. Algumas tentativas de identificar grupos funcionais em espécies 

arbóreas do Cerrado falharam considerando a quantidade de nitrogênio por massa foliar, área 

foliar específica, tempo de vida foliar, condutividade hidráulica dos tecidos foliares e variação 

no potencial hídrico foliar (GOLDSTEIN et al., 2008; CIANCIARUSO et al., 2013). Por outro 

lado, grupos fenológicos foliares de espécies arbóreas no Cerrado apresentam diferenças 

significativas na arquitetura da copa (SOUZA et al., 2011), tipo de produção foliar 

(DAMASCOS et al., 2005), inclinação do ramo (SOUZA et al., 2009a) e relação ramo-

folhagem (SOUZA et al., 2009b). Nossos resultados corroboraram a discriminação de espécies 

DE, SD e SV em um gradiente funcional baseado nas características das folhas e ramos e suas 

relações com variáveis climáticas. SV e DE estão nos extremos opostos em um continuum de 

grupos funcionais. No entanto, havia várias espécies, como a SD, distribuídas junto com esse 

continuum, desaparecendo limites definidos entre os grupos funcionais (WRIGTH et al., 2004). 

As características cruciais para detectar grupos funcionais de arbóreas e seus padrões 

correspondentes de uso de recursos foram a geometria dos ramos, o tipo de produção de 

folhagem e a relação entre o desenvolvimento e o clima sazonal no Cerrado. 

 

CONCLUSÃO 

 

 Fica evidente que o ângulo de inclinação dos ramos, número de folhas por ramo, 

comprimento do ramo, produção de novas ordens de ramos são parâmetros que capturam 

diferenças significativas nas copas lenhosas de arbóreas DE, SD e SV no Cerrado. As espécies 

DE e SV estão nos finais de um contínuo de grupos funcionais, interligados principalmente por 

espécies SD. A posição geométrica do ramo e as relações ramo-folhagem são características 

capazes de discriminar os grupos funcionais de arbóreas do Cerrado evidenciando diferentes 

estratégias de aquisições de recursos e do espaço aéreo. 
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5. CAPÍTULO 3 

Espécies arbóreas do Cerrado que crescem sob elevada concentração de CO2 confirmam 

a correspondência entre hábito foliar e grupos funcionais desde o estágio inicial do 

desenvolvimento  

 

 

RESUMO 

As respostas das espécies frente ao aumento da concentração de CO2 ([CO2]) atmosférico 

previsto nas mudanças climáticas globais poderão ser distintas entre os grupos fenológicos das 

arbóreas do Cerrado. Investigamos a influência da elevada [CO2] no crescimento vegetativo e 

padrão de alocação de biomassa nas raízes, caules e folhas de cinco espécies arbóreas ocorrentes 

no Cerrado. Realizamos o experimento em câmaras de topo aberto com cinco espécies sob 

concentração de CO2 atmosférico ambiente (aCO2) e elevado (eCO2) de 430 ± 7,2 e 700 ± 5,1 

ppm, respectivamente. As medidas ocorreram quando as plântulas apresentavam 294, 379 e 466 

dias de idade e 104, 189 e 276 dias após o experimento (DAE). As espécies decíduas 

Anadenanthera peregrina var falcata (Benth.) e Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth & Hook. 

f.ex. Moore apresentaram alguns valores médios mais altos (p <0,05) de massa seca de folhas 

e caules, área foliar total e taxa de crescimento relativo sob eCO2. Entretanto, algumas espécies 

decíduas, semidecíduas e a sempre verde apresentaram maior (p<0,05) temop de expansão 

foliar sob aCO2. O mesmo ocorreu com Hymenaea stigonocarpa Mart. Ex Hayne sobre o 

diâmetro do caule. As diferenças nos padrões de alocação de biomassa e taxas de crescimento 

entre os grupos fenológicos somente poderiam ser capturadas através de uma análise 

multivariada, considerando a variação de cada parâmetro e sua força correspondente. As 

decíduas diferem entre si e das espécies semidecíduas principalmente porque apresentam um 

padrão de alocação de biomassa ou taxas de crescimento com variações nos compartimentos 

acima e abaixo da terra. As espécies semidecíduas e a sempre verde apresentaram diferentes 

padrões de alocação de biomassa e taxas de crescimento evidenciadas pelas variações 

associadas aos compartimentos aéreos das plantas. As variações das diferentes taxas de 

crescimento e alocação de biomassa nos órgãos autotróficos e heterotróficos sobre os regimes 

atmosféricos de CO2 indicaram os grupos fenológicos foliares de arbóreas do Cerrado como 

grupos funcionais desde o estágio inicial de desenvolvimento. 
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Palavras-chave: mudanças climáticas, índice de área foliar, deciduidade foliar, morfometria 

vegetativa, taxa de crescimento relativo. 
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INTRODUÇÃO 
 

As modificações na composição química da atmosfera resultantes de atividades 

antrópicas resultaram em mudanças climáticas globais (IPCC, 2019). O aquecimento 

atmosférico promoverá mudanças na distribuição e abundância de espécies (SIQUEIRA e 

PETERSON, 2003) e mudanças regionais nos padrões de produtividade. Sob disponibilidade 

favorável de água e nutrientes no solo, o aumento da [CO2] promove o crescimento de espécies 

arbóreas no Cerrado (SOUZA et al., 2016). Espécies arbóreas de savana sob alta [CO2] 

apresentaram aumento no crescimento, maior concentração de carboidratos não estruturais nas 

raízes e capacidade de rebrota (HOFFMAN et al., 2000; KGOPE et al., 2010; MANEA e 

LEISHMAN, 2019) do que plantas que crescem em [CO2] ambiente. 

A capacidade de rebrota é uma característica funcional essencial que determina as 

respostas das plantas e a dinâmica da vegetação após distúrbios como o fogo, que moldam a 

maioria das savanas (CLARKE et al., 2016). Após o fogo as plantas podem substituir os tecidos 

e órgãos por meio de meristemas protegidos e usar reservas de subterrâneas como carboidratos 

não estruturais e nitrogênio (CLARKE et al., 2013). É provável que o aumento da [CO2] na 

atmosfera altere os padrões de alocação de recursos nas plantas alterando a capacidade de 

rebrota (CLARKE et al., 2016).  

Manea e Leishman (2019), analisaram o efeito do aumento da [CO2] na capacidade de 

rebrota em 16 espécies lenhosas e/ou gramíneas de regiões temperadas. Tanto as espécies 

arbóreas quanto as gramíneas que estavam sob elevada [CO2] apresentaram aumento na 

produção de biomassa. Por outro lado, somente as espécies arbóreas apresentaram maior 

acúmulo de carboidratos não estruturais em raízes sob elevada [CO2] e aumento de biomassa 

radicular (MANEA e LEISHMAN, 2019). Entretanto, gramíneas C4 de regiões temperadas (ex. 

Chloris ventricosa R.Br e Themeda australis (R.Br.) não apresentaram aumento da capacidade 

de rebrota sob elevada [CO2] após o fogo (TOOTH e LEISHMAN, 2013).  

Souza et al. (2016) encontraram maior alocação de biomassa, crescimento, razão de área 

foliar e fotossíntese líquida nas arbóreas com ocorrência em Cerrado Hymenaea stigonocarpa 

Mart. ex Hayne, Solanum lycocarpum A. St.-Hil. e Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth. & 

Hook.f. ex S. Moore, crescendo sob elevada [CO2]. Espécies arbóreas de Acacia sob elevada 

[CO2] aumentaram em 10% a taxa de crescimento relativo e fotossíntese (ATKIN et al., 1999). 

Ademais, plantas C3 mostram aumentos na produção foliar, comprimento e diâmetro do caule 

(AINSWORTH e LONG, 2005; MELO et al., 2018), tempo de vida foliar e taxa de expansão 
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foliar (SOUZA et al., 2016) sob elevada [CO2]. A maior alocação de carbono na biomassa da 

folhagem em plantas sob elevada [CO2] resulta geralmente em uma diminuição da área foliar 

específica e diluição da concentração de nitrogênio na folha (ZAVALA et al., 2013; MENDES 

DE SÁ, 2014).  

No Cerrado as consequências sob incremento da [CO2], aumento da temperatura e 

estresse hídrico, são ainda mais intensas devido cerca de metade da área original da cobertura 

vegetal ter sido transformada por ações antrópicas (MYERS et al., 2000; KLINK e 

MACHADO, 2005; FRANCO et al., 2014; HUGHES, 2017; LAPOLA et al., 2014). As 

transformações decorrentes das mudanças climáticas globais no Cerrado podem modificar a 

competição inter e intraespecífica por recursos escassos e acarretar modificações alterando a 

composição e a estrutura da vegetação (MELO et al., 2018). Alguns cenários de mudanças 

climáticas predizem diminuições na distribuição de espécies lenhosas do Cerrado em mais de 

50% devido ao aumento da temperatura, diminuição da precipitação e modificações no uso da 

terra (SIQUEIRA e PETERSON, 2003; SIMON et al., 2013). Entender a resposta da vegetação 

do Cerrado frente às mudanças climáticas implica em investigar o efeito da elevada [CO2] no 

crescimento e desenvolvimento das plantas arbóreas. Essas respostas podem ser 

significativamente diferentes em cada espécie, mas podem ser detectados padrões de respostas 

em cada grupo funcional de arbóreas do Cerrado evidenciado por meio da permanência da 

folhagem (SOUZA et al., 2009a, b, 2011; BORGES e PRADO, 2014, 2018). 

Investigamos a influência da elevada [CO2] no crescimento vegetativo e padrão de 

alocação de biomassa nas raízes, caules e folhas de cinco espécies arbóreas do Cerrado de 

diferentes grupos fenológicos foliares. Nossa hipótese foi de que as plantas jovens arbóreas sob 

elevada [CO2] poderiam apresentar maior crescimento vegetativo, alocação de biomassa para 

folhas, caule e raízes do que as plantas jovens sob [CO2] ambiente. O aumento de alocação de 

biomassa poderá aumentar o potencial de rebrota nas espécies arbóreas do Cerrado, o que seria 

um benefício principalmente após eventos de fogo (SOUZA et al. 2017; MANEA e 

LEISHMAN, 2019). Essas alterações beneficiariam o estabelecimento das espécies arbóreas 

frente às novas condições climáticas. Como a estratégia de aquisição, uso e o estoque de 

recursos é significativamente diferente nos grupos funcionais, as respostas à elevada [CO2] 

devem ser significativamente distintas em cada um desses grupos. Como as semidecíduas 

apresentam maior flexibilidade na partição de biomassa na copa (BORGES e PRADO, 2018) 

essas espécies poderiam alterar de maneira mais geral os investimentos em folha, caule e raiz, 

e a alocação de biomassa nesses compartimentos ao longo do tempo. Alterações maiores na 
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porção subterrânea seria esperado para nas decíduas, pois essas espécies necessitam de um 

maior estoque de recursos para sustentar a produção sincrônica de folhas e ramos 

(DAMASCOS et al. 2005; DAMASCOS 2008; SOUZA et al., 2009a, b). Nas sempre verdes 

seria esperado a menor alteração, pois essas espécies apresentam o padrão de consumo do 

recurso corrente imediato (DAMASCOS et al. 2005; DAMASCOS 2008; SOUZA et al., 2009a, 

b).    

MATERIAIS E MÉTODOS 

Área de estudo e câmaras de topo aberto  

Realizamos o experimento na Universidade Federal de Viçosa, campus Florestal, Minas 

Gerais, Brasil (19º52´29´´ S e 44º25´12´´ O) em câmaras de topo aberto (CTA, Figura 1). As 

câmaras de topo aberto utilizadas são compostas por módulos retangulares com portas laterais 

que facilitam a coleta dos dados (SOUZA et al., 2016). A entrada de ar nas câmaras foi 

controlada por meio de um sistema de injeção de ar composto de um ventilador centrífugo, com 

hélice de 20 cm de diâmetro e tubos de PVC perfurados com diâmetro de 50 mm. O fluxo de 

ar proveniente do ventilador era direcionado para dentro das câmaras por meio de tubos de 

PVC. Para o enriquecimento da atmosfera das câmaras com CO2 durante o experimento foram 

utilizados cilindros de armazenagem de CO2 com capacidade de 25 kg cada. O fluxo primário 

de CO2 para as câmaras foi regulado por um manômetro de pressão (White Martins – R201C). 

O fluxo foi regulado e direcionado para as câmaras por meio de mangueiras de alta pressão 

(500 psi). A exposição das plantas ao CO2 foi feita durante o período diurno (06:00 às 18:00). 

A concentração de CO2 no interior das câmaras foi monitorada diariamente com auxílio de um 

medidor de CO2 (modelo Testo 535). Para evitar o excesso de umidade dentro das câmaras os 

ventiladores foram programados por temporizadores para ligarem no período diurno.  O clima 

de Florestal é classificado como subtropical, com um inverno seco e verão úmido (IBGE, 2015). 

A área do município se estende por 191,42 km2 sendo o domínio vegetacional de transição entre 

Mata Atlântica e Cerrado (IBGE, 2015). 
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Figura 1. Câmaras de topo aberto com a campânula que foram utilizadas no experimento. Foto: Nayara Magry 
Jesus Melo. 

 

 

Material vegetal e condições do solo 

 As cinco espécies nativas estudadas foram agrupadas na fenologia foliar correspondente 

(SOUZA et al., 2009a, b, 2011; BORGES e PRADO, 2014): decíduas (DE) Anadenanthera 

peregrina var. falcata (Benth.) Altschul e Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth & Hook. f. ex. 

Moore, semidecíduas (SD) Stryphnodendron adstringens Mart., Stryphnodendron polyphyllum 

Mart. e sempre verde (SV) Hymenaea stigonocarpa Mart. Ex Hayne. 

O solo utilizado para o crescimento das espécies foi coletado em área de  Cerrado stricto 

sensu apresentando as características químicas típicas dessa fisionomia listada a seguir: pH em 

H2O=6,1; H+Al=3,54 cmol.carga/dm3; Al3+=1,83 cmol.carga/dm3; Ca2+=0,33 cmol.carga/dm3; 

Mg2+=0,07 cmol.carga/dm3; P=0,8 mg/dm3; K=8 mg/dm3; Soma de bases=0,42 

cmol.carga/dm3; Capacidade de troca catiônica=3,96 cmol.carga/dm3; capacidade efetiva de 

troca catiônica=2,25 cmol.carga/dm3; índice de saturação de Alumínio=81,20% e índice de 

saturação de bases =10,68%. A análise de solos foi realizada no Laboratório de Química 

Agropecuária do Instituto Mineiro de Agropecuária (IMA).  

 

Tratamento pré-germinativo e desenho experimental 

Sementes de A. peregrina, T. aurea, H. stigonocarpa, S. adstringens e S. polyphyllum 

passaram por um protocolo de assepsia, com hipoclorito de sódio 2%, durante cinco minutos 

(MIRANDA et al., 2012; CABRAL et al., 2003; BOTELHO et al., 2000; DE LEMOS FILHO 

et al., 1997) e em seguida foi usado o método de escarificação mecânica para quebrar a 

dormência física das sementes de H. stigonocarpa, S. adstringens e S. polyphyllum. As 
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sementes de todas as espécies foram colocadas para germinar em papel-filtro, em incubadora 

tipo B.O.D (Solab, modelo SL.225). As sementes de H. stigonocarpa, S. adstringens e T. aurea 

permaneceram em temperaturas alternadas de 25-30 ºC (noite e dia, respectivamente) e 

fotoperíodo de 12 horas (BOTELHO et al., 2000; CABRAL et al., 2003) e as sementes de S. 

polyphyllum e A. peregrina em temperaturas de 30 ºC e 24 horas de luz constante (DE LEMOS 

FILHO et al., 1997; MIRANDA et al., 2012). Após a germinação as plântulas foram plantadas 

nos vasos plásticos com capacidade de 8,0 L de solo. O tratamento com enriquecimento com 

CO2 começou quando as plântulas apresentavam 190 dias de idade contada após a emissão da 

radícula. 

As plantas jovens foram divididas em dois tratamentos com diferentes [CO2] dentro das 

CTAs: 25 plantas de cada espécie crescendo em elevada (eCO2) (~700 ± 5,10 ppm) e 25 plantas 

de cada espécie crescendo em ambiente (aCO2) (~430 ± 7,15 ppm, sem enriquecimento com 

CO2). As plantas foram irrigadas diariamente. 

 

Área foliar, massa seca de folha, caule e raiz  

As medidas foram realizadas em quatro indivíduos em cada tratamento (n=4 indivíduos 

por espécie) para área foliar total (AF, cm²), comprimento da raiz (CRA, cm), massa seca do 

caule (MSC, g), massa seca foliar (MSF, g), massa seca da raiz (MSR, g) e massa seca total 

(MST, g). Essas medições foram realizadas quando as plantas jovens apresentavam 294, 379 e 

466 dias de idade e estavam crescendo em elevada [CO2] a 104, 189 e 276 dias. 

A área foliar foi calculada com o auxílio do software Image-Pro 5.0 (Media Cybernetics) 

e o comprimento da raiz foi determinado com uma régua de plástico milimetrada de 30 cm. 

Folhas, caules e raízes foram secas em estufa (Tecnal TE-394/3, Piracicaba, São Paulo, BR) a 

60°C até massa constante (PÉREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013) determinada por meio de 

uma balança analítica (Shimadzu–Série BL– 20H, Tokyo, Japão). A massa seca total foi obtida 

pela somatória das massas secas de raiz, caule e folhas em um mesmo indivíduo. 

 

Índices de crescimento e morfometria vegetativa  

Foram calculados os seguintes índices de crescimento: taxa de crescimento relativo 

(TCR, g g-1 dias -1), índice de área foliar (IAF, cm² dias -1), razão de área foliar (RAF, área foliar 

total/massa seca total, cm² g-1), área foliar específica (AFE, área foliar total/massa seca foliar 

total, cm² g-1) e razão raiz parte aérea (RRPA, massa seca de raiz/massa seca da parte aérea, g 

g -1, HUNT, 1990) em 4 indivíduos de cada espécie em cada tratamento. 
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 O número de folhas (F), comprimento (CC, cm) e o diâmetro do caule (DC, cm) foram 

acompanhados semanalmente por todo o período do experimento (283 dias) após o início do 

experimento (dias após o experimento, DAE) em 25 indivíduos de cada espécie em cada 

tratamento. Para determinar o desenvolvimento foliar nas plantas estudadas, cinco folhas em 

cinco indivíduos (n=25 folhas por tratamento) foram marcadas antes de suas aberturas para a 

determinação do tempo de expansão foliar (TEF, dias) e velocidade de expansão foliar (VEF, 

cm dias-1). O comprimento e a largura de cada folha (ou folíolo) marcada foram anotados 

semanalmente e quando estes apresentavam crescimento estabilizado foi determinado o período 

do TEF. O VEF foi estimando dividindo a área foliar estabilizada pelo período final do TEF 

(VEF=AF/TEF).   

 

Análises dos dados 

O programa R, versão 3.0.0 (R CORE TEAM, 2019) foi o utilizado para o cálculo da 

média e do desvio padrão da área foliar total (AFT), comprimento da raiz (CRA), massa seca 

foliar (MSF), massa seca do caule (MSC), massa seca da raiz (MSR), massa seca total (MST), 

taxa de crescimento relativo (TCR), índice de área foliar (IAF), razão de área foliar (RAF), área 

foliar específica (AFE), razão raiz parte aérea (RRPA), número de folhas (F), comprimento do 

caule (CC), diâmetro do caule (DC), tempo de expansão foliar (TEF) e velocidade de expansão 

foliar (VEF). Uma ANOVA fatorial e o teste de Tukey a posteriori foram aplicados para 

investigar diferenças significativas (p<0,05) entre as [CO2], e interações entre CO2, e DAE (dias 

após o início do experimento) em cada espécie separadamente. 

Para conhecer a distribuição das características do crescimento vegetativo e a alocação 

de biomassa em relação às espécies, utilizamos uma análise de componentes principais (PCA), 

pelo software Past 2.17 (HAMMER et al., 2001). A PCA gera um diagrama de dispersão em 

um espaço bidimensional para analisar a dispersão de cada grupo fenológico foliar determinado 

pela variação de cada variável capturada do crescimento em ambos os tratamentos. 

 

RESULTADOS 

Área foliar, comprimento de raiz, massa seca de folha, caule e raiz  

Todas as espécies SD, a DE T. aurea e a SV H. stigonocarpa independente da [CO2] 

apresentaram aumento significativo (p<0,05) área foliar total (AFT), massa seca foliar (MSF), 

massa seca do calue (MSC), massa seca da raiz (MSR) e massa seca total (MST) aos 189 DAE 
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(exceto MSR e MST na SV H. stigonocarpa e na DE A. peregrina, Figura 2). Aos 189 DAE, a 

DE T. aurea, independente da [CO2] apresentaram maior (p<0,05) comprimento de raiz (CRA, 

Figura 3). Somente os indivíduos da DE A. peregrina sob eCO2 apresentaram maior (p<0,05) 

MSF e MSC (Figura 2) e AFT aos 189 DAE (Figura 3).  
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Figura 2. Alocação de biomassa em cinco espécies arbóreas de Cerrado que crescem sob concentração ambiente 

(~430 ppm, ○) e em elevada (~700 ppm, •) de CO2 [CO2] nas câmaras de topo aberto. (a) MSR = massa seca de 

folhas, (b) MSC = massa seca do caule, (c) MSR = massa seca de raiz, (d) MST = massa seca total. Símbolos 

representam a média (n=4) das plantas e as barras indicam ± o erro padrão. Letras maiúsculas diferentes indicam 

diferenças significativas (p <0,05, Tukey) entre os tratamentos e letras minúsculas diferentes entre os dias após o 

experimento (DAE). DE = Decíduas, SD = semidecíduas e SV = sempre verde. 
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Figura 3. Características morfológicas em cinco espécies arbóreas de Cerrado que crescem sob concentração 

ambiente (~430 ppm, ○) e em elevada (~700 ppm, •) de CO2 [CO2] nas câmaras de topo aberto. (a) área foliar 

total, (b) comprimento da raiz. Os símbolos indicam a média (n = 4) e as barras ± erro padrão. Letras maiúsculas 

diferentes indicam diferenças significativas (p <0,05, Tukey) entre os tratamentos e letras minúsculas diferentes 

entre os dias após o experimento (DAE). DE = Decíduas, SD = semidecíduas e SV = sempre verde. 

 

Índices de crescimento 

Todas as espécies DE, SD e SV independente da [CO2], apresentaram aumento 

significativo (p<0,05) na razão de área foliar (RAF), área foliar específica (AFE) e índice de 

área foliar (IAF), exceto a DE A. peregrina sob eCO2 (Figura 4).  Esta espécie apresentou maior 

IAF (p<0,05) aos 104 e 189 DAE em comparação aos indivíduos sob aCO2 (Figura 4). Aos 104 

DAE, apenas os indivíduos da DE T. aurea sob eCO2 apresentou uma taxa de crescimento 

relativo (TCR) maior (p<0,05) do que indivíduos sob aCO2 (Figura 4). Os indivíduos da SD S. 

adstringens, independente da [CO2], apresentaram um aumento significativo (p<0,05) na razão 

raiz parte aérea (RRPA): a partir dos 189 DAE (Figura 4). No entanto, a SV H. stigonocarpa 

apresentou RRPA maior (p<0,05) nos indivíduos sob aCO2 (Figura 4) do que nos indivíduos 

sob eCO2. 
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Figura 4. Índices de crescimento em cinco espécies arbóreas de Cerrado que crescem sob concentração ambiente 

(~430 ppm, ○) e em elevada (~700 ppm, •) de CO2 [CO2] nas câmaras de topo aberto. (a) TCR = taxa de 

crescimento relativo, (b) IAF = índice de área foliar, (c) RAF = razão de área foliar, (d) AFE = área foliar 

específica, (e) RRPA = razão raiz parte aérea. Os símbolos indicam a média (n = 4) e as barras ± erro padrão. 
Letras maiúsculas diferentes indicam diferenças significativas (p <0,05, Tukey) entre os tratamentos e letras 

minúsculas diferentes entre os dias após o experimento (DAE). DE = Decíduas, SD = semidecíduas e SV = sempre 

verde. 
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Morfometria vegetativa 

 Independentemente da [CO2], as DE A. peregrina, T. aurea e a SV H. stigonocarpa 

apresentaram um aumento significativo (p<0,05) no número de folhas (F) dos 10 aos 222 DAE 

(Figura 5) e as SD S. adstringens, S. polyphyllum dos 10 aos 133 DAE (Figura 5). As DE A. 

peregrina e T. aurea, a SD S. adstringens e a SV H. stigonocarpa apresentaram um aumento 

significativo (p<0,05) no comprimento do caule (CC) ao longo do experimento (Figura 5), 

independente da [CO2]. Apenas os indivíduos da SD S. polyphyllum sob aCO2 apresentaram 

maior (p<0,05) CC durante todo o período do experimento (Figura 5) em comparação com 

indivíduos sob eCO2. A DE T. aurea e as SD S. adstringens e S. polyphyllum independente da 

[CO2] mostrou um aumento significativo (p<0,05) no diâmetro do caule (DC) ao longo do 

experimento (Figura 5). No entanto, indivíduos da DE A. peregrina sob eCO2 apresentaram 

maior (p<0,05) DC a partir dos 192 DAE (Figura 5) do que indivíduos sob aCO2. Figura 5) do 

que indivíduos sob eCO2. Indivíduos da SV H. stigonocarpa sob aCO2 apresentaram maior 

(p<0,05) DC ao longo do experimento (Figura 5) do que indivíduos sob eCO2.   

 Os indivíduos da DE T. aurea, SD S. adstringens e SV H. stigonocarpa sob elaCO2 

apresentaram menor tempo de expansão foliar (TEF) e maior velocidade de expansão foliar 

(VEF, exceto H. stigonocarpa) do que os indivíduos sob aCO2 (Tabela 1). Entretanto, os 

indivíduos da DE A. peregrina sob aCO2 apresentaram menor TEF do que os indivíduos sob 

eCO2 (Tabela 1). A SD S. polyphyllum não apresentou diferença significativa no TEF e VEF 

entre os indivíduos crescendo sob aCO2 e eCO2 (Tabela 1). 
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Figura 5. Características morfológicas em cinco espécies arbóreas de Cerrado que crescem sob concentração ambiente (~430 ppm, ○) e em elevada (~700 ppm, •) de CO2 [CO2] 

nas câmaras de topo aberto. (a) número de folhas, (b) comprimento do caule, (c) diâmetro do caule. Os símbolos indicam a média (n = 4) e as barras ± erro padrão. Letras 

maiúsculas diferentes indicam diferenças significativas (p<0,05, Tukey) entre os tratamentos e letras minúsculas diferentes entre os dias após o experimento (DAE). DE = 

decíduas, SD = semidecíduas e SV = sempre verde. 
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Tabela 1. Valores médios ± desvio padrão de tempo de expansão foliar (TEF) e velocidade de expansão foliar (VEF), 

em cinco espécies arbóreas de Cerrado que crescem sob concentração ambiente (~430 ppm) e em elevada (~700 ppm) 

de [CO2] nas câmaras de topo aberto. Letras maiúsculas em negrito nas colunas indicam diferenças significativas entre 

os tratamentos de CO2 em cada espécie separadamente (p<0,05, Tukey). n= 5 folhas por espécie. GF = grupo fenologico.  

GF Espécies CO2 TEF (dias) VEF (cm dia-1) 

Decíduas A. peregrina 430 ppm 17,04 ± 7,87 B 1,,03 ± 0,95 

  700 ppm 26,25 ± 8,68 A 0,81 ± 0,73 

 T. aurea 430 ppm 84,00 ± 7,40 A 0,18 ± 0,06 B 

  700 ppm 46,11 ± 10,85 B 0,47 ± 0,50 A 

Semidecíduas S. adstringens 430 ppm 38,76 ± 16,83 A 0,47 ± 0,75 B 

  700 ppm 20,66 ± 9,38 B 3,71 ± 3,99 A 

 S. polyphyllum 430 ppm 39,50 ± 11,81 1,11 ± 1,19 

  700 ppm 35,38 ± 69,50 2,32 ±3,77 

Sempre verde H. stigonocarpa 430 ppm 29,76 ± 5,37 A 0,48 ± 0,23 

  700 ppm 26,24 ± 3,32 B 0,53 ± 0,29 

 

 

Análise de componentes principais  

O diagrama de ordenação resultante da análise de componentes principais (PCA) 

resumiu 77% da variação total dos dados nos dois primeiros eixos (PC1 e PC2), sendo 48% e 

29% da variação explicadas pelos PC1 e PC2, respectivamente (Figura 6). A SV H. 

stigonocarpa independente da [CO2] apresentou uma relação positiva com as características: 

MSF, MSC, MSR, MST, AF, TCR, IAF, AFE, RRPA, RAF, F, CC, DC e TEF e se distribuem 

ao longo do PC1 (Figura 6). A distribuição das espécies SD S. polyphyllum e S. adstringens 

foram mais influenciadas pelo CRA e VEF (Figura 5). As SD e SV se mostraram mais 

agrupadas e separadas das DE. As DE estão dispersas entre as SD e SV. O diagrama de 

ordenação da PCA indicou que as espécies se separam pelas características de crescimento em 

relação a concentração de CO2 (~430 e ~700 ppm). 
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Figura 6. Análise de componentes principais mostrando a distribuição das espécies de acordo com a variação dos parâmetros capturados na concentração ambiente (430 ppm) 

e elevada (700 ppm) de CO2  [CO2] nas câmaras de topo aberto: área foliar total (AFT), comprimento da raiz (CRA), massa seca foliar (MSF), massa seca do caule (MSC), 

massa seca da raiz (MSR), massa seca total (MST), taxa de crescimento relativo (TCR), índice de área foliar (IAF), razão de área foliar (RAF), área foliar específica (AFE), 

razão raiz parte aérea (RRPA), número de folhas (F), comprimento do caule (CC), diâmetro do caule (DC), tempo de expansão foliar (TEF) e velocidade de expansão foliar 

(VEF) As siglas referentes às espécies apresentam as duas primeiras letras do gênero seguidas das duas primeiras letras do epíteto específico (exemplo: Anpe: Anadenanthera 

peregrina). Concentração ([CO2]) ambiente (~430 ppm) e em elevada [CO2] (~700 ppm). Os eixos 1 e 2 são responsáveis por 48% e 29 % da variação total dos dados, 

respectivamente.
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DISCUSSÃO 
 

Os nossos resultados das análises químicas do solo confirmaram a pouca disponibilidade 

de nutrientes e acidez descrita para latossolos no Cerrado (MARIMON JÚNIOR e 

HARIDASAN, 2005; ARAÚJO e HARIDASAN, 2007). De acordo com Curtis e Wang (1998), 

Reich et al. (2014) e Terrer et al. (2018) o crescimento das plantas sob eCO2 em solos com 

pouca disponibilidade de nutrientes reduz o ganho de biomassa em espécies arbóreas à metade. 

No entanto, mesmo com pouco tempo de exposição sob eCO2, a DE A. peregrina apresentou 

maior alocação de biomassa para folhas e caules. Isso indica a capacidade de captar recursos 

para esta espécie DE, mesmo crescendo em solo pobre e com tempo relativamente curto de 

exposição a uma maior disponibilidade de recursos. Além disso, a alta estimulação da produção 

de biomassa nos estágios iniciais de desenvolvimento, mesmo em solos pobres, talvez seja mais 

uma característica das plantas jovens do que das plantas adultas (REICH et al., 2006). 

Sob eCO2 há aumento da taxa de crescimento, com maior produção de biomassa e 

aumento da área foliar total na DE A. peregrina em DE e SV (somente área foliar total) aos 189 

DAE. Esse aumento na área foliar permite maior interceptação de irradiância para fotossíntese 

(TAYLOR et al., 1994; GARDNER et al., 1995; LUO et al., 1999) conferindo vantagem 

competitiva durante a fase inicial de crescimento sobre herbáceas em áreas nativas do Cerrado 

(MELO et al., 2018; SOUZA et al., 2019). Somente os indivíduos da DE T. aurea crescendo 

sob eCO2 apresentaram maiores valores para a taxa de crescimento relativo na primeira coleta 

(104 DAE), com decréscimo na coleta seguinte (189 DAE). Isso aconteceu provavelmente 

devido ao rápido acúmulo de biomassa foliar no início da exposição à eCO2, seguido por 

diminuição ao longo do tempo. De acordo com Ward e Strain (1999), existe uma expectativa 

que o estímulo do aumento da [CO2] durante o crescimento inicial diminua a longo prazo, 

devido às mudanças na alocação de biomassa e na fenologia. 

A diferenciação entre H. stigonocarpa (SV) sob regime atmosférico de aCO2, investindo 

mais em raiz do que em eCO2 indica que o aumento do CO2 pode alterar as prioridades no 

padrão de alocação de biomassa em algumas espécies arbóreas no início da vida. De acordo 

com Melo et al. (2018), sob aCO2, a competição entre plantas lenhosas e herbáceas no Cerrado 

é possivelmente mais forte pela água no solo. No entanto, com o aumento da [CO2], arbóreas 

do Cerrado tende a investir menos em raízes, possivelmente devido à maior competição por luz, 

com espécies herbáceas (MELO et al., 2018). Além disso, o aumento da razão raiz-parte aérea 
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é provavelmente o resultado de carboidratos armazenados nas raízes que ocorrem 

principalmente sob estresse por nutrientes no solo (BOND e MIDGLEY, 2000).  

As mudanças nas características morfológicas, como número total de folhas, 

comprimento e diâmetro do caule são comuns em estudos sobre o efeito da eCO2 (PRITCHARD 

et al., 1999; SOUZA et al., 2016; MELO et al., 2018; SOUZA et al., 2019; MAIA et al., 2019). 

Essas alterações dependem do grupo funcional estudado, das condições experimentais e da 

estação de crescimento (AINSWORTH e LONG, 2005). Somente indivíduos de A. peregrina 

(DE) sob eCO2 tiveram um diâmetro de caule maior nos últimos quatro meses do experimento. 

Esse aumento na [CO2] atmosférico permitiu que indivíduos de A. peregrina (DE) acumulassem 

mais carbono, com um aumento na espessura do caule (MELO et al., 2018) desde o primeiro 

ano de enriquecimento, como observado em experimentos com FACEs experimentos de CO2 

ao ar livre, AINSWORTH e LONG, 2005). O diâmetro do caule pode melhorar o 

restabelecimento de espécies após eventos como incêndio e herbivoria (MAIA et al., 2019), 

filtros ambientais comuns no Cerrado (BUENO et al., 2018). Isso esta de acordo com Souza et 

al. (2016), as espécies arbóreas do Cerrado alteram sua ontogenia, acelerando o crescimento 

acima do solo, principalmente após um ano de enriquecimento de CO2. 

A rápida expansão foliar encontrada nos indivíduos de T. aurea (DE), S. adstringens 

(SD) e H. stigonocarpa (SV) sob eCO2 permitiu que as folhas amadurecessem rapidamente. 

Essa estratégia maximiza o ganho de carbono para que todo o aparato fotossintético esteja 

pronto e maduro em menor tempo (REICH et al., 1991; EDWARDS et al., 2014). Entretanto, 

o aumento nos valores de tempo de expansão foliar em A. peregrina (DE) sob eCO2 poderia 

estar associado aos efeitos no crescimento do vegetal serem dependentes do tempo de exposição 

ao CO2 (POORTER, 1993; SOUZA et al., 2016), das características da espécie (SCHÄPPI e 

KÖRNER, 1996) e do grupo fenológico.  

Cada grupo funcional apresenta uma forma de aquisição de recursos como água e 

carboidratos, bem como uma forma de uso desses recursos, ou seja, como são estocados e 

mobilizados sazonalmente no Cerrado (BORGES, 2016). Na análise de componentes principais 

(PCA) as SD em seus tratamentos de CO2 estão totalmente agrupadas e em oposição a SV 

(Figura 6). Essa separação indica que a SV possui uma estratégia diferente sobre as SD para 

adquirir e mobilizar recursos para a partição da biomassa e sustentar a taxa de crescimento, 

especialmente sobre os parâmetros determinados acima do solo (RAF, CC, AFE, MSC a VEF). 
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Por outro lado, as espécies DE estavam completamente dispersas entre SD e SV na PCA (Figura 

6), indicando que as DE apresentaram grande variabilidade no particionamento de biomassa e 

nas taxas de crescimento do que as SD. A mobilização de recursos armazenados em estruturas 

vegetativas nas DE é necessária para suprir a demanda durante a estação seca e promover a 

produção sincrônica  em forme de “pulso” antes do começo da estação chuvosa  de folhas como 

um “pulso” antes do início da estação chuvosa (DAMASCOS et al. 2005; DAMASCOS 2008; 

PRADO et al., 2004; BORGES e PRADO, 2014). Como resultado, as espécies DE possuem 

elevada capacidade de captura e mobilização de recursos para raízes, ramos e folhas (PRADO 

et al., 2004; DAMASCOS et al., 2005; BORGES e PRADO, 2018) resultando em grande 

capacidade de modular a alocação de recursos dependendo da espécie (Figura 6). Os parâmetros 

associados aos compartimentos radicular e aéreo influenciaram a grande separação das duas 

decíduas na PCA, corroborando a grande plasticidade em função das espécies para modular a 

alocação de recursos nesse grupo fenológico foliar. Ainda assim, a variação da alocação de 

biomassa e as taxas de crescimento sobre o regime atmosférico não foram significativas nas 

cinco espécies estudadas. Indica que a variação da resposta em função da disponibilidade de 

recursos não depende das espécies, mas do hábito foliar, ou seja, do grupo funcional. 

No futuro, o estabelecimento de plântulas arbóreas em pastagens será fortemente 

associado a resposta ao CO2 e o subsequente efeito competitivo de espécies de gramíneas nesses 

sistemas (MANEIA e LEISHMAN, 2015; MELO et al., 2018). O aumento da alocação de 

biomassa em espécies sob eCO2 pode favorecer a rebrota (CLARKE et al. 2013; MANEA e 

LEISHMAN, 2019) e contribuir para a invasão dessas plantas em pastagens após eventos como 

fogo e herbivoria (BOND e MIDGLEY, 2000). Portanto, o aumento de [CO2], associado ao 

aumento de temperatura (IPCC, 2019), diminuição das chuvas e aumento da incidência de fogo 

no Cerrado, podendo afetar os grupos fenológicos de diferentes maneiras e, eventualmente, o 

potencial de rebrota e o restabelecimento de áreas perturbadas. 

 

 

CONCLUSÃO 

 

 As estratégias de crescimento em cada grupo fenológico foram evidenciadas pela 

manipulação de maior disponibilidade de recurso via [CO2]. As diferenças nos padrões de 

alocação de biomassa e nas taxas de crescimento entre os grupos fenológicos só foram 
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capturadas por meio de uma análise multivariada, considerando, portanto, a variação de cada 

parâmetro e a influência correspondente em um posicionamento das cinco espécies estudadas 

em um espaço bidimensional. DE se diferenciaram das SD sob concentrações de CO2 por 

apresentarem um padrão de alocação de biomassa ou taxas de crescimento com variação 

significativa principalmente nas raízes e no total de biomassa no corpo da planta. As SD e a SV 

apresentaram padrões de alocação de biomassa e de crescimento diferenciados, principalmente, 

pelos parâmetros associados à folhagem e ao caule. 
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6. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

As espécies decíduas, semidecíduas e sempre verdes formam grupos em um gradiente 

funcional com base nas características estruturais e desenvolvimento de gemas, folhas e ramos. 

As relações de atributos da copa (gema, folha e ramo) são semelhantes para as espécies 

agrupadas por deciduidade foliar indicando a existência de um espectro contínuo em vez de 

limites dividindo as categorias distintas. As taxas de crescimento vegetativo e a alocação de 

biomassa definiram os grupos fenológicos foliares das árvores do Cerrado como grupos 

funcionais desde o estágio inicial de desenvolvimento independente da [CO2]. A identificação 

de grupos funcionais de espécies arbóreas de Cerrado por meio das características estruturais e 

desenvolvimento das gemas é uma importante ferramenta para estabelecer as estratégias de 

aquisição, uso e estoque de recursos dessas espécies no ambiente natural. A identificação de 

grupos funcionais poderá ser utilizada para o monitoramento dos efeitos das mudanças 

climáticas globais sobre a distribuição da vegetação e dos processos ecossistêmicos no Cerrado 

ou na recuperação de áreas degradadas do Cerrado. 

 

 

 

 

 


