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RESUMO

As características morfológicas e fenológicas das folhas representam importantes

traços foliares que estão correlacionados, no sentido de otimizar o uso dos recursos

pela planta, definindo um espectro de economia foliar. O investimento para formação

de uma folha é alto para a planta, sendo necessário um tempo para que a planta

obtenha retorno do custo investido. Assim, é esperado que haja uma correlação

entre os traços funcionais relacionados ao investimento foliar e os traços

fenológicos, representando o tempo de duração da folha. Na Caatinga, grande parte

dos indivíduos exibem um comportamento decíduo síncrono durante a estação de

déficit hídrico, indicando que a estação seca e a sazonalidade climática implicam

diretamente no comportamento e grau de deciduidade das plantas. Além dos baixos

índices de precipitação, existe uma ampla variação no volume de precipitação anual

entre áreas, formando um gradiente de aridez. Neste estudo, investigamos se

espécies que investem mais na construção das folhas, isto é, aquelas com maior

massa foliar específica, apresentam maior longevidade. Além disso, avaliamos se

essa relação é influenciada pelos níveis de aridez em regiões com distintos volumes

de precipitação da Caatinga. Para isso, conduzimos um monitoramento fenológico

remoto próximo, por meio de fotografias repetidas tiradas por câmeras digitais

(phenocameras). A alta frequência temporal obtida com as fenocâmeras torna-se

importante no ecossistema da Caatinga, pois a vegetação responde rapidamente às

variações na umidade. Nossos resultados destacam uma divergência no espectro de

economia foliar. Em condições extremas, como altas temperaturas e baixa umidade,

o aumento da massa foliar específica resulta em ganhos menores na duração das

folhas. Isso sugere que as plantas podem adaptar esses traços às condições

ambientais específicas. A aridez e a frequência das chuvas influenciaram os padrões

fenológicos das comunidades. Em áreas com distribuição mais uniforme das chuvas,

identificamos padrões bimodais na duração da estação de crescimento e na

senescência foliar, indicando diferentes estratégias fenológicas, independentemente

da massa foliar específica. A aridez mostrou ser um fator ambiental significativo que

afeta a plasticidade das respostas fenológicas das espécies.

Palavras-chave: Caatinga; fenologia vegetativa; sazonalidade; traços foliares.
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ABSTRACT

The morphological and phenological characteristics of the leaves represent important

leaf traits that are correlated, to optimize the use of resources by the plant, defining a

spectrum of leaf economy. The investment to form a leaf is costly for the plant, and it

takes time for the plant to obtain a return on the invested cost. Thus, it is expected

that there will be a correlation between the functional traits related to leaf investment

and that the phenological traits will represent the duration of the leaf. In the Caatinga,

a large proportion of its individuals exhibit synchronous deciduous behavior during

seasons of water deficit, demonstrating that the conditions imposed by the dry

season and climatic seasonality directly impact plants' behavior and degree of

deciduousness. In addition to low precipitation rates, there is a wide variation in total

annual precipitation volumes between areas, forming an aridity gradient. In this study,

we investigated whether species that have a greater investment in leaf construction,

those with higher values of specific leaf mass, demonstrate a longer useful life.

Furthermore, we assessed whether this relationship is influenced by aridity levels in

species that inhabit regions with different volumes of precipitation in areas of the

Caatinga. To do this, we conduct close remote phenological monitoring, which is

carried out through repeated photographs taken by digital cameras (phenocameras).

The high temporal frequency obtained with phenocamera technology becomes

important in the Caatinga ecosystem, as the vegetation quickly responds to

variations in humidity. Our results highlight a divergence in the spectrum of leaf

economics. In extreme conditions, such as high temperatures and low humidity,

increasing specific leaf mass results in smaller gains in leaf life. This suggests that

plants can adapt these traits to specific environmental conditions. On the other hand,

aridity and rainfall frequency influence the phenological patterns of communities. In

areas with more uniform rainfall distribution, we identified bimodal patterns in growing

season length and leaf senescence, indicating different phenological strategies,

regardless of specific leaf mass. Aridity has been shown to be a significant

environmental factor that affects the plasticity of species phenological responses.

Keywords: Caatinga; vegetative phenology; seasonality; leaf traits.
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1 INTRODUÇÃO

As características funcionais de plantas, ou traços funcionais como

usualmente são denominadas, podem ser compreendidas como características que

influenciam expressamente no crescimento, reprodução e sobrevivência dos

indivíduos, impactando assim, no desempenho desses indivíduos a uma

determinada condição ambiental (VIOLLE et al., 2007). A folha é o órgão da planta

responsável pela assimilação do carbono, por meio da fotossíntese, processo que

sofre influência de variáveis climáticas e que, por essa razão, está sob forte pressão

seletiva do ambiente onde as plantas ocorrem (WRIGHT et al., 2004). Wright e

colaboradores (2004) propuseram que características morfológicas, químicas,

fisiológicas e fenológicas das folhas seriam traços funcionais importantes para

otimizar o desempenho das plantas, covariando independentemente do ambiente, e

denominaram essa relação entre os traços de espectro de economia foliar (Leaf

economic spectrum, LES) (WRIGHT et al., 2004).

Dentro dos estudos fenológicos o acompanhamento do desenvolvimento

foliar, compreendido também como a mudança foliar, é de importância estratégica

para a compreensão de como uma espécie ou comunidade respondem às variações

do ambiente (PIAO et al., 2020; RATHCKE; LACEY, 1985). Quanto maior a

severidade do déficit hídrico imposta pela sazonalidade climática, maior a proporção

de espécies decíduas, espécies perdendo as folhas de maneira mais concentrada

na estação seca, o que evidencia um mecanismo de escape ao estresse hídrico

(LASKY; URIARTE; MUSCARELLA, 2016; MORELLATO; CAMARGO; GRESSLER,

2013; O’BRIEN et al., 2008; WRIGHT et al., 2021)

Além das estratégias fenológicas, o conjunto dos traços foliares também

podem demonstrar se determinadas espécies estão adaptadas a ambientes com

deficiência de nutrientes e se são aptas a seca e/ou ambientes que apresentam

déficit hídrico sazonalmente (HERRERA; ESCALA; RENGIFO, 2009; REICH, 1995,

2014). O investimento para se formar uma nova folha é alto para a planta, sendo

necessário um tempo mínimo de duração da folha para que a planta obtenha o

retorno do custo investido (WESTOBY et al., 2002) Assim, uma das relações

propostas entre traços no espectro de economia foliar, e observado em diversos

ambientes do mundo, seria a correlação positiva entre o traço morfológico massa

foliar por unidade de área (Leaf mass per area, LMA) e o traço fenológico de vida
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útil/longevidade da folha (Leaf lifespan, LLS) (WESTOBY et al., 2002; WRIGHT et

al., 2004). Consequentemente, espécies sempre verdes tendem a ter maior LMA do

que espécies decíduas (POORTER et al., 2009). Entretanto, a relação entre

variações dos traços do espectro de economia foliar, como o nível de deciduidade e

os traços morfológicos relacionados ao investimento na construção da folha ou a

eficiência no uso de recursos, permanecem não estudados em espécies decíduas

de ambiente com forte sazonalidade e estresse hídrico (VARGAS G. et al., 2021).

O bioma de floresta tropical sazonalmente seca (Seasonally Dry Tropical

Forest, SDTF) é composto principalmente por espécies com caules que armazenam

água, como suculentas e cactos, e com folhas transformadas em espinhos,

características vistas como adaptações aos padrões baixos e irregulares de

precipitação, inferiores a 1800 mm anuais, chegando a receber menos de 100 mm

durante um período de pelo menos 5 a 6 meses (MURPHY; LUGO, 1986;

PENNINGTON; LAVIN; OLIVEIRA-FILHO, 2009). Esses padrões ocorrem também

dentro dos domínios da Caatinga, acarretando em vegetações com a morfologia e

fisiologia altamente influenciadas pelas condições locais de extremo déficit hídrico e

altas temperaturas (SILVA; LEAL; TABARELLI, 2018).

A Caatinga abrange uma área de cerca de 849.516 Km2 de SDTFs,

representando 45% das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) ou

“Seasonally Dry Tropical Forests (STDFs)” da América do Sul e correspondendo a

maior e mais contínua expansão de SDTFs do mundo (SILVA; LEAL; TABARELLI,

2018). Embora a estrutura da vegetação seja extremamente variável na região da

Caatinga, a maior parte dos indivíduos exibem um comportamento decíduo síncrono

durante a estação de seca, obedecendo assim uma relação direta com o volume de

precipitação, uma vez que, durante o período seco as espécies da caatinga perdem

suas folhas diminuindo a superfície de perda de água para o meio, enquanto que no

período chuvoso ocorre a renovação das copas (ALBERTON et al., 2019; AMORIM;

SAMPAIO; ARAÚJO, 2009; MACHADO; BARROS; SAMPAIO, 1997; PALOSCHI et

al., 2021). Além dos baixos valores de precipitação, diferentes áreas dentro da

região da Caatinga podem variar muito em precipitação total (SILVA; LEAL;

TABARELLI, 2018). Dessa forma, espécies em diferentes áreas com volumes

distintos de precipitação anual total, demonstram uma ampla gama de

comportamentos e grau de deciduidade (ALBERTON et al., 2019; AMORIM;

SAMPAIO; ARAÚJO, 2009). 
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Novas tecnologias proporcionam diferentes métodos de monitoramento da

fenologia foliar, como a fenologia remota que é realizada por meio de fotografias

repetidas de câmeras digitais e de sensores orbitais (ALBERTON et al., 2017;

HUFKENS et al., 2012; RICHARDSON et al., 2018). A partir dessas fotografias

podem ser extraídos índices de reflectância vegetal, cujas variações sazonais estão

associadas às mudanças nos padrões de brotamento e senescência das folhas

(ALBERTON et al., 2017). O registro das câmeras abrange diferentes escalas

podendo alcançar desde comunidades vegetais até seus indivíduos, proporcionando

também um maior acompanhamento da frequência temporal das imagens por meio

de seus registros automatizados (ALBERTON et al., 2017; HUFKENS et al., 2012). A

alta frequência temporal obtida com a tecnologia das câmeras torna-se

particularmente importante no ecossistema da Caatinga, pois a vegetação responde

rapidamente às variações na umidade, produzindo folhas poucos dias após pulsos

baixos de precipitação (ALBERTON et al., 2019, 2023; AMORIM; SAMPAIO;

ARAÚJO, 2009; MEDEIROS et al., 2022).

Mesmo ocorrendo sob clima semi-árido da Caatinga, as espécies decíduas de

árvores diferem em comprimento de estação de crescimento (ALBERTON et al.,

2019; MACHADO; BARROS; SAMPAIO, 1997). Portanto, é sugerido que exista uma

relação entre o nível de deciduidade e os traços foliares entre espécies. Mais

especificamente, a predição é que espécies com menores períodos de crescimento

devem possuir menor massa foliar por unidade de área (LMA) e maior eficiência

fotossintética, como forma de obter uma compensação a curto prazo do investimento

foliar, assim como esperamos o oposto para espécies com maiores períodos de

crescimento (WRIGHT et al., 2004). De acordo com a teoria do espectro de

economia foliar, é esperado que as relações entre traços preditas acima sejam mais

fortes em áreas com maior aridez, pois os custos de se manter folhas por mais

tempo e de se investir mais em sua construção são maiores nesses ambientes

(WRIGHT et al., 2004). Para testar esta relação, propomos utilizar câmeras digitais

para obter com detalhamento as estratégias fenológicas, correlacionando-as com

traços funcionais em quatro comunidades arbóreas da Caatinga, que formam um

gradiente de aridez em relação aos seus níveis de precipitação. 
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2 OBJETIVOS

Avaliar se espécies com maior investimento na construção da folha (i.e., que

possuem maiores valores de LMA) tendem também a possuírem maior tempo de

vida útil da folha (Leaf Life Span, LLS), e se essa relação é influenciada pelo nível de

aridez para espécies das áreas de estudo sob regimes de precipitação

contrastantes. Esperamos que a relação seja positiva para espécies que vivem em

regiões mais áridas, pois a aridez é uma limitação para ambos, duração da folha na

planta e investimento foliar. Para atingir ao objetivo proposto, utilizamos o

comprimento da estação de crescimento como proxy para LLS e dados de LMA

coletados in situ e sua variação específica dentro de cada área de estudo.

3 MATERIAS E MÉTODOS

3.1 Áreas de estudo

As áreas de estudo estão localizadas na região da Caatinga, no nordeste do

Brasil (Tabela 1). As áreas são caracterizadas pelo clima tropical semiárido com

chuvas de verão (BShw segundo a classificação de Koppen, 1931), com vegetação

típica formando uma paisagem florística complexa e heterogênea (ALBERTON et al.,

2019; AMORIM; SAMPAIO; ARAÚJO, 2009). Foram analisados os padrões

fenológicos de espécies de quatro áreas (Tabela 1), que diferem em nível de

precipitação.

As áreas fazem parte das regiões monitoradas pela rede e-Phenology

(http://www.recod.ic.unicamp.br/ephenology/client/index.html#/). As câmeras estão

instaladas junto às estações meteorológicas, compondo as torres fenológicas

(ALBERTON et al., 2017). A estação meteorológica fornece dados a partir de

sensores de temperatura, precipitação e radiação fotossinteticamente ativa (PAR)

que são armazenados em uma plataforma virtual (www.hobolink.com). As câmeras

do modelo MOBOTIX tem lentes do tipo olho de peixe e estão instaladas em braço

metálico, ficando a cerca de 5 metros acima da copa das árvores e miram a

vegetação (ALBERTON et al., 2017). O sistema é mantido por meio de uma bateria

de 12V associada a um painel solar e os registros automatizados das câmeras

geram 3 imagens no formato JPEG em alta resolução (2048 x 1536 pixels) por hora,

http://www.recod.ic.unicamp.br/ephenology/client/index.html#/
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durante o período das 6h até 18h. Essas informações vêm sendo coletadas

simultaneamente e armazenadas desde o ano de 2017.

Figura 1 – Distribuição e clima de acordo com o sistema de Koppen (1931) das
áreas de estudo (sites) na Caatinga destacando a precipitação mensal média (barras

azuis) para os períodos de 2000 a 2019.

Fonte: Elaborado pela autora (2023)
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Tabela 1 – Descrição das quatro áreas de estudo, incluindo a localização no Brasil
(cidade e estado), designação e coordenadas, temperatura média anual e

precipitação total média anual.

Áreas Designação
Lat/Long.

Temperatura
Média Anual

Média Anual Total
de Precipitação

Petrolina, PE
Embrapa Semiárido

S 9.046542/
O 40.321278

26,8 °C 387 mm

Campina Grande, PB

Instituto Nacional do
Semi-Árido (INSA)

S 7.280389/
O 35.976307

23,5 °C 550 mm

Serra Talhada, PE S 7.968171/
O 38.384169 24,1 °C 574 mm

São João, PE
Garanhuns
S 8.809972/
O 36.405638

22,6 °C 800 mm

Fonte: ALBERTON et al., 2019; PALOSCHI et al., 2021; SOUZA et al., 2016.

3.2 Processamento das imagens digitais, extração das métricas fenológicas e
análise de traços foliares

Para o processamento das imagens digitais geradas pelas fenocâmeras, a

partir da imagem típica de cada área de estudo realizamos a seleção e a

identificação das copas de 28 espécies arbóreas (Tabela 2). A interface Java

phenoViewer, desenvolvida pela equipe do projeto e-Phenology foi utilizada para a

filtragem das imagens, e a delimitação de áreas de interesse (Regions of interest,

ROI) nas imagens, que correspondem às copas das árvores, que posteriormente

submetidas a extração das coordenadas cromáticas (Chromatic Coordinates) RGB

(Red - Rcc, Green - Gcc e Blue - Bcc), seguindo o protocolo em Alberton et al.

(2017). As coordenadas Gcc e e Rcc são as mais adequadas para a detectar a

mudança foliar de coloração foliar, a partir do valor médio da intensidade dos pixels

da ROI (ALBERTON et al., 2017). Os índices são representados pelas fórmulas:

Rcc = R / [R + G + B]

Gcc = G / [R + G + B]
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Visando a diminuição dos ruídos nas informações das séries temporais

ocasionados pelas alterações da iluminação, seja pela hora do dia ou em

consequência das mudanças sazonais, foi utilizado o método 90 percentil proposto

por Sonnentag et al. (2012).  Nesta técnica, aplicamos um percentil 90th

considerando todos os valores de verde (%) disponíveis em uma janela diária para

obtenção de um valor central com a utilização dos horários do meio-dia (i.e. imagens

de 10 às 14 horas), como descrito por Alberton et al. (2017).  Assim, as séries

temporais passam a representar um único valor diário de Gcc.

As métricas fenológicas de início (Start of growing season, SOS), pico (Peak

of growing season, PEAK) e fim (End of growing season, EOS) da estação de

crescimento foram extraídas por meio das séries temporais de Gcc dos períodos de

outubro de 2017 até dezembro de 2021, como descrito em Alberton et al. (2019) e

Paloschi et al. (2021). A relação entre a fenologia foliar (variável independente, Y) foi

ajustada em função da sequência de dias (variável preditora, X) foi testada por meio

de modelos aditivos generalizados (GAMs) como descrito em Alberton et al. (2019,

2023). 

Após o ajuste do Gcc em função dos dias com o modelo GAM, o início de

SOS foi definido como o primeiro dia detectado por uma derivada significativa da

amplitude sazonal total no lado esquerdo da curva (ALBERTON et al., 2019). Por

outro lado, o EOS representa o final da estação de crescimento e foi definido como o

último dia detectado por uma derivada significativa da amplitude sazonal total no

lado direito da curva (ALBERTON et al., 2019). Também foi calculado o comprimento

da estação de crescimento (Length of growing season, LOS), que é dado como a

diferença entre EOS – SOS (ALBERTON et al., 2019). As análises foram feitas

utilizando o software RStudio (R CORE TEAM, 2020).

Os dados de características funcionais foliares das espécies utilizadas no

estudo fenológico foram coletados em campo nas áreas de Serra Talhada e São

João no ano de 2022. Para as áreas de Petrolina e Campina Grande, os dados de

traços foliares foram coletados no âmbito do projeto NERC-Newton-FAPESP

Nordeste: New Science for A Neglected Biome (#NE/N01247X/1; #NE/N012550/1;

FAPESP # 2015/50488-5; para mais detalhes sobre o projeto Nordeste, ver

MOONLIGHT et al., 2021). As características foliares coletadas foram propriedades

físicas foliares: massa foliar por unidade de área – LMA; área específica foliar – SLA;

massa seca e teor de umidade.
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3.3 Análises Estatísticas

Para avaliar as estratégias presentes nas comunidades de cada sítio,

utilizamos gráficos de densidade de probabilidade para o comprimento da estação

de crescimento (LOS), início (SOS) e fim da estação de crescimento (EOS). Nos

gráficos, foram utilizados os dados de cada indivíduo de cada espécie e pertencente

a cada estação de crescimento, quando mais de uma estação foi avaliada.

Para avaliar se o comprimento da estação de crescimento (LOS) está

relacionado com a construção foliar (LMA) e se essa relação é influenciada pela

precipitação do sítio, foram utilizados modelos lineares generalizados (Generalized

Linear Mixed Models, GLMM; ZUUR et al., 2009). Foi utilizado o LOS como variável

resposta e como variáveis preditoras a interação entre o LMA (em escala

logarítmica) e o sítio de ocorrência das espécies. Como várias espécies foram

amostradas em cada área e em mais de uma estação de crescimento, ambas foram

incluídas no modelo como variáveis aleatórias. Portanto, a estrutura do modelo

utilizado e contendo os dados de todos os quatro sítios de estudo foi:

LOS~LogLMA*Sítio+(1|Espécie)+(1|Estação de crescimento), tendo como

distribuição dos resíduos a Gaussiana, ou Normal.

Como foi significativa a interação entre LMA e área de estudo, foram feitos

modelos para cada área separadamente. Nestes modelos, foi utilizado o LOS como

variável resposta e o LMA (em escala logarítmica) como preditora e, assim como no

modelo descrito acima, a espécie e estação de crescimento foram incluídas como

variáveis aleatórias (LOS~LogLMA*Sítio+(1|Espécie)+(1|Estação de crescimento)).

Como em Campina Grande apenas uma estação de crescimento foi amostrada, esta

variável não foi incluída como aleatória no modelo. Todas as análises foram feitas no

R (R Core Team, 2020), utilizando o pacote glmmTMB (BROOKS et al., 2017).

Para verificar os efeitos aleatórios para indivíduos, espécies, área e ano,

permitindo considerar possíveis correlações dentro desses grupos relacionadas à

variável LOS ajustamos o seguinte modelo linear de efeitos mistos : "LOS ~ 1 + (1 |

ID) + (1 | Espécie) + (1 | Sítio) + (1 | Estação de crescimento)".
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4 RESULTADOS

No total foram amostrados 167 indivíduos a partir das imagens nos locais de

estudo, sendo 36 indivíduos referentes a Petrolina (PET), 32 a Campina Grande

(CGA), 57 a Serra Talhada (STA) e 42 a São João (SJO) (Tabela 2). Esses

indivíduos abrangem 28 espécies de árvores (Tabela 2). Dentre as espécies,

Commiphora leptophloeos, Cenostigma nordestinum, Senegalia bahiensis, Mimosa

tenuiflora, Croton blanchetianus e Sapium glandulosum corresponderam às espécies

mais abundantes na amostragem (Tabela 2). 
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Tabela 2 – Espécies e número de indivíduos registrados nas imagens das feno
câmeras, no período de 2017 a 2021, e amostradas no levantamento de traços foliares
em Petrolina (PE), Campina Grande (PB), Serra Talhada (PE) e São João (PE)-Brasil.

Área Espécies Famílias Indivíduos

Petrolina

Manihot carthagenensis (Jacq.) Müll.Arg. Euphorbiaceae 2
Croton conduplicatus Kunth Euphorbiaceae 2
Aspidosperma pyrifolium  Mart. & Zucc. Apocynaceae 2
Senegalia polyphylla (DC.) Britton & Rose Fabaceae 1
Cnidoscolus quercifolius Pohl Euphorbiaceae 3
Cenostigma microphyllum (Mart. Ex G. Don)  Fabaceae 6
Commiphora leptophloeos (Mart.) J.B.Gillett Burseraceae 7
Schinopsis brasiliensis Engl. Anacardiaceae 1
Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir. Fabaceae 2
Sapium glandulosum (L.) Morong Euphorbiaceae 6
Handroanthus spongiosus (Rizzini) S.Grose Bignoniaceae 2
Spondias tuberosa Arruda Anacardiaceae 1
Myracrodruon urundeuva M. Allemão Anacardiaceae 1

Campina
Grande

Aspidosperma pyrifolium Mart. & Zucc Apocynaceae 2
Cenostigma nordestinum Gagnon & G. P. Lewis Fabaceae 5
Combretum monetaria Mart. Combretaceae 6
Commiphora leptophloeos (Mart.) J.B. Gillett Burseraceae 2
Croton blanchetianus Baill Euphorbiaceae 7
Jatropha mollissima (Pohl) Baill Euphorbiaceae 1
Mimosa ophthalmocentra Mart. Ex Benth. Fabaceae 5
Myracrodruon urundeuva Allemão Anacardiaceae 1
Nyctaginaceae sp. Juss. Nyctaginaceae 1
Piptadenia flava (Spreng. Ex DC.) Benth. Fabaceae 2

Serra
Talhada

Amburana cearensis (Allemão) A.C.Sm  Fabaceae 2
Anadenanthera colubrina var. cebil (Griseb.)
Altschul  Fabaceae 3

Aspidosperma pyrifolium Mart. & Zucc.  Apocynaceae 7
Cenostigma nordestinum E. Gagnon & G.P. Lewis Fabaceae 22
Commiphora leptophloeos (Mart.) J.B.Gillett  Burseraceae 12
Mimosa acutistipula (Mart.) Benth. Fabaceae 2
Myracrodruon urundeuva M. Allemão Anacardiaceae 9

São João

Sapium glandulosum (L.) Morong Euphorbiaceae 2
Croton heliotropiifolius Kunth Euphorbiaceae 1
Commiphora leptophloeos (Mart.) J.B. Gillett Burseraceae 8
Senegalia bahiensis (Benth.) Seigler & Ebinger Fabaceae 12
Senna sp. Mill. Fabaceae 2
Schinopsis brasiliensis Engl. Anacardiaceae 3
Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir. Fabaceae 9
Guapira tomentosa (Casar.) Lundell Nyctaginaceae 1

Fonte: Elaborado pela autora (2023)
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4.1 Padrões fenológicos das comunidades

Embora todas as espécies monitoradas no estudo sejam decíduas, o

comprimento da estação de crescimento variou entre os sítios, com duração média

de 115,91 dias em Campina Grande, 189,78 dias em Petrolina, 186,72 dias em São

João e 220,92 dias, em Serra Talhada (Figura 2). Porém, entre os sítios, houve

diferença significativa no LOS (Wald Test, χ 2 = 17.56, gl=3, p=0,0005) apenas entre

Campina Grande e Serra Talhada (coeficiente=-105,01 ± 22,1, gl=401, p<;0,001;

Figura 2). Quando a distribuição das categorias de LOS, SOS e EOS foram

avaliadas para cada área de estudo, os resultados apontaram para uma tendência

de padrões fenológicos característicos de cada comunidade estudada (Fig. 2). O

LOS apresentou padrão bimodal em Campina Grande e foi mais sincrônico em

Petrolina e Serra Talhada, enquanto em São João foi menos sincrônico. Os padrões

de LOS podem ter sido influenciados pelos padrões de brotamento (SOS), que foi

ligeiramente bimodal em Campina Grande e pelos padrões de queda (EOS) foliar,

que também foi bimodal em São João (Figura 2).

Figura 2 – Distribuição do início, fim e duração da estação de crescimento em
comunidades arbóreas de Caatinga.
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4.2 Padrões fenológicos das espécies

Embora todas as espécies monitoradas tenham apresentado comportamento

decíduo em todas as áreas de estudo, o comprimento da estação de crescimento

(LOS) mostrou grande variação entre as áreas (Figuras 3 a 6). Os resultados

apontam para uma tendência de maiores durações foliares nas espécies de áreas

mais úmidas (LOS mais longas) localizadas próximo à costa, Campina Grande e

São João (Figura 1). Nessas áreas o clima semi-árido faz transição com o clima

tropical úmido e a precipitação ocorre de maneira mais distribuída nos meses ao

longo do ano (Figura 1). De maneira geral o brotamento (SOS) apresentou menor

variabilidade interespecífica, sendo mais sincrônico entre as espécies, do que a

queda foliar (EOS) para as espécies em todas as áreas (Figuras 3 a 6). 

Nossos resultados mostram que a maior parte da variação do LOS (20,2%) foi

explicada pelas espécies, seguido pela área de estudo (7,85%) e indivíduos (7,69%),

com efeitos semelhantes, e estação/ano (6,94%) explicando um pouco menos da

variação. Juntos, esses fatores explicaram 43,20% da variação de LOS.
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Figura 3 – Distribuição do início, fim e duração da estação de crescimento das
espécies arbóreas da Caatinga em Petrolina.
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Figura 4 – Distribuição do início, fim e duração da estação de crescimento das
espécies arbóreas da Caatinga em Campina Grande.
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Figura 5 – Distribuição do início, fim e duração da estação de crescimento das

espécies arbóreas da Caatinga em Serra Talhada.
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Figura 6 – Distribuição do início, fim e duração da estação de crescimento das
espécies arbóreas da Caatinga em São João.
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4.3 Interação entre massa específica foliar e duração da estação de
crescimento

Quando os dados de todos os quatro sítios foram avaliados em conjunto, a

interação entre o LMA e o sítio de ocorrência das espécies explicou as variações

observadas no LOS (Wald Test, χ 2 = 15.42, gl=3, p=0,001; Figura 7). Porém essa

relação apresentou direções opostas quando avaliada dentro de cada sítio. Em São

João, houve uma relação negativa entre o LMA e o LOS (Wald Test, χ 2 = 6,56, gl=1,

coeficiente=-1.55 ± 0,60, p=0,01; Figura 7), ou seja, quanto menor o investimento na

construção foliar, maior o LOS nas espécies de SJO. Por outro lado, em Campina

Grande houve uma tendência de relação positiva entre LMA e LOS, mas com efeito

marginal (Wald Test, χ 2 = 2.73, gl=1, coeficiente=0,56 ± 0,34, p=0,09; Figura 7), ou

seja, quanto maior o investimento na construção foliar, maior o LOS nas espécies de

CGA. Em Petrolina (coeficiente=-0,03 ± 0,14, p=0,8; Figura 7) e Serra Talhada

(coeficiente=0,13 ± 0,35, p=0,7; Figura 7) não houve relação significativa.

Figura 7–Valores preditos de duração da estação de crescimento (LOS) por massa
foliar por área (LMA) em comunidades arbóreas de Caatinga. Os pontos

correspondem às observações e as linhas aos modelos estimados em cada área de
estudo com seus respectivos intervalos de confiança (95%), representados pela área

sombreada.
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5 DISCUSSÃO

Neste estudo, investigamos as estratégias de trocas foliares de espécies

arbóreas e os principais fatores climáticos associados ao longo de um gradiente de

aridez na região da Caatinga brasileira. Para isso, utilizamos fenocâmeras para

acompanhar a produção e a queda das folhas com alta resolução temporal (diária).

Além disso, analisamos se os padrões de mudança foliar estavam relacionados ao

investimento na construção da folha, mais especificamente ao traço de massa foliar.

Nossos resultados revelaram que a variabilidade na distribuição de precipitação

entre os diferentes locais influenciou a duração da estação de crescimento (LOS)

das espécies.

Apesar do clima semiárido nos quatro locais estudados e da característica

decídua das espécies, o gradiente de sazonalidade influenciou os padrões

fenológicos, indicando que cada comunidade apresenta características fenológicas

distintas conforme a precipitação e duração da estação seca. Finalmente,

encontramos diferentes relações entre os padrões de vida útil e a massa específica

das espécies, o que difere da tendência geral de LOS, esperada no contexto da

teoria da economia foliar.

Nossas descobertas fornecem informações importantes sobre as adaptações

das espécies arbóreas da Caatinga em resposta às condições climáticas sazonais e

podem contribuir para o entendimento dos processos ecológicos na região. As

fenocâmeras foram uma ferramenta valiosa para investigar a fenologia das plantas

de forma detalhada devido à alta resolução temporal, com a frequência diária de

observações.

5.1 Espectro de economia foliar

A relação entre LMA e LLS é importante para a economia foliar. O LMA reflete

o custo em massa seca para implantação de folha e o LLS representa o tempo ao

longo do qual a planta é capaz de manter a taxa fotossintética em relação ao

investimento feito na produção das folhas, evidenciando a eficiência da alocação de

recursos nas plantas (REICH, 2014; VILLAR et al., 2021; WRIGHT et al., 2004;

WRIGHT; WESTOBY, 2002). Ambos os traços podem variar juntos em resposta a

diferentes fatores ambientais, como disponibilidade de água, nutrientes e luz

(ALBERTON et al., 2019; DONG et al., 2020; WRIGHT et al., 2021, 2004). Isso
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demonstra a importância dos traços foliares sob uma perspectiva fenológica, ao

passo que esta estuda as relações com condições do ambiente.

Nossa hipótese inicial era que as espécies com maior investimento na

construção da folha (que possuem maiores valores de LMA) tenderiam a um maior

tempo de vida útil da folha (LLS). Esperávamos que condições ambientais mais

severas nos locais de baixa pluviosidade levariam a um LLS mais curto. No entanto,

encontramos diferentes relações entre os padrões de produção foliar e o

investimento na construção foliar das espécies entre as áreas de estudo.

Embora haja uma relação estabelecida entre vida útil e massa foliar

específica, nossos resultados para espécies da Caatinga demonstraram um desvio

da linha de tendência geral prevista no LOS. Em condições climáticas extremas,

como altas temperaturas, baixa umidade e alta irradiância, os benefícios de um

aumento no LMA em relação à duração da folha podem ser reduzidos, ou seja,

nessas condições, o aumento no LMA resulta em um ganho proporcionalmente

menor na duração da folha (WRIGHT; WESTOBY, 2002; WRIGHT; WESTOBY;

REICH, 2002). Isso indica que existem casos em que as plantas podem ajustar

esses traços de forma independente em resposta às condições ambientais

específicas (POORTER et al., 2009; WESTOBY et al., 2002).

Uma explicação para o menor LLS em um determinado LMA, observado para

espécies da caatinga, seria a menor resistência mecânica das folhas. Segundo o

estudo conduzido por Wright e Westoby (2002) na Austrália, as plantas de clima

seco apresentam menor LMA do que as plantas em locais de alta precipitação. Isso

é impulsionado por uma tenacidade 50% menor no estrito sentido (Jm-2) das folhas

nessas condições. Ademais, espécies caducifólias seriam geneticamente

programadas para perder suas folhas no final da estação de crescimento, não

experimentando um aumento correspondente na durabilidade das folhas com o

aumento do LMA (POORTER et al., 2009).

Outra variação da estrutura foliar, que pode influenciar o LMA, é atribuída ao

conteúdo de nitrogênio foliar (REICH, 2014; GRUBB, 2016). Um aumento no LMA

pode ocorrer principalmente devido à presença de mais camadas de células

fotossintéticas nas folhas das espécies que habitam climas secos (REICH et al.,

1999; WRIGHT; REICH; WESTOBY, 2001; WRIGHT; WESTOBY, 2002).

Essas adaptações demonstram a plasticidade das plantas em responder a

diferentes condições ambientais, garantindo sua sobrevivência e desempenho
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funcional (POORTER et al., 2009). Ao ajustar as características do tecido foliar,

como maciez, concentração de nutrientes e densidade, as espécies se adaptam às

demandas específicas dos ambientes com baixa precipitação, otimizando a

eficiência do uso da água e garantindo a funcionalidade da folhagem em condições

adversas (DONG et al., 2020; GRUBB, 2016; WESTOBY et al., 2002; WRIGHT;

WESTOBY, 2002).

A dissociação entre LLS e o ganho de LMA, que contrasta com a hipótese do

espectro da economia vegetal, não se restringe apenas às plantas de clima árido e

decíduas, como descrito por Wu and Zhu (1987) e Grubb, Thompson e Harper

(2014) para as espécies da Floresta Subtropical Montana semi-úmida no sudoeste

da China. Composta majoritariamente por espécies de árvores perenes e arbustos

altos, estas plantas perdem suas folhas mais velhas no outono, evitando a

dissecação nos invernos secos.

5.2 Padrões Fenológicos

Nossos resultados mostraram que os padrões de brotamento entre as

comunidades apresentaram maior variabilidade no início da estação de crescimento

(SOS), indicando uma resposta local das plantas, possivelmente para lidar com a

imprevisibilidade da precipitação na Caatinga (SAMPAIO, 1995; SOUZA et al., 2016,

ALBERTON et al. 2019). A distribuição para as estratégias individuais de

brotamento (SOS) apresentou menor variabilidade interespecífica, sendo mais

sincrônico entre as espécies, do que a queda foliar (EOS) para as espécies em

todas as áreas. Em condições climáticas sazonalmente severas, é provavelmente as

espécies decíduas oportunistas são impulsionadas principalmente pela

disponibilidade de água com produção de folhas após os primeiros pulsos de chuva

(ALBERTON et al., 2019; MURPHY; LUGO, 1986; VICO et al., 2015). O padrão de

produção rápida e sincrônica das folhas após pequenos pulsos de chuva é

amplamente observado em espécies arbóreas da Caatinga (ALBERTON et al., 2019;

AMORIM; SAMPAIO; ARAÚJO, 2009; MACHADO; BARROS; SAMPAIO, 1997;

MURPHY; LUGO, 1986; SILVA et al., 2020).

A distribuição das estratégias individuais para o fim da estação de

crescimento (EOS) seguiu os padrões encontrados para o LOS. Esperávamos que a

duração da estação de crescimento (LOS) se estendesse à medida que a
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pluviosidade aumentasse e o local se tornasse menos árido. No entanto, os padrões

de LOS das comunidades não foram influenciados apenas pela quantidade de

precipitação, mas também provavelmente pela frequência das chuvas ao longo do

ano. CGA e SJO apresentam um padrão de chuvas mais homogêneo, ocasionando

períodos úmidos mais distribuídos ao longo do ano, resultando em padrões de LOS

praticamente bimodais. Em contrapartida, PET e STA exibem padrões de

precipitação mais sazonais, resultando em períodos mais pronunciados de seca e

um padrão de LOS mais sincrônico e concentrado. Desse modo, os níveis de aridez

e a sazonalidade das chuvas influenciaram a evolução de diferentes estratégias de

LOS nas comunidades da Caatinga, sendo esses padrões determinados por

diferenças nos padrões de produção e queda foliar. Os padrões bimodais de LOS e

EOS observados nos locais com distribuição mais homogênea de chuvas, CGA e

SJO, sugerem que há mais estratégias fenológicas nessas comunidades, e que não

estão relacionadas ao LMA.

Nossos resultados sugerem que os níveis de aridez podem restringir a

duração da estação de crescimento das espécies, fazendo com que locais mais

áridos tenham tendência a apresentar LOS mais curto, uma proposição que

necessita ser investigada. A duração da estação de crescimento (LOS) pode estar

principalmente associada a dois mecanismos importantes: a queda da folha atuando

como um “fusível hidráulico” evitando danos no xilema hidraulicamente vulnerável

durante a seca (DE LIMA et al., 2012; DE SOUZA et al., 2020), e raízes profundas

permitindo acesso a fontes de água mais profundas, que prolongam a duração da

folhagem na copa das árvores durante a estação seca (BORCHERT, 1994; DE

SOUZA et al., 2020; HASSELQUIST; ALLEN; SANTIAGO, 2010, CAMARGO;

CARVALHO; ALBERTON; REYS; MORELLATO, 2018; ALBERTON et al. 2019).

Consequentemente, condições de déficit hídrico no solo impostas pelos períodos de

seca seriam importantes fatores responsáveis pelo aumento da abscisão e da

senescência das folhas, estando relacionadas à longevidade foliar (PALOSCHI et al.,

2021).

Os padrões de LOS observados nas comunidades deste estudo são um

reflexo da composição dos padrões fenológicos das espécies, que representam

20% da explicação para as variações do LOS.

O comportamento da vegetação da Caatinga está fortemente ligado à

variabilidade das chuvas, que por sua vez é fortemente influenciada por fatores
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oceano/atmosféricos, por exemplo o fenômeno Dipolo Atlântico (COSTA et al.,

2020). Este fenômeno desempenha papel importante no clima do nordeste brasileiro

e representa uma variação de temperatura anômala do Oceano Atlântico (COSTA et

al., 2020), acarretando mudanças na dinâmica e na distribuição sazonal de

precipitação (NOBRE; SHUKLA, 1996). Essas variações poderiam influenciar os

padrões fenológicos entre os anos, determinando o fluxo de folhas novas das

comunidades e sua intensidade (MEDEIROS et al., 2022; REICH, 1995; SOUZA et

al., 2016; WRIGHT et al., 2021). Segundo Vico et al. (2017), a elevada variabilidade

interanual na duração e ocorrência da estação chuvosa pode favorecer a

coexistência de diferentes estratégias de adaptação à seca nas comunidades,

incluindo plantas perenes com diferentes graus de deciduidade. Essa diversidade de

estratégias permite que as espécies se adaptem às flutuações na disponibilidade de

água ao longo do tempo, garantindo a sobrevivência e o funcionamento dos

ecossistemas em condições variáveis (MEDEIROS et al., 2022; MURPHY; LUGO,

1986; VICO et al., 2015).

É importante salientar que as mudanças climáticas para regiões semiáridas e

áridas preveem fortes reduções nos índices de precipitação e aumento na

ocorrência de secas (CHRISTENSEN et al., 2007; COSTA et al., 2020), resultando

em déficits hídricos mais intensos. Nesse contexto, as alterações na magnitude e no

padrão temporal da precipitação anual e da umidade relativa nas florestas tropicais

sazonalmente secas podem ter efeitos significativos, afetando a estrutura e

composição das comunidades, bem como os processos ecológicas que nelas

ocorrem (REICH, 1995). Portanto, entender e monitorar as transições fenológicas é

importante para avaliar os impactos da variabilidade e das mudanças climáticas na

vegetação (PEÑUELAS; RUTISHAUSER; FILELLA, 2009; RICHARDSON et al.,

2013; MORELLATO et al., 2016). Essas informações são essenciais para melhorar a

representação da fenologia nos modelos climáticos e, consequentemente, aumentar

a precisão das previsões (CHUINE, 2010; PEÑUELAS; RUTISHAUSER; FILELLA,

2009; WANG et al., 2023). Reinterpretar conjuntos de dados existentes e aproveitar

os avanços nas técnicas de detecção por controle remoto serão ferramentas

valiosas nesse processo. Isso, por sua vez, permitirá uma compreensão mais

precisa das mudanças na competição entre espécies e na distribuição geográfica,

ajudando-nos a tomar medidas adequadas para enfrentar os desafios das mudanças

climáticas (RICHARDSON et al., 2013).



34

6 CONSIDERAÇÕES FINAIS

Nossos resultados com espécies da Caatinga demonstraram uma divergência

em relação à tendência geral esperada no espectro da economia foliar, que

relaciona vida útil e massa foliar específica. Em condições climáticas extremas,

como altas temperaturas, baixa umidade e alta irradiância, o aumento do LMA pode

resultar em um ganho menor proporcional na duração da folha, diferindo da

expectativa da economia foliar. Isso sugere que as plantas podem ajustar esses

traços independentemente conforme as condições ambientais específicas. Assim, é

essencial estabelecer de maneira abrangente, em escalas regionais a globais, as

relações gerais entre os traços funcionais das plantas em diferentes ambientes e

climas.

A aridez e a frequência de ocorrência das chuvas influenciaram as estratégias

de duração da estação de crescimento (LOS) das comunidades da Caatinga,

determinadas pela produção e queda das folhas. Locais com distribuição mais

homogênea de chuvas apresentaram padrões praticamente bimodais de duração da

estação de crescimento e senescência foliar, indicando a presença de mais

estratégias fenológicas nessas comunidades, independentes do LMA. A aridez se

mostrou um filtro ambiental significativo, influenciando as respostas morfológicas e

fenológicas das espécies.

Outros fatores devem ser investigados e podem ser correlacionados aos

dados apresentados nesse estudo, como, por exemplo, a integração de análises

filogenéticas e sua influência nos padrões fenológicos observados, buscando

entender se há restrições filogenéticas nos períodos de produção foliar

(STAGGEMEIER et al. 2010). Assim, análises futuras poderão trazer novas

perspectivas sobre os fatores que influenciam a periodicidade dos eventos

fenológicos em espécies arbóreas que habitam regiões sazonalmente secas, com

implicações importantes para a conservação e manejo dessas espécies, bem como

para a compreensão dos impactos das mudanças climáticas na biodiversidade.
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