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HERBÁCEAS ANUAIS E PERENES DA CAATINGA RESPONDEM DE FORMA 

SIMILAR ÀS VARIAÇÕES NA DISPONIBILIDADE HÍDRICA? 
 
 

RESUMO 

As consequências das mudanças climáticas previstas são altamente preocupantes, 

considerando que a dinâmica do componente herbáceo da caatinga reflete fortemente a 

dinâmica das chuvas. Assim, questionamos como estas florestas secas irão tolerar as 

mudanças futuras do clima, pois são esperadas reduções de mais de 30% das chuvas, aumento 

de dias consecutivos de seca. Portanto, nosso trabalho admite a hipótese geral de que, as 

mudanças simuladas nos padrões de precipitação de um fragmento de caatinga, modificam as 

relações de trade-off das herbáceas, alterando a alocação de recursos nas características 

funcionais vegetativas e no tempo em que ocorrem. Selecionamos as herbáceas anuais 

(Portulaca oleracea L. e Desmodium glabrum (Mill.) DC) e perenes da caatinga (Talinum 

triangulare (Jacq.) Will. e Commelina benghalensis L.). As sementes destas herbáceas foram 

coletadas ao final da estação chuvosa em um fragmento de floresta de caatinga, localizada na 

Estação Experimental do Instituto Agronômico de Pernambuco (IPA) em Caruaru, 

Pernambuco. Após 10 dias de germinação das sementes em câmara de BOD, as plântulas 

foram transferidas para sacos plásticos com dimensões 250 cm
2 

de
 
circunferência, contendo 3 

kg solo de solo autoclavado do mesmo local. Depois de 20 dias de aclimatação em 100% da 

CC (capacidade de campo) foi construído o experimento de simulação das chuvas (SC) com 4 

espécies x 3 tratamentos (T) x 30 repetições cada, com duração de um ano, sendo estes: T1- 

SC dos anos chuvosos; T2- SC de anos próximos à média histórica; T3- SC dos anos secos. 

Para isso, utilizamos o registro histórico dos últimos 60 anos das chuvas do IPA, que 

passaram por uma análise de estatística descritiva e interquartílica para determinar os 

intervalos de precipitação que permitiram agrupar os anos para construção destes tratamentos. 

Para o primeiro capítulo desta tese assumimos a hipótese de que mudanças extremas na 

precipitação modificam as respostas vegetativas abaixo e acima do solo, diferentemente, entre 

espécies herbáceas anuais e perenes. Especificamente, respondemos às seguintes questões: (i) 

O que acontece com o crescimento vegetativo e a alocação de biomassa em ervas anuais e 

perenes na simulação dos anos chuvoso, médio e seco? (ii) A alocação de biomassa acima e 

abaixo do solo, quando o recurso hídrico é limitado, segue um padrão de “partição ideal”? As 

espécies anuais foram mais sensíveis às variações de precipitação, com reduções drásticas no 

crescimento acima do solo na simulação de anos secos, enquanto as perenes continuaram 

crescendo ou mostraram uma redução moderada. Nas folhas, as espécies reduzem a biomassa, 

a produção e a expansão nos anos secos, mas investem no teor de água e na longevidade. 

Abaixo do solo, as anuais exploram os recursos hídricos da camada superficial, e as perenes, 

dependendo da espécie, investem no aumento de raízes, acessando o recurso nas camadas 

subterrâneas durante os anos de seca. Se as reduções previstas forem confirmadas, a direção 

de alocação da biomassa herbácea pode seguir um "equilíbrio funcional". No segundo 

capítulo da Tese, levantamos a hipótese que se os anos se tornarem mais secos, as plantas 

herbáceas irão refletir tais variações com mudanças no início e na duração de suas fenofases. 
Verificamos que a emissão de folhas é sazonal, porém em espécies perenes o evento é 

próximo à uniformidade, enquanto é altamente sazonal nas espécies anuais. Anos secos 

induzem menor brotação e de forma mais concentrada, em poucos meses nas espécies anuais 

e perenes, além de poder tornar sazonal a brotação de uma espécie perene. Dentro da estação 

chuvosa, as trocas foliares em anuais e perenes podem ser antecipadas e intensificadas na 

simulação de anos chuvosos, ao contrário do que foi observado em anos secos, sendo tardios e 

menos intensos. Tais respostas temporais e estruturais podem ou não ser um resultado de 

estratégias eficientes para uma maior tolerância nas respostas do crescimento vegetativo em 

anos extremante secos ou chuvosos. 
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DO ANNUAL AND PERENNIAL HERBACEOUS FROM CAATINGA RESPOND IN 

A SIMILAR WAY TO CHANGES IN WATER AVAILABILITY? 

 

 

ABSTRACT 

The consequences of predicted climate changes are highly worrying, considering that the 

dynamics of the herbaceous component of the caatinga strongly reflects the dynamics of 

rainfall. Thus, we question how these dry forests will tolerate future climate changes, as 

rainfall reductions of more than 30% are expected, increasing consecutive days of drought. 

Therefore, our work supports the general hypothesis that the simulated changes in the 

precipitation patterns of a caatinga fragment modify the herbaceous trade-off relationships, 

altering the resource allocation in the vegetative functional characteristics and in the time in 

which they occur. We selected annual herbaceous plants (Portulaca oleracea L. and 

Desmodium glabrum (Mill.) DC) and caatinga perennials (Talinum triangulare (Jacq.) Will. 

and Commelina benghalensis L.). The seeds of these herbaceous plants were collected at the 

end of the rainy season in a fragment of caatinga forest, located at the Experimental Station of 

the Instituto Agronômico de Pernambuco (IPA) in Caruaru, Pernambuco. After 10 days of 

seed germination in a BOD chamber, the seedlings were transferred to plastic bags measuring 

250 cm2 in circumference, containing 3 kg of autoclaved soil from the same location. After 

20 days of acclimatization in 100% of CC (field capacity) the rainfall simulation experiment 

(SC) was built with 4 species x 3 treatments (T) x 30 repetitions each, lasting one year, as 

follows: T1- SC of rainy years; T2- SC of years close to the historical average; T3-SC of dry 

years. For this, we used the historical record of the last 60 years of rainfall at the IPA, which 

underwent descriptive and interquartile statistical analysis to determine the rainfall intervals 

that allowed for grouping the years for the construction of these treatments. For the first 

chapter of this thesis we assume the hypothesis that extreme changes in precipitation modify 

the vegetative responses below and above ground, differently, between annual and perennial 

herbaceous species. Specifically, we answered the following questions: (i) What happens to 

vegetative growth and biomass allocation in annual and perennial grasses in the wet, medium 

and dry year simulation? (ii) Does the above-ground and below-ground biomass allocation, 

when water resource is limited, follow an “ideal partition” pattern? Annual species were more 

sensitive to rainfall variations, with drastic reductions in aboveground growth in the dry year 

simulation, while perennials continued to grow or showed a moderate reduction. In leaves, 

species reduce biomass, production and expansion in dry years, but invest in water content 

and longevity. Below ground, annuals exploit the water resources of the surface layer, and 

perennials, depending on the species, invest in root growth, accessing the resource in the 

underground layers during the dry years. If predicted reductions are confirmed, the direction 

of allocation of herbaceous biomass may follow a "functional balance". In the second chapter 

of the Thesis, we hypothesize that if the years become drier, herbaceous plants will reflect 

such variations with changes in the beginning and duration of their phenophases. We verified 

that leaf emission is seasonal, but in perennial species the event is close to uniformity, while it 

is highly seasonal in annual species. Dry years induce less sprouting and in a more 

concentrated form, in a few months in annual and perennial species, in addition to making the 

sprouting of a perennial species seasonal. Within the rainy season, leaf changes in annuals and 

perennials can be anticipated and intensified in the simulation of rainy years, contrary to what 

was observed in dry years, being late and less intense. Such temporal and structural responses 
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may or may not be a result of efficient strategies for greater tolerance in vegetative growth 

responses in extremely dry or rainy years. 

 

Keywords: climate change, functional traits, tropical dry forests, water stress, 

morphophysiological responses, phenology. 
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1. INTRODUÇÃO  

Em ambientes semiáridos a disponibilidade hídrica nos solos das florestas varia 

principalmente em função da heterogeneidade temporal e espacial dos regimes pluviométricos 

(THOMEY et al., 2011; ALBUQUERQUE et al., 2012; MIRANDA et al., 2014). Em adição, 

outros fatores podem atuar em conjunto modificando a disponibilidade de água para as 

plantas, como o grau de infiltração do solo (inclinação, textura e estrutura do solo) e cobertura 

da vegetação (manutenção, melhoria da estabilidade e permeabilidade do solo, 

evapotranspiração), dentre outros (FEHMI e KONG et al., 2012; YE et al., 2016; HUANG et 

al., 2013; BUTTERFIELD et al., 2016). 

Atualmente, é conhecido que alterações anuais no ritmo das chuvas (regularidade, 

distribuição e quantitativo) têm afetado a estrutura e o funcionamento das florestas de 

ambientes secos (WU et al., 2010; THOMEY et al., 2011; ESTIARTE et al., 2016; GIBSON-

FORTY  et al., 2016; PIETRE et al., 2017). Além disso, o prolongamento da ausência das 

chuvas gera condições de estresse hídrico para a planta, provocando alterações nas repostas de 

seus traços funcionais (DÍAZ et al., 2013; GARCÍAS et al., 2014;  NOCK et al., 2016). Entre 

tais respostas encontram-se mudanças no ritmo fenológico (RICHARDSON et al., 2013; 

ZEPPEL et al., 2014; TAKENO, 2016), limites no crescimento dos tecidos em expansão 

(MIRANDA et al., 2009; BERNAL et al., 2011; MULLER et al., 2011; TARDIEU et al., 

2011, 2014), declínios nos processos reprodutivos (CHACO et al., 2013; BECERRA, 2014; 

YOUSFI et al., 2015), menor acúmulo de carbono e menor produtividade  (FAY et al., 2008; 

ANDEREGG et al., 2015; CORREIA et al., 2016; ESTIARTE et al., 2016). Entretanto, as 

respostas das herbáceas podem também divergir das tendências citadas, como aumento da 

produção de folhas e diâmetro do caule (WANG et al., 2009) e aumento na produção de flores 

e frutos diante de níveis de semiaridez, para garantir uma produção significativa de sementes 

(XIE et al., 2016). 

Em resposta às condições de estresse hídrico muitas espécies possuem adaptações ou 

estratégias de ajustes que são positivas e eficientes para a economia de água (CHAVES, 2002; 

JONGEN et al., 2015). As herbáceas, por exemplo, podem desenvolver mecanismos de 

ajustes categorizados em escape (espécies anuais) ou tolerância (espécies perenes) à seca 

(MORENO et al., 2008; OLIVEIRA et al., 2015; KOOYERS et al., 2015). É possível ainda 

ocorrer variação na intensidade das respostas das plantas dentro de cada característica 

funcional (VALLADARES et al., 2008, XU et al., 2010), sendo algumas altamente plásticas, 

como por exemplo,  redução  na área foliar (ARAÚJO et al., 2007; LU et al., 2010; YOUSFI 

et al., 2015), o que sugere a  existência de uma relação de trade-off, na qual os recursos 
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obtidos pelas plantas são alocados para manutenção de estratégias que maximize a 

sobrevivência em condições adversas do meio (BONGERS et al., 2017). 

Na busca de compreender as respostas funcionais das plantas aos efeitos do estresse 

hídrico alguns estudos adotaram simulações de chuvas a longo e curto prazo (WU et al. 2010;; 

VICCA et al., 2014; SPENCE et al. 2015), visando projetar o destino dos ecossistemas 

naturais diante de cenários futuros com reduções ou aumento de precipitações (MIRANDA, et 

al. 2011; ESTIARTE et al.,  2016; PIETRE et al., 2017). Em tais estudos, existem grandes 

dificuldades em controlar todas as variáveis que influenciam a disponibilidade de água no 

solo para a planta (HOLMGREN et al., 2012), as quais tornam a velocidade de resposta das 

plantas mais rápida ou lenta (ARAÚJO et al., 2008; BAEZ et al., 2013; HOLMGREN et al., 

2012), mas que devem ser fortemente investigas, dentre elas: a) total anual e a frequência da 

precipitação, capacidade de retenção de água do solo; b) variações na incidência de 

luminosidade; c) presença de micro-habitats que possam reter água e oferecer condições 

favoráveis ao crescimento das plantas; d) as interações de facilitação ou de competição entre 

as plantas aaaa(ARAÚJO et al. 2005; FEHMI e KONG et al., 2012; SOLIVERES e 

MAESTRE, 2014; ANDRADE et al., 2015; SILVA et al., 2015).  

Todavia, apesar das dificuldades, os estudos que manipulam a disponibilidade de água 

para o vegetal, sejam em condições de campo ou de laboratório, são de extrema importância 

para elaboração de modelos preditivos de respostas biológicas (WU et al., 2010; MIRANDA 

et al., 2011). Sobretudo, se considerarmos as mudanças climáticas, decorrentes do 

aquecimento global, previstas nos relatórios da IPCC (2007; 2013), que apontam para um 

aumento da temperatura média global em torno de 2° a 7° C até o final deste século e maior 

imprevisibilidade na precipitação. Assim, a precipitação poderá ser extremamente reduzida ou 

elevada, com tendência de ocorrer redução de até 30% no quantitativo das chuvas das regiões 

subtropicais, o que pode levar a um aumento de aridez nos ambientes áridos e semiáridos (XU 

et al., 2010; WU et al., 2010; DAI, 2013). 

As consequências das mudanças climáticas previstas são altamente preocupantes para 

as florestas semiáridas, como em ecossistemas de caatinga, pois a dinâmica destas florestas já 

reflete fortemente a estocasticidade e irregularidades das chuvas (ARAÚJO et al., 2007; 

ALBUQUERQUE et al., 2012). A variação anual e interanual de precipitação tem efeito 

significativo na riqueza de espécies e estrutura das florestas maduras e jovens, pois o excesso 

de chuvas ou a ausência do sinal chuvoso por dias consecutivos pode reduzir a taxa de 

emergência de plântulas (ANDRADE et al., 2015), aumentar a taxa de mortalidade das 

populações (SANTOS et al., 2013; SILVA et al., 2015), gerar variações na chuva de sementes 
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(SOUZA et al., 2014), reduzir o tamanho da área foliar das plantas (ARAÚJO et al., 2008), 

modificar a fenologia e o período de reprodução das plantas (AMORIM et al., 2009; LIMA et 

al., 2010), explicar parte da riqueza e densidade de sementes do banco do solo (SANTOS et 

al., 2013b) e reduzir a riqueza de espécies herbáceas das florestas, as quais podem ter 

ocorrência pulsada no tempo (REIS et al., 2006; SILVA et al., 2015). Logo, o efeito de uma 

redução de 30% das chuvas deverá afetar o sistema de inter-relações (biótico ⇌ biótico ⇌ 

abiótico) e, consequentemente todo o funcionamento destes ecossistemas (SPENCE et al., 

2015; WADE et al. 2017). 

Diante dos fatos previamente expostos, este estudo admite por hipótese que as 

mudanças extremas nos padrões das chuvas modificam as relações de trade-off das plantas, 

alterando a alocação de recursos nos traços funcionais vegetativos e reprodutivos. Esperamos 

ocorrer retardos ou inibição no ritmo fenológico e reduções na morfometria (vegetativa e 

reprodutiva) e na produtividade das plantas dos ambientes semiáridos à medida que reduz os 

quantitativos de precipitações. Considerando que a riqueza de espécies herbáceas é elevada 

nestes ambientes (ARAÚJO et al., 2005) e que o ciclo de vida das mesmas possa interferir em 

suas respostas de ajuste a redução da disponibilidade de água, esperamos ainda encontrar 

respostas diferenciadas entre herbáceas anuais e perenes. Especificamente pretendemos 

responder as seguintes questões: (i) reduções e aumento simulado de chuvas históricas 

moldam as respostas fenológicas vegetativa e reprodutiva de herbáceas da caatinga? (ii) 

ocorrem reduções morfométricas no crescimento (vegetativo e reprodutivo) e na produção de 

folhas, flores, frutos e sementes com a redução de precipitação? (iii) Herbáceas anuais e 

perenes da caatinga respondem de forma similar a redução de disponibilidade de água? 

 

2. REVISÃO DE LITERATURA 

2.1. Respostas funcionais do componente herbáceo de ecossistemas semiáridos frente às 

variações na disponibilidade hídrica  

Os traços funcionais são características morfológicas, bioquímicas, fisiológicas, 

estruturais, fenológicas ou comportamentais que influenciam o desempenho ou a aptidão do 

organismo (NOCK et al., 2016). Deste modo, exclusivamente os traços de repostas 

influenciam a habilidades das espécies para colonizar e prosperar em habitats, além de 

persistir frente a mudanças climáticas futuras. Alguns exemplos destas respostas incluem o 

tamanho de sementes (relacionadas à capacidade de recrutamento sob diferentes regimes de 

perturbação), a espessura da casca (conferindo tolerância ao fogo) e o tamanho da folha 

(levando a diferentes balanços térmicos) (DÍAZ et al., 2013). Os traços funcionais das plantas 
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podem ser utilizados como bons indicadores, aumentando a capacidade de predição dos 

efeitos das mudanças climáticas, como também na compreensão dos processos ecológicos e 

funcionamento dos ecossistemas. Sendo estes de essencial importância na elaboração de 

parâmetros que poderão ser utilizados para conservação e restauração de habitats perturbados, 

sejam elas por ações antrópicas ou climáticas (FEHMI e KONG et al., 2012; BAEZ et al., 

2013; NOCK et al., 2016).  

 Nas regiões semiáridas, o quantitativo de água disponível para as espécies vegetais é 

um fator que promove alterações estruturais e funcionais na vegetação de seus ecossistemas, 

variando principalmente em função da heterogeneidade espacial e temporal dos regimes de 

chuvas (GARIGLIO et al., 2010; ALBUQUERQUE et al., 2012; MIRANDA et al., 2014; 

ZEPPEL et al., 2014). Diante das variações bruscas no recurso hídrico disponível é possível 

ocorrer variação na intensidade das respostas das plantas dentro de cada característica 

funcional (VALLADARES et al., 2008, XU et al., 2010). Algumas das características 

apresentam elevada plasticidade, sugerindo a existência de uma relação de trade-off, na qual 

os recursos obtidos pelas plantas são alocados para a manutenção de estratégias que maximize 

a sobrevivência em condições adversas (BONGERS et al., 2017). Diante disso, existe uma 

preocupação em quais os traços respondem de forma rápida ou tardia e que podem ser 

utilizados como ferramenta para compreender o complexo funcionamento destas florestas 

(NOCK et al., 2016).  Buscando entender as variações desta plasticidade fenotípica dos traços 

funcionais de plantas listaremos alguns estudos que abordam: “Como as espécies vegetais do 

estrato herbáceo respondem as variações da disponibilidade hídrica, mediadas por alterações 

naturais ou manipuladas das chuvas e diferentes gradientes de umidade no solo, com ênfase 

nas respostas comportamentais (fenológicas), morfofuncionais e ecofisiológicas”.  

 

2.1.1. Respostas fenológicas frente às variações nos padrões das chuvas em ecossistemas 

semiáridos 

A fenologia é o estudo das fases do ciclo de vida de plantas e sua ocorrência no espaço 

e no tempo (BAWA, 1983; RICHARDSON et al., 2013; MORELLATO et al., 2010, 2013). 

Segundo Morellato et al. (2016) a fenologia é uma importante ferramenta para a compreensão 

da influência climática sobre a vegetação e para o entendimento das interações entre plantas e 

animais, abrangendo possíveis alterações na biodiversidade. Além disso, a fenologia é 

necessária para a elaboração de parâmetros indispensáveis à preservação e exploração do uso 

racional das espécies, conciliando aspectos econômicos e a sustentabilidade. Assim, 

abordaremos a seguir estudos fenológicos em plantas de várias florestas de ambientes 
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semiáridos e sua relação com os fatores abióticos, com ênfase no fator hídrico, apontando as 

tendências das respostas funcionais nas fenofases vegetativa e reprodutiva. 

Em áreas tropicais com clima sazonal, onde as estações secas e chuvosas são bem 

definidas, o ritmo fenológico vegetativo e reprodutivo de espécies vegetais está relacionado 

diretamente à disponibilidade de água nestes ambientes (WILLIAMS-LINERA e MEAVE, 

2002; MIRANDA et al., 2009, MORELLATO et al., 2013; RICHARDSON et al., 2013; 

ZEPPEL et al., 2014; MIRANDA et al., 2014). Este comportamento também é atribuído ao 

fator temperatura (MENZEL et al., 2006; SCHLEIP et al., 2008; VOLDER et al., 2013), bem 

como à umidade relativa do ar (SEGHIERI et al., 2009), fotoperíodo (TAKENO, 2016), 

dentre outros. O desempenho destas espécies pode ser ajustado e adaptado às mudanças de 

curto prazo, não afetando os processos fenológicos diante das variações temporais de chuva 

(CARVALHO e SARTORI, 2015; JONGEN et al., 2015).  

Na vegetação de caatinga, uma floresta seca que abrange o nordeste brasileiro e parte 

de minas gerais, as plantas lenhosas destes ambientes tendem a ajustar-se às variações 

sazonais do clima adotando estratégias positivas e eficientes para economia de água, 

sincronizando a produção de folhas, floração, frutificação, dispersão, germinação, 

crescimento, acúmulo de água no caule, incremento e mortalidade populacional no período 

chuvoso (MACHADO et. al., 1997; ARAÚJO et al., 2007; SILVA et al., 2008; LIMA e 

RODAL, 2010; OLIVEIRA et al. 2015). Outro exemplo destes ambientes são as espécies 

herbáceas terófitas, estrategicamente adaptadas a estas condições de semiaridez com ciclo de 

vida compreendido no período chuvoso na vegetação de caatinga (ARAÚJO et al., 2002; 

ARAÚJO et al., 2005). Enquanto as geófitas armazenam nutrientes em suas raízes e 

permanecem em latência no solo, suprimindo qualquer estrutura que contenha um meristema 

visível no período de seca (CORNELISSEN et al., 2003; KHODOROVA e BOITEL-CONTI, 

2013), podendo também ser considerada uma forma de evasão provocada pelo estresse hídrico 

(MORENO, 2008). Ambas (terófitas e geófitas) podem pulsar no tempo e apresentar 

mudanças na densidade entre anos, possivelmente correlacionado as variações interanuais nos 

totais pluviométricos (REIS et al., 2006; SILVA et al., 2015). 

Em estudos no cerrado, uma savana brasileira, a alternância das estações climáticas 

definem os padrões de crescimento de herbáceas, sendo os períodos chuvosos associados aos 

padrões da floração e frutificação (BATALHA e MARTINS, 2004; GOTTSBERGER e 

SILBERBAUER-GOTTSBERGER, 2006). Avaliando os eventos reprodutivos de 366 

espécies de plantas do cerrado de microhabitats ciliares Silva et al. (2011) mostraram 
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correlações positivas da disponibilidade de umidade do solo e variáveis climáticas, como a 

precipitação.  

Em uma série de estudos de 1995 a 2008 envolvendo espécies herbáceas anuais e 

perenes em uma pastagem no semiárido montanhoso dos Estados Unidos, constatou que 75% 

das 32 espécies tiveram mudanças no ritmo fenológico reprodutivo, antecipando 

gradativamente o período de floração anualmente, influenciados pelas variações 

pluviométricas (LESICA e KITTELSON, 2010). Em concordância, Parmesan (2006) 

realizando estudos com mais de 400 espécies vegetais nos diferentes hábitos de regiões 

temperadas e tropicais, revelou uma tendência para florescimento precoce em resposta à 

mudança climática. Em adição, Duneel e Travers (2010) realizaram estudos fenológicos 

durante quatro anos em conjunto com as observações históricas feitas na região de Dakota do 

Norte (EUA), relatando as primeiras datas de floração de espécies vegetais em todos os 

hábitos entre 1910 e 1961. Os mesmos constataram que 75% de 178 espécies observadas 

apresentaram mudanças fenológicas em função das variações da temperatura ou precipitação, 

sendo que 5% a 17% destas espécies mudaram significativamente a sua primeira época de 

floração seja mais cedo seja mais tarde em relação ao século anterior. 

De um modo geral, o ritmo fenológico da floração e frutificação em situações de 

deficiência hídrica ou em florestas cujos solos estejam mais expostos a incidência direta da 

luz pode ser antecipado (MENZEL et al., 2006; SHARP et al., 2009; MATESANZ, et al. 

2009; SOUZA et al., 2014; KAZAN e LYON, 2016; TAKENO, 2016), retardado (PRIETO et 

al., 2008; CRIMMINS et al., 2010; SU et al., 2013) ou sofrer inibição (YOUSFI et al., 2015), 

mostrando que as respostas das plantas podem divergir. Em consequência destas variações 

temporais dos eventos reprodutivos, poderá haver uma dessincronizarão do período de 

floração e frutificação com o ciclo de vida de animais e assim afetar os processos de 

polinização (CACHO et al., 2013; LESICA e KITTELSON, 2010; MORELLATO et al., 

2016), além de promover efeitos negativos em herbívoros que dependem das espécies para a 

alimentação (STENSETH e MYSTERUD, 2002; SAAVEDRA et al., 2003) e que auxiliam 

na dispersão dos frutos. Todavia, sob algumas circunstâncias, alterar o tempo de floração e e 

emissão de folhagens pode ser vantajoso para muitas espécies, utilizando esta estratégia como 

forma de evitar o ataque de insetos (KAZAN, 2016; MORELLATO et al., 2016).  

Diante destas afirmações supracitadas, sobre as respostas fenológicas das plantas de 

ambientes semiáridos em função de alteração nos regimes de chuvas, mostra-se o quanto os 

estudos têm avançado nas florestas tropicais, buscando não somente entender a interferência 

da sazonalidade, como também as variações interanuais do clima e suas aplicações, sejam elas 
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na conservação, manejo ou restauração de habitats perturbados. Tal questão contribui 

significativamente para construção e delineamento de modelos preditivos do funcionamento 

dos sistemas biológicos terrestres, que especificamente para as espécies vegetais são baseados 

nas respostas do passado para compreender o futuro funcionamento destas florestas diante das 

oscilações no clima.  

No próximo tópico faremos uma breve revisão de estudos fenológicos de espécies 

herbáceas localizadas em florestas tropicais secas da região Neotropical, que foram realizados 

nos últimos 11 anos (2009-2020), buscando entender quais foram fenofases analisadas com 

mais frequência e a duração dos experimentos.  

 

2.1.2. Mapeamento científico dos estudos fenológicos de espécies herbáceas de florestas 

secas da região neotropical 

Este tópico centra-se na fenologia de herbáceas numa visão panorâmica dos estudos 

realizados em 11 anos (2009-2020) em florestas tropicais secas na região Neotropical, visando 

sua importância para estudos em mudanças climáticas e conservação dos trópicos. Realizamos 

um mapeamento científico, utilizando as bases de registro de citações “Web of Science”. 

Nesta base de dados foram utilizados os seguintes descritores em português e inglês: “Região 

Neotropical”, “Neotrópicos”, “florestas tropicais secas”, “florestas secas”, “florestas 

sazonalmente secas”, “semi-árido”, “fenologia”, “herbáceo”, “erva”, “grama”, “dry tropical 

forests”, “dry forests”, “seasonally dry forests”, “semi-arid”, “phenology”, “herbaceous”, 

“herb”, “grass”.Todos os descritores foram utilizados nos campos de pesquisa “Tópico”, ou 

seja, não especificando o local de busca nos artigos, podendo ser no título, no resumo, ou em 

todo corpo do artigo. Utilizamos na busca os operadores boolianos “OR” E “AND”. O 

“Google Acadêmico” foi utilizado para buscas de artigos em revistas nacionais que 

geralmente não estão presentes na “Web of Science”.  Definimos um prazo de busca em 11 

anos e filtramos os trabalhos das seguintes a áreas e subáreas do conhecimento que estejam 

relacionados a botânica e áreas correlatas. Destes trabalhos, fizemos uma leitura prévia do 

título, resumo e métodos, e a partir dos seguintes critérios de inclusão os artigos foram 

selecionados: a) trabalhos publicados entre 2009 e 2020; b) local de estudo em florestas 

tropicais secas na região Neotropical; d) presença de dados fenológicos vegetativos e/ou 

reprodutivos nestes estudos; e) herbáceas nativas como objeto de estudo. Utilizamos o 

software Statistica para a construção dos gráficos. Analisamos nestes trabalhos os seguintes 

pontos: a) qual Ecossistema ou Bioma estudado; b) qual a duração dos estudos (curto prazo: 
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até um ano; longo prazo: mais de um ano); c) quais fenofases analisadas; d) se descreviam o 

modo de vida; d) se faziam correlações das fenofases entre fatores bióticos e abióticos;  

Nestes 11 anos, o maior número de publicações com foco em estudos fenológicos do 

componente herbáceo na região Neotropical, foi em 2011, atingindo apenas 14% dos 

trabalhos publicados (Figura 1). Verificamos um decréscimo dos estudos de 2012 a 2018, não 

ultrapassando 8%. Todavia, apenas em 2019 e 2020, houve um ligeiro aumento com 12% de 

artigos publicados com a referida temática (Figura 1). Entre os locais em que os trabalhos 

foram feitos estão áreas de proteção ambiental, parque natural, RPPNs, montanhas, estações 

ecológicas, serra e mata/floresta/fragmentos.  

Entre os Biomas ou Ecossistemas em que as pesquisas foram realizadas, o Cerrado 

supera com cerca de 50% dos trabalhos, seguido da Caatinga com 20% e do Chaco com 

apenas 4% (Figura 2). É importante destacar que, muitas das florestas foram caracterizadas 

apenas como ambientes Savânicos (4%) ou variações na terminologia de floresta tropical seca 

(Figura 2). Destes trabalhos, apenas 4% foram realizados em ambientes controlados, que 

coletavam as sementes das espécies herbáceas, germinavam em estufas e manipulavam os 

fatores que ocorriam nos ambientes naturais (AGUIAR et al. 2020). A maioria (96%) foram 

realizados com observações diretas em ambientes naturais (FLORENCIO et al. 2009; 

CORTÉS-FLORES et al. 2020). 

A maioria dos estudos é de curta duração (76%) não ultrapassando um ano de 

monitoramento do experimento, fato que pode estar relacionado ao rápido ciclo de vida ou 

curto estágio reprodutivo dessas espécies herbáceas (Figura 3a). Grande parte dos estudos não 

especificou o modo de vida das espécies herbáceas (64%) (Figura 3b). Apenas 36% dos 

trabalhos especificaram que utilizaram as espécies perenes como objeto de estudo (QUIRINO; 

MACHADO, 2014; RAMOS et al., 2014), seguido das espécies anuais com 12% (Figura 3b). 

Ressaltamos que havia estudos envolvendo os dois componentes herbáceos, tanto o transitório 

quanto o permanente (TORRES et al., 2011). Os estudos de comunidade se destacaram 

representando 80% dos trabalhos, por segundo os estudos populacionais com cerca 20% 

(Figura 3c). 

As fenofases reprodutivas foram as mais investigadas, sendo a fenofase de floração 

presente em 96% dos trabalhos realizados, seguido da frutificação (68%), e dispersão dos 

frutos e sementes (24%; Figura 4a). As fenofases vegetativas foram às menos investigadas, o 

brotamento e abscisão das folhas juntas não chegaram a 16% destes estudos (Figura 4a). A 

maioria dos trabalhos correlacionavam as fenofases vegetativas e reprodutivas aos fatores 

abióticos (76%), sendo os bióticos (28%) poucos correlacionados (Figura 4b). 
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Figura 1 - Percentual em cada ano dos estudos fenológicos de espécies herbáceas em 

florestas tropicais secas da região Neotropical. 

 

 

Figura 2 - Percentual por Ecossistemas/Bioma/Florestas dos estudos fenológicos de espécies 

herbáceas da região Neotropical. NI = não informado.  
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Figura 3 - Percentual dos estudos fenológicos de espécies herbáceas em florestas tropicais 

secas da região Neotropical. (a) Duração do monitoramento dos estudos; (b) Modo de vida 

das espécies herbáceas; (c) Nível de organização amostrado nos estudos; NI = não informado.  

 

 

 

Figura 4 – (a) Fenofases investigadas nos estudos fenológicos de espécies herbáceas em 

florestas tropicais secas da região Neotropical. (b) Correlações realizadas nos estudos 

fenológicos entre as fenofases e os fatores bióticos e/ou abióticos. SC= sem correlação. 

 

Verificamos que a maioria das publicações, com foco neste tema, concentrou-se em 

2011, com um baixo percentual ao longo dos anos, mostrando que ainda são poucos os 

investimentos no entendimento do ciclo de vida do componente herbáceo nas florestas secas 

dos Neotrópicos e as relações com as mudanças emergentes do clima. O Cerrado representou 
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um número significativo destes estudos, sendo necessários maiores investimentos em outros 

ecossistemas, como exemplo o Chaco e a Caatinga e demais não explorados. A maioria dos 

trabalhos foram realizados através de observações diretas nos ambientes naturais e 

prevalecem os estudos de curta duração não ultrapassando um ano de monitoramento do 

experimento. Assim, sugerimos que os estudos em longo prazo sejam realizados com mais 

frequência, pois podem gerar um maior entendimento dos impactos das mudanças globais 

emergentes no ciclo de vida das espécies. É importante ressaltar que a manipulação dos 

fatores abióticos e bióticos com base nas predições das mudanças climáticas nos experimentos 

controlados, pode ser relevante para se conhecer o funcionamento e destino destas florestas 

secas. Grande parte dos estudos não especificou o modo de vida das espécies herbáceas e os 

estudos de comunidade e se destacaram. As fenofases reprodutivas foram as mais investigadas 

e a maioria dos trabalhos correlacionavam as fenofases aos fatores abióticos. As fenofases 

vegetativas foram bastante negligenciadas nestes estudos, bem como as correlações entre os 

fatores bióticos, podendo ser foco de pesquisa nos próximos anos. 

 

2.1.3. Respostas ecofisiológicas em herbáceas de ambientes semiáridos frente às variações 

nos níveis de disponibilidade hídrica 

Segundo Lambers et al. (1998), a Ecofisiologia é uma ciência integradora que envolve 

conhecimentos ecológicos, morfológicos, fisiológicos, genéticos, químicos e físicos, sendo 

avaliada pelas respostas comportamentais das plantas às condições ambientais. De acordo 

com Araújo et al. (2005), as respostas Ecofisiológicas refletem os níveis de estresse bióticos e 

abióticos, aos quais as plantas estão sujeitas durante o seu ciclo de vida.  Outro ramo de 

estudo recentemente difundido entre os cientistas é a Ecohidrologia que revela como padrões 

espaciais da vegetação exercem controles em gradientes horizontais e verticais na umidade do 

solo. O feedback pode afetar a dinâmica da vegetação através de seus efeitos sobre o 

estabelecimento e o crescimento das plantas, bem como sobre processos fenológicos 

(CHOLER et al., 2010), as interações competitivas e os processos sucessionais 

(ASBJORNSEN et al., 2011). 

As respostas da planta à escassez de água são complexas, envolvendo mudanças 

adaptativas e/ou efeitos deletérios. No campo, essas respostas podem ser sinergicamente ou 

antagonicamente modificadas pela superposição de outros estresses (CHAVES et al. 2002). 

Assim como em muitas espécies arbóreas, as herbáceas presentes nas regiões semiáridas 

desenvolvem mecanismos ou estratégias categorizadas em escape à seca ou tolerância como 

respostas de ajustes as condições do déficit hídrico (CHAVES et al., 2002; NOGUEIRA et al., 
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2005; ARAÚJO, 2005; MORENO et al., 2008; KOOYERS, 2015). No mecanismo de escape, 

as plantas herbáceas anuais apresentam ciclo reprodutivo curto, adaptadas à produção de um 

banco de sementes no período chuvoso, garantindo a perpetuação das espécies no período 

seco. Essa estratégia de fuga pode contar com a reprodução bem-sucedida, ocorrendo uma 

maior taxa de crescimento, armazenamento eficiente e uso de reservas para produção de 

sementes (CHAVES et al., 2003; NOGUEIRA et al., 2005; MORENO et al., 2008; 

KOOYERS, 2015). Exemplos de herbáceas que apresentam estratégias de escape à seca são 

as espécies terófitas que completam todo seu ciclo de vida no período chuvoso (ARAÚJO et 

al., 2002; ARAÚJO et al., 2007). 

No mecanismo de tolerância à seca em baixo potencial hídrico, as herbáceas podem 

manter ativos os processos biológicos armazenando nutrientes, permanecendo em latência no 

solo, suprimindo qualquer estrutura que contenha um meristema visível no período de seca, 

podendo também ser considerada uma forma de evasão do estresse hídrico (MORENO et al., 

2008). Dentre as herbáceas que apresentam estas estratégias, estão as espécies perenes, no 

caso as geófitas, consideradas espécies dormentes (KHODOROVA e BOITEL-CONTI, 

2013).  

No mecanismo de tolerância à seca com alto potencial hídrico, as plantas reduzem a 

transpiração, como economia hídrica, através do fechamento dos estômatos, mudanças na área 

foliar, senescências das folhas mais velhas e aumento da capacidade de absorção da água em 

regiões mais profundas do solo, investindo no prolongamento das raízes (CHAVES et al. 

2002; XU et al., 2010; OLIVEIRA et al., 2015).  

De modo geral, em relação aos aspectos vegetativos, na maioria dos vegetais, um 

déficit hídrico durante as fases vegetativas pode ser refletido em reduções drásticas do 

crescimento de tecidos em expansão (PEÑUELAS et al., 2004; MORENO et al., 2008; 

MIRANDA et al., 2009; BERNAL et al., 2011; MULLER et al., 2011; TARDIEU et al., 

2011; TARDIEU, 2014), afetando a produtividade do vegetal, em termos de acúmulo de 

carbono (CORREIA et al., 2016; GIBSON-FORTY, 2016). Assim, apresentando menores 

valores em altura, redução nas características foliares e aceleramento da maturidade física da 

população (YOUSFI et al., 2015; WANG et al., 2009). Na Caatinga, uma floresta seca 

brasileira, as herbáceas apresentaram reduzidas alturas e diâmetro, quando comparadas entre 

anos, influenciados pelas variações na distribuição dos regimes de chuva (REIS et al., 2006; 

BECERRA, 2014). Desta forma, acredita-se que o menor quantitativo de chuva tem um efeito 

negativo maior do que a redução da frequência deste índice (GIBSON-FORTY, 2016).  

http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1438-8677.2010.00358.x/full#b28
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Uma das fortes explicações difundidas entre os cientistas sobre a redução drástica do 

crescimento de herbáceas e arbustos nas condições de déficit hídrico é provocado pelo 

declínio das respostas estomáticas, gerando limites na absorção de CO2 e por fim, redução da 

atividade fotossintética (CHAVES et al., 2002; XU, 2010; OSAKABE, 2014). Além disso, a 

produção dos hormônios etileno e hormônio ácido abscísico (ABA) são também responsáveis 

por regular as respostas das plantas ao déficit hídrico, controlando o crescimento de espécies 

vegetais em condições de seca (GOLLDACK, 2014). 

Em relação às respostas reprodutivas, o efeito das variações temporais, bem como 

diferentes níveis de administração hídrica, podem provocar declínios na produção de flores, 

frutos e sementes em subarbustos e herbáceas perenes do semiárido tanto em ambientes 

naturais, quanto em manipulados (BORCHERT, 1994; PÉREZ et al., 2006; ARAÚJO et al., 

2007; MORELLATO et al., 2013; BECERRA, 2014; ZEPPEL et al., 2014; MIRANDA et al., 

2014; YOUSFI et al., 2015). Todavia, nestas florestas semiáridas, podem existir espécies 

vegetais ajustadas, que desenvolvem estratégias produzindo maior quantidade de flores e 

maior produção de sementes, conferindo maior sucesso reprodutivo, porém, níveis críticos de 

aridez promovem uma tendência de redução em todos os atributos (XIE et al., 2016).  

Uma série de estudos realizados com pequenos arbustos no semiárido mediterrâneo, 

mantidos em déficit hídrico, mostrou reduções significativas na quantidade de flores 

produzidas, dentre eles, a espécie Dorycnium pentaphyllum Rchb, que apresentou redução de 

40% a 44% na quantidade de flores produzidas. Com relação à Elaeagnus multiflora Thund. 

foi constatada inflorescências com 15% a 23% em reduções na densidade de flores (CHACO 

et al., 2013). Su et al. (2013), realizando estudos com Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., 

herbácea que vivem sob a limitação de água em regiões europeias e asiáticas, mostraram que 

a menor disponibilidade hídrica também reduziu o número e tamanho das flores, 

comprimentos de órgãos florais, sobretudo no comprimento dos estames e pistilos, bem como, 

anteras e o desenvolvimento do pólen foram afetados, resultando numa diminuição na 

produção de sementes. Corroborando com os dados apresentados, Sharp et al. (2009), 

afirmam que a permanência da deficiência hídrica durante o desenvolvimento das flores, pode 

antecipar a antese em botões prematuros. Assim também, pode ocorrer reduções nos 

quantitativos e inibição do desenvolvimento dos grãos de pólen (SINCLAIR e JAMIESON, 

2006), que leva à esterilidade masculina (BARNABÁS et al., 2008), ou então ocorrer à 

produção de grãos pólen mal desenvolvidos que apresentam dificuldades de adesão à 

superfície do estigma, impedindo o crescimento do tubo polínico (FRANCHI et al., 1996). 
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Nos últimos anos, é crescente o interesse nos estudos de traços funcionais, sendo estes 

comportamentais (fenológicos), morfológicos e fisiológicos de espécies vegetais, no 

reconhecimento de sua importância para a ciência como indicador de impactos provocados 

pelas mudanças climáticas (RICHARDSON et al., 2013; MORELLATO et al., 2016) e 

projetar cenários futuros de alterações comportamentais e estruturais das florestas semiáridas 

(ESTIARTE et al., 2016). Além disso, os traços funcionais são imprescindíveis para o 

desenvolvimento de práticas de manejo e restauração de habitats perturbados, pois o padrão 

climático das regiões secas constitui um forte fator de influência nas condições de 

sobrevivência (ARAÚJO et al., 2005). Apesar de poucos, os estudos fenológicos em 

herbáceas de florestas semiáridas serem ínfimos, estes devem ser dadas mais ênfases, 

principalmente pelo fato de ser o componente dominante destes ecossistemas. Estes novos 

estudos devem buscas compreender os seguintes questionamentos: (a) quais são as mudanças 

comportamentais (fenológicas) vegetativas e reprodutivas de herbáceas diante das variações 

sazonais e interanuais tanto em campo (ambientes naturais) quanto em simulações realizadas 

em laboratório; (b) buscar explicações das alterações no período ou data das fenofases de 

herbáceas e correlacionar às interações de fatores bióticos e abióticos; (c) impacto da 

alteração da atividade e intensidade de cada fenofase destas espécies no funcionamento de 

todo o ecossistema; (d) Respostas-chaves para entendimento de possíveis alterações 

climáticas e ferramentas para recuperação de habitats perturbados.  

 

2.1.4. Estudos de simulação das precipitações de ecossistemas áridos e semiáridos: 

Abordagens experimentais da pesquisa sobre mudanças climáticas 

 

Mudanças transitórias e permanentes na estrutura e no funcionamento dos 

ecossistemas áridos e semiáridos são provocadas por alterações temporais e espaciais na 

disponibilidade hídrica no solo das florestas (FAY et al, 2008; THOMEY et al., 2011; BAEZ 

et al., 2013; ESTIARTE et al., 2016). Este efeito é mediado por mudanças interanuais e 

intranuais nos padrões de precipitações destas regiões, que por sua vez, apresentam 

distribuição estocástica e irregular (ALBUQUERQUE et al., 2012; MIRANDA et al. 2014; 

SPENCE et al. 2015; SILVA et al., 2015; YE et al., 2016). Além das variações nos regimes de 

chuvas, outros fatores afeta o gradiente de umidade no solo das florestas e possuem uma 

relação de interdependência, sendo estes: a) infiltração de água, incluindo a inclinação do 

terreno, textura e estrutura do solo (FEHMI e KONG et al., 2012; YE, et al. 2016); b) 

cobertura da vegetação, que atua na manutenção, melhoria da estabilidade e permeabilidade 
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do solo (HUANG et al, 2013; BUTTERFIELD et al., 2016), c) áreas que sofreram 

perturbações antrópicas (áreas antropogênicas) que apresentam alterações nas condições 

microclimáticas e edáficas (PEREIRA et al., 2003; ARAÚJO et al., 2005; GELLRICH et al., 

2007; LOPES et al., 2012), dentre outros fatores.  

Existem características ou traços funcionais das plantas sensíveis às alterações nos 

quantitativos e distribuição temporal das chuvas que são utilizadas como bons indicadores, 

aumentando a capacidade de predição dos efeitos das mudanças climáticas (FAY, et al. 2008; 

BAEZ et al., 2013; SPENCE et al. 2015; YE et al., 2016; NOCK et al., 2016). Mensurar e 

avaliar os traços funcionais diante de mudanças no clima aumenta nossa compreensão sobre 

os processos ecológicos da vegetação e proporciona parâmetros que poderão ser utilizados 

para conservação e restauração de habitats perturbados (FEHMI e KONG et al., 2012; NOCK 

et al., 2016).  

Como exemplo de respostas estruturais sensíveis ao indivíduo, citadas no ítem 

anterior, tem-se as variações morfofuncionais do crescimento em altura, área foliar, densidade 

das raízes de plantas de florestas secas, que respondem rapidamente aos estímulos de 

precipitação alterada, traduzindo-se em mudanças na produtividade dos ecossistemas 

(ANDEREGG et al ., 2015, ESTIARTE et al., 2016), ou seja, dinâmicas no fluxo de carbono 

no ambiente e vegetal (FAY et al., 2008; THOMEY et al., 2011). Que por sua vez, parece ser 

mais dependente da alteração da frequência do que nos quantitativos das precipitações, 

gerando efeito global significativo sobre a cobertura vegetal. Isto é explicado devido o fato de 

que a água proveniente do aumento de eventos únicos de precipitação não pode ser totalmente 

utilizada pelas plantas nas regiões semiáridas, por conta da alta evaporação causada por uma 

combinação de fatores, sendo estes a alta irradiação solar, estrutura e composição do solo 

(areia) e vento (SPENCE et al., 2015; YE et al., 2017). Em adição, estudos fenológicos da 

floração e frutificação, indicam tendências funcionais e expressam mudanças temporais no 

ciclo reprodutivo sob o estímulo de precipitações reduzidas, através da antecipação ou até 

mesmo completa inibição dos eventos (TAKENO, 2016). No geral, a literatura afirma que 

estes padrões intraespecíficos provem de respostas plásticas à variação ambiental, decorrente 

da diferenciação genética transferida de forma hereditária. Acreditando assim, que as plantas 

podem desenvolver um reporte ou memória aos períodos críticos de secas e precipitações dos 

anos anteriores, como exemplo, a limitação do crescimento nos anos posteriores devido ao 

estresse hídrico no passado (WIEGAND, 2004; XU et al., 2010). 

As mudanças climáticas previstas nos relatórios da IPCC (2007; 2013) apontam 

tendência de aumento da temperatura média global de 2° a 7° C até o final deste século, além 
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de precipitações extremas, com altos e reduzidos percentuais de chuva. Para as regiões 

subtropicais semiáridas existem muitas divergências nos estudos, todavia predomina a 

tendência de reduções nos quantitativos das chuvas com mais frequência e intensidade, 

aumentando assim os gradientes de aridez destes ecossistemas (WU et al., 2010; DAI, 2013). 

Sabe-se que estas mudanças, podem restringir os processos demográficos e estádios de 

desenvolvimento de plantas de florestas secas que são críticos para a regeneração natural 

destes ecossistemas, em consequência limitando a persistência e expansão geográfica das 

florestas secas para todo século XXI (PETRIE et al. 2017). Como exemplo, algumas 

evidências em caatinga (florestas semiárida do Brasil) e florestas de outras regiões semiáridas, 

apontam que o prolongamento da escassez hídrica no período seco ou dentro da estação 

chuvosa, tem gerado impactos negativos intraespecíficos (taxa de emergência, 

estabelecimento e crescimento de plântulas, densidade, sobrevivência das populações) e 

interespecíficos (diversidade e abundância relativa das comunidades de plantas anualmente) 

(REIS et al., 2006; FEHMI e KONG et al., 2012; SANTOS et al., 2013a; SPENCE et al., 

2015; SILVA et al., 2015). Além disso, a nível interespecífico, estudos evidenciam que a 

coexistência de muitas espécies vegetais pelos diferentes nichos que ocupam em regiões 

semiáridas depende das flutuações do clima (YE et al., 2017; WADE et al. 2017). Assim, 

podendo existir estratégias em que grupos de plantas adotam interações de facilitação diante 

de níveis críticos de aridez para sobrevivência das espécies, determinada pela hipótese de 

gradiente de estresse (SOLIVERES e MAESTRE, 2014; BUTTERFIELD et al., 2016). 

Portanto, a negatividade no balanço hídrico para os próximos anos é evidente nas florestas 

secas e pode afetar em cadeia todo funcionamento e sistema de inter-relações (biótico ⇌ 

biótico ⇌ abiótico) destes ecossistemas (SPENCE et al., 2015; WADE et al. 2017). 

Para encontrar tendências nas repostas funcionais das plantas sensíveis ao aumento da 

negatividade e positividade do balanço climático, alguns estudos adotam as simulações das 

chuvas a longo e curto prazo, isolando o fator hídrico, como alternativas às abordagens 

experimentais da pesquisa de mudanças climáticas. Para isso, este sistema depende de 

experimentos altamente manipulativos em campo ou estufas, sendo uma ferramenta valiosa 

para projetar o destino dos ecossistemas naturais sob futuros cenários de queda ou aumento de 

precipitação (WU et al. 2010; ESTIARTE et al., 2016; MIRANDA, et al. 2011). Já que em 

condições naturais de campo (interior das florestas) manter os níveis de água no solo 

constante ou avaliar os padrões de distribuição das chuvas indutor das mudanças nas respostas 

funcionais do ecossistema, pode ser uma interação incontrolável e quase impossível 

(HOLMGREN et al., 2012). Pelo fato que, outras variáveis (capacidade variável do solo em 
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reter a umidade, variações na incidência de luminosidade, presença de microhabitats que 

possam reter água e oferecer condições favoráveis ao crescimento da planta, interações de 

facilitação ou competição entre grupos de plantas) podem interagir com a disponibilidade da 

água, tornando a velocidade de resposta das plantas mais rápida ou lenta (ARAÚJO et al. 

2005; FEHMI e KONG et al., 2012; RICHARDSON et al., 2013; SOLIVERES e MAESTRE, 

2014; SILVA et al., 2016). Deste modo, os experimentos de manipulação das precipitações 

que ainda são ínfimos, são altamente necessários devido à variabilidade e imprevisibilidade 

das futuras projeções de precipitação. Essas experiências podem elucidar os impactos das 

flutuações extremas do clima em uma gama de cenários possíveis de ambientes xéricos e 

mésicos, manipulando não apenas a quantidade de precipitação, mas também alterando o 

tempo de precipitação, frequência, intensidade e sazonalidade (WU et al., 2010). 

Os estudos de simulações das chuvas utilizam vários métodos para recriar as 

condições naturais, através de estratégias realizadas em campo que alteram os quantitativos 

das chuvas de anos em vigência, em parcelas abertas (chuvas adicionais), abrigos de chuvas, 

cortinas deslizantes ou exclusão de passagem (MIRANDA et al., 2011; VICCA et al., 2012, 

2014; SPENCE et al., 2015; YE et al., 2017). Como também, manipulando as precipitações 

históricas (anos úmidos, medianos e secos) em estufas ou casas de vegetação (FEHMI e 

KONG et al., 2012; MIRANDA et al., 2014), o que pode também ser realizado em abrigos de 

chuvas em campo. Ambos os experimentos podem ainda simular os eventos chuvosos 

administrando a água de forma contínua ou episódica, ou seja, pulsando a administração 

hídrica para simular a distribuição temporal das chuvas e se aproximar do que ocorre em 

condições naturais (SPENCE et al., 2015; MIRANDA et al., 2009, 2014). Outro método 

amplamente empregado é a capacidade de retenção hídrica do solo utilizada para manter os 

níveis de água estabelecidos em uma simulação da redução ou aumento do gradiente de 

umidade do solo que ocorre em campo, ou mesmo para aclimatar as plantas que irão receber o 

estresse abiótico (SOUSA et al. 2000; HOLMGREN et al., 2012; AGUIAR et al., 2017).  

Nestes estudos a administração hídrica geralmente é baseada nos quantitativos totais 

de chuvas, recriando condições de secas ou aumento de umidade, respectivamente, reduzindo 

ou acrescentando água de forma manual ou automatizada, em parcelas abertas ou fechadas. 

Entretanto, uma das maiores lacunas encontrados nestes experimentos é recriar com 

fidelidade a distribuição das chuvas de anos úmidos ou secos, administrando a água nos 

intervalos em que ocorreu no passado, uma situação um pouco complicada pelas suas 

irregularidades. Todavia, estudos sugerem que a distribuição dos eventos de chuvas possuem 

impactos diferentes nas respostas de plantas de regiões semiáridas, do que os quantitativos 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Holmgren%20M%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=22083284
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totais de precipitação, sendo este mais amplamente utilizado para tendenciar a administração 

hídrica. Deste modo, as simulações acabam recriando uma realidade diferenciada do que 

acontecem em ecossistemas secos, gerando respostas distintas nos traços funcionais das 

plantas às variações ambientais. Já afirmava Wu et al., (2010) norteando as pesquisas, 

mostrando que os experimentos não devem manipular somente a quantidade de precipitação, 

mas também alterar o tempo de precipitação, frequência, intensidade e sazonalidade. Mesmo 

sabendo que a probabilidade da distribuição dos eventos ocorrerem de igual modo ao que foi 

registrado no passado é mínima, porém existem flutuações no clima previstas para mais ou 

para menos (resposta extremas), chegando próximo ao ocorrido, ou até mesmo mais drástico. 

Contudo, o entendimento das respostas das plantas do passado, diante destas oscilações, é 

importante para projetar cenários futuros nas repostas funcionais dos ecossistemas diante das 

mudanças previstas no clima, que são projetadas em amplitudes extremas, devido ao 

aquecimento global. Estas pesquisas acabam por identificar traços sensíveis às mudanças no 

meio e que podem ser utilizadas como indicadores de alterações no clima. 
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Abstract 

Aims 

In dry forests, low water availability is a stress factor that affects herbaceous growth and 

survival. Climate models predict a reduction of up to 50% in rainfall and prolonged droughts, 

indicating that the limitation of water resources will be more intense. Thus, we assume the 

hypothesis that the extreme changes in precipitation in a Brazilian dry forest modify the 

vegetative responses below and above the ground, differently, between annual and perennial 

herbaceous.  
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Methods 

The seedlings of the annual herbaceous (Portulaca oleracea L.; Desmodium glabrum (Mill.) 

DC), and perennial (Talinum triangulare (Jacq.) Will.; Commelina benghalensis L.) were 

obtained through the germination of the seeds collected from the caatinga, an important dry 

forest in Brazil. During one year, the seedlings of the 4 species were subjected to three 

treatments that simulated the precipitation of years close to the historical average, extremely 

dry and rainy, defined from the rainfall record over a 60-year sequence. We measure the 

expansion, biomass, and water content of the roots, stems, and leaves, as well as the 

production and longevity of the species leaves. 

Importante findings 

Annual species were more sensitive to rainfall variations, with drastic reductions in growth 

above ground in the simulation of dry years, while perennials kept growing or showed a 

moderate reduction. In the leaves, the species reduce biomass, production and expansion in 

dry years, but invest in water content and longevity. Below the ground, the annuals exploit 

superficial layer water resources, and the perennials, depending on the species, invest in the 

root increase, accessing the resource in the underground layers during the drought years. If the 

predicted reductions are confirmed, the allocation direction of herbaceous biomass may 

follow a "functional balance", besides higher water content in the organs, which can be 

efficient survival strategies in an environment with stochastic rains. 

Keywords: vegetative growth, allocation, annual herbs, perennial herbs, caatinga. 

 

Introduction 

A 30% reduction in rainfall, and the increase in the duration and severity of droughts 

in dry tropical forests, are predicted climate changes until the end of the 21st century (Dai 

2013; IPCC 2013; Zeppel et al. 2014). Due to droughts increase, the expansion of semiarid 

regions is also expected, which today covers 15% of the planet's land surface (Huang et al. 
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2016), and 18.26% of the Brazilian territory (Marengo et al. 2017). As the water availability 

is an indispensable resource for the plant vegetative and reproductive growth, the anticipated 

changes can have negative impacts on biodiversity, carbon storage, provision of other 

ecosystem services, and on human productive activities (Báez et al. 2013; Torres et al. 2017; 

Marengo et al. 2017; Felton et al. 2018).  

In response to water restrictions, plants can limit the expansion of all their tissues (Xu 

and Zhou 2011; Tardieu et al. 2011, 2013; Aguiar et al. 2020), reduce productivity below and 

above ground (Thomey et al. 2011; Correia et al. 2016; Nogueira et al. 2017; Zhang et al. 

2019), and change the biotic interactions that influence community structuring (Wade et al. 

2017; Aguirrebengoa et al. 2020). Therefore, the plant responses to water stress are complex, 

and under field conditions, they can be further modified by the overlap of other environmental 

stresses (Chaves et al. 2002). The variation in water availability and its interaction with other 

environmental factors activates gene expression and generates phenotypic plasticity in plant 

populations (Jongen et al. 2015) such phenotypes may or may not present efficient strategies 

for water savings (Lu et al. 2011; Yousfi et al. 2015; Forsman 2015; Bongers et al. 2017). 

Besides, stressful environmental conditions can induce changes in the direction of the 

obtained resources, resulting in amount differences of allocated biomass on modules (organs) 

or functions (Poorter and Nagel 2000; Poorter et al. 2012). Such allocation differences, 

quantified by biomass, have implications for plant survival and reproductive success (Eziz et 

al. 2017). Currently, two possible allocation hypotheses are discussed in science: a) the 

hypothesis of “functional balance”, or “optimal or ideal partitioning” admits there is a 

directed allocation towards certain specialized organs for the absorption of limiting resources, 

which would represent an investment to maximize growth (Shipley and Meziane 2002; 

Poorter et al. 2012; Zhang et al. 2019; Kvakić et al. 2020); b) the “allometric partitioning” 

hypothesis admits greater proportionality or stability in the resource allocation in different 
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organs, depending on the plant relative growth rates, i.e., the biomass rates of the structures 

will change with the plant size (Müller et al. 2000; Peng and Yang 2016; Eziz et al. 2017).  

However, despite the existing knowledge about plant responses to water restrictions, 

little is known about what could happen with the allocation of herbaceous biomass, below and 

above ground, in the scenario of reduced rainfall predicted by climate models for semi-arid 

forest (Copeland et al. 2016; Hoover et al. 2014, 2018; Vandegeer et al. 2020), essential in 

understanding the plant mechanisms of adaptation to water stress (Chaves et al. 2002; Felton 

et al. 2018). In Brazil, for example, an increase in the aridity level is expected in the caatinga 

region, a seasonally dry tropical forest, which currently houses around 28 million people 

(Marengo et al. 2017). On average, caatinga annual precipitation is less than 600 mm, with 

85% of the total occurring in the season (Silva et al. 2016; Aguiar et al. 2020), expected to 

occur of increase in consecutive drought days, and about a 50% reduction in the total annual 

precipitation (PBMC 2014), a more pessimistic scenario than the average trend predicted by 

climate change in arid areas as a whole (IPCC 2013).  

The consequences of reduced rainfall are worrisome, and make us question how dry 

forests, such as caatinga, will tolerate future climate changes (Marengo et al. 2017; Torres et 

al. 2017), especially if we consider the herbaceous species, which predominate in this 

vegetation, and already strongly reflect the stochasticity of the interannual variation of total 

precipitation in the dynamics of their populations (Santos et al. 2013a, Albuquerque et al. 

2012; Silva et al. 2016). So far, all our efforts in studies conducted in the caatinga forests 

show that annual and seasonal variations in precipitation explain part of the variation in the 

density and richness of seed rain (Souza et al. 2014), and the soil seed bank (Santos et al. 

2013b; Santos et al. 2016; Santos et al. 2018; Souza et al. 2020). Consequently, they affect 

seedling emergence and mortality rates (Santos et al. 2013a; Andrade et al. 2015; Silva et al. 

2015), influencing the dynamics of population renewal and the growth of herbaceous plants 

(Reis et al. 2006; Aguiar et al. 2020). 
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The occurrence of a seasonal dry period, which can last from three to 9 months, is 

expected in the caatinga forests. Generally, the arrival of the dry season generates a high 

mortality rate and limits the lifetime of some herbaceous populations (Albuquerque et al. 

2012; Silva et al. 2015). However, during the rainy season, the duration and distribution of 

rains vary between the years, and a sequence of consecutive days without rain can occur, 

which are stochastic and interrupt the favorable sign of the season (PBMC 2014; Silva et al. 

2016; Marengo et al. 2017). Thus, even for a herbaceous species that has its entire life cycle 

(annual species), or growth (perennial species) delimited by the duration of the rainy season 

(Moreno et al. 2008; Kooyers et al. 2015), the occurrence of such events generates a 

condition of water stress, that induces changes in the occurrence and duration of the plant 

vegetative phenophases (Morellato et al. 2016).  

Projections about the fate of dry tropical forests are being made (Ruppert et al. 2015; 

Knapp et al. 2018), and some studies make variations in water availability to know the 

responses of plants (Wu et al. 2010; Hoover et al. 2018). One of the great difficulties of these 

experimental studies is the creation of faithful scenarios for the habitat rains behavior, 

considering the distribution and the rain amount of extremely rainy or dry years (Wu et al. 

2010; Estiarte et al. 2016). Thus, when these aspects are taken into consideration, they 

generate consistent inferences and reflect the reality of these ecosystems (Knapp et al. 2018). 

Although the rain behavior (quantity and distribution) of future times is still unknown, 

in some semi-arid areas, such as the caatinga vegetation in Brazil, we know how this behavior 

occurred in historical series of years past. The real data from the historical series are good 

indications of what could happen again with the rains in future times. Based on this theory, 

the present study simulates the average daily precipitation behavior of years that were 

extremely rainy and dry and evaluates the vegetative responses of annual and perennial 

herbaceous plants. Thus, we assume the hypothesis that extreme changes in precipitation 

modify the vegetative responses below and above ground, differently, between annual and 
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perennial herbaceous species. Specifically, we answer the following questions: (i) What 

happens to vegetative growth and the biomass allocation in annual and perennial herbs in the 

simulation of the rainy, medium, and dry years? (ii) Does the biomass allocation above and 

below ground, when the water resource is limited, follow a pattern of “optimal partitioning” 

or “allometric partitioning”? Answering such questions will allow us to view the 

ecophysiological responses that plants may present in future climate change scenarios, as well 

as discuss the importance of variations in growth, water content, biomass allocation below 

and above ground, which give advantages to plants and, perhaps, such responses may be more 

frequent in dry forests. 

 

Material and Methods 

Studied species 

We selected herbaceous species, annual (Portulaca oleracea L.; Desmodium glabrum 

(Mill.) DC), and perennial (Talinum triangulare (Jacq.) Will.; Commelina benghalensis L.), 

that have a wide distribution in dry tropical forests worldwide (Sabila et al. 2012; Herrera et 

al. 2015; Jin et al. 2016; Souza et al. 2020), as well as high density in the caatinga vegetation 

(Reis et al. 2006; Santos et al. 2013a; Lima et al. 2014). These species are used by human 

populations for their high value for food, fodder, and medicinal purposes (Okello and Segawa 

2007; Sabila et al. 2012; Swarna et al. 2015; Zhou et al. 2015). Besides, they have adaptations 

and adjustments to drought conditions. Specifically, P. oleracea and T. triangulare have 

succulent leaves and stems, as well alternative photosynthetic pathways of metabolism, 

respectively, between C3-CAM and C4-CAM, characteristics considered as adaptations to 

drought (Lara et al. 2003; Herrera 2008; D'Andrea et al. 2014). T. triangulare is a geophyte, 

which has the ability to suppress its aerial part and remain dormant on the ground through 

bulbs during the dry season (Santos et al. 2013a; Herrera et al. 2015). Known as Benghal 

dayflower (Webster and Grey 2008), C. benghalensis is a perennial herb in tropical climates, 

https://www-sciencedirect.ez19.periodicos.capes.gov.br/science/article/pii/S0304423815301424#bib0060
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2015.01123/full#B7
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but can behave as an annual species in temperate regions, maintaining the ability to regenerate 

from fragments of the stem (Riar et al. 2016) and develop adventitious roots in the nodes 

when it comes in contact with the soil (Sabila et al. 2012). 

 

Seed collection and plant cultivation 

Species seeds were collected at the end of the rainy season (August/ 2016), in the 

period of greatest herbaceous dispersion (Souza et al. 2014; Souza et al. 2020). The 

collections were carried out in different populations from a preserved fragment of caatinga 

forests, located at the Agronomic Institute of Pernambuco (IPA - José Nilson de Melo 

Experimental Station; 8°14’18”S; 35°55’20”W; 535m elevation), Caruaru, Pernambuco, 

Brazil. The region has a seasonal climate and an average annual rainfall of 662.3 mm (1956-

2016). In the driest year of the last 60 years (1993), there was a reduction of about 70% in the 

rainfall amount when compared to the year of greatest precipitation (2004) (Fig. 1a). In this 

type of vegetation, there may still be sporadic droughts within the rainy season and sporadic 

rains within the dry season, which are considered stochastic. Besides, annual precipitation can 

basically occur concentrated just in two consecutive months in drier years (Silva et al. 2016; 

Fig. 1c). Caatinga soil collection was also carried out to set up the experiments in a 

greenhouse. The physical characteristics of the collected soil were the soil texture: sand 

(19%), clay (69%), silt (12%); pH: 5.5. The chemical characteristics of the soil (ppm) were: K 

(27.6), P (12), Na (23.2), Fe (52). 

In the laboratory, the seeds were cleaned with 2.5% sodium hypochlorite and 

subjected to pre-germinative treatments to break dormancy according to Souza et al. (2020). 

Soon after, they were placed in Petri dishes, containing filter paper and previously moistened 

cotton. The plates were kept in a B.O.D. germination chamber, at 25ºC temperature, and a 24-

hour photoperiod. Ten days after seedling emergence, 90 healthy individuals of each species 

were carefully transferred to polyethylene bags (250 cm
2
 circumference area), properly 
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enumerated, containing 3 kg of soil, previously autoclaved to avoid competition with the seed 

bank. 

After transference to the bags, seedlings were acclimated to the field capacity (FC) for 

20 days in a greenhouse (average brightness: 10449.06 lux; average temperature: 28.7 °C; 

average relative humidity: 64.8); during this period there was a 60% drop of cotyledons. 

Sequentially the acclimatization period, 30 individuals per species were subjected to 

treatments simulating the daily rainfall averages for years considered dry, rainy, and similar to 

the historical average, based on statistical analyzes described hereafter. 

 

Design of the rain simulation experiment 

The annual amounts of rainfall for the last 60 years (1956-2016), provided by the IPA 

meteorological station, were subjected to descriptive and interquartile statistics, for 

determining the cutoff value (mm), allowing to classify the years as extremely dry, rainy, and 

close to the historical average (medians) (Fig. 1a). For this, the interquartile deviation of the 

time series was added to the arithmetic mean to determine the cutoff value (mm) of the 

rainiest years or subtracted to define the dry years (Fig. 1a). The years classified as close to 

the historical average were all those that presented the total precipitation fluctuating between 

the cutoff value of the rainy and dry years (Fig. 1a). From the 60 years, ten were classified as 

rainy, with more than 891.4 mm.year
-1

, seven as dry years, with less than 433.3 mm.year
 -1

, 

and 43 as median, with precipitation above 433.3 and below 891.4 mm.year
 -1

. 

Subsequently, based on the daily precipitation of each year, we calculate the rain daily 

average (mm) for the rainy, median, and dry years group (Fig. 1b), and use this daily average 

value to water the plants for each treatment in a greenhouse during 12 months, contemplating 

the rainy and dry seasons of the seed collection area (Santos et al. 2013a, b). Considering that 

plants were grown in polyethylene bags with a 250 cm
2 circumference area, the average daily 

rainfall was converted into liters/m
2
, and then to liters/cm

2
. The design of the rain simulation 
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experiment (RS) was completely randomized, with 4 species, 3 treatments (T), and 30 

repetitions per treatment, being these: T1- RS of the rainy years; T2- RS of median years; T3- 

RS of the dry years. 

 

Monitoring of vegetative responses 

Relative growth rate and leaf area estimate 

During the 12 months, we weekly measured the height and diameter of each individual 

in each treatment, as well as the length and leaf width of 30 leaves marked from the beginning 

of their sprouting until the fall, with the aid of a tape measure and a digital caliper. 

From these measured values, we determined the relative growth rate (RGR), in height 

(RGRh, mm. mm.
-1

 week 
-1

), diameter (RGRd, mm.
-1

 mm. week 
-1

), and foliar area (RGRfa, 

cm. cm
-2

. Week
 -1

), using the following formula: RGR = (nlW2 - nlW1)/(t2 - t1), where nlWl 

and nlW2 are the Neperian logarithms of the values (W) of the attributes per plant at times t1 

(initial) and t2 (final), with weekly interval (Radford 1967; Poorter et al. 2012). 

To determine the RGRfa, we estimated the leaf area, using the linear dimensions of the 

limbs weekly measured, and specific allometric equations for each species, as it is a non-

destructive technique that allows the evaluation of the leaf expansion of the species along the 

space-time (Pompelli et al. 2019).  

For obtaining the equations for estimating leaf area (Table 1), during the experiment 

we selected 180 leaves of T. triangulare, C. benghalensis, and P. oleracea, and 60 leaves of 

D. glabrum because the latter species produce fewer leaves. The leaves were scanned and 

measured for length (L, cm), width (W, cm), and area (FA, cm
2
), with the aid of the Image J 

software. In all species, regardless of the leaf type (simple or compound), FA was considered 

as a dependent variable in the model, and the multiplication of linear dimensions “L x W” as 

independent variables (explanatory variables). We submitted the measures to linear regression 

analysis for obtaining the linear models (Keramatlou et al. 2015) (Table 1). The equations 
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were selected, observing the following statistical criteria: (i) the value of F and the 

significance of the analysis (p < 0,05), (ii) adjusted determination coefficient (R
2
), (iii) 

estimate standard error (Syx), (iv) graphic distribution of residues, and (v) reestimating the 

models (Pompelli et al. 2019). 

 

Leaf production and longevity 

We counted weekly the number of accumulated leaves, directly counting the leaves 

number of each individual. Leaf production was determined by leaf gain (LG), using the 

formula (LG = LNf – LNi), where LNf represented the final number of leaves and LNi, the 

initial number of leaves counted weekly, according to Aguiar et al. (2020). We calculated the 

total leaf production (TLP) by adding all the LG values obtained each week, using only 

positive values (> 0) since the negative values represented leaf loss between the observation 

intervals. We used the leaves previously marked for RGRfa and measured the leaf longevity 

(LL), calculated through the differences between the dates of the beginning of sprouting and 

leaf fall. 

 

Biomass allocation, root length, and Root/ Stem ratio 

When the herbaceous plants stabilize growth in the height (mid-rainy season), five 

replications per species were collected in the early morning and divided into leaves, stems, 

and roots. Fresh weight was measured immediately after harvest, using a semi-analytical 

precision scale, and dry weight was determined after 72 hours in a forced-air oven at 65 °C. 

From the dry weight obtained, we measure resource allocation by the leaves biomass fraction 

(LBF), stem (SBF) and roots (RBF), which refers to the dry weight of each organ, divided by 

the total weight of the plant. The values of the resources allocation in each organ were 

transformed into a percentage (Poorter and Nagel 2000; Poorter et al. 2012). All fractions sum 

is equal to 1 or 100%. 



54 
 

 
 

With obtained values for dry and fresh weight, we measure the water content or 

fraction (WC), of the leaves (LWC), stems (SWC), and roots (RWC), using the formula: 

WC(%) = Ww/Wi * 100; o “Ww
”
, the “Ww” is the weight of water (g) in the tissues, it is 

calculated by the difference between fresh weight and dry weight; “Wi” is the initial tissue 

weight or the same as the fresh matter (Pettigrew 1993; Poorter and Nagel 2000; Jin et al. 

2015). We calculated the length of the roots of the selected repetitions and the Root/ Stem 

ratio (R/S). 

 

Statistical analysis 

Differences in variations in vegetative traits as a function of rain simulation treatments 

were evaluated by Generalized Linear Models (GLMs) with Poisson distribution, 

incorporating ANOVA (test F). If there is significance, we apply the Tukey a posteriori test. 

To apply this analysis, we evaluated the graphic residue distribution. All analyzes were 

performed using the Statistica 7.0 software. In the case of biomass allocation, we compare the 

fractions between treatments and within each treatment, using a GLM with Poisson 

distribution, incorporating ANOVA (test F). 

 

Results 

Relative growth rate 

Annual species (D. glabrum e P. oleracea showed significant differences in terms of 

RGRh and RGRd between treatments, with higher rates in T1 and a drastic reduction in T3 

(Fig. 2a, b; Table 2). Analyzing the perennial species, only C. benghalensis showed a 

significant difference in T3 rates when compared to T2 and T1, which did not differ between 

them. However, T. triangulare did not show differences in rates (RGRh and RGRd) between 

treatments (Fig. 2c, d; Table 2). 



55 
 

 
 

During the seasonal dry season simulation of each treatment, the annual herbaceous 

plants ended the life cycle, just as it happens in field conditions. However, the perennials 

gradually lost their aerial portion and reduced the diameter between treatments. C. 

benghalensis showed significant differences between treatments, with higher negative growth 

rates in height and diameter in T3 during the dry season simulation (RGRh drought: F = 7.98, p 

< 0.001; RGRd drought: F = 6.61, p < 0.001). T. triangulare showed negative rates of growth in 

height in all treatments, but without a statistical difference (RGRd drought: F = 0.15, p = 0.86). 

As for the diameter of the latter species, growth rates were also negative, with lower rates in 

T3 differing significantly from T2 and T1, which did not differ from each other (RGRd drought: 

F = 14.95, p < 0.001). A range of 32% to 55% of the variations that occurred in the growth in 

height and stem diameter of the species was explained by the rain simulation treatments 

(Table 2). 

Annual and perennial herbs had the same responses in RGRfa, with significant 

differences only for T3, in which the plants showed less leaf expansion. We found that 16% to 

47% of the variations in leaf expansion between species were explained by the simulated rain 

treatments (Fig. 2; Table 2). 

 

Root length and Root/ Stem Ratio 

The annual species showed no differences between treatments regarding root growth 

(Fig. 2d, b; Table 2). However, there was a difference in the R/S ratio between treatments 

only in D. glabrum (Table 2), with the lowest values in T1. Both perennial species showed 

significant differences between treatments concerning root length and R/ S ratio (Table 2), but 

T. triangulare had a longer root length in T3 (Fig. 2b), which contributes to a higher ratio R/S 

in this treatment, whereas for C. benghalensis we recorded lower values for both attributes in 

T3.  
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We found that part of the root length variations (39% to 74%) for perennial species 

was explained by simulated rainfall variations, while annual species maintained similar root 

growth between treatments, so the variation was not explained by rainfall (Table 2). 

 

Leaf production and leaf longevity 

In annual and perennial herbaceous plants, the greatest leaf longevity occurred in T3, 

while T1 and T2 presented similar values among themselves (Fig. 3; Table 2). For all species, 

we verified differences in the total amount of produced leaves (TPL) between treatments 

(Table 2), with greater production in T1 and a significant reduction in T3 (Fig. 3). However, 

we found no differences in this production between T2 and T3 for P. oleracea and T. 

triangulare (Fig. 3a, c). The daily rainfall simulation for each treatment explained 25% to 

84% of the variations in leaf production and 15% to 37% of the leaf longevity (Table 2). 

There is a dynamic in the leaf morphotypes production of D. glabrum; first, simple 

leaves are produced, and then a gradual emission of compound leaves, which remained until 

the end of the experiment in T1 and T2. However, simple leaves reappeared in the apical buds 

in T3, indicating reversibility in this dynamic according to the availability of water. Besides, 

20% of the plants in T3 did not show compound leaf production. 

 

Biomass weight and allocation 

All species showed higher weight or stem biomass accumulation at T1, with a 

significant reduction in T3 (Fig. 4; Table 3). Excepting T. triangulare which showed no 

difference in biomass accumulation between roots and leaves, all other species showed a 

significant reduction in these attributes in T3. Regardless of the rain simulation treatments, the 

highest percentage of biomass allocation was in the stem, excepting D. glabrum, which 

presented the highest percentage in the leaves (LBF) (Fig. 4b; Table 3). 
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The annual species showed a significant difference in the fraction of stem biomass 

between treatments, with a lower fraction in T3 (Fig. 4a, b; Table 3), although D. glabrum is 

more sensitive since no difference was detected between T2 and T3. Perennial species showed 

different responses, with a lower SBF for T. triangulare in T3 and no significant difference in 

C. benghalensis between treatments. The percentage of SBF reduction from T1 to T3 was 

16.7% in T. triangulare, de 13.15% in P. oleracea, and 12.12% in D. glabrum. However, 

there was a slight SBF increase of 4.53% in C. bengalensis, although not significant. 

We recorded a similar behavior between annual and perennial species concerning leaf 

biomass fraction (LBF), which are always higher in T3 (Fig. 4a, b, c, d). The biomass fraction 

increase for T3 leaves in comparison to T1 was 14.8% in T. triangulare, 8.32% in C. 

benghalensis, 11.69% in D. glabrum, and 5.60% in P. oleracea. Regarding the root biomass 

fraction (RBF), the behavior differed between annual species. Only P. oleracea resented 

significant differences between treatments, with higher fractions in T3, while for perennial 

species, only C. benghalensis showed significant differences between the two treatments, with 

lower fractions in T3 (Fig. 4c; Table 3). The biomass fraction increase in roots for T3 in 

comparison to T1 was 1.9% in T. triangulare, 7.55% in P. oleracea, and 0.43% in D. glabrum, 

but C. benghalensis presented a reduction of 12,9%. 

We found that 37% to 63% in P. oleracea, 63% to 90% in D. glabrum, 39% to 79% in 

T. triagulare and 37% to 97% in C. benghalensis, of the variations that occurred in biomass 

fractions, were explained by changes in simulated rainfall (Table 3). 

 

Water content 

Among the annual species there was a difference in the leaf water content (LWC) of P. 

oleracea, with higher levels in T3. In D. glabrum, SWC and RWC were higher in T2 and T3, 

but without differences in LWC, although there was a higher leaf water content in T3 (Table 

3; Fig. 4a, b). Analyzing the perennial species, we did not obtain differences between the 
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treatments regarding the water content in the aerial and underground portions of T. 

triangulare. In C. benghalensis SWC and LWC were higher in T3, but there was no 

difference in root water content between treatments (Table 3; Fig. 4d).  

 

Discussion 

Elongation, biomass allocation, and water content of the stem in response to water 

availability 

In semiarid regions, low growth rates and less biomass accumulation in the herbaceous 

stem system are caused by water deficit (Miranda et al. 2009; Tardieu et al. 2011, 2013; 

Aguiar et al. 2020; Aguirrebengoa et al. 2020), triggering an acceleration of the physical 

maturity of these populations and a reduction in the plant lifetime (Yousfi et al. 2015). 

Although there is evidence that up to 53% reduction in the biomass accumulation above 

ground can occur in drought conditions (Correia et al. 2016), as well as plants of smaller sizes 

in height and diameter in field conditions (Reis et al. 2006), contrary responses are reported 

between species, as observed in this study. Some responses have pointed to the possibility of 

distinct functional groups in dry forests (Correia et al. 2016), demonstrating high resilience 

and resistance of these ecosystems (Hoover et al. 2014), where herbaceous species invest in 

the accumulation of biomass above soil (Nogueira et al. 2017) and maintains growth rates 

(Aguiar et al. 2020) during moderate droughts. 

Therefore, the consequences of increasing predicted droughts in climate models (Dai 

2013; IPCC 2013; Zeppel et al. 2014; Torres et al. 2017; Marengo et al. 2017), may vary 

depending on the group of species that make up dry forests and habitat conditions, and cannot 

be generalized. The functional attributes of these species and the phenotypic variability of 

herbaceous populations can contribute to their survival (Valladares et al. 2007; Forsman 

2015; Bongers et al. 2017; Matías Resina et al. 2019) in a scenario future of increased 
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droughts, indicating that it is important to deepen the knowledge of plant ecophysiological 

responses for a better future design of the changes that will occur in the forests. 

The findings of this study showed that annual species responded with drastic 

reductions in growth rates, in height and diameter, in contrast to the perennial species, which 

tended to maintain growth or show a moderate reduction only in the simulation of the driest 

years, as was the case of C. benghalensis. Thus, we can indicate that there is a greater 

probability that the group of annual plants will be more strongly affected. Annual plants may 

have greater limitations in growth above ground, and are, therefore, a more sensitive group 

(Kooyers 2015; Copeland et al. 2016), although some can recover quickly when rehydrated, 

increasing the water content in stem tissues (Vandegeer et al. 2020). Besides, in response to 

the dry years, some herbaceous species have even disappeared from the caatinga forests 

between years, showing that a portion of the species richness can be transitory and 

significantly affected by variations in rainfall (Reis et al. 2006; Santos et al. 2013a). 

An aspect registered in the historical rain series of the past is the occurrence of 

consecutive days of drought within the rainy season (Fig. 1b), which reduces the availability 

of water for plants and induces an increase in mortality rates if occurring soon after the 

seedling recruitment (Andrade et al. 2015; Silva et al. 2015). In this study, the water supply 

reduction within the corresponding period of the rainy season affected the growth of annual 

species more intensely, especially in T3, which endured more days without rain in the season 

simulation (Fig. 1b). However, water reduction did not significantly affect the above-ground 

growth of perennial species, confirming observations from other studies (Poorter et al. 2012). 

Increased water use efficiency of perennial species by reducing transpiration (Moreno et al. 

2008; Herrera et al. 2015) or by interrupting growth and entering the dormancy process has 

been indicated in some studies (Khodorova and Boitel-Conti 2013; Kooyers 2015). However, 

we note that T. triangulare, for example, maintained its growth, maintaining the water content 

in the stem. C. benghalensis, although with a moderate reduction of growth in T3, increased 
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the water content in the stem, suggesting that changes in the accumulation of water in the 

stem tissue may be a strategy that favors the survival of the species in the predicted scenario 

of reduced rainfall in caatinga vegetation. 

 

Produce and expand leaves or increase longevity in dry years? 

The findings of this study showed that production and leaf expansion was higher in the 

simulation of rainy years, with a reduction in the simulation of dry years. The response of 

reducing leaf area in conditions of less water availability is indicated as an important strategy 

to reduce water demand and loss, favoring the survival of plants in critical periods of water 

deficit (Tardieu 2011; Copeland et al. 2016; Eziz et al. 2017). However, leaf production can 

be variable and may decrease (Webster and Grey 2008; Altesor et al. 2017) or increase (Wang 

et al. 2009; Aguiar et al. 2020), depending on the water deficit. 

Besides, we interestingly note that the lower availability of water can alter aspects of 

leaf morphology, as D. glabrum modified the production of simple to compound leaves in the 

simulation with greater water availability and did the opposite in the simulation of the drier 

years, indicating high plasticity stimulated by the change in water availability, a response that 

has not yet been reported for other annual species. 

Leaves longevity tends to decrease in many semi-arid regions since woody and 

herbaceous species are deciduous when water availability decreases (Pérez-Ramos et al. 

2013; Correia et al. 2016). In this study, contrary to expectations, species increased leaf 

longevity in the driest year simulation, when compared to the rainiest year. This increase in 

longevity was accompanied by less leaf production and expansion, suggesting a trade-off due 

to water availability, as it seems to be advantageous to invest in the leaves useful life during 

the drier years, which would reduce the costs of their periodic renewal. 

 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fphys.2013.00017/full#B49
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During dry years is it advantageous to maintain the biomass accumulation or water content 

in the leaves?  

In general, all species presented reducing leaf biomass, as water availability was 

reduced, except T. triangulare, which maintained similar values of leaf biomass between 

treatments. However, this reduction in biomass occurred without reducing the leaf water 

content, which was maintained in T. triangulare and increased significantly in C. 

benghalensis, P. oleracea, and D. glabrum. Therefore, lower carbon fixation, and the 

response for keeping or increase the leaf water content, has been considered as a resistance 

mechanism to drought (Tardieu 2011; Yousfi et al. 2015), Such a mechanism generates an 

ability to delay tissue dehydration (Pérez-Ramos et al. 2013) by declining stomatal responses 

(Chaves et al. 2002; Xu and Zhou 2011). 

Contrary to our results, Jin et al. (2015) recorded a moderate reduction in leaf water 

content in P. oleracea, or the absence of differences (Jin et al. 2016) in response to the water 

deficit, showing that the same species can present a contrasting response concerning water 

content in the leaves. Likewise, T. triangulare can invest in thinner leaves and low succulence 

in water deficit (Herrera et al. 2015). Therefore, the ecophysiological response can be relative, 

reflecting the interactive effect of the other functional species attributes, the phenotypic 

variability existing between populations, and the different conditions in habitats. For example, 

T. triangulere and P. oleracea have transient metabolic pathways between C3-CAM and C4-

CAM, respectively, which may allow better efficiency in the water use, besides presenting 

palisade cells, which contribute to water storage and leaf succulence (Lara et al. 2003; 

Herrera 2008; D'Andrea et al. 2014; Herrera et al. 2015). 

 

Elongation, biomass and water content in the roots 

We expected that studied herbs showed an size increase in their roots in the driest 

years simulation treatment, to increase the water absorption capacity of the deepest layers of 

https://www-sciencedirect.ez19.periodicos.capes.gov.br/science/article/pii/S0304423815301424#bib0060
https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2015.01123/full#B7
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the soil, a trend reported in the literature (Lelièvre et al. 2011; Lu et al. 2011; Pérez-Ramos et 

al. 2013; Matías Resina et al. 2019; Zhang et al. 2019). However, this expectation has not 

been confirmed, and we have detected different behaviors between annual and perennial 

species regarding root growth, which had already been observed in other dry forests (Moreno 

et al. 2008; Kooyers 2015; Eziz et al. 2017). 

Annual species maintained root growth, with a reduction of the root biomass and 

different responses regarding the water content. P. oleracea maintained and D. glabrum 

increased the water content in the roots due to reduction in rainfall. Maintaining or increasing 

the water content of the roots is necessary to prevent tissue dehydration, which favors the 

ability of the root system to rapidly continue absorbing water from the soil (Tardieu 2013). 

However, the behavior differences of P. oleracea e D. glabrum lead us to question whether 

there is a conflict in the plant choice between accumulating biomass or larger water reserves 

in the roots? Such question is interesting to be investigated, as it may differ even between 

annual plants. 

According to these findings, annual herbaceous plants are more dependent on the 

availability of rainwater, absorbing the water resource that is closest to the surface, rather than 

accessing the underground resource (Schwinning and Sala 2004; Thomey et al. 2011; Báez et 

al. 2013; Zeiter et al. 2016; Zhang et al. 2019). As the topsoil dries faster when compared to 

the deeper ones, the occurrence of more severe droughts will have a more negative impact 

below the ground on annual herbs, making this component more susceptible to predicted 

climate changes. 

In perennial plants, reductions of root length occurred in dry years simulation for C. 

benghalensis, but the opposite was registered for T. triangulare, which showed a significant 

increase in the root length, although without increasing the biomass accumulation and 

maintaining the same water content between treatments. The response to increase root length 

of T. triangulare may be related to the fact that this herb is a geophyte. Geophytes lose their 
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aerial system in the unfavorable season but keep their buds below ground in latency, during 

which their roots are kept alive, being able to absorb water and nutrients from the soil and use 

the reserves for further root growth (Khodorova and Boitel-Conti 2013). This indicates that 

the life form or biological types of herbaceous species is another important feature, generating 

differences in the ability of perennial species to tolerate drought conditions for longer periods 

(Báez et al. 2013; Ruppert et al. 2015) because the growth of the root system gives it greater 

efficiency for obtaining the water resource from the deepest layers of the soil (Moreno et al. 

2008; Pérez-Ramos et al. 2013; Lelièvre et al. 2011; Kooyers 2015; Zeiter et al. 2016).  

It is important to note that C. benghalensis, although it is a perennial species, behaves 

similarly to annual species (Schwinning and Sala 2004), and our data suggest that this 

behavior occurs more in dry years, in which they invest in accumulating more water, with 

lower root growth and biomass accumulation. This species is creeping and presents a strategy 

of investing in superficial adventitious roots that rise from several nodes, allowing its 

propagation (Webster and Grey 2008; Sabila et al. 2012; Riar et al. 2016), besides forming a 

seed bank in the soil from the production of aerial and underground seeds (Souza et al. 2020). 

In rainier years, its propagation favors its maintenance in the forest throughout the year, but in 

drier years, these adventitious roots that are in the most superficial part of the soil, cannot 

obtain water for a long time, making the plant also complete its life cycle as it were an annual 

plant. 

 

Relationship of biomass allocation below and above ground 

This study showed that when the water resource was relatively more abundant (T1), 

the plants direct the obtained resources to the fraction of stem biomass, possibly to improve 

the water and nutrients transport from the roots to the leaves and reproductive organs (Eziz et 

al. 2017), although an exception was registered for D. glabrum which allocated a higher 
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percentage of photoassimilates on the leaves (compound and simple), regardless of 

treatments. 

However, when the water resource was more limited (T3), the plants changed the 

resource allocation direction towards leaves and roots, possibly because these organs, 

respectively, grant the advantages of increasing the active photosynthetic area for the 

assimilation of carbon and to improve soil water acquisition (Müller et al. 2000; Poorter et al. 

2012; Eziz et al. 2017; Kvakić et al. 2020). Such advantages can increase plant chances of 

survival, especially the most sensitive ones in the driest years. However, if there is a long 

sequence of dry years, this advantage may not be maintained, due to the need for investment 

in other organs (Poorter et al. 2012; Kvakić et al. 2020). 

Thus, although the hypothesis of allometric allocation has been registered for some 

species from dry ecosystems, with proportional growth between organs, depending on the size 

of the plant body and the ontogenetic stages (Poorter and Nage 2000; Müller et al. 2000; Eziz 

et al. 2017), this study better supports the "functional balance" hypothesis, in which it is 

advantageous for the plant to invest in a specific organ to optimize the absorption of the most 

limiting factor and maximize its growth (Shipley and Meziane 2002; Poorter et al. 2012; 

Kvakić et al. 2020). Although the response of greater allocation to the roots is consolidated 

when the water supply is limited (Lelièvre et al. 2011; Lu et al. 2011; Pérez-Ramos et al. 

2013; Matías Resina, et al. 2019; Zhang et al. 2019), surprisingly this study evidenced, in the 

driest year simulation, greater allocation for the leaves and we believe that this occurs in 

response to the evolutionary history of these plants and their physiological characteristics in 

caatinga ecosystems. 

However, plants should invest less in leaves to reduce water loss to a minimum 

(Tardieu, 2011), but the majority are species that form shallow roots and, year after year, 

experience seasonal droughts (Thomey et al. 2011; Zeiter et al. 2016). Therefore, the water 

availability reduction leads first to the drying of the superficial layers of the soil, which is 

https://nph.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/j.1469-8137.2011.03952.x#b139
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noticed quickly by the roots. The uncertainty of the drought continuity would lead annual 

plants to invest more in the leaves and less in the roots so that they can obtain resources to 

complete their reproductive cycle producing viable seeds since they may not survive in the 

drought. In the case of perennial species, plants probably store resources in the underground 

system. However, we have not yet ruled out the possibility of "allometric allocation" of 

biomass, if the ontogenetic stages are analyzed separately (Peng and Yang 2016). 

 

Conclusion 

In the future scenario of reducing the precipitation predicted in the climate models for 

the caatinga forests, based on the responses of the plants to the past rain simulation, we show 

that the annual species will suffer greater impacts on the growth rates above ground if the 

rains reduced by 50%. This fact has been proven, since the 30% reduction in rainfall in the 

driest years in this experiment has already had significant impacts on this transient herbaceous 

component. 

Plant responses to more or less rainy years vary between the organs considered and 

between species. Perennials can maintain their growth in height and diameter or have a 

moderate reduction in drier years Annuals drastically reduce their growth. Regarding the 

leaves, both perennial and annual presented the responses to invest in longevity and water 

storage in the driest years, and greater biomass production, and leaf expansion in the rainiest 

years. 

Below the ground, annual and perennial species present different strategies for water 

obtaining. The annuals exploit the topsoil water resource, which dries more quickly. 

Consequently, for annuals, it is more advantageous to invest in increasing tissue water content 

instead of continuing to increase the root size. The perennials, depending on the species, may 

continue to invest in the root increase, allowing access to the water resource from more 

subterranean layers. Changes in leaf type depending on water availability can also be seen in 
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an annual species. The allocation of biomass can be directed to leaves and roots in situations 

of reduced water availability. 

The climatic models verified expansion of the semiarid regions in South America 

(Huang et al., 2016), and our data show that the herbaceous cover in terms of biomass tends to 

decrease in the driest years in a semiarid region from Brazilian Northeast. Besides, it is 

possible to experience consecutive years of drought, which may have even greater impacts on 

the herbaceous vegetation that covers a significant portion of these regions. Therefore, further 

studies are needed to assess whether the expected expansion of semiarid areas would offset 

the reduction recorded for biomass so as not to affect the availability of food and resources 

from herbaceous vegetation in semiarid regions. 
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Table 1. Models, regression coefficients (β0, β1), standard errors of estimates (Sxy), adjusted 

determination coefficients (R
2
), freedom degrees of the residues (DF), residual mean square 

(MSresidual) and leaf area estimation equation (ŷ) as a function of linear measurements of 

annual and perennial herbaceous leaves and leaflets. L: leaf length (cm); W: leaf width (cm); 

significance value p<0.01. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Espécies Coefficients S(xy) R
2
 DF MSresidual p Estimador = (ŷ) 

 
β0 β1 

      
Portulaca oleracea L. 0.09 0.62 0.06 0.98 178 0.004 <0.01 Ŷ=0.09064 + 0.62404 (LW) 

Desmodium glabrum (Mill.) DC. 

(simple leaves) 

 

1.91 

 

0.60 0.86 0.99 58 

 

0.748 

 

<0.01 Ŷ=1.9154 + 0.60364 (LW) 

Desmodium glabrum (Mill.) DC. 

(leaflet of compound leaves) 

 

2.28 

 

0.58 1.32 0.99 

 

58 1.755 

 

<0.01 Ŷ=2.2842 + 0.58441 (LW) 

Talinum triangulare (Jacq.) Willd. 1.13 0.58 1.05 0.98 178 1.111 <0.01 Ŷ=1.1347 + 0.58835 (LW) 

Commelina Benghalensis L. -0.05 0.65 1.53 0.97 178 2.370 <0.01 Ŷ=-0.0541 + 0.65402 (LW) 
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Table 2. Generalized Linear Models (GLMs) of the effect of rainfall simulations on the 

relative growth rate in height (RGRh), diameter (RGRd) and leaf area (RGRfa), leaf longevity 

(LL), total leaf production (TLP), in length roots and root/stem ratios (R/S) of annual and 

perennial caatinga herbaceous. DF: degrees of freedom; R
2
: adjusted determination 

coefficients MS: mean square; MSresidual: mean residual square; SS: sum of squares; SSresidual: 

sum of residual squares; F: Fisher's test; p: <0.05, significant differences. 

Species Attributes DF R
2
 MS MSresidual SS SSresidual F p 

Portulaca 

oleracea L. 

 

 

 

RGRh 2 0.48 0.02 0.0004 0.04 0.04 42.84 0.00 

RGRd 2 0.32 0.01 0.0003 0.01 0.02 21.66 0.00 

RGRfa 2 0.20 0.09 0.0035 0.09 0.31 12.19 0.00 

LL 2 0.37 519.3 19.05 1038.6 1657.5 27.25 0.00 

TLP 2 0.25 34179 2121.5 68358 184572 16.11 0.00 

Length roots 2 0.01 656.4 724.4 1312.9 8693.1 0.90 0.42 

R/S 2 0.11 0.01 0.0098 0.03 0.117 1.90 0.19 

Desmodium 

glabrum 

(Mill.) DC. 

 

 

 

RGRh 2 0.52 0.01 0.0002 0.02 0.02 48.93 0.00 

RGRd 2 0.55 0.01 0.0002 0.03 0.02 55.89 0.00 

RGRfa (simple leaves) 2 0.47 0.40 0.0049 0.40 0.42 41.15 0.00 

RGRfa (compound leaves) 2 0.16 0.43 0.0322 0.43 1.84 6.68 0.00 

LL (simple leaves) 2 0.48 109.6 2.60 219.35 226.4 42.14 0.00 

LL (compound leaves) 2 0.15 59.3 9.37 118.63 534.30 6.32 0.00 

TLP 2 0.10 211.1 35.19 422.1 3061.6 5.99 0.00 

Length roots 2 0.13 1690.8 822.5 3381.6 9870.9 2.05 0.17 

R/S 2 0.58 0.03 0.0035 0.07 0.04 11.05 0.00 

Talinum 

triangulare 

(Jacq.) 

Willd. 

 

 

RGRh 2 -0.02 0.00 0.0004 0.00 0.04 0.11 0.89 

RGRd 2 0.02 0.00 0.0001 0.00 0.01 1.84 0.16 

RGRfa 2 0.31 0.04 0.0010 0.04 0.09 20.58 0.00 

LL 2 0.27 476.3 26.71 952.6 2323.9 17.83 0.00 

TLP 2 0.30 16465.5 791.24 32931 68838 20.80 0.00 

Length roots 2 0.39 1387.7 245.9 2775.5 2951.8 5.64 0.01 

R/S 2 0.64 0.04 0.0031 0.08 0.03 13.96 0.00 

Commelina 

benghalensis 

L. 

 

 

RGRh 2 0.46 0.00 0.0001 0.01 0.01 38.35 0.00 

RGRd 2 0.53 0.00 0.0001 0.01 0.005 51.08 0.00 

RGRfa 2 0.20 0.36 0.0148 0.36 1.29 12.32 0.00 

LL 2 0.21 101.10 7.85 202.2 683.4 12.87 0.00 

TLP 2 0.84 127333 537.03 254666 46722 237.1 0.00 

Length roots 2 0.74 173660 8153.3 347320 97840 21.29 0.00 

R/S 2 0.42 0.0 0.007 0.1 0.09 6.12 0.01 
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Tabela 3. Generalized Linear Models (GLMs) of the effect of rainfall simulations on the 

biomass and water content of annual and perennial caatinga herbaceous. SBF: stem biomass 

fraction; LBF: leaves biomass fraction; RBF: roots biomass fraction; SWC: stem water 

content; LWC: leaf water content; RWC: root water content; DF: degrees of freedom; R
2
: 

adjusted determination coefficients MS: mean square; MSresidual: mean residual square; SS: 

sum of squares; SSresidual: sum of residual squares; F: Fisher's test; p: <0.05, significant 

differences;  

Species Attributes DF R
2
 MS MSresidual SS SSresidual F p 

Portulaca 

oleracea L. 

 

 

 

 

Stem biomass 2 0.52 0.12 0.01 0.24 0.17 8.73 0.00 

Leaf biomass 2 0.48 0.06 0.008 0.12 0.10 7.36 0.01 

Root biomass 2 0.25 0.0003 0.0001 0.0005 0.001 3.35 0.07 

SBF*LBF*RBF 8 0.94 2451.4 26.28 19611.6 946.12 93.28 0.00 

SBF 2 0.48 333.27 44.29 666.55 531.48 7.52 0.01 

LBF 2 0.37 149.19 29.02 298.37 348.31 5.14 0.02 

RBF 2 0.63 71.37 5.52 142.73 66.33 12.91 0.00 

SWC 2 0.28 0.87 0.23 1.73 2.77 3.75 0.05 

LWC 2 0.54 2.73 0.29 5.46 3.49 9.38 0.00 

RWC 2 0.18 29.63 11.60 59.26 139.23 2.55 0.12 

Desmodium 

glabrum 

(Mill.) DC. 

 

 

 

Stem biomass 2 0.90 2.64 0.04 5.29 0.49 65.11 0.00 

Leaf biomass 2 0.75 2.96 0.13 5.91 1.65 21.48 0.00 

Root biomass 2 0.72 0.09 0.004 0.18 0.06 19.28 0.00 

SBF*LBF*RBF 8 0.98 2382.4 9.26 19059.48 333.40 257.26 0.00 

SBF 2 0.72 207.78 10.68 415.55 128.25 19.44 0.00 

LBF 2 0.67 197.54 12.94 395.07 155.36 15.26 0.00 

RBF 2 -0.15 0.30 4.14 0.61 49.78 0.07 0.93 

SWC 2 0.62 60.51 4.69 121.01 56.31 12.89 0.00 

LWC 2 0.14 13.76 6.36 27.52 76.29 2.16 0.16 

RWC 2 0.59 217.28 19.27 434.55 231.29 11.27 0.00 

Talinum 

triangulare 

(Jacq.) 

Willd. 

 

 

 

Stem biomass 2 0.79 7.82 0.29 15.64 3.50 26.79 0.00 

Leaf biomass 2 0.08 0.08 0.04 0.16 0.60 1.58 0.25 

Root biomass 2 0.28 0.55 0.14 1.10 1.79 3.69 0.06 

SBF*LBF*RBF 8 0.80 6598.5 71.78 71.78 3014.7 91.92 0.00 

SBF 2 0.39 357.80 65.79 715.61 789.59 5.44 0.02 

LBF 2 0.69 357.92 21.45 715.85 257.45 16.68 0.00 

RBF 2 0.01 41.47 37.77 82.94 453.35 1.10 0.36 

SWC 2 0.13 0.13 2.73 11.03 32.71 2.02 0.17 

LWC 2 0.06 5.57 3.80 11.14 45.57 1.47 0.27 

RWC 2 0.06 16.04 10.97 32.09 131.59 1.46 0.27 

Commelina 

Benghalensis 

L. 

 

 

 

Stem biomass 2 0.97 71.00 0.32 142.01 3.86 220.50 0.00 

Leaf biomass 2 0.95 12.75 0.09 25.51 1.16 132.41 0.00 

Root biomass 2 0.44 10.75 1.67 21.49 20.10 6.41 0.01 

SBF*LBF*RBF 8 0.91 9180.5 38.28 18361 1608.09 239.7 0.00 

SBF 2 0.00 25.82 26.64 51.65 319.75 0.97 0.41 

LBF 2 0.43 86.77 14.03 173.53 168.46 6.18 0.01 

RBF 2 0.37 206.84 40.08 413.68 481.03 5.16 0.02 

SWC 2 0.69 4.20 0.25 8.40 3.00 16.79 0.00 

LWC 2 0.71 240.72 13.16 481.44 157.94 18.29 0.00 

RWC 2 0.11 21.69 11.44 43.38 137.23 1.90 0.19 
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Fig. 1 (a) Annual quantitative rainfall for 60 years (1956-2016) of a Caatinga fragment 

obtained from the IPA weather station (Instituto Agronômico de Pernambuco - Experimental 

Station José Nilson de Melo, Caruaru-PE), the blue line refers to the cutoff value for selection 

of extremely rainy years and red line for dry years, the range represents years fluctuating 

close to the historical average. (b) Daily water administration and (c) biweekly water 

administration in millimeters (mm) for the dry and rainy seasons of the rain simulation 

experiment (RS): T1 - RS of rainy years; T2 - RS of years close to the historical average; T3- 

RS of dry years. 
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Fig. 2 Effect of rainfall simulations on average values of relative growth rate in height 

(RGRH), diameter (RGRD), leaf area (RGRfA) and length roots among annual herbaceous (a 

- P. oleracea; b - D. glabrum) and perennial (c - T. triangulare; d - C. benghalensis) from 

caatinga. Different letters denote differences between treatments (Test Tukey; p < 0.05). Rain 

simulation (RS): T1 - RS of rainy years; T2 - RS of years close to the historical average; T3 - 

RS of dry years. 
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Fig. 3 Effect of rainfall simulations on leaf production and longevity among annual 

herbaceous (a - P. oleracea; b - D. glabrum) and perennial (c - T. triangulare; d - C. 

benghalensis) from caatinga. Different letters denote differences between treatments (Test 

Tukey; p < 0.05). Rain simulation (RS): T1 - RS of rainy years; T2 - RS of years close to the 

historical average; T3 - RS of dry years. 

 



82 
 

 
 

 

Fig. 4 Effect of rainfall simulations on the quantity of biomass, biomass allocation, and water 

content of vegetative structures below and above ground in annual herbaceous herbaceous (a - 

P. oleracea; b - D. glabrum) and perennial (c - T. triangulare; d - C. benghalensis) from 

caatinga. Lower case letters denote differences between treatments in each plant organ (Tukey 

test; p <0.05). Capital letters denote differences in each treatment between the allocation of 

biomass above and below ground (Tukey test; p <0.05). Rain simulation (RS): T1 - RS of 

rainy years; T2 - RS of years close to the historical average; T3 - RS of dry years. 
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Resumo 

 

 Detectar mudanças nas respostas fenológicas de espécies herbáceas em função das mudanças 

climáticas previstas é uma questão importante para predições de futuros cenários de 

funcionamento das florestas tropicais secas, especialmente quando se prevê o aumento da 

frequência e intensidade de secas extremas. Devido à sensibilidade das plantas à 

disponibilidade de água, nosso estudo levanta a hipótese de que, se os anos se tornarem mais 

secos, as plantas herbáceas irão refletir tais variações com mudanças no início e na duração de 

suas fenofases.  

 Utilizamos uma série histórica de 60 anos de precipitação registrada na vegetação da caatinga 

para definirmos a média diária de precipitação de anos chuvosos (T1), medianos (T2) e secos 

(T3). Simulamos a média diária de chuvas do passado (T1, T2, T3) no cultivo de plantas 

herbáceas perenes e anuais. Monitoramos o crescimento das plantas e aferimos a atividade e 

intensidade das fenofases vegetativas. Utilizamos análise de estatísticas circulares para avaliar 

as diferenças entre os tratamentos.  

 Nossos resultados revelaram que a emissão de folhas era sazonal, porém próximo da 

uniformidade para espécies perenes e altamente sazonal (estação chuvosa) para as espécies 

anuais. Anos secos induzem menor brotação de forma mais concentrada em poucos meses em 

espécies anuais, enquanto esse efeito é mais significativo em apenas uma das espécies perene. 

mailto:bruno_ayron@hotmail.com
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A senescência e a abscisão foliar são fenofases sazonais, mas em anos secos a expressão 

desses eventos é registrada mais tardiamente e altamente concentrada. Dentro da estação 

chuvosa, a troca foliar é mais intensa nos anos com maior disponibilidade de água quando 

comparado aos anos secos.  

 Portanto, se reduções de precipitação ocorrerem no futuro, as mudanças no comportamento 

fenológico indicam que, a cobertura herbácea de diferentes grupos funcionais deverá tornar-se 

reduzida, modificando a paisagem e o funcionamento das florestas tropicais secas. Tais 

achados são fundamentais para o entendimento de suas distribuições atuais e futuras. 

 

Palavras-chave brotamento foliar · senescência · abscisão · mudanças climáticas · estresse 

hídrico  

 

INTRODUÇÃO 

A vegetação tem um papel importante na regulação do clima, mas este também pode 

modificar o comportamento fenológico das plantas porque os eventos fenológicos são 

recorrentes e altamente sensíveis as características do clima (Richardson et al. 2013; Schwartz 

2013; Cortés‐Flores et al. 2017; Pérez-Ramos et al. 2020), sobretudo no que diz respeito ao 

comportamento das chuvas que em áreas de florestas tropicais sazonalmente secas (FTSS) 

apresenta variação interanual em seu total limitado e na sua distribuição (Reis et al. 2006; 

Albuquerque et al. 2012; Alberton et al. 2019; Aguiar et al. 2020).  

O início das chuvas nas FTSS é considerado um primeiro “gatilho” para que as plantas 

emitam nova folhagem e sua continuidade impulsiona a expansão foliar e o crescimento das 

plantas (Moreno et al. 2008; Poorter et al. 2012; Tardieu 2013; Alberton et al. 2019), 

possibilitando, com o passar do tempo, mudança do crescimento vegetativo para o 

reprodutivo que promove a produção de sementes necessária para a continuidade da próxima 

geração no habitat (Takeno 2016). Desta forma, o estudo fenológico constitui-se uma boa 

ferramenta para rastrear possíveis mudanças na ecologia das espécies vegetais em resposta as 

variações de precipitação (IPCC 2014; Morellato 2016; Alberton et al. 2019; Májeková et al. 

2019).  

Estudos recentes sobre o clima têm proposto modelos de mudanças climáticas com 

previsões de redução de 30% das chuvas para áreas semiáridas, podendo ocorrer alteração no 

comportamento das chuvas com antecipação, atrasos e ocorrência de períodos extremos de 

chuva ou de seca (Dai 2011; IPCC 2013; PBMC 2014; Marengo et al. 2017).  Tais mudanças 

sinalizam a possibilidade de mudanças futuras no comportamento fenológico das plantas, as 
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quais podem se expressar no tempo de início e de duração das respostas fenológicas de 

crescimento e/ou reprodução, o que pode gerar mudanças no funcionamento das florestas 

(Amorim et al. 2009; Alberton et al. 2019; Pérez-Ramos et al. 2020; Aguiar et al. 2020). Por 

exemplo, atrasos e antecipação da emissão da folhagem vêm sendo observadas em alguns 

habitats, o que vem influenciando as interações bióticas porque as alterações na produção de 

folhagem pode induzir maior sobreposição entre as fases do ciclo de vida das plantas e dos 

insetos, favorecendo a um aumento na população de alguns insetos que podem, 

temporalmente, gerar um surto de pragas, consumindo massivamente a biomassa das plantas, 

e, por conseguinte, gerar alterações no ciclo anual do carbono (Morellato et al. 2016). 

Desta forma, detectar as respostas fenológicas às mudanças nos padrões das chuvas é 

uma questão importante na agenda global, pois a fenologia pode funcionar como um 

bioindicador relevante e possibilitar a realização de predições sobre cenários futuros de 

funcionamento das florestas tropicais secas (Ruppert et al. 2015; Knapp et al. 2018; Pérez-

Ramos et al. 2020). Embora não seja possível garantir o real quantitativo de chuvas que vão 

ocorrer no futuro com as mudanças do clima, para alguns habitats temos conhecimento do 

quantitativo de chuvas diárias de anos passados. Com base no registro histórico dessas chuvas 

diárias, podemos identificar anos que choveram acima (considerados chuvosos) e abaixo da 

média (considerados anos secos) e definir a média do comportamento diário da distribuição 

das chuvas dos anos secos, cuja frequência poderá aumentar nas áreas semiáridas, se a 

redução de 30% de suas chuvas ocorrer (Dai 2011; IPCC 2013; Marengo et al. 2017).  

A simulação da disponibilidade diária de água, com base na média histórica dos anos 

secos é uma alternativa interessante que pode auxiliar a compreender os efeitos das mudanças 

do clima no crescimento das plantas em condições de laboratório e pode gerar inferências 

sobre a biodiversidade das florestas secas (Wu et al. 2011; Kooyers et al. 2015; Copeland et 

al. 2016; Estiarte et al. 2016; Hoover et al. 2018; Knapp et al. 2018), especialmente sobre as 

espécies do componente herbáceo que, neste tipo de floresta, como as que ocorrem, por 

exemplo, na vegetação da caatinga do Brasil, são altamente sensíveis a variação sazonal e 

interanual do comportamento das chuvas, apresentando aumento ou redução do tamanho de 

suas populações ou até mesmo redução da biodiversidade entre os anos (Lima et al. 2007; 

Reis et al. 2006; Silva et al. 2015; Santos et al. 2013; Aguiar et al. 2020; Souza et al. 2020). 

Devido a sensibilidade das plantas a disponibilidade de água das florestas secas, nosso 

estudo tem por hipótese que se os anos se tornarem mais secos, as plantas herbáceas irão 

refletir tais variações com mudanças no início e na duração de suas fenofases vegetativas. 

Assim, simulamos a disponibilidade anual de água, com base em registro do histórico de 
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chuvas do passado, e avaliamos como as respostas fenológicas de plantas herbáceas anuais e 

perenes diferem em função de tal disponibilidade, visando entender o que poderá acontecer 

com o crescimento e sobrevivência das plantas em função das mudanças climáticas previstas. 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Espécies estudadas 

Selecionamos espécies herbáceas anuais (Portulaca oleracea L.; Desmodium glabrum (Mill.) 

DC) e perenes (Talinum triangulare (Jacq.) Will.; Commelina benghalensis  L.), que possuem 

ampla distribuição em florestas tropicais secas  (Sabila et al. 2012; Jin et al. 2016; Souza et 

al. 2020), e elevada densidade na vegetação da caatinga (Reis et al. 2006; Santos et al. 2013). 

Essas espécies são usadas por populações humanas para fins alimentícios, forrageiros e 

medicinais (Sabila et al. 2012; Swarna et al. 2015; Zhou et al. 2015). As espécies P. oleracea 

e T. triangulare possuem folhas e caules suculentos, bem como vias fotossintéticas 

alternativas do metabolismo, respectivamente, entre C3-CAM e C4-CAM, características 

consideradas adaptações à seca (D'Andrea et al. 2014; Herrera et al. 2015).  

 

Coleta de sementes e cultivo de plantas 

As sementes das espécies foram coletadas de um fragmento preservado de floresta de 

caatinga, localizado no Instituto Agronômico de Pernambuco (IPA - Estação Experimental 

José Nilson de Melo; 8° 14'18”S; 35 ° 55'20” W; 535m altitude), Caruaru, Pernambuco, 

Brasil. A região tem um clima sazonal, com precipitação média anual de 662,3 mm (1956-

2016). No ano mais seco dos últimos 60 anos (1993), houve uma redução de cerca de 70% na 

quantidade de chuvas em relação ao ano de maior precipitação (2004) (Fig. 1a). Nesse tipo de 

vegetação, ainda podem ocorrer secas esporádicas dentro da estação chuvosa (veranicos) e 

chuvas esporádicas dentro da estação seca (Santos et al. 2013; Silva et al. 2015; Santos et al. 

2016; Marengo et al. 2017; Aguiar et al. 2020). Além disso, a precipitação anual de anos mais 

secos pode ocorrer basicamente concentrada em apenas dois meses consecutivos (Silva et al. 

2016; Fig. 1c). As coletas de sementes foram realizadas no final do período chuvoso 

(agosto/2016) que nesta floresta é o período de maior dispersão de sementes das plantas 

herbáceas (Souza et al. 2014). Em adição, coletamos solo do mesmo local onde coletamos as 

sementes para montagem do experimento em casa de vegetação. Este solo apresenta as 

seguintes características: textura do solo: areia (19%), argila (69%), silte (12%); pH: 5,5; 

química do solo (ppm): K (27,6), P (12), Na (23,2), Fe (52) (Aguiar et al. 2020). 
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As sementes coletadas foram limpas com hipoclorito de sódio 2,5% e submetidas a 

tratamentos pré-germinativos em laboratório para quebra de dormência, seguindo as 

recomendações de Souza et al. (2020). Em seguida, foram colocados em placas de Petri, 

contendo papel de filtro e algodão, previamente umedecido. As placas foram mantidas na 

câmara de germinação (B.O.D.), à temperatura de 25ºC e fotoperíodo de 24 horas. Dez dias 

após a emergência das mudas, 90 indivíduos saudáveis de cada espécie foram cuidadosamente 

transferidos para sacos de polietileno (área de circunferência de 250 cm
2
), devidamente 

enumerados, contendo 3 kg de solo previamente autoclavado para evitar competição com o 

banco de sementes. 

Após a transferência para os sacos, as mudas foram aclimatadas por 20 dias em casa 

de vegetação (luminosidade: 10449,06 lux; temperatura média: 28,7 ° C; umidade relativa 

média: 64,8), sendo o solo mantido em capacidade de campo (CC). Durante o período de 

aclimatação houve queda de 60% dos cotilédones das plântulas. Após aclimatação, 30 

indivíduos por espécie foram submetidos a tratamentos de simulação de precipitação, com 

base numa série histórica de chuvas de anos passados, conforme análise estatística descrita a 

seguir. 

 

Design do experimento de simulação de chuvas 

Os valores anuais das chuvas dos últimos 60 anos (1956-2016), fornecidos pela estação 

meteorológica do IPA-Caruaru, foram submetidos a uma análise de estatística descritiva e de 

interquartis, para determinação do valor de corte (mm), que permitisse classificar os anos 

como secos, chuvosos, e próximo à média histórica (medianos) (Fig. 1a). Para isso, o desvio 

interquartil da série temporal foi somado à média aritmética para determinar o valor de corte 

(mm) dos anos mais chuvosos ou subtraído para definir os anos secos (Fig. 1a). Os anos 

classificados como próximos da média histórica foram todos aqueles que apresentaram a 

precipitação total oscilando entre o valor de corte dos anos chuvoso e seco (Fig. 1a). Dos 60 

anos, dez foram classificados como chuvosos, com mais de 891,4 mm.ano
-1

, sete como anos 

secos, com menos de 433,3 mm.ano
-1

, e 43 como medianos, com precipitação acima de 433,3 

e abaixo de 891,4 mm.ano
-1

. Dentro desses anos, historicamente, os meses de março a agosto 

correspondem a estação chuvosa e os de setembro a fevereiro corresponde a estação seca. 

Cerca de 82% do total anual de chuvas ocorrem dentro da estação chuvosa (Aguiar et al. 

2020). 

Posteriormente, com base na precipitação diária de cada ano, calculamos a média 

diária das chuvas (mm) para o conjunto de anos chuvosos (correspondendo ao tratamento 1), 
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medianos (correspondendo ao tratamento 2) e secos (correspondendo ao tratamento 3) (Fig. 

1b). Usamos o valor médio diário calculado para regar as plantas durante 12 meses em casa de 

vegetação, conforme tratamento estabelecido, simulando as estações chuvosa (indo 1ª a 26ª 

semana) e seca (indo da 27ª a 52ª semana), totalizando 52 semanas de aplicação de rega e de 

monitoramento das plantas. Assim, neste estudo todos os tratamentos e estações climáticas 

foram feitos com base em simulações, replicando o ocorrido com as médias históricas de anos 

chuvosos, medianos e secos.  Em adição, considerando que as plantas foram cultivadas em 

sacos de polietileno, com área de circunferência de 250 cm
2
, a precipitação média diária foi 

convertida em litros/m
2
 e depois em litros/cm

2
. O delineamento do experimento de simulação 

de chuva foi inteiramente casualizado, com 4 espécies, 3 tratamentos (T) e 30 repetições por 

tratamento. 

 

Monitoramento fenológico 

Realizamos o monitoramento semanal da atividade (presença/ausência) e da intensidade das 

fenofases vegetativas (brotação, senescência e abscisão foliar). Com base na presença (1) ou 

ausência (0) das fenofases, o índice de atividade foi calculado, para descrever o ritmo e a 

sincronia fenológica das populações herbáceas, sendo expresso pelo percentual de indivíduos 

que estavam manifestando simultaneamente um determinado evento fenológico (Bencke e 

Morelalto 2002; Morellato et al. 2010). Para aferir a intensidade das fenofases, que expressa a 

magnitude desta, foi adotado 5 categorias visuais de expressão da fenofase, conforme 

proposto por Fournier (1974), foram elas:  0 – ausência da fenofase; 1 – plantas com até de 

25% da expressão da fenofase; 2 – plantas com mais de 25% até 50%; 3 - plantas com mais de 

50% até 75% e 4 - plantas com mais de 75% até 100% da expressão da fenofase. 

 

Análise de dados 

O índice de atividade semanal de cada fenofase foi calculado pelo somatório da presença 

(1)/ausência (0) da fenofase, divido pelo total de indivíduos monitorados, sendo o resultado 

expresso em porcentagem. O índice de intensidade de cada fenofase por semana foi calculado 

somando-se os valores das categorias de Founier atribuídas a cada planta. Este somatório foi 

dividido pelo total de plantas, sendo o quociente multiplicado por 4 (que corresponde a 

categoria de maior magnitude) e o produto resultante expresso em porcentagem (Fournier 

1974; Benker e Morellato 2002; Aguiar et al. 2020). 

Para avaliar se existia sazonalidade nos padrões fenológicos vegetativos de cada 

espécie monitorada e por tratamento de simulação de chuvas, usamos análises de estatística 
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circular, conforme adotado e recomendado em estudos de fenologia (Morellato et al. 2000, 

2010; Aguiar et al. 2020). Para calcular os parâmetros estatísticos circulares, as semanas de 

monitoramento das fenofases foram convertidas em ângulos. Para isso as 52 semanas foram 

divididas previamente por 360º, resultando num intervalo de 7º entre semanas (1ª semana =7º 

e 52ª semana = 360º, formando o círculo). Os percentuais de atividade e de intensidade de 

cada fenofase por semana foram utilizados para o cálculo dos parâmetros da estatística 

circular: ângulo médio (µ), significância do ângulo médio (Z) e comprimento do vetor médio 

(r).  

O ângulo médio (µ) é o ângulo central que corresponde ao ponto, ou seja, a uma data 

ou a semana média, no qual, as médias dos percentuais de atividade e de intensidade de cada 

fenofase dos indivíduos foram elevadas (Morellato et al. 2000, 2010).  É importante lembrar 

que o ângulo médio (ou data/semana correspondente) não aponta necessariamente para a 

semana de pico de cada fenofase, mas indica a tendência central dos dados de atividade e de 

intensidade de cada fenofase.  

A significância do ângulo médio (µ) foi avaliada pelo teste de Rayleigh (Z), o qual 

permitiu avaliar se os indivíduos estavam concentrados em torno do ângulo médio ou 

distribuídos uniformemente entre os períodos de observação. As hipóteses testadas no teste de 

Rayleigh (Z) foram: H0 = percentuais de atividade e intensidade de cada fenofase são 

distribuídos uniformemente em torno do ângulo médio, significando ausência de 

sazonalidade; HA = percentuais de atividade e intensidade de cada fenofase não são 

distribuídos uniformemente ao longo do ano, havendo uma direção média significativa na 

distribuição, significando existência de um padrão de sazonalidade. 

 O comprimento do vetor médio (r) indica a magnitude da concentração dos 

indivíduos em torno do ângulo médio, significando o grau de sazonalidade. O vetor r varia de 

0 a 1. Valores próximo a 1, representa maior grau de sazonalidade e próximos a 0, baixa 

sazonalidade. As diferenças dos ângulos médios de cada fenofase entre os tratamentos de 

simulação de chuvas foram avaliadas pelo teste de Watson-Williams (teste F), sendo a 

dispersão da amostra previamente testada pelo Teste U² de Watson para verificar se os dados 

tinham distribuição de Von Mises (distribuição uniforme circular). Todos as análises da 

estatística circular foram realizadas no software Oriana 4.2 (Kovach 2011). 
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RESULTADOS 

Brotamento Foliar  

A espécie perene T. triangulare emitiu, de forma sincrônica e contínua, nova folhagem 

apresentando baixa sazonalidade em T1 (r=0,23), T2 (r=0,29) e T3 (r=0,38). Apenas em T3, 

T. triangulare apresentou ausência completa de brotação foliar logo nos primeiros meses de 

simulação da estação seca (Tabela 1; Fig. 2a). Apesar da atividade de emissão da folhagem ter 

sido próxima da uniformidade (r≤0,38) nos três tratamentos, as maiores intensidades em todos 

os tratamentos foram concentradas dentro do período de simulação da estação chuvosa 

(r≤0,56) (Fig. 2a, Tabela 1). 

Em C. benghalensis foi detectado baixa sazonalidade (r≤0,3) na emissão foliar em T1 

e T2. No T3 foi registrado considerável concentração de indivíduos emitindo folhas em torno 

do ângulo médio (r=0,6), que se localizou dentro da simulação da estação chuvosa (Tabela 1; 

Fig. 2b). Podemos observar que esta fenofase estendeu-se, ainda que em baixa intensidade, até 

os primeiros meses da simulação da estação seca em T1 e T2, enquanto em T3 os índices 

chegaram a zero nas primeiras semanas, confirmando a presença de sazonalidade bem 

definida apenas neste tratamento (Fig.2b).  

Verificamos que apenas T1 e T2 não apresentavam diferenças nos ângulos médios do 

brotamento foliar em T. triagulare (F(atividade)= 0,642, p=0,42; F(intensidade)= 1,526, p= 0,21) e em 

C. benghalensis (F(atividade)= 7,603, p=0,06; F(intensidade)=1,939, p= 0,16), ou seja, estes tratamentos 

sincronizavam o ângulo médio desta fenofase. Simulação de anos secos (T3) gerou mudanças 

no comportamento foliar das duas espécies, induzindo menor atividade e intensidade de 

emissão de folhas, o que foi significativamente diferente dos demais tratamentos em T. 

triagulare (T1 e T3: F(atividade)= 76,87, p<0,01; F(intensidade)=18,58, p<0,01; T2 e T3: F(atividade)= 

77,70, p<0,01; F(intensidade) =31,99, p<0,01) e em C.  benghalensis (T1 e T3: F(atividade)= 55,15, 

p<0,01; F(intensidade)=35,54, p<0,01; T2 e T3: F(atividade)= 26,06, p<0,01; F(intensidade) =26,57, p<0,01). 

A brotação foliar nas espécies anuais (P. oleracea, D. glabrum) foi sazonal em todos 

os tratamentos (Tabela 1), visto que ocorreu especificamente na simulação da estação chuvosa 

ou no máximo na transição chuvosa-seca, uma vez que estas espécies são terófitas e 

completam seu ciclo de vida na estação chuvosa (Fig. 2d,c). Houve redução semelhante na 

atividade e na intensidade da brotação foliar das espécies anuais, ocorrendo na 10ª semana 

para D. glabrum e 12ª semana para P. oleracea em T1 e T2, e ainda mais cedo em T3, 

ocorrendo na 6ª semana para ambas as espécies (Fig. 2d,c).  

O ângulo médio da atividade e intensidade do brotamento foliar diferiu entre os 

tratamentos tanto em D. glabrum (T1e T2: F(atividade)=1,46, p=0,04; F(intensidade)=8,58, p<0,01; T1 
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e T3: F(atividade)=8,69, p<0,01; F(intensidade)=7,93, p<0,01; T2 e T3: F(atividade)=15,82, p<0,01; 

F(intensidade)=31,25, p<0,01) quanto em P. oleracea (T1 e T2: F(atividade)=119,69, p<0,01; 

F(intensidade)=3,80, p<0,01, T1 e T3: F(atividade)=63,36, p<0,01; F(intensidade)=11,27, p<0,01; T2 e T3: 

F(atividade)=8,90, p<0,01; F(atividade)=2,79, p<0,01), indicando que poderá ocorrer variabilidade 

interanual no período de expressão dos eventos de brotação entre os anos chuvosos, secos e 

medianos.  

 

Senescência Foliar 

Nas espécies perenes, a senescência foliar foi sazonal (tabela 1), iniciando-se na simulação da 

estação chuvosa, especificamente na 10ª semana em T1, na 11ª semana em T2 e entre a 12ª e 

13ª semana em T3 (Fig. 3a,b). A maior concentração de indivíduos em atividade em torno do 

ângulo médio foi verificada na simulação da estação seca ou na transição chuvosa-seca, onde 

também foram observados os picos de intensidade fenológica (Fig. 3a,b). Durante o período 

chuvoso a senescência foliar foi mais intensa em T1 e T2, quando comparada a T3 nas duas 

espécies perenes. Em C. benghalensis, a presença de folhas em senescência foliar ocorreu em 

100% das plantas monitoradas (Fig.3b) em todos os tratamentos, mostrando que as plantas 

mantiveram suas folhas em senescência ligadas a planta-mãe por um longo período de tempo. 

Nas espécies anuais, a senescência foliar foi sazonal (Tabela 1). Em P. oleraceae, 

iniciou-se na 10ª semana no T1, na 12ª semana no T2 e na 14ª semana no T3 (Fig. 3c). Em D. 

glabrum a senescência teve início na 6ª semana em T1 e T2, mas em T3 iniciou na 8ª semana 

(Fig. 3d). O ângulo médio da intensidade da senescência em D. glabrum foi sincronizado 

entre T1 e T2 (F(intensidade): F=1,14, p=0,2), mas diferiu na atividade (F(atividade)=9,41, p<0,01). 

Ambos (atividade e intensidade) diferiram significativamente de T3 (T1 e T3: 

F(atividade)=25,20, p<0,01; F(intensidade)=8,41, p<0,01; T2 e T3: F(atividade)=3,29, p<0,01; 

F(intensidade)=16,03, p<0,01).  Já em P. oleraceae não houve sincronia na expressão da 

senescência foliar entre os tratamentos (T1 e T2: F(atividade)=0,001, p<0,01; F(intensidade)=46,36, 

p<0,01; T1 e T3: F(atividade)= 65.59, p<0,01; F(intensidade)=116,39, p<0,01; T2 e T3: F(atividade) 

65.59, p<0,01; F(intensidade)=27,77, p<0,01). 

 

Abscisão foliar 

Nas espécies perenes a abscisão foliar foi sazonal (Tabela 1), iniciando no meado da estação 

chuvosa (10ª semana no T1 e 11ª semana no T2). Em T3 a abscisão também foi registrada no 

meado da estação chuvosa, mas ocorrendo a partir da 12ª em C. benghalensis (Fig. 4b) e 14ª 

semana em T. triangulare (Fig. 4a). Em adição, em T3 (anos mais secos) a abscisão teve 



93 
 

 
 

aumento expressivo (100%) em atividade e intensidade logo no início da chegada do período 

da seca simulada, enquanto em T2 e T1 a abscisão expressiva ocorreu mais tardiamente, no 

primeiro mês da estação seca em T2 e até o segundo mês da estação seca em T1 (Fig. 4a,b). O 

ângulo médio da abscisão foliar das espécies perenes diferiu entre os tratamentos, mostrando 

que não houve sincronia na expressão dessa fenofase em C. benghalensis (T1 e T2: 

F(atividade)=5,03, p<0,05; T1 e T3: F(atividade)=93,93, p<0,01; T2 e T3: F(atividade)= 142,34, p<0,01) e 

em T. triangulare (T1 e T2: F(atividade)= 38,19, p<0,01; T1 e T3: F(atividade) 182,55, p<0,01; T2 e 

T3: F(atividade)=56,29, p<0,01).   

Nas espécies anuais, o padrão sazonal também foi verificado (tabela 1), com resposta 

semelhante de antecipação do início da abscisão foliar em T1, e atraso no T3, 

aproximadamente de 6 semanas em P. oleracea (Fig.4c) e de 2 semanas em D. glabrum 

(Fig.4d). O ângulo médio da atividade e intensidade da abscisão em D. glabrum foi 

sincronizado entre T1 e T2 (F(atividade)=0,48, p=0,4; F(intensidade): F=0,08, p=0,7), diferindo 

significativamente de T3 (T1 e T3: F(atividade)=28,87, p<0,01; F(intensidade)=5,78, p<0,05; T2 e T3: 

F(atividade)=41,80, p<0,01; F(intensidade)=7,10, p<0,01).  Já em P. oleraceae houve sincronia na 

expressão da atividade da abscisão foliar apenas entre T1 e T2 (F(atividade)=1,58, p=0,2), mas 

com diferença na intensidade da abscisão (F(intensidade)=24,38, p<0,01). No ano mais seco (T3) a 

atividade e intensidade da abscisão foliar diferiu dos demais tratamentos (T1 e T3: F(atividade)= 

9.40, p<0,01; F(intensidade)=65,95, p<0,01; T2 e T3: F(atividade) =4.91, p<0,05; F(intensidade)=11,84, 

p<0,01). 

No período de simulação da estação chuvosa, o tempo de permanência das folhas nas 

plantas de todas as espécies (anuais e perenes) foi curto em T1 e T2, ocorrendo rápida 

substituição foliar, ou seja, ocorrendo troca foliar mais intensa. Na estação seca ou transição 

chuvosa-seca, o registro de queda ocorreu mais cedo e mais rapidamente em T3, quando 

comparado aos demais tratamentos (Fig. 4).  

 

DISCUSSÃO 

Nosso experimento, no geral, confirmou a hipótese de que plantas herbáceas da caatinga 

poderão responder às mudanças climáticas, especificamente relacionada a redução dos totais 

anuais de chuvas, com deslocamento temporal das fenofases vegetativas e mudanças na 

duração do evento fenológico entre os anos. Em adição, as diferenças registradas entre os 

tratamentos adotados sugerem que, a ocorrência de variabilidade interanual nos totais de 

chuvas, com reduções no total de precipitação, poderá gerar também mudanças na expressão 

das fenofases quando comparado entre os anos. 



94 
 

 
 

Sem dúvida, os eventos fenológicos das plantas são sensíveis as características do 

clima (Schwartz 2003; Cortés‐Flores et al. 2017; Alberton et al. 2019; Pérez-Ramos et al. 

2020) e, nas florestas sazonalmente seca, são altamente influenciados pelo total limitado das 

chuvas que apresenta variação espaço-temporal em sua distribuição entre os anos (Reis et al. 

2006; Lima et al. 2007; Amorim et al. 2009; Albuquerque et al. 2012; Aguiar et al. 2020).  

A dinâmica do comportamento das chuvas gera mudanças na umidade do solo, 

alterando o fluxo de produção de folhas de muitas espécies (Richardson et al. 2013; Correia et 

al. 2016; Estiarte et al. 2016; Májeková et al. 2019; Aguiar et al. 2020), especialmente 

aquelas do componente herbáceo que, em florestas tropicais sazonalmente seca, apresenta 

elevada diversidade de espécies terófitas (Reis et al. 2006; Lima et al. 2007; Santos et al. 

2013; Souza et al. 2020). 

De fato, os achados de nosso estudo mostraram que, em anos no qual o 

comportamento das chuvas se aproxima da média histórica, as plantas herbáceas perenes 

podem emitir folhagem tanto na estação chuvosa quanto na seca, embora ocorra maior 

intensidade na estação chuvosa. Todavia, em anos secos deverá ocorrer um declínio ou 

ausência total de emissão foliar na estação seca, embora dependendo da espécie alguma 

produção ainda possa ser registrada até o início e meados da estação seca. Em adição, deverá 

também ocorrer um declínio de emissão foliar nas estações chuvosas dos anos secos quando 

comparado aos anos chuvosos, o que foi registrado em C. benghalensis. Estudos prévios vêm 

indicando que embora C. benghalensis seja uma espécie perene ela pode apresentar 

comportamento de uma planta anual quando os totais de precipitação da estação de 

crescimento (estação chuvosa) forem baixos (Webster e Gray 2008; Santos et al. 2013), 

comportamento este também registrado em regiões temperadas (Riar et al. 2016).  

 As espécies terófitas são anuais e completam seu ciclo de vida dentro da estação 

chuvosa (Souza et al. 2020; Aguiar et al. 2020). Consequentemente, expressam maior 

atividade e intensidade da emissão da folhagem nesta estação. Todavia, os achados deste 

estudo mostraram que se os anos se tornarem mais secos (<430mm/ano) as plantas anuais 

passarão a apresentar uma menor brotação e está poderá ocorrer mais concentrada em poucos 

meses da estação chuvosa.  

É importante lembrar que em florestas sazonalmente secas, como as de caatinga, é 

naturalmente registrado a ocorrência de dias consecutivos com ausência de chuvas (veranico) 

dentro do período da estação chuvosa e o inverso também, ou seja, ocorrência de curtos 

períodos de chuvas dentro da estação seca (chuvas erráticas) (Santos et al. 2013; Silva et al. 

2015; Santos et al. 2016). Portanto, como os tratamentos adotados neste estudo simularam o 



95 
 

 
 

comportamento de chuvas de anos passados, eles também em média consideraram a 

ocorrência de veranicos ou de chuvas erráticas.  

Possivelmente, os veranicos aumentaram o efeito das limitações da disponibilidade de 

água sobre a fenologia vegetativa das plantas. Esses veranicos naturalmente interrompem o 

gatilho da favorabilidade da estação chuvosa, mas nos anos secos o seu efeito aumenta ainda 

mais a severidade do sinal desfavorável para plantas (Marengo et al. 2017), o que ao ser 

percebido é refletido não apenas na fenologia (Amorim et al. 2009; Pérez-Ramos et al. 2020; 

Aguiar et al. 2020), mas também no crescimento, na chuva de sementes e na dinâmica 

populacional (Lima et al. 2007; Silva et al. 2015; Santos et al. 2006; Souza et al. 2020) em 

maior ou menor intensidade, dependo das características da espécie considerada e das 

estratégias de ajustes que as mesmas adotem para evitar as injúrias do estresse hídrico 

(Webster e Gray 2008;  Nogueira et al. 2017; Altesor et al. 2017; Alberton et al. 2019).  

Além da fenologia, a variabilidade da precipitação em ambientes secos e o 

encurtamento das estações favoráveis ao crescimento (Nogueira et al. 2019) podem afetar a 

produtividade anual das plantas, a alocação de biomassa entre o sistema aéreo e subterrâneo e 

a taxa de respiração do solo (Thomey et al. 2011; Correia et al. 2016; Zhang et al. 2019). 

Assim, os achados deste estudo sobre emissão foliar sinalizam para o fato de que se uma 

sequência de anos secos ocorrerem nas florestas sazonalmente secas, a cobertura da camada 

herbácea será reduzida em algumas florestas, como as de caatinga, porque a emissão foliar 

será reduzida, resultando em menor disponibilidade anual de forragem para os animais e 

maior exposição direta do solo aos raios solares.  

A senescência e a abscisão foliar vêm sendo indicadas como intensa em anos mais 

secos ou em períodos de baixa precipitação, sendo a estratégia da caducifólia considerada 

eficiente para economia da água (Tardieu 2011; Marengo et al. 2017, Alberton et al. 2019 

Copeland et al. 2016; Eziz et al. 2017).  Contudo, os achados deste estudo mostraram que as 

fenofases de senescência e a abscisão foliar foram mais precoces e ocorreram mais 

rapidamente na simulação dos anos mais chuvosos quando comparado ao mais seco. Talvez, a 

troca foliar tenha sido menos intensa nos anos secos devido a própria limitação imposta pela 

baixa disponibilidade de água dos anos secos para produção de folhas (Webster e Gray 2008; 

Altesor et al. 2017), sendo mais vantajoso para planta manter por mais tempo o pouco de 

folhas produzidas, para garantir uma quantidade maior de fotoassimilado, que serão 

posteriormente direcionados à sua reprodução para garantir um banco de sementes viável 

(Santos et al. 2016; Souza et al. 2020).  
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Outra possibilidade que poderia justificar maior a abscisão foliar na estação chuvosa 

da simulação dos anos chuvosos, em condições naturais, seria para evitar danos por herbivoria 

que geralmente são frequentes na estação chuvosa (Morellato et al. 2016), embora a perda 

foliar incorpore também a negatividade da perda de nutrientes (Alberton 2019). Assim, as 

estratégias de ajustes das plantas a variabilidade de precipitação podem ser diversificadas, 

sendo importante compreendê-las para que se possa determinar o potencial adaptativo das 

espécies às mudanças da disponibilidade do recurso hídrico, que poderá afetar suas 

distribuições atuais e futuras (Májeková et al. 2019). Além disso, tais respostas ajudam a 

mitigar o risco de estresse hídrico induzido pela mudança climática global. Portanto, é 

necessário, cada vez mais, fortalecer a capacidade de detectar a resistência e resiliência dos 

campos à seca (Liu et al. 2021). 
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Fig. 1 (a) Quantitativo 

anual de precipitações de 60 

anos (1956-2016) de um 

fragmento de Caatinga 

obtido da estação 

meteorológica - IPA 

(Instituto Agronômico de 

Pernambuco - Estação 

Experimental José Nilson 

de Melo, Caruaru-PE). 

Linha azul se refere a valor 

de corte para seleção de 

anos extremamente 

chuvosos e linha vermelha 

para anos secos, o intervalo 

representa os anos 

flutuando próximo à média 

histórica. (b) Administração 

diária de água e (c) 

administração quinzenal de 

água em milímetros (mm) 

para as estações secas e 

chuvosas do experimento de 

simulação de chuva (SC): 

T1 - SC dos anos chuvosos; 

T2 - SC de anos próximo à 

média histórica; T3- RS de 

anos secos. 
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Fig. 2 Distribuição circular do percentual de atividade e intensidade do brotamento foliar em 

herbáceas perenes (a - Talinum triangulare (Jacq.) Will.; b - Commelina benghalensis  L.) e 

anuais (c - Portulaca oleracea L.; d - Desmodium glabrum (Mill.) DC) da caatinga às 

mudanças simuladas nos padrões das chuvas. Simulação das chuvas (SC): T1- SC dos anos 

chuvosos; T2- SC de anos medianos; T3- SC dos anos secos. A direção da seta indica a data 

média (μ) de maior atividade ou intensidade. O comprimento da seta indica o grau de 

sazonalidade (r). 
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Fig. 3 Distribuição circular do percentual de atividade e intensidade da senescência foliar de 

herbáceas perenes (a - Talinum triangulare (Jacq.) Will.; b - Commelina benghalensis  L.) e 

anuais (c - Portulaca oleracea L.; d - Desmodium glabrum (Mill.) DC) da caatinga às 

mudanças simuladas nos padrões das chuvas. Simulação das chuvas (SC): T1- SC dos anos 

chuvosos; T2- SC de anos medianos; T3- SC dos anos secos. A direção da seta indica a data 

média (μ) de maior atividade ou intensidade. O comprimento da seta indica o grau de 

sazonalidade (r). 
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Fig. 4 Distribuição circular do percentual de atividade e intensidade da abscisão foliar de 

herbáceas perenes (a - Talinum triangulare (Jacq.) Will.; b - Commelina benghalensis  L.) e 

anuais (c - Portulaca oleracea L.; d - Desmodium glabrum (Mill.) DC) da caatinga às 

mudanças simuladas nos padrões das chuvas. Simulação das chuvas (SC): T1- SC dos anos 

chuvosos; T2- SC de anos medianos; T3- SC dos anos secos. A direção da seta indica a data 

média (μ) de maior atividade ou intensidade. O comprimento da seta indica o grau de 

sazonalidade (r). 
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Tabela 1 Análise circular da fenologia vegetativa de herbáceas anuais e perenes da caatinga 

às mudanças simuladas nos padrões das chuvas. 

Estatística 

circular Espécies Variável Brotamento foliar Senescência foliar Abscisão foliar 

Atividade 

fenológica 

 

 
T1 T2 T3 T1 T2 T3 T1 T2 T3 

T. triangulare Obs 3621 3442 3164 2736 2637 1870 2146 2042 1959 

 
μ* 43.28° 21.34° 41.34° 194.07° 203.86° 235.72° 202.83° 215.50° 228.85° 

 
DPC 98.29° 89.11° 79.37° 70.97° 71.04° 48.81° 68.06° 59.69° 50.47° 

 
r 0.23 0.30 0.38 0.46 0.46 0.70 0.49 0.58 0.68 

C. benghalensis Obs 4274 3804 2688 4177 4200 3190 4066 4180 3180 

 
μ* 79.85° 86.46° 96.50° 208.97° 218.10° 190.73° 211.98° 217.36° 191.10° 

 
DPC 102.77° 87.52° 56.50° 99.05° 99.06° 68.88° 95.45° 98.35° 68.72° 

 
r 0.2 0.311 0.615 0.224 0.224 0.485 0.25 0.229 0.487 

 

P. oleracea Obs 2264 1681 2054 1301 910 652 1158 753 436 

  
μ* 87.49° 66.57° 88.61° 174.28° 127.52° 159.77° 176.37° 128.38° 169.75° 

  
DPC 55.05° 43.78° 57.05° 44.36° 23.10° 24.96° 45.44° 23.80° 18.21° 

  
r 0.63 0.75 0.61 0.74 0.92 0.91 0.73 0.92 0.95 

 

D. glabrum Obs 2518 2463 2477 2128 2086 1986 1787 1980 1552 

  
μ 102.32° 108.29° 100.34° 133.29° 138.24° 140.88° 138.81° 137.59° 148.07° 

  
DPC 66.33° 70.2° 64.27° 53.43° 50.02° 42.31° 54.43° 51.08° 43.39° 

  
r 0.51 0.47 0.53 0.65 0.68 0.76 0.64 0.67 0.75 

Intensidade 

fenológica 

T. triangulare Obs 2646 2310 2151 910 859 899 701 639 853 

 
μ 33.24° 30.66° 41.99° 203.11° 205.22° 230.13° 208.35° 217.62° 225.99° 

 
DPC 72.36° 67.38° 61.38° 68.48° 64.62° 36.37° 63.57° 55.05° 38.08° 

 
r 0.45 0.501 0.563 0.49 0.529 0.818 0.54 0.63 0.802 

C. benghalensis Obs 3600 2988 2448 2868 2765 1534 2224 2252 1519 

 
μ 83.56° 86.41° 95.15° 219.19° 226.31° 228.51° 222.21° 227.42° 222.94° 

 
DPC 85.56° 68.23° 51.48° 80.05° 81.62° 59.02° 77.58° 78.32° 58.53° 

 
r 0.33 0.49 0.67 0.38 0.36 0.59 0.40 0.39 0.59 

 

P. oleracea Obs 1698 1446 1216 736 492 300 708 471 170 

  
μ* 68.00° 57.20° 68.62° 192.60° 132.24° 166.88° 193.44° 131.08° 169.38° 

  
DPC 48.75° 38.46° 59.49° 41° 23.38° 21.61° 41.12° 25.14° 13.47° 

  
r 0.70 0.80 0.58 0.77 0.92 0.93 0.77 0.91 0.97 

 

D. glabrum Obs 1854 1809 1717 1048 860 881 860 790 685 

  
μ* 80.06° 86.57° 74.16° 140.77° 138.11° 147.52° 147.87° 147.03° 154.39° 

  
DPC 62.05° 67.60° 59.40° 54.84° 51.87° 45.28° 57.06° 57.01° 46.79° 

  
r 0.56 0.50 0.58 0.63 0.66 0.73 0.61 0.61 0.72 

 

* Ângulos médios significativos (μ) pelo teste de Rayleigh (P <0,05); (Obs) número de 

observações; (µ) Ângulo médio; (r) Vetor ou medida de concentração ou grau de 

sazonalidade; (DPC) Desvio padrão circular; 
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4. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Nesta tese trouxemos uma nova abordagem experimental que nos permitiu simular a 

quantidade, frequência, intensidade e sazonalidade das chuvas de caatinga, e analisar as 

respostas vegetativas estruturais e temporais de espécies herbáceas anuais e perenes. No 

primeiro capitulo desta tese, mostramos que as espécies anuais sofrerão maiores impactos nas 

taxas de crescimento acima do solo, ao contrário das espécies perenes que podem manter seu 

crescimento. Em relação às folhas, é vantajoso investir em longevidade e armazenamento de 

água nos anos mais secos, e maior produção de biomassa e expansão foliar nos anos mais 

chuvosos. Abaixo do solo, espécies anuais e perenes apresentam diferentes estratégias de 

obtenção de água. A alocação de biomassa pode ser direcionada para folhas e raízes em 

situações de reduzida disponibilidade hídrica, apresentando um “equilíbrio funcional”. No 

segundo capítulo da tese, verificamos que a emissão de folhas é sazonal, porém em espécies 

perenes o evento é próximo à uniformidade, enquanto é altamente sazonal nas espécies 

anuais. Verificamos que anos secos induzem menor brotação e de forma mais concentrada, 

em poucos meses nas espécies anuais e perenes, além de poder tornar sazonal a brotação de 

uma espécie perene. Dentro da estação chuvosa, as trocas foliares em anuais e perenes podem 

ser antecipadas e intensificadas na simulação de anos chuvosos, ao contrário do que foi 

observado em anos secos, sendo tardios e menos intensos. Tais respostas temporais e 

estruturais podem ou não ser um resultado de estratégias eficientes para uma maior tolerância 

nas respostas do crescimento vegetativo em anos extremante secos ou chuvosos. Todos esses 

dados obtidos mostram que a capacidade das plantas herbáceas de se ajustar às mudanças nos 

recursos hídricos disponíveis determinará seu potencial adaptativo e, portanto, são 

fundamentais para o entendimento de suas distribuições atuais e futuras. 
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5. APÊNDICE 

Manuscript: Dynamics in the emergence of dormant and non-dormant herbaceous species 

from the soil seed bank from a Brazilian dry forest 

 

OBS.: Esse manuscrito é parte inicial das coletas de dados para construção do experimento de 

simulação das chuvas, uma vez que, as sementes coletadas, necessárias para obtenção das 

mudas, seguiram protocolos germinativos elaborados pelos autores. 
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