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RESUMO 

As florestas tropicais são importantes prestadoras de serviços ecossistêmicos e reguladoras do 

clima. Dentre elas, as florestas sazonais desempenham um papel-chave como sumidouro 

sazonal de carbono, modulado por temperatura e precipitação. Apesar disto, pouco se sabe 

sobre como a variabilidade climática interanual afeta o crescimento e a estrutura do lenho das 

árvores e como as respostas ao crescimento climático variam entre os gradientes de chuva 

nessas florestas. Aqui nós avaliamos as mudanças na sensibilidade climática do crescimento de 

árvores, diversos traços químico-físicos da madeira dentro de classes diamétricas de tamanho 

(SCI) de 8 cm, bem como construímos projeções de crescimento e rendimento futuro do lenho 

após ciclos de corte programados ao longo de um gradiente ambiental de tipos de vegetação 

tropical sazonalmente seca (floresta perene – savana – floresta seca) no Nordeste do Brasil, 

usando espécies congenéricas de dois gêneros neotropicais comuns: Aspidosperma e 

Handroanthus. Construímos cronologias de largura de anéis de árvores para cada combinação 

de espécies × tipo de floresta e exploramos como a variabilidade de crescimento se 

correlacionava com fatores climáticos locais (precipitação, temperatura) e globais (El Niño 

Oscilação Sul - ENOS). Também avaliamos como a sensibilidade do crescimento ao clima e a 

presença de desvios de crescimento variaram ao longo do gradiente. Através das cronologias 

calculamos o SCI e quantificamos suas mudanças na iWUE ao longo do tempo, relação com 

estrutura e química do lenho, além das diferenças entre tipos florestais distintos. Calculamos 

ainda aspectos referentes ao diâmetro cumulativo, a trajetória de crescimento das árvores ao 

longo do gradiente e seu rendimento após dois ciclos de corte. Nossos resultados revelam um 

efeito dominante da precipitação no crescimento das árvores em florestas tropicais 

sazonalmente secas e sugerem que ao longo do gradiente, as florestas secas são as mais 

sensíveis ao déficit hídrico. A relação negativa de temperatura e ENSO com o crescimento 

foram semelhantes entre os locais, no entanto, desvios negativos de crescimento foram 

observados principalmente nas espécies de floresta seca. Em contrapartida, temperatura e 

ENSO influenciaram positivamente a iWUE, que aumentou ao longo do tempo em todas as 

florestas sazonais, independentemente do tipo florestal e não gerou efeitos sobre o crescimento. 

Na floresta seca, a variação na iWUE de A. multiflorum teve relação significativa com a 

frequência dos elementos de vaso no xilema e a concentração de Fe, S e K/Ca, mostrando a 

importância da utilização de mais de uma estratégia para suportar o estresse hídrico em florestas 

secas. Neste sentido, as espécies de matas secas foram as que apresentaram menor crescimento 

em relação as suas congêneres de outros tipos florestais, com limites de extração distintos entre 

as espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus. Apenas A. castroanum (floresta 

perene), apresentou rendimento próximo ao considerável sustentável (~80%), enquanto as 

demais espécies tiveram um rendimento médio baixo, entre 10-30%. Esses resultados destacam 

a importância de entender a sensibilidade climática de diferentes florestas 

tropicais. Compreender o impacto da escassez hídrica na produtividade de florestas sazonais e 

suas estratégias para suportá-la podem auxiliar no entendimento do ciclo de carbono futuro e 

servir de base para medidas de mitigação das mudanças no clima. Estas diferenças mostram 

que o tipo de manejo florestal deve atender às variações socioambientais ao longo de gradientes 

florestais e que as matas secas são as que mais demoram a se recuperar após o manejo. Esse 

entendimento é fundamental para prever a dinâmica do carbono em regiões tropicais, e 

diferenças de sensibilidade devem ser consideradas ao priorizar medidas de conservação de 

florestas tópicas sazonalmente secas. 

 

 



 

  
 

 

 
 

 

ABSTRACT 

Tropical forests are important providers of ecosystem services and climate regulators. Among 

them, seasonal forests play a key role as a seasonal carbon sink, modulated by temperature and 

precipitation. Despite this, little is known about how interannual climate variability affects tree 

growth and wood structure and how climate growth responses vary across rainfall gradients in 

these forests. Here we evaluated changes in climate sensitivity of tree growth, various chemical-

physical wood traits within 8 cm diameter size classes (SCI), as well as constructed projections 

of future wood growth and yield after programmed cutting cycles along an environmental 

gradient of seasonally dry tropical vegetation types (evergreen forest – savannah – dry forest) 

in Northeast Brazil, using congeneric species from two common Neotropical genera: 

Aspidosperma and Handroanthus. We constructed tree ring width chronologies for each 

combination of species × forest type and explored how growth variability correlated with local 

(precipitation, temperature) and global (El Niño Southern Oscillation - ENSO) climatic factors. 

We also evaluated how the sensitivity of growth to climate and the presence of growth 

deviations varied along the gradient. Through the chronologies we calculated the SCI and 

quantified its changes in the iWUE over time, relationship with wood structure and chemistry, 

in addition to the differences between different forest types. We also calculated aspects related 

to the cumulative diameter, the growth trajectory of the trees along the gradient and their yield 

after two cutting cycles. Our results reveal a dominant effect of precipitation on tree growth in 

seasonally dry tropical forests and suggest that along the gradient, dry forests are the most 

sensitive to water deficit. The negative relationship of temperature and ENSO with growth were 

similar between sites, however, negative growth deviations were observed mainly in dry forest 

species. In contrast, temperature and ENSO positively influenced iWUE, which increased over 

time in all seasonal forests, regardless of forest type, and had no effect on growth. In the dry 

forest, the variation in the iWUE of A. multiflorum was significantly related to the frequency of 

vessel elements in the xylem and the concentration of Fe, S and K/Ca, showing the importance 

of using more than one strategy to withstand stress. water in dry forests. In this sense, the dry 

forest species showed the lowest growth in relation to their congeners of other forest types, with 

different extraction limits between the congeners of Aspidosperma and Handroanthus. Only A. 

castroanum (evergreen forest) presented a yield close to considerable sustainable (~80%), while 

the other species had a low average yield, between 10-30%. These results highlight the 

importance of understanding the climate sensitivity of different tropical forests. Understanding 

the impact of water scarcity on the productivity of seasonal forests and their strategies to support 

it can help to understand the future carbon cycle and serve as a basis for measures to mitigate 

climate change. These differences show that the type of forest management must take into 

account the socio-environmental variations along forest gradients and that dry forests are the 

ones that take the longest to recover after management. This understanding is critical to 

predicting carbon dynamics in tropical regions, and differences in sensitivity must be 

considered when prioritizing conservation measures for seasonally dry topical forests. 
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Introdução Geral 

A importância das florestas tropicais e as pressões sofridas por esta vegetação 

 

Os ecossistemas florestais são essenciais para a vida no planeta já que removem cerca 

de 30% das emissões antropogênicas de gases do efeito estufa e, através da transpiração, 

contribuem em até 40% para a precipitação atmosférica (Guerrieri et al., 2019). Dentre eles, as 

florestas tropicais possuem grande importância pois prestam inúmeros serviços ecossistêmicos, 

como o sequestro de carbono (Houghton et al., 2015; Le Quéré et al., 2018) e a manutenção dos 

recursos hídricos (Ellisson et al., 2012). Apesar de cobrir apenas 12% de todo o território global, 

as florestas tropicais mantêm uma alta diversidade de espécies e modulam a temperatura do 

planeta (Brandon, 2014). Isto ocorre pois elas contribuem com cerca de 50% da produtividade 

primária e 30% da drenagem de carbono global em ecossistemas terrestres (Pan et al., 2011), 

além de participarem da manutenção do equilíbrio dos ciclos biogeoquímicos e hidrológicos 

das regiões onde ocorrem (Wright, 2010). 

Esta vegetação também é responsável pelo fornecimento de alimento, água limpa, 

combustível e madeira para milhões de pessoas, que dependem destes recursos para sua 

subsistência (Brandon, 2014). Dentre os serviços hídricos prestados, estes ecossistemas são 

responsáveis por garantir a manutenção de atividades agrícolas, industriais e de geração de 

energia  (Ojea e Martin-Ortega, 2015). Seu manejo sustentável (Akita and Ohe, 2021; Sasaki et 

al., 2016), conservação e restauração garantirá a manutenção da prestação destes serviços e 

serão essenciais no processo de mitigação dos efeitos negativos das mudanças climáticas 

(Chazdon, 2019). 

Embora as florestas tropicais sejam de extrema importância, o avanço de atividades 

humanas têm comprometido sua manutenção e reduzido drasticamente sua ocorrência 

(Edwards et al., 2019). Levantamentos recentes mostram que o desmatamento das últimas 

décadas provocou uma redução anual na densidade de carbono florestal equivalente ao dobro 

do que é armazenado pelo crescimento de florestas tropicais (Baccini et al., 2017). Em outras 

palavras, a vegetação tropical está passando por uma transição de dreno para fonte de emissões 

de carbono devido a processos de desmatamento (Baccini et al., 2017; Hubau et al., 2020). As 

principais atividades responsáveis por este cenário são a extração florestal insustentável, 

mudanças no uso da terra quanto a implantação de sistemas agrícolas e monoculturas, além da 

caça excessiva de espécies silvestres (Edwards et al., 2019). Essas mudanças de uso da terra 

tem gerado impactos diretos sobre as florestas tropicais, que cada vez mais têm se tornado matas 
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secundárias de menor biodiversidade (Ngo Bieng et al., 2021). A vegetação nativa reduz de 30 

a 41% das espécies arbóreas quando passa por processos de degradação, que contribuem 

diretamente para extinção local (Alroy, 2017). 

A redução da vegetação pode comprometer a prestação de serviços ecossistêmicos, dada 

sua forte relação com a diversidade de espécies em regiões tropicais (Brockerhoff et al., 2017; 

Steur et al., 2020). A redução de até 10% na biodiversidade destas florestas pode acarretar uma 

perda de 3% de sua produtividade, gerando danos em cadeia sobre os serviços ecossistêmicos 

prestados por elas (Liang et al., 2016). A perda diversidade de espécies pode reduzir também a 

estabilidade e produtividade florestal em condições extremas, como as secas previstas com o 

avanço das mudanças climáticas (Schnabel et al., 2019). Esta relação é explicada pela 

diversidade de estratégias hidráulicas das árvores que atenuam as mudanças no fluxo de 

carbono florestal durante os períodos de seca (Schnabel et al., 2021). Neste sentido, florestas 

mais diversas possuem espécies com características distintas no balanço hídrico que garantem 

maior resiliência diante de eventos extremos de déficit hídrico (Schnabel et al., 2021, 2019). 

Além das pressões antropogênicas, as árvores tropicais sofrem com variações no clima, 

pincipalmente em temperatura máxima e precipitação local anual, que interferem sobre seu 

crescimento e alocação de carbono (Schippers et al., 2015). O sequestro de carbono a longo 

prazo depende diretamente de sua alocação no lenho das árvores e, dada a sua sensibilidade ao 

clima, está sujeito aos efeitos do aquecimento global (Piao et al., 2020). Além disto, a relação 

entre o aumento da temperatura global e a diminuição significativa na longevidade das árvores 

tropicais e pode interferir diretamente no sumidouros de carbono terrestres (Locosselli et al., 

2020). A competição entre espécies também exerce papel importante sobre o crescimento destas 

florestas e tende a reduzi-lo de acordo com o aumento na biodiversidade arbórea por área 

(Rozendaal et al., 2020). Esta redução pode ocorrer ainda pela ocorrência de queimadas e 

eventos de herbivoria, que modulam a cobertura arbórea ao longo da vegetação e variam de 

acordo com a sazonalidade climática (Staal et al., 2018). 

 

As florestas tropicais da América 

 

Em geral, as florestas tropicais maduras da américa latina possuem elevado potencial de 

sequestro de carbono acima do solo (Phillips e Brienen, 2017), enquanto florestas secundárias 

apresentam regeneração natural de baixo custo e com capacidade de mitigar emissões de 

carbono por mudanças de uso da terra (Chazdon et al., 2016). Florestas secundárias são capazes 
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de recuperar cerca de 80% de sua riqueza de espécies e 78% de seu crescimento em 

aproximadamente 20 anos (Poorter et al., 2021; Rozendaal et al., 2019). Tais características 

podem ser aproveitadas em esforços de restauração florestal e políticas de desenvolvimento 

sustentável que garantam a manutenção destas matas para as próximas gerações (Poorter et al., 

2021). Embora essa perspectiva seja animadora, o potencial das florestas tropicais mitigarem 

as mudanças no clima têm reduzido com o tempo em função, principalmente, do aumento de 

pressões como pragas, fogo, distúrbios antropogênicos e eventos extremos de seca (Anderegg 

et al., 2020a). 

As variações no acúmulo de carbono desta vegetação, especialmente na América do Sul, 

servirão de termômetro para previsões futuras de estoque de carbono diante da iminente crise 

climática (Pennisi, 2020). O aumento na temperatura previsto em 2ºC levará, aproximadamente, 

71% das florestas tropicais a atingirem seu limite térmico de funcionamento, aumentando em 

quatro vezes as perdas de carbono, sendo as florestas sul-americanas as mais afetadas (Pennisi, 

2020). Além disto o aquecimento global será responsável por alterações em pelo menos 5-6% 

dos ecossistemas da América Latina até o final deste século, caso as mudanças no uso da terra 

não reduzam até 2050 (Boit et al., 2016). A proporção deste impacto pode variar criticamente 

a depender do uso da terra, que pode amplificar os impactos das mudanças no clima ou mitigar 

seus efeitos negativos (Boit et al., 2016). 

 

Os gradientes ambientais em florestas tropicais e como entendê-los através com crescimento 

arbóreo 

 

Tipos distintos de vegetação diferem nas respostas a um mesmo fator ambiental (ex: 

temperatura ou precipitação) e cada ecossistema florestal tem variações na sensibilidade 

climática ao longo do tempo (Wu et al., 2015). A alta diversidade de espécies vegetais e as 

variações nas condições edafoclimáticas também são fatores que tornam estudos em diferentes 

tipos florestais cada vez mais necessários (Powers et al., 2018). O intervalo de tempo (anual) 

em que uma forçante climática age sobre a vegetação é outro fator capaz de interferir em seu 

crescimento e sensibilidade climática futura (Wu et al., 2015). Desta forma, o estudo ao longo 

de florestas tropicais é fundamental para entender as principais respostas de cada tipo de floresta 

às variações ambientais e modelar seus impactos diante das mudanças climáticas em curso 

(Cavaleri et al., 2015). 
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Os padrões de crescimento possibilitam identificar as pressões ambientais e históricos 

de perturbação sobre diferentes tipos de floresta (Milodowski et al., 2021). Compreender como 

essas pressões afetam os traços funcionais da vegetação ao longo dos diversos tipos florestais 

pode indicar alterações em seu desempenho de acordo com mudanças no clima (Powers et al., 

2018). Por exemplo, o aquecimento do planeta tem modificado o crescimento arbóreo ao longo 

de gradientes ambientais tropicais, tornando as espécies mais sensíveis a mudanças na 

temperatura e precipitação (Zuidema et al., 2020). Neste sentido, variações no xilema 

secundário das espécies arbóreas distribuídas ao longo de gradientes de umidade podem, por 

exemplo, indicar sua especialização em habitats que mantém a biodiversidade em florestas 

tropicais (Lourenço Junior et al., 2022). Além disto, compreender a relação clima-crescimento 

de espécies arbóreas possibilita identificar mudanças no desempenho da vegetação de acordo 

com o tipo florestal, altura e densidade das árvores ao longo de gradientes ambientais (Liang et 

al., 2019). 

 

As florestas tropicais sazonais e os efeitos severos do clima sobre as árvores 

 

As florestas sazonais e savanas são amplamente distribuídas na região tropical, e 

adquiriram suas características fitofisionômicas a partir do aumento na aridez da região que 

teve início no período Eoceno (Pennington et al., 2018). Em todo o globo as terras áridas 

ocupam aproximadamente 41% da superfície e abrigam cerca de 38% de toda a população 

global (Hoover et al., 2020). Incertezas sobre sua distribuição real, causadas por incongruências 

metodológicas, levaram a uma subestimativa da ocorrência e da capacidade de estocar carbono 

destas regiões (Bastin et al., 2017). Nelas existe uma constante pressão climática, de uso da 

terra e de espécies invasoras, o que torna seus ecossistemas ecologicamente vulneráveis 

(Hoover et al., 2020). O aumento das pressões antropogênicas sobre estes ambientes tem 

reduzido sua resiliência, biodiversidade e elevado seus índices de aridez (Bestelmeyer et al., 

2015). De acordo com o Painel Intergovernamental de Mudanças Climáticas, as previsões para 

estas regiões não são nada animadoras, já que os períodos de seca devem aumentar e a 

distribuição das chuvas deve ser ainda mais irregular (IPCC, 2014). Com o aumento da aridez, 

funções vitais para a sobrevivência das florestas (ex: interações micorrízicas e taxa 

fotossintética) serão prejudicadas, diminuindo sua resiliência à seca (Berdugo et al., 2020). 

Os efeitos negativos da seca podem ser potencializados por eventos extremos como o 

El Niño de 2015, intensificando o déficit hídrico em florestas sazonais (Powers et al., 2020). 
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Nas últimas duas décadas estes eventos têm apresentado um aumento em variabilidade 

associada às forçantes antropogênicas sobre mudanças no clima (Liu et al., 2017). Isto tem feito 

com que as temperaturas no Pacífico equatorial tenham aumentado gradativamente nas últimas 

duas décadas e elevado a variabilidade de eventos El Niño recentemente (Liu et al., 2017). Com 

estes aumentos são esperados impactos diretos ou indiretos sobre a vegetação tropical, como a 

redução no crescimento presente e futuro, o que afeta diretamente os serviços ecossistêmicos 

prestados por ela (Ahlstrom et al., 2015). Seus efeitos variam de acordo com a sensibilidade 

dos diferentes tipos florestais e tendem a ser agravados com o avanço das mudanças no clima 

(Ahlstrom et al., 2015; Frank et al., 2015). À medida que estes eventos se tornam mais intensos 

e frequentes, a funcionalidade ecológica e o ganho em biomassa da vegetação reduzem, assim 

como as taxas de mortalidade arbórea aumentam (González-M. et al., 2021). Os efeitos 

negativos do déficit hídrico em matas sazonais perduram por mais tempo que em florestais 

úmidas e o tempo de reestabelecimento das taxas de crescimento é muito maior após uma seca 

extrema (Anderegg et al., 2015; Angeler e Allen, 2016). 

A seca é um dos principais agentes limitadores do crescimento e da distribuição das 

florestas (Guillemot et al., 2022; Su et al., 2021). A tolerância a ela sofre severa pressão seletiva, 

especialmente sob as estruturas xilemáticas do lenho das árvores e é coordenada por estratégias 

ecológicas que influenciam a ocorrência da vegetação tropical (Guillemot et al., 2022). Tais 

estratégias podem ser o observadas sob estruturas ligadas ao transporte de água nas plantas, que 

permitem compreender a interação entre os sistemas terrestre e atmosférico, especialmente em 

locais onde ocorrem eventos climáticos extremos (Anderegg et al., 2019b). Os elementos de 

vaso no xilema das Angiospermas são células que fazem este transporte da água e operam 

próximo a seu limite de segurança hidráulica (Choat, 2013). Isto pode provocar mudanças 

repentinas nos elementos de vaso, acarretando danos ao funcionamento (Fichtler and Worbes, 

2012) e a sobrevivência das espécies arbóreas submetidas à seca (Anderegg et al., 2020b, 

2019a). Em florestas sazonais, o aumento na mortalidade arbórea (Anderegg et al., 2020b, 

2019a), ou redução na produtividade e incremento radial tem sido observado à medida que 

eventos de déficit hídrico se intensificam (Rodriguez‐Zaccaro and Groover, 2019; Stan et al., 

2021). 

A redução do crescimento das florestas é acompanhado pelo aumento de sua eficiência 

do uso da água, que tem forte relação com temperaturas elevadas e eventos de seca (Yang et 

al., 2022). No entanto, o ganho em eficiência é incapaz de mitigar os efeitos negativos do 

estresse termohídrico enfrentado pela vegetação, já que também sofre limitações pelo déficit 
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hídrico (Kannenberg et al., 2021; Yang et al., 2022). Em florestas da China, Europa e América 

do Norte o aumento do carbono atmosférico ou da seca tem promovido o aumento da eficiência 

no uso da água pelas árvores, sem ganho em crescimento (Hararuk et al., 2019; Lu et al., 2019; 

Rezaie et al., 2018). Florestas tropicais também apresentam o mesmo padrão, mostrando que 

mesmo com o aumento da eficiência no uso da água, as árvores tropicais tem reduzido seu 

crescimento no últimos anos (Rahman et al., 2019). Já em florestas sazonais, a eficiência do 

uso da água das espécies tem forte relação com a aridez, o que torna a disponibilidade de água 

um fator limitante ao crescimento e sequestro de carbono das destas regiões (Adams et al., 

2021). 

 

As previsões futuras para as florestas sazonais 

 

O avanço do aquecimento global tem potencializado o estresse hídrico em florestas de 

todo o planeta, promovendo eventos de seca mais quentes, intensos e frequentes (Touma et al., 

2015; Trenberth et al., 2014). Em regiões ambientalmente severas, como a vegetação distribuída 

ao longo de faixas latitudinais secas, as pressões negativas do clima serão ainda maiores e 

ocorrerão em larga escala (Anderegg and HilleRisLambers, 2019). Dentre os ecossistemas mais 

afetados estão as florestas semiáridas, que possuem papel fundamental no ciclo de variabilidade 

interanual de carbono, contribuindo tão quanto a combinação dos demais ecossistemas tropicais 

para a ciclagem deste elemento (Piao et al., 2020). Além disto, secas severas podem 

comprometer o crescimento futuro das florestas sazonais, gerando um efeito legado sobre a 

vegetação nos anos subsequentes (Kannenberg et al., 2020). 

Modelos recentes mostram que os ecossistemas sazonais do nordeste brasileiro serão 

altamente sensíveis a estas mudanças, com alternância de resiliência entre os diversos tipos 

florestais (Li et al., 2018). A localização e dependência da sazonalidade hídrica para sua 

manutenção tornam estas florestas vulneráveis às mudanças climáticas (Asmerom et al., 2020; 

Besnard et al., 2021; Frank et al., 2015). Como seus ganhos e perdas de carbono estão 

intimamente ligados à variabilidade na disponibilidade hídrica, as mudanças climáticas tendem 

a comprometer também sua ciclagem de carbono (Besnard et al., 2021). No entanto, ainda 

existem dúvidas sobre variabilidade no crescimento e sumidouro de carbono destas florestas, 

que contribuem significativamente para manutenção do clima no planeta (Phillips and Lewis, 

2014; Wright, 2013). 
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O manejo e conservação de florestas tropicais sazonais 

 

Uma das saídas para minimizar os efeitos das mudanças no clima é o manejo e 

conservação adequado das florestas, que garantem a manutenção do sequestro de carbono e da 

biodiversidade (Palomo et al., 2019; Pennisi, 2020). Acordos climáticos, como o de Paris, foram 

assinados por inúmeros países em todo o mundo, trançando metas para a redução em 2ºC na 

temperatura global, onde uma das principais ações será transformar sistemas degradados em 

florestais (Griscom et al., 2017; Kuramochi et al., 2018). Além disto, o texto aprovado prevê 

reduções na emissão de carbono para os próximos anos, além do reflorestamento de áreas 

degradadas e a manutenção das florestas nativas como medida mitigatória ao aquecimento 

global (Rogelj et al., 2019). Os sumidouros florestais de carbono podem ser convertidos em 

créditos e a tonelada de CO2 retido pode ser negociada a U$ 30 (Burtraw and Themann, 2018). 

Em valores absolutos, as florestas tropicais podem gerar milhões de dólares neste mercado e se 

tornar a base para construção de uma economia mitigatória sustentável (Jones et al., 2020). 

Florestas tropicais em regeneração também podem contribuir para este cálculo e, talvez, 

sejam a principal alternativa de mitigação das mudanças climáticas caso o modelo de uso da 

terra não mude (Pugh et al., 2019). Regiões de florestas secas possuem alto potencial de 

reflorestamento e podem se tornar parte significativa da ciclagem de emissões antropogênicas 

de carbono (Rohatyn et al., 2021). A rápida regeneração de matas sazonais repõe rapidamente 

a provisão dos recursos florestais, mantendo serviços ambientais e garantindo a subsistência 

local das comunidades ao mesmo que atua na mitigação das mudanças no clima (Cortés-

Calderón et al., 2021). Desta forma, compreender as variações entre o manejo e estado de 

conservação de diferentes tipos de florestas sazonais é fundamental para traçar estratégias 

adequadas de gestão e conservação (Laumonier and Nasi, 2018). 

Alternativas de manejo sustentável de florestas tropicais podem reduzir em até 70% o 

desmatamento ilegal e evitar doenças em comunidades humanas de regiões perturbadas (Jones 

et al., 2020; Putz et al., 2012). Quando realizado corretamente, o manejo florestal é capaz de 

garantir o rendimento do recurso madeireiro a longo prazo, permitindo que a vegetação se 

reestabeleça após ciclos de corte (Schöngart, 2010). A restauração e manejo sustentável de 

baixa intensidade estão entre as principais estratégias para otimização do sequestro de carbono 

e manutenção da biodiversidade florestal (Di Sacco et al., 2021). Em baixa intensidade, o 

manejo florestal pode inclusive garantir a manutenção da biomassa florestal, sequestrando 

carbono ao longo do tempo e contribuindo para o aumento da biodiversidade local (Hu et al., 
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2020; Putz et al., 2012). Embora viável, este tipo de prática não é comum em florestas sazonais, 

especialmente em regiões áridas onde a população depende diretamente dos recursos florestais 

para subsistência (Albuquerque et al., 2017; Tabarelli et al., 2017). 

Na América Latina, menos de 10% das matas secas permanecem intactas (Pennington 

et al., 2018), sendo que seu desmatamento aumentou em 88%, dizimando 89,5 ± 11 Mha delas 

nas últimas três décadas (Zalles et al., 2021). Os impactos desta degradação são refletidos no 

aumento da mortalidade de espécies vegetais (Schulz et al., 2018), prejudicando o balanço dos 

sumidouros de carbono (Xu et al., 2021), o ciclo hidrológico e suprimento de água da região 

(Zhang and Wei, 2021). Levantamentos recentes mostram que as matas sazonais brasileiras 

concentradas no bioma Caatinga possuem apenas 8% de sua área protegida por lei, dos quais 

apenas 1.3% tem proteção integral (Teixeira et al., 2021). Estes dados mostram o descaso com 

os acordos internacionais firmados para a proteção destas matas e a vulnerabilidade destas 

regiões à ações antrópicas (Teixeira et al., 2021). 

 

Como entender as pressões sofridas pela vegetação através do lenho das árvores? 

 

O estudo de anéis de crescimento das árvores é uma ferramenta capaz de auxiliar na 

compreensão das respostas do crescimento do caule à variabilidade climática ao longo dos anos 

e de gradientes ambientais (Zuidema and Frank, 2015). Eles permitem analisar as tendências 

de crescimento em longo prazo, separando-as de padrões associados à idade ou ao tamanho da 

árvore (Peters et al., 2015). Através deles também é possível indicar reduções significativas de 

crescimento e maior vulnerabilidade às variações em temperatura e precipitação (Marqués et 

al., 2022). Além da análise de padrões de crescimento, o estudo da madeira também permite 

entender a variação em outros atributos como os vasos condutores e isótopos estáveis, que 

registram sinais climáticos e fisiológicos incidentes sobre as árvores (Hughes et al., 2011). 

Análises integradas entre anéis de crescimento e isótopos de carbono, por exemplo, 

podem auxiliar na compreensão das respostas de florestas tropicais às mudanças globais do 

clima (Zuidema et al., 2013). A quantificação de carbono armazenado no tronco das árvores já 

se mostrou um proxy promissor no balanço ecossistêmico de CO2, com relações diretas com 

precipitação e temperatura nas florestas ao longo do globo (Yang et al., 2016). No entanto, 

ainda são escassos dados de variação anual no armazenamento de carbono no tronco, como 

também de estudos populacionais que representem variações ecossistêmicas regionais (Yang et 

al., 2016). 
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O aumento do CO2 pode interferir na relação clima-crescimento e comprometer o 

desenvolvimento das árvores em florestas tropicais, reduzindo seu potencial de sequestro de C 

(Zuidema et al., 2020). Através das análises de isótopos de 13C é possível interpretar a dinâmica 

de mudança metabólica de espécies arbóreas ao longo do tempo e, através de seu sinal 

ecofisiológico, entender variações paleoclimáticas (Wieloch et al., 2018). As variações 

isotópicas de carbono revelam ainda mudanças na produtividade florestal, que em alguns casos 

são imperceptíveis quando observadas apenas as variações nos anéis de crescimento das árvores 

(Levesque et al., 2019). 

Mudanças na estrutura anatômica do xilema secundário de florestas tropicais também 

podem indicar pressões ambientais sobre as espécies arbóreas (Anderegg and Meinzer, 2015). 

Quando integradas às análises de anéis de crescimento e isótopos de carbono, as análises 

anatômicas podem complementar informações sobre a resiliência das espécies às variações no 

ambiente (Apgaua et al., 2017; Locosselli et al., 2013). Mudanças no arranjo dos elementos de 

vaso, por exemplo, são sinais adaptativos das espécies às mudanças ambientais (Carlquist, 

2012) que modulam o funcionamento de seu lenho próximo ao limite de segurança hidráulica 

(Choat, 2013). Através dos elementos de vaso é possível compreender também como a 

fotossíntese é afetada em condições de déficit hídrico severo, já que o calibre destas células 

modula o embolismo no xilema e processos de falha hidráulica (Anderegg et al., 2012). 

Esses ajustes nas células do xilema também são refletidos na densidade do lenho, que 

varia de acordo com a partição do volume de madeira para cada elemento anatômico (Janssen 

et al., 2020; Ziemińska et al., 2013). Logo, variações na densidade também indicam trade-offs 

biomecânicos sobre o transporte e armazenamento de água, nutrientes e compostos metabólicos 

na madeira (Gleason et al., 2016; Janssen et al., 2020; Pratt and Jacobsen, 2017). Embora seja 

um potencial proxy para estudos de segurança hidráulica arbórea (Anderegg and Meinzer, 2015; 

Janssen et al., 2020; Lachenbruch and McCulloh, 2014; Patiño et al., 2012), estudos de 

densidade voltados ao estresse hídrico ainda são escassos em florestas tropicais (Anderegg and 

Meinzer, 2015; Janssen et al., 2020). 

De maneira semelhante, estudos dendroquímicos do lenho ainda são pioneiros em 

florestas tropicais (Hevia et al., 2018; Ortega Rodriguez et al., 2018). Quando aplicadas em 

associação aos anéis de crescimento, estas pesquisas podem indicar variações químicas no solo 

ao longo do tempo e seus efeitos sobre o crescimento da vegetação (Binda et al., 2021; Durand 

et al., 2020; Ortega Rodriguez et al., 2018). Através dessas variações é possível apontar indícios 

de restrição hídrica sazonal (Hevia et al., 2018), atividade cambial, mudanças na arquitetura 
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celular (Fromm, 2010) e até mesmo interações simbióticas das árvores (Fairchild et al., 2009; 

Fike et al., 2016; Raven et al., 2018). Estes são importantes registros da história de vida da 

vegetação e podem auxiliar na compreensão de como o crescimento das espécies arbóreas em 

matas tropicais distintas respondem às pressões ambientais  (Hevia et al., 2019; Ortega 

Rodriguez et al., 2018; Pereira et al., 2021). 

A variabilidade no crescimento de espécies arbóreas dispersas ao longo de gradientes 

ambientais tropicais podem indicar além de aspectos ecológicos, diretrizes para seu uso e 

manejo (Ligot et al., 2019). Entender como o crescimento da vegetação muda ao longo do 

tempo pode servir de base para definir ciclos de corte sustentáveis e subsidiar leis que garantam 

seu manejo florestal adequado (Miranda et al., 2018). Através de modelos de crescimento 

baseado em anéis é possível identificar o melhor período para extrair madeira (Andrade et al., 

2019; Junk et al., 2011; Pinto and Schöngart, 2020; Rosa et al., 2017) e a variação na 

produtividade de tipos florestais distintos de acordo com as limitações de cada ambiente (De 

Ridder et al., 2013). O crescimento simulado através dos anéis das árvores é outra ferramenta 

que permite realizar previsões realistas para a exploração de madeira aplicando diferentes ciclos 

de corte a espécies com taxas de crescimento e morte distintas (Rozendaal et al., 2010). Estas 

simulações apontam cenários de melhor rendimento madeireiro em florestas tropicais, apenas 

modulando a intensidade de extração deste recurso (Groenendijk et al., 2017). Diante disto, as 

diferentes taxas de crescimento de espécies arbóreas serão fundamentais para elaborar planos 

de manejo por tipo florestal que garantam a sustentabilidade ao longo de gradientes ambientais 

(Brienen et al., 2010; De Ridder et al., 2013). 

 

Objetivo geral 

 

 Diante destes problemas e da oportunidade de entender o funcionamento da vegetação 

através do lenho das árvores, busquei, através do estudo de anéis de crescimento, atributos 

funcionais da madeira, e modelagem de crescimento de árvores em um gradiente de 

fitofisionomias de floresta sempre-verde, savana e floresta seca, buscou responder as seguintes 

perguntas: (1) Como as relações clima-crescimento de árvores mudam ao longo de um gradiente 

de vegetação tropical? (2) Existem as diferenças nos traços físico-químicos do lenho de espécies 

congêneres ao longo deste gradiente? (3) Como a eficiência do usa da água das espécies varia 

ao longo do tempo (4) Qual a melhor estratégia de manejo para extração de madeira em sistemas 

policíclicos sustentáveis em floretas tropicais sazonais? 
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Prefácio 

 

Nesta tese trago informações que ajudam a entender o crescimento e as mudanças físico-

químicas que o lenho de espécies congêneres sofre ao longo de um gradiente de vegetação no 

nordeste do Brasil. Os distintos tipos de vegetação estão localizados em sítios nos estados do 

Ceará e Piauí e são caracterizados por fitofisionomias de floresta sempre-verde (Parque 

Nacional de Ubajara-CE), savana (Parque Nacional de Sete Cidades-PI) e floresta seca (Estação 

Ecológica de Aiuaba-CE). Nestes locais foram coletadas amostras do lenho de espécies 

congêneres (Aspidosperma e Handroanthus) que serviram de base para construção de séries 

cronológicas de crescimento, análise estrutural anatômica do lenho, de densidade, eficiência do 

uso da água, química do lenho e para construção de modelos policíclicos de extração sustentável 

de madeira. 

 No primeiro capítulo esta tese traz informações inéditas sobre a variação do crescimento 

através das cronologias de seis espécies distribuídas ao longo do gradiente de vegetação já 

mencionado. Estas variações foram confrontadas com o clima tanto em escala local, quanto 

global e revelaram que existem diferenças na relação clima-crescimento dentre as espécies ao 

longo do gradiente. Foram quantificadas também as variações abruptas de crescimento, que 

corroboram o efeito ambiental sobre algumas espécies e como os tipos de vegetação diferem ao 

longo do gradiente. A precipitação local e a elevação da temperatura no oceano Pacífico 

equatorial, conhecido como El Niño, foram os principais fatores ambientais a modular o 

crescimento das espécies estudadas, sendo as espécies de matas secas as mais afetadas por eles. 

 No segundo capítulo trago uma abordagem multiproxy sobre características físico-

químicas do lenho das espécies abordadas no capítulo anterior. A partir dos anéis de 

crescimento calculamos o isolamento de classe diamétrica de tamanho (SCI) mais 

representativo para todas as espécies (8 cm) e selecionamos o ano/anel em que cada indivíduo 

atingiu esta classe, além dos dois anéis anteriores e posteriores. Nesta janela de cinco anéis 

quantificamos os elementos de vaso do xilema, a eficiência do uso da água (iWUE) através de 

isótopos de C, a densidade da madeira e os elementos químicos (ex: Ca, K, S, Mn e Fe) de todos 

os indivíduos/espécies/gêneros. Foram feitas comparações entre os tipos de vegetação e com 

variáveis climáticas locais/globais. Foram encontradas diferenças entre as espécies congêneres 

de Handroanthus ao longo do gradiente no que se refere a iWUE e densidade da madeira. Na 

vegetação mais seca as espécies de ambos os gêneros apresentaram diferenças das demais nos 

elementos de vaso e químicos do lenho. Constatou-se também que a iWUE aumentou ao longo 
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do tempo para a maioria das espécies, das quais em A. multiflorum (floresta seca) este aumento 

esteve associado à frequência de elementos de vaso e concentração de enxofre no lenho. Por 

fim, mostramos que a iWUE de espécies da floresta seca teve relação com a temperatura 

máxima de cada local e com eventos El Niño, reiterando nossos achados anteriores. 

 No terceiro e último capítulo trago informações importantes sobre a aplicação de 

técnicas de manejo que se utilizam dos anéis de crescimento na compreensão do melhor 

momento para extração de madeira de forma sustentável. São usados dois modelos distintos, 

um para estimar o melhor momento para aplicar ciclos de corte na vegetação e o outro para 

estimar o rendimento em volume de madeira após repetidos ciclos de corte. Através deles foi 

observado que os diferentes tipos de vegetação estudados, seja pelo que é determinado por lei 

ou pelo quantificado através dos modelos baseados em anéis, estão em processo de regeneração 

e não tem diâmetro suficiente que permita a aplicação dos ciclos de corte sustentável. Apenas 

uma espécie (A. castroanum floresta sempre-verde) apresentou rendimento após um ciclo de 

corte próximo ao considerado sustentável (100% de reposição do volume de madeira), sendo 

que as árvores de floresta seca foram as que apresentaram menor rendimento madeireiro em 

relação às demais. Por meio destas descobertas mostramos que a legislação em vigor para a 

área estudada (bioma Caatinga) precisa ser revista, levando em consideração o tempo de 

recuperação e os ciclos de corte ajustados para cada espécie. 
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RESUMO 

As florestas tropicais sazonalmente secas são um importante regulador climático global, um 

dos principais impulsionadores da dinâmica global do sumidouro de carbono e prevê-se que 

sofram reduções futuras em sua produtividade devido às mudanças climáticas. No entanto, 

pouco se sabe sobre como a variabilidade climática interanual afeta o crescimento das árvores 

e como as respostas ao crescimento climático variam entre os gradientes de chuva nessas 

florestas. Aqui nós avaliamos as mudanças na sensibilidade climática do crescimento de árvores 

ao longo de um gradiente ambiental de tipos de vegetação tropical sazonalmente seca (floresta 

perene – savana – floresta seca) no Nordeste do Brasil, usando espécies congenéricas de dois 

gêneros neotropicais comuns: Aspidosperma e Handroanthus. Construímos cronologias de 

largura de anéis de árvores para cada combinação de espécies × tipo de floresta e exploramos 

como a variabilidade de crescimento se correlacionava com fatores climáticos locais 

(precipitação, temperatura) e globais (El Niño Oscilação Sul - ENOS). Também avaliamos 

como a sensibilidade do crescimento ao clima e a presença de desvios de crescimento variaram 

ao longo do gradiente. A precipitação estimula o crescimento das árvores e foi o principal fator 

que influenciou o crescimento entre os tipos de vegetação. As árvores no local da floresta seca 

apresentaram maior sensibilidade de crescimento à variação interanual da precipitação. Os 

fenômenos de temperatura e ENSO correlacionados negativamente com o crescimento e a 

sensibilidade a ambos os fatores climáticos foram semelhantes entre os locais. Desvios de 

crescimento negativos estavam presentes e encontrados principalmente nas espécies de floresta 

seca. Nossos resultados revelam um efeito dominante da precipitação no crescimento das 

árvores em florestas tropicais sazonalmente secas e sugerem que ao longo do gradiente, as 

florestas secas são as mais sensíveis à seca. Essas florestas podem, portanto, ser as mais 

vulneráveis aos efeitos deletérios das futuras mudanças climáticas. Esses resultados destacam 

a importância de entender a sensibilidade climática de diferentes florestas tropicais. Esse 

entendimento é fundamental para prever a dinâmica do carbono em regiões tropicais, e 

diferenças de sensibilidade devem ser consideradas ao priorizar medidas de conservação de 

florestas tópicas sazonalmente secas. 
  

Palavras-chave: Anéis de árvores, florestas tropicais sazonalmente secas, efeitos da seca, 

mudanças climáticas, gradiente ambiental. 
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Introdução 

  

As florestas tropicais estão entre os principais reguladores climáticos do planeta 

(Chazdon et al., 2016; Le Quéré et al., 2018). Nos últimos 20 anos, eles armazenaram três vezes 

mais CO 2 atmosférico (3,59 PgC yr - 1) do que outras florestas (Xu et al., 2021) e sequestraram 

um quarto de todo o carbono nos ecossistemas terrestres (Le Quéré et al., 2018). As florestas 

tropicais sazonalmente secas são particularmente importantes como reguladores 

climáticos (Piao et al., 2020b), atuando como sumidouro de carbono em ciclos sazonais de 

produtividade (Linscheid et al., 2020; Piao et al., 2020a, 2020b; Sitch et al., 2003) que são 

modulados pela variação interanual (IAV, ou seja, a variação entre anos) na temperatura e 

precipitação (Linscheid et al., 2020; Piao et al., 2020b). A forte variabilidade climática 

experimentada por regiões de floresta tropical sazonalmente seca (Ahlstrom et al., 2015) e sua 

posição dentro dos sistemas atmosféricos, induzem oscilações regionais nas chuvas que 

impulsionam a alta IAV na produtividade dessas florestas (Asmerom et al., 2020; Ciemer et al., 

2019). Apesar da importância dessas florestas e da forte variação climática que elas 

experimentam, informações empíricas sobre a magnitude e os impulsionadores da variabilidade 

causada pelo clima na produtividade das florestas sazonalmente secas são escassas (Frank et 

al., 2015; Pennington et al., 2018). 

As projeções de mudanças climáticas preveem alterações da IAV da produtividade das 

florestas tropicais secas, possivelmente resultando em redução da cobertura florestal e da 

biomassa (Chen et al., 2019; Humphrey, 2021; Piao et al., 2020b). Essas mudanças podem 

causar reduções na duração da estação de crescimento das árvores (Piao et al., 2020b; Poulter 

et al., 2014) e, consequentemente, uma queda na produtividade primária (GPP) (Ahlström et 

al., 2015; Frank et al., 2015). Essas reduções do GPP são reforçadas durante eventos climáticos 

globais, como a fase positiva da Oscilação Sul do El Niño, que tende a aumentar o déficit hídrico 

em florestas sazonalmente secas (Bastos et al., 2018; Zhang and Jia, 2020). Em cenários de 

mudanças climáticas, espera-se que esses eventos climáticos globais aumentem em frequência 

(Stan e Sanchez-Azofeifa, 2019) e, assim, reduzam o crescimento e a resiliência de espécies 

arbóreas em florestas tropicais sazonais (Gao et al., 2018). Compreender a sensibilidade de 

diferentes florestas tropicais sazonalmente secas à variabilidade climática e como essa 

sensibilidade é modulada por eventos climáticos extremos é, portanto, crucial para entender as 

respostas dessas florestas a futuras mudanças climáticas (Ciemer et al., 2019; Zhang e Jia, 2020; 

Zhao et al., 2018). No entanto, temos poucos dados empíricos sobre a sensibilidade climática 
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da produtividade dessas florestas e como essa sensibilidade varia entre os tipos de vegetação e 

gradientes climáticos (Ciemer et al., 2019; Zhang e Jia, 2020; Zhao et al., 2018). 

Um componente importante e estrutural da produtividade primária de florestas 

sazonalmente secas é o crescimento lenhoso, que é dominado pelo crescimento do caule das 

árvores (Bloom et al., 2020). Estudos sobre o crescimento do caule das árvores podem, assim, 

ser usados para avaliar as respostas das florestas tropicais sazonalmente secas à variabilidade 

climática (Brodribb et al., 2020; Gao et al., 2018; Kannenberg et al., 2020; Wang et al., 

2016). As análises de anéis de árvores podem ser usadas para avaliar as respostas do 

crescimento do caule à variabilidade climática, pois a variação na largura do anel entre os anos 

armazena informações sobre como a variabilidade climática interanual afeta o crescimento das 

árvores em grandes escalas espaço-temporais (Zuidema et al., 2013; Zuidema e Frank, 2015). 

Embora sejam cada vez mais aplicadas em regiões tropicais (Babst et al., 2018), as florestas 

tropicais ainda estão fortemente sub-representadas nestes tipos de estudos. 

Quando aplicados ao longo de gradientes ambientais, os estudos de anéis de árvores 

podem ajudar a entender as respostas climáticas de diferentes tipos de floresta (Godoy-Veiga 

et al., 2021; López et al., 2019), para avaliar quais características ambientais locais modulam o 

crescimento das árvores e seu IAV ((Anning et al., 2013; López et al., 2019) e compreender sua 

relação temporal com o clima (Camarero et al., 2013; Ciemer et al., 2019; Meko et al., 

2011). Por exemplo, na floresta tropical sazonalmente seca, a sensibilidade climática do 

crescimento das árvores aumentou paralelamente ao déficit hídrico (Godoy-Veiga et al., 2021; 

López et al., 2019). Um fator complicador de tais estudos em florestas tropicais é a alta 

diversidade de espécies arbóreas e grande rotatividade de espécies ao longo de gradientes 

ambientais (Banda-R et al., 2016). Para acomodar este problema, estudos ao longo de 

gradientes ambientais também têm sido realizados com espécies congenéricas (Locosselli et al., 

2017). A proximidade genética e semelhanças em características funcionais e características da 

madeira reduzem as diferenças de espécies (Fernández Otárola et al., 2016), bem como a 

distância filogenética (Felsenstein, 1985). 

Aqui apresentamos uma análise das mudanças nas respostas climáticas do crescimento 

das árvores ao longo de um gradiente ambiental de tipos de vegetação tropical sazonalmente 

seca (floresta perene – savana – floresta seca) usando espécies congenéricas de dois gêneros 

neotropicais comuns: Aspidosperma e Handroanthus. Esses dois gêneros foram selecionados 

por sua ampla distribuição em florestas tropicais sazonais, importância ecológica (Fernandes et 

al., 2020; Queiroz et al., 2017) e potencial para construção de cronologias (Andrade et al., 2019; 
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Aragão et al., 2019; Espinosa et al., 2018; López e Villalba, 2020). Avaliamos a sensibilidade 

do crescimento explorando estatísticas de cronologia padrão de sincronicidade de crescimento, 

avaliando a força do efeito climático na variabilidade de crescimento (inclinações e R² de 

regressões clima-crescimento) e observando diferenças na quantidade de desvios de 

crescimento (anos indicadores) ao longo deste gradiente. Abordamos as seguintes hipóteses: 1) 

Em todos os locais, a variabilidade anual do crescimento dentro das espécies é sincronizada e 

impulsionada pela variabilidade anual do déficit hídrico; 2) para todas as espécies estudadas ao 

longo do gradiente, o crescimento se correlacionará com as temperaturas mensais da superfície 

do mar e será afetado negativamente pelos valores mensais do índice El Niño abrangendo o 

período em torno da estação de crescimento; 3) as respostas de crescimento dos dois gêneros 

convergem ao longo do gradiente, sendo o crescimento cada vez mais sensível ao clima, ou 

seja, mostrando relações clima-crescimento mais fortes (encostas e R 2 das regressões) à medida 

que o déficit hídrico médio aumenta de floresta perene para floresta seca; e 4) dentro dos 

gêneros, as espécies de florestas secas apresentarão mais reduções de crescimento (por 

exemplo, Gao et al., 2018) devido à sua resposta mais sensível à variação climática e 

disponibilidade de água. 

Este é um dos primeiros estudos usando análises de anéis de árvores para avaliar como 

as relações clima-crescimento mudam em gradientes de tipos de florestas em regiões áridas 

tropicais (Brienen et al., 2016; Pompa-García and Camarero, 2020; Schöngart et al., 

2017). Como primeiro passo em nosso estudo, confirmamos o potencial dendrocronológico de 

nossa espécie avaliando as estruturas anatômicas que delimitam seus anéis de árvores. A 

natureza anual da formação de anéis de árvores foi confirmada pela forte sincronicidade de 

crescimento entre os indivíduos e fortes correlações clima-crescimento. A variabilidade do 

crescimento foi correlacionada com dados meteorológicos locais (precipitação e temperatura) 

e variáveis climáticas de grande escala (por exemplo, temperaturas globais da superfície do 

mar, índices de El Niño). Por fim, comparamos como a sensibilidade ao crescimento e os 

desvios de crescimento mudam em nossas populações ao longo do gradiente (Gao et al., 2018). 

 

Material e métodos 

  

Área de estudo 

As árvores foram amostradas em três locais situados em áreas protegidas de florestas 

tópicas sazonalmente secas nos estados do Ceará e Piauí, no Nordeste do Brasil (Fig. 1). As três 
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localidades se enquadram nos maiores biomas de floresta sazonalmente seca neotropical 

conhecidos como Caatinga e Cerrado, mas compreendem um gradiente de tipos de vegetação 

apresentando floresta perene, savana e florestas secas (Fernandes et al., 2020; Queiroz et al., 

2017; Silveira et al., 2020). Este gradiente nos tipos de vegetação é refletido pelas condições 

ambientais de cada local: os locais de floresta perene e savana têm níveis de precipitação anual 

total semelhantes, mas diferem na sazonalidade da precipitação, temperatura média anual e 

presença de aquíferos (na savana), enquanto o local de floresta seca tem a menor precipitação 

total anual e apresenta altas temperaturas. 

Nosso sítio de floresta perene estava localizado no Parque Nacional de Ubajara (Fig. 1) 

no noroeste do estado do Ceará (3°54'34"S e 40°59'24"W). Este local é caracterizado como 

uma floresta perene (Silveira et al., 2020) com forte influência taxonômica amazônica (Moro 

et al., 2015). Ela está localizada em um platô nas bacias sedimentares do complexo Ibiapaba 

(Moro et al., 2016; Silva et al., 2017; Silveira et al., 2020), com predominância de Ferralsols 

(FAO, 2014; Santos et al., 2011, 2018). O clima do local de floresta perene cai na categoria 

transitória entre savana tropical (Aw) e semi-árido (BSh). A precipitação neste local está sob 

forte influência da Zona de Convergência Intertropical (ZCIT; Andrade et al., 2017), caindo 

principalmente durante o verão austral (dezembro a maio), com estação seca no inverno 

(Köppen, 1948). As temperaturas médias variam entre 22° e 24°C e a precipitação média anual 

é de 1.460 mm, concentrada principalmente entre os meses de fevereiro-março-abril (Araújo et 

al., 1999). Devido à topografia e direção do vento predominante, este local tem um forte efeito 

de precipitação orográfica (Silveira et al., 2020). 

Nosso sítio de savana estava no Parque Nacional das Sete Cidades (Fig. 1) no norte do 

estado do Piauí (04°02'08"S e 41°40"45"W). Este local é caracterizado como uma vegetação 

de savana neotropical (Cerrado) (Oliveira e Marquis, 2002). Os solos são arenosos, 

sedimentares com predominância de Entissolos (Santos et al., 2011, 2018; Soil Survey Staff, 

2014), com ocorrência de aquíferos subterrâneos (Andrade et al., 2017; Matos e Felfili, 2010). 

O clima do sítio de savana também se enquadra na categoria transitória entre savana tropical 

(Aw) e semi-árido (BSh). Este local também está sob forte influência da ZCIT (Andrade et al., 

2017), com precipitação concentrada no verão austral e forte estação seca no inverno (Köppen, 

1948), com temperaturas médias entre 25° e 28°C e precipitação média anual de 1.350mm com 

pico entre abril-março (Andrade et al., 2017; Matos e Felfili, 2010).  

O site seca-floresta foi localizado no Aiuaba estação ecológica (Estação Ecológica de 

Aiuaba; Fig. 1), no sudoeste Ceará (06 ° 36'00 "S e 40 ° 10'00" O). Este local é caracterizado 
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como uma típica vegetação neotropical de floresta seca (Caatinga). Suas formações geológicas 

são de base cristalina no limite sul do complexo do planalto da Ibiapaba (Lemos e Meguro, 

2010; Moro et al., 2016; Silva et al., 2017) com ocorrência predominante de Entissolos 

lictólicos (Santos et al., 2011, 2018; Soil Survey Staff, 2014). O clima no sítio de floresta seca 

é semiárido (BSh), característico de estepes quentes (Köppen, 1948) e com menor influência 

da ZCIT (Andrade et al., 2017). A temperatura média varia entre 24° e 28°C e a precipitação 

média anual é de 560mm, concentrada entre janeiro e abril (Lemos e Meguro, 2010). 

 

 
Figura 1. Localização dos três locais de estudo ao longo de um gradiente de vegetação sazonal 

neotropical (classificado conforme Olson et al., 2001) nos estados do Ceará (CE) e Piauí (PI) no 

Nordeste do Brasil: floresta perene (vermelha) no Parque Nacional de Ubajara, savana neotropical 

(verde) no Parque Nacional das Sete Cidades e floresta tropical seca (verde) na Estação Ecológica de 

Aiuaba. Diagramas climáticos para o período 1978-2018 (ver Walter e Lieth, 1960) para cada local 

também são fornecidos: as linhas cinzas mostram as temperaturas médias mensais, as linhas pretas a 

precipitação média, a área pontilhada mostra os meses com déficit hídrico (quando a curva de 

precipitação < curva de temperatura), áreas com linhas verticais indicam a estação chuvosa (precipitação 

> temperatura), áreas pretas indicam períodos com precipitação >100mm. 

  
Dados climáticos 
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Para as correlações entre crescimento e variáveis climáticas locais, usamos a 

precipitação mensal entre os dados de 1950-2019 (Fig. 1) obtidos de estações meteorológicas 

locais próximas aos locais de estudo: para o local de floresta perene do município de Ubajara 

no estado do Ceará, para o cerrado dos municípios de Piripiri e Piracuruca, Piauí, e para a 

floresta seca, do município de Aiuaba , Ceará. Os dados foram obtidos do site da Fundação 

Cearense de Meteorologia e Recursos Hídricos - FUNCEME (www.funceme.br; Funceme, 

2020) para os sítios de floresta perene e de floresta seca, e da plataforma HIDROWEB platform 

(www.snirh.gov.br/hidroweb; ANA, 2020) para o site savana. Confirmamos a qualidade dos 

dados de precipitação para cada uma das estações correlacionando os valores médios anuais de 

precipitação da estação com reconstruções em grade de precipitação sobre a terra e com grades 

de temperaturas da superfície do mar (Apêndice Fig. S1). Os dados mensais de temperatura não 

estavam disponíveis nas estações meteorológicas e usamos dados interpolados CRU TS v.4 

(Harris et al., 2020) para as células correspondentes aos nossos sites, obtidos do KNMI Climate 

Explorer (https://climexp.knmi.nl; Trouet and Van Oldenborgh, 2013). 

Para as correlações entre o crescimento e as variáveis climáticas globais, usamos 

reconstruções gradeadas de Temperaturas da Superfície do Mar (TSM) e um índice El Niño 

Oscilação Sul (ENSO). Para as reconstruções TSM, usamos a reconstrução SST do National 

Center for Environmental Information com interpolação ótima de 0,25° (Reynolds and Smith, 

1994). Para representar o ENOS, usamos o índice El Niño 3 que consiste em anomalias de 

temperatura oceânica no Pacífico entre 90°-150°W e 5°N-5°S. Escolhemos o índice mensal El 

Niño 3 como métrica para o ENSO, após realizar testes de autocorrelação espacial (através do 

KNMI Climate Explorer) com diferentes índices ENSO e constatar que o El Niño 3 apresentou 

os melhores resultados. Os índices do El Niño 3 foram obtidos da Agência Norte-Americana 

de Monitoramento (NOAA; www.esrl.noaa.gov/psd/forecasts/sstlim/timeseries ).  

Para evitar problemas que surgem ao usar variáveis explicativas fortemente 

correlacionadas durante as análises, verificamos as correlações entre dados locais e globais 

(Apêndice Fig. S2) e excluímos combinações de fatores climáticos fortemente correlacionados 

que podem causar problemas de colinearidade. 

  

Espécies selecionadas 

  

https://climexp.knmi.nl/
https://translate.google.com/translate?hl=pt-BR&prev=_t&sl=en&tl=pt&u=http://www.esrl.noaa.gov/psd/forecasts/sstlim/timeseries
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Seis espécies arbóreas, três do gênero Aspidosperma e três do 

gênero Handroanthus, foram selecionadas com base nas coleções florísticas dos locais 

estudados (Araújo et al., 1999; Castello et al., 2018; Lemos e Meguro, 2010; Matos and Felfili, 

2010; Moro et al., 2015; Silveira et al., 2020). Na área de floresta perene 

amostramos Aspidosperma castroanum ACD (Apocynaceae) e Handroanthus 

serratifolius (Vahl) S.Grose (Bignoniaceae), na área de savana Aspidosperma 

subincanum Mart. e Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos, e no sítio de floresta 

seca Aspidosperma multiflorum A. DC. e Handroanthus impetiginosum (Mart. ex DC.) 

Mattos. Essas espécies fazem parte das 10 famílias mais abundantes do bioma Caatinga, são 

representativas ao longo do gradiente de vegetação estudado e possuem alta relevância 

ecológica e econômica para a região (Fernandes et al., 2020; Queiroz et al., 2017). Além disso, 

estudos recentes mostraram sua adequação para estudos dendrocronológicos (Andrade et al., 

2019; Aragão et al., 2019; Espinosa et al., 2018; López e Villalba, 2020). 

Também exploramos o uso de espécies de outro gênero com potencial para análises de 

anéis de árvores: o gênero Cordia (Boraginaceae; Briceño-J et al., 2016) que ocorre em dois de 

nossos sítios (C. bicolor na floresta perene, C. trichotoma na floresta seca). No entanto, os 

limites dos anéis dessas espécies não eram claros e incluí-los exigiria uma exploração 

aprofundada de seu potencial dendrocronológico (por exemplo, Aragão et al., 2019) além do 

escopo deste trabalho. Embora sem sucesso, relatamos este ensaio para registrar a tentativa 

fracassada e estimular novas explorações sobre este gênero tão difundido.  

  

Análises dendrocronológicas 

  

As amostras foram coletadas em um delineamento oportunista por meio de visita guiada 

(Williams e Brown, 2019), na qual indivíduos de diversos tamanhos (diâmetro à altura do peito 

entre 9,5 e 35 cm) foram selecionados ao longo das áreas de ocorrência das populações de 

nossas espécie pretendidas em cada local. Usando uma broca motorizada a gasolina (Stihl 

BT45) e brocas de metal ocas (diâmetro externo ~ 25mm), coletamos entre três e quatro 

amostras radiais por indivíduo. Essas amostras tinham aproximadamente 15 mm de diâmetro e 

comprimentos variados da casca à medula, dependendo do diâmetro do indivíduo. Foram 

amostrados 20 indivíduos em 3-4 raios de cada espécie em cada local, totalizando 120 árvores 

para as seis espécies analisadas. As amostras quebradas foram cuidadosamente alinhadas e 

todas as amostras foram acondicionadas em sacos de papel, secas à temperatura ambiente e 
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fixadas em suportes de madeira. As amostras foram então polidas com lixa cada vez mais fina 

(grão de 60 a 2000) para permitir uma boa visualização dos limites do anel sob 

estereomicroscopia (Gärtner et al., 2015; Orvis e Grissino-Mayer, 2002). Algumas amostras 

radiais também foram seccionadas anatomicamente (Apêndice Fig. S3) para descrever a 

anatomia da espécie e os limites dos anéis (Aragão et al., 2019). Este procedimento auxilia na 

compreensão dos limites dos anéis de crescimento das espécies e na identificação de falsos 

anéis comuns em florestas tropicais (Brienen et al., 2016). 

Antes de medir os anéis das árvores, observamos e demarcamos as camadas de 

crescimento sob um estereomicroscópio Leica® (amplificação de 10x a 40x). Em seguida, 

digitalizamos amostras com resolução de 2400 dpi (EPSON Perfections V800 Photo Scanner) 

no formato ".tif". As larguras dos anéis de 3 a 4 raios por indivíduo foram medidas usando o 

software CooRecoder e CDendro (versão 9.4 for Windows; Cybis, 2020) com precisão de 0,01 

mm. Nós cruzamos visualmente a série de largura de anel no CooRecorder, tanto dentro como 

entre árvores, auxiliado pelas curvas de correlação e gráficos de esqueleto no 

CDendro. Posteriormente, foi realizado um controle estatístico de qualidade dessa datação 

cruzada utilizando o software COFECHA (Holmes, 1983) para identificar e solucionar 

possíveis erros de marcação. As cronologias foram construídas para cada combinação local × 

espécie usando o pacote dplR (Bunn et al., 2017) no software R versão 3.6.3 (R Core Team, 

2015). Retiramos as tendências de nossa série radial usando splines cúbicos flexíveis de 22 anos 

com um corte de comprimento de onda de 50% ((Hughes et al., 2011; Speer, 2010) e as 

cronologias foram calculadas a partir da série radial sem tendências. Em seguida, usamos as 

versões padrão de cada cronologia, truncadas para os anos com uma profundidade de 

amostragem de pelo menos 10 raios, para as análises subsequentes de crescimento 

climático. Como a estação chuvosa – e, portanto, a estação de crescimento – quase coincide 

com o ano civil no Nordeste do Brasil, não aplicamos o deslocamento de Shulman (Schulman, 

1956) em nossas cronologias. Calculamos as estatísticas dendrocronológicas padrão (Hughes 

et al., 2011) relacionadas à qualidade das cronologias: a média das intercorrelações entre séries 

(intercor); a correlação entre séries e árvores (rbar) e o Expressed Population Signal (EPS). 

Para explorar a relação entre crescimento e clima local, inicialmente correlacionamos a 

variação de crescimento com as médias anuais totais de precipitação para todas as florestas. Em 

seguida, realizamos análises de função de correlação entre as cronologias, precipitação (das 

estações meteorológicas mais próximas) e dados de temperatura (dados interpalados obtidos no 

KNMI) para cada local usando o pacote treeclim R (Zang and Biondi, 2015). Para levar em 
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conta possíveis efeitos da precipitação pré-estação chuvosa no crescimento (Aragão et al., 2019; 

Nogueira Jr et al., 2017; Pereira et al., 2018), ou de efeitos legados de eventos de seca 

(Kannenberg et al., 2020), aplicamos correlações mensais a partir de novembro do ano anterior 

à formação do anel até julho do ano de formação do anel. 

Em seguida, exploramos a relação entre o crescimento e as reconstruções da temperatura 

global da superfície do mar (TSM) para identificar quais regiões do oceano afetam o 

crescimento das árvores em nossos locais. Produzimos mapas de correlação entre todas as 

cronologias e reconstruções globais de SST usando o KNMI Climate Explorer (Trouet e Van 

Oldenborgh, 2013). Para contabilizar a autocorrelação nos dados e contemplar possíveis atrasos 

nas respostas de crescimento em cada local (Aragão et al., 2019; Land et al., 2017), as 

correlações TSM-crescimento foram realizadas mês a mês usando médias corridas com número 

diferente de meses entre sites. A duração das médias de corrida coincidiu com a duração da 

estação chuvosa de cada local ao longo do gradiente: 9 meses na floresta perene (nov-JUL), 8 

meses na savana (nov-JUN) e 7 meses na floresta seca (nov-JUL-MAY). 

Para validar os resultados dos mapas de correlação TSM, realizamos análises de função 

de correlação entre as cronologias e valores mensais do índice El Niño 3 (representando a 

Oscilação Sul do El Niño) no pacote treeclim R (Zang e Biondi, 2015). Como TSMs em 

diferentes regiões do Oceano Atlântico podem afetar o crescimento de árvores tropicais (Aragão 

et al., 2019; Schöngart et al., 2017), realizamos análises exploratórias adicionais 

correlacionando crescimento e índices de diferentes regiões do Atlântico Tropical: o índice do 

Atlântico Norte Tropical (TNA), índice do Atlântico Sul Tropical (TSA) e índice de Warm Pool 

do Hemisfério Ocidental (WHWP) (Apêndice Tabela S1 e S2). 

Para identificar a combinação de meses em que a variação do crescimento respondeu 

significativamente ao clima, aplicamos modelos de regressão linear simples e múltipla (Hughes 

et al., 2011; Speer, 2010). A combinação de modelos de regressão simples e múltipla auxilia 

no entendimento mais detalhado da variação do crescimento (Hughes et al., 2011) e permite 

desvendar as relações entre cronologias e variabilidade climática (Aragão et al., 2019; Nogueira 

Jr et al., 2017). Realizamos regressões entre o crescimento e cada uma das três principais 

variáveis climáticas: crescimento vs . precipitação mensal, crescimento vs . temperatura mensal 

e crescimento vs. índice Niño 3 mensal. As análises foram realizadas utilizando os meses que 

compõem a estação chuvosa de cada local, variando entre 7 e 9 meses conforme descrito 

acima. A seleção do modelo foi realizada pelo método backward. Todas as correlações clima-

crescimento e as regressões simples e múltiplas foram calculadas no período de 1957 ou 1984 
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(variável de acordo com as cronologias) até 2019, usando o software R 3.6.3 (R Core Team, 

2015). 

Para entender como a sensibilidade do crescimento ao clima é modulada pelo gradiente, 

testamos se a relação entre o crescimento e as variáveis climáticas mudava entre os locais 

(testando diferenças nas inclinações de resposta climática), bem como verificamos se o poder 

explicativo dos modelos (o R2) mudou ao longo do gradiente. Para cada conjunto de dados 

climáticos (precipitação, temperatura e índice El Niño 3), primeiro aplicamos um modelo de 

regressão linear múltipla entre crescimento e dados climáticos sazonais e testamos dentro dos 

gêneros se o local era um fator significativo nas regressões (incluindo o local como um fator na 

regressão). Em seguida, testamos se as relações eram diferentes entre os gêneros dentro dos 

locais. Com esta abordagem, testamos se as inclinações mudam ao longo do gradiente, bem 

como testamos se as condições do local são um fator determinante mais forte das relações 

clima-crescimento do que os gêneros (superando assim as diferenças entre os gêneros). Para 

permitir intercomparações de inclinações e valores de R 2 entre as espécies, realizamos essas 

análises no período comum de 1984-2018. Os valores sazonais do clima foram calculados 

utilizando os meses que compõem a estação chuvosa de cada local, variando entre 7 e 9 meses 

conforme descrito acima. 

  

Análises de desvio de crescimento 

  

Para entender as anomalias de crescimento de nossa espécie, identificamos anos com 

desvios de crescimento positivos e negativos (ou seja, análises de ano-ponteiro) para cada 

espécie. O método para identificar os anos indicadores usa janelas móveis de 4 anos aplicadas 

aos dados de crescimento absoluto sem a remoção de tendências para cada raio (Schweingruber 

et al., 1990; van der Maaten-Theunissen et al., 2015). Os anos indicadores são identificados 

como desvios de crescimento em relação à taxa média de crescimento dos quatro anos 

anteriores: os anos indicadores positivos são aqueles em que pelo menos 75% da série de anéis 

de árvore apresentam um aumento de crescimento de pelo menos 60% (em relação aos 4 

anteriores anos); anos indicadores negativos são aqueles em que >75% das árvores apresentam 

uma redução de crescimento >40% (Schweingruberl et al., 1990). Essas análises foram 

realizadas nos raios individuais durante os períodos comuns de 1963-2019 para as espécies 

de Aspidosperma e 1975-2019 para as espécies de Handroanthus. Os períodos comuns foram 
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escolhidos para incluir pelo menos 35 raios – equivalente a ~10 indivíduos – para cada espécie 

por gênero. 

Para explorar quais variáveis ambientais impulsionam os desvios de crescimento, 

verificamos se estes desvios ocorreram durante anos de desvios climáticos específicos (por 

exemplo, anos secos, anos de El Niño ou La Niña etc.) descritos na literatura (Jimenez et al., 

2019; Marengo et al., 2012; Utida et al., 2019). O baixo número de anos indicadores em nossos 

dados, no entanto, dificultou o teste formal dessas relações. Finalmente, também exploramos 

os componentes de resiliência (resiliência, recuperação, resiliência e resiliência relativa) para 

os anos com desvios de crescimento negativos significativos (pelo menos 5 raios) usando 

janelas de 4 anos (antes e depois; van der Maaten-Theunissen et al., 2015). Para as análises de 

desvio de crescimento e componentes de resiliência, usamos o pacote pointRes em R 3.6.3 (R 

Core Team, 2015; van der Maaten-Theunissen et al., 2015).  

  

Resultados 

  

Limites de anel e medições de anéis de árvore 

  

Os limites dos anéis de crescimento das espécies do gênero Aspidosperma (Fig. 2a, c e 

e) eram visíveis com uma lupa com ampliação de 10x, enquanto os anéis das espécies do gênero 

Handroanthus (Fig. 2b, d e f) eram visíveis apenas sob um estereomicroscópio (Fig. 2). O 

gênero Aspidosperma apresenta anéis de crescimento delimitados por uma fina linha de 

parênquima marginal, fibras do lenho tardio de paredes espessas e diferenças nos diâmetros dos 

vasos: vasos maiores no lenho inicial e vasos menores (mais espaçados) no lenho tardio 

(Apêndice Fig. S3a, c e e). O gênero Handroanthus apresentou anéis caracterizados por uma 

linha de parênquima marginal (às vezes ausente) e zonas fibrosas escuras com baixa densidade 

de vasos (Apêndice Fig. S3b, d e f). Falsos anéis foram observados em todas as espécies, 

consistindo principalmente de variações na cor da madeira, zonas fibrosas e parênquima axial 

aliforme confluente. Em espécies do gênero Aspidosperma, os falsos anéis foram 

caracterizados por uma fileira estreita de células formando camadas irregulares e descontínuas 

ou por variações abruptas na cor e densidade da madeira. Espécies do 

gênero Handroanthus apresentaram falsos anéis associados à confluência do parênquima 

aliforme, visualmente distintos da linha do parênquima marginal que delimita os verdadeiros 

anéis de crescimento. Anel de cunha ou em lente – anéis em forma de lente que convergem em 
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algumas partes da circunferência da árvore e ausentes em alguns raios – estiveram presentes 

em ambas as espécies, mas principalmente no gênero Handroanthus. Para as espécies de ambos 

os gêneros, as diferenças anatômicas entre os limites falsos e verdadeiros do anel permitiram 

identificá-los corretamente durante as medições e datações cruzadas. 

 

 
Figura 2 : Imagens transversais macroscópicas da madeira das espécies congenéricas 2×3 estudadas: 2 

gêneros ( Aspidosperma e Handroanthus ) em três tipos de floresta: floresta perene; savana neotropical 

( Cerrado ); floresta tropical seca ( Caatinga ). Os limites reais do anel são indicados por triângulos 

pretos. 

  
A datação cruzada e a construção da cronologia foram bem-sucedidas para todas as 

combinações de espécies × locais. Conseguimos igualar o crescimento da maioria das amostras 

quebradas (sem casca ou medula) e apenas desconsideramos um pequeno número de raios 

(~10%) devido a padrões de crescimento anômalos (aproximadamente 6-8 raios por espécie, 

com até três árvores excluído). As idades máximas das árvores variaram entre as espécies de 
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48 a 77 anos e as cronologias variaram entre 41 e 67 raios (Fig. 3; Tabela 1). Em todas as 

espécies estudadas, foi observada uma clara sincronia de crescimento: as cronologias 

apresentaram intercorrelações entre séries (intercor) variando de 0,559 e 0,641, correlação entre 

séries e árvores (rbar) de 0,269 ad .334, e valores de EPS entre 0,851 e 0,966 (Tabela 1). Para 

espécies do gênero Aspidosperma, o rbar aumentou com o aumento da seca enquanto 

para espécies de Handroanthus esse padrão não foi observado. 

 

Tabela 1: Características das cronologias para 6 espécies pertencentes a dois gêneros 

(Aspidosperma e Handroanthus) em três locais de estudo: EF: Floresta perene; SA: Savana Neotropical 

(Cerrado); TD: floresta tropical-seca (Caatinga). São apresentados: número de árvores incluídas na 

cronologia dos 20 indivíduos coletados (número de raios entre parênteses); intercor: média das 

correlações entre séries dentro da árvore; rbar: correlação inter-séries entre árvores; EPS: Sinal da 

População Expressa; idades médias (e máximas) das árvores; ⌀: diâmetros médios (e máximos) das 

árvores; Período: anos iniciais e finais das cronologias 

 

Espécies (tipo florestal) árvores 

(series) 

intercor Rbar EPS Mean age 

(max) 
Mean ⌀ 

(max) 

Span 

A. castroanum (EF) 20 (67) 0.619 0.277 0.938 63 (71) 12.5 (19.7) 1957-2019 

A. subincanum (SA) 17 (41) 0.596 0.269 0.851 35 (68) 15.4 (34.4) 1984-2018 

A. multiflorum (TD) 17 (49) 0.641 0.292 0.934 46 (61) 10.6 (12.7) 1974-2019 

H. serratifolius (EF) 20 (54) 0.559 0.334 0.946 38 (48) 19.1 (27.2) 1982-2019 

H. ochraceus (SA) 20 (55) 0.585 0.275 0.966 46 (77) 15.9 (28.0) 1974-2019 

H. impetigisonus (TD) 20 (54) 0.603 0.310 0.947 47 (62) 14.6 (33.7) 1973-2019 
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Figura 3: Cronologias de largura de anel de 6 espécies pertencentes a dois gêneros 

(Aspidosperma e Handroanthus) e estudadas em três locais: floresta perene; savana neotropical 

(Cerrado); floresta tropical-seca (Caatinga). São mostradas as séries padronizadas de árvores 

individuais (linhas cinzas), as cronologias médias de largura de anel resultantes (linha preta) e anos com 

desvios de crescimento negativos significativos (setas vermelhas para baixo).   

  
Correlações clima-crescimento local 

  

Para todas as espécies, o crescimento correlacionou-se positivamente com a precipitação 

anual total para todas as seis espécies de estudo (r entre 0,51-0,77; Apêndice Fig. S5) e com a 

precipitação mensal para o período em torno da estação de crescimento de cada local (Fig. 4 e 

Tabela 2; Apêndice Tabelas S1 e S2). As duas espécies de floresta perene exibiram o maior 

número de correlações mensais com a precipitação (7 meses; Fig. 4), enquanto no local de 

savana e floresta seca o número de meses foi menor (~ 4 meses; Fig. 4 e Tabela 2; Anexos 

Tabelas S1 e S2). Através de regressões lineares múltiplas identificamos que a precipitação nos 

meses de janeiro e maio foram os mais fortes determinantes do crescimento (Fig. 4, Tabela 

2). Entre as correlações da estação de crescimento, a precipitação afetou os anéis das árvores 

em maior proporção nas florestas secas (Fig 4, asteriscos). Em A. multiflorum observamos o 
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maior efeito proporcional da precipitação (75%), onde 3 dos 4 meses correlacionados são 

determinantes para o crescimento (Fig. 4 e Tabela 2; Anexos Tabelas S1 e S2). 

Para todas as espécies, o crescimento correlacionou-se negativamente com a 

temperatura máxima mensal para o período em torno da estação de crescimento de cada local 

(r entre -0,30 a -0,55; Fig. 4 e Tabela 2; Tabelas S1 e S2 do Apêndice). As duas espécies de 

floresta perene exibiram o maior número de correlações mensais com a temperatura máxima (~ 

5 meses; Fig. 4 e Tabela 2; Tabelas S1 e S2 do Apêndice), enquanto no local de savana e floresta 

seca o número de meses com correlações foi menor (~3 meses; Fig. 4). Mesmo com o elevado 

número de correlações, não observamos efeitos significativos da temperatura máxima sobre o 

crescimento das seis espécies por meio de regressões múltiplas (Fig. 4 e Tabela 2; Anexos 

Tabelas S1 e S2). 
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Figura 4: Correlações clima-crescimento e regressão múltipla para seis espécies pertencentes a dois 

gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três locais de estudo: floresta perene; savana neotropical 

(Cerrado); floresta tropical-seca (Caatinga). O crescimento foi comparado com a precipitação mensal 

(vermelho), temperaturas máximas mensais (azul) e o índice El Niño 3 (verde). Os meses do ano anterior 

são indicados em letras minúsculas, enquanto os do ano atual são indicados em maiúsculas. Os pontos 

centrais indicam os coeficientes de correlação e as linhas os intervalos de confiança de 95% de bootstrap: 

linhas cheias mostram correlações significativas, linhas tracejadas não significativas. Linhas grossas 

indicam p<0,05 na regressão simples e o * no centro das linhas indicam que os meses tiveram efeito 

significativo no crescimento (p<0,05) no melhor modelo na regressão múltipla. 
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Tabela 2: Resultados das análises de regressão múltipla para cada espécie entre a cronologia (variável 

dependente) e os valores médios mensais históricos das variáveis ambientais locais (precipitação) e 

globais (El Niño Oscilação Sul). São fornecidas variáveis ambientais e valores de R² de dois conjuntos 

de modelos por espécie: o primeiro indica valores relacionados a regressões múltiplas de crescimento 

vs. dados de precipitação mensal e o segundo de modelos relacionados a índices de crescimento vs. 

índices mensais de El Niño 3. Regressões de crescimento vs . temperatura mensal também foram 

executados, mas não produziram modelos significativos. São fornecidos o coeficiente de regressão 

múltipla b e os erros padrão, níveis de significância indicados como * p<0,05 e *** p<0,001. 
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El Niño 3 Jun -0.1312 ± 0.0544*** El Niño 3 Fev -0.6875 ± 0.1606*** 

El Niño 3 dez -0.5356 ± 0.1889*** El Niño 3 dez -0.5002 ± 0.131*** 
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) Intercept 0.7343 ± 0.0624*** 

Prec. Jan 0.001 ± 0.0003*** Prec. Jan 0.0009 ± 0.0004*** 

Prec. Fev 0.0016 ± 0.0004*** Prec. Mai 0.0033 ± 0.0009*** 

Prec. Mai 0.0028 ± 0.0008*** Intercept 7.2033 ± 1.4581*** 

Intercept 6.983 ± 1.6506*** El Niño 3 Jan 0.6091 ± 0.2327*** 

El Niño 3 Abr -0.4903 ± 0.1366*** El Niño 3 Fev -0.5291 ± 0.1697*** 

El Niño 3 Mai 0.2766 ± 0.1183*** El Niño 3 dez -0.3127 ± 0.1365*** 

 

Temperaturas da superfície do mar e El Niño 

  

Os mapas de correlação entre as cronologias e as temperaturas globais da superfície do 

mar (TSM) mostraram que a principal área oceânica que afeta o crescimento das espécies de 

nosso estudo é o Oceano Pacífico Equatorial (Figura 5). As correlações com TSMs do Oceano 

Pacífico tropical foram mais fortes (coeficientes de correlação mais altos em áreas maiores) 

para espécies de floresta perene e savana (Fig. 5 linhas superiores e centrais), e mais fracas para 

espécies de floresta seca (Fig. 5, linha inferior). Em geral, os resultados dos mapas de correlação 

foram corroborados pelas correlações com o índice El Niño 3, revelando correlações negativas 

para todas as espécies. Nas regressões múltiplas, o índice El Niño 3 foi um fator significativo 

que afetou o crescimento das árvores para os locais de savana e floresta seca, com os 
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coeficientes de regressão mais fortes encontrados para as espécies de savana (Fig. 4; Tabela 2; 

Apêndice Tabela S1 e S2). As espécies florestais perenes não mostraram efeitos significativos 

do El Niño 3 nas regressões múltiplas (Fig. 4; Tabela 2; Tabela S1 e S2 do Apêndice). As TSM 

do Oceano Atlântico também afetaram a variabilidade de crescimento de nossa espécie (Fig. 

5), mas os resultados variaram entre as espécies. Em geral, o crescimento correlacionou-se 

negativamente com as TSM do Oceano Atlântico (esses resultados são corroborados pelas 

análises de correlação entre o crescimento e os índices de TSM do Oceano Atlântico, ver Tabela 

S1 e S2 do Apêndice). 

 

 

Figura 5: Correlações espaciais entre as temperaturas mensais da superfície do mar quadriculada (SSTs) 

nos oceanos Atlântico e Pacífico e as cronologias do índice de largura de anel para 6 espécies 

pertencentes a dois gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três locais de estudo: Floresta 

perene; Savana Neotropical (Cerrado); floresta tropical-seca (Caatinga). Dados de grade das 

reconstruções de temperatura da superfície do mar de interpolação ótima de 0,25° do Centro Nacional 
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de Informações Ambientais (Reynolds e Smith, 1994). Foram utilizados diferentes meios de corrida 

correspondentes à estação de crescimento para cada local: 9 meses para o local de floresta perene, 8 

meses para a savana e 7 meses para a floresta seca. Os resultados são apresentados para os meses com 

as maiores correlações. As cores indicam os coeficientes de correlação de Pearson. 
  
Local versus gênero impulsionando variação de crescimento 

  

Espécies de gêneros distintos que ocorrem dentro do mesmo local mostraram 

sincronicidade de crescimento, com a correlação de Pearson mais forte de 0,87 para as duas 

espécies no local de floresta seca (Apêndice Fig. S4). Quando comparado entre os locais, o 

crescimento das duas espécies de floresta seca correlacionou-se entre si, mas não com espécies 

(congenéricas ou não) da floresta perene ou savana (Apêndice Fig. S4). O crescimento das 

quatro espécies da floresta perene e da savana mostrou sincronicidade, correlacionando-se 

significativamente entre si (r de Pearson entre 0,64-0,78) para todas, exceto uma combinação 

de espécies (A. subicanum com A. castroanum). 

Ao testar se o local era um impulsionador mais forte da sincronicidade de crescimento 

do que o gênero, encontramos evidências de que o local realmente impulsiona (ou explica) a 

variabilidade do crescimento mais do que a semelhança entre espécies congenéricas. Além 

disso, também observamos diferenças entre as respostas de crescimento à precipitação ao longo 

do gradiente de chuva em ambos os gêneros (Fig. 4). As regressões precipitação-crescimento 

mostraram um efeito positivo da precipitação no crescimento para todos os locais e uma 

inclinação significativamente diferente para ambas as espécies de floresta seca em comparação 

com as outras (Fig. 6). Para a temperatura máxima e o índice El Niño 3 não encontramos 

mudanças nas inclinações entre os locais, com efeitos negativos semelhantes da temperatura e 

do El Niño no crescimento em todos os casos. 
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Figura 6: Mudanças nas relações clima-crescimento ao longo de um gradiente de vegetação em dois 

gêneros (Aspidosperma, superior; Handroanthus, inferior). São mostradas regressões lineares entre 

cronologias de largura de anel (RWI) e precipitação da estação de crescimento (esquerda), temperatura 

máxima (Tmax; centro) e Índice El Niño 3 (direita). Gradiente de vegetação indicado como: floresta 

perene (vermelho); savana neotropical (Cerrado, verde); floresta tropical seca (Caatinga, 

azul). Equações de regressão, valores de R-quadrado e valores de p são mostrados. Os asteriscos cinza 

indicam os valores de p para o teste de efeitos locais nas inclinações de regressão (* = p<0,05, ** = 

p<0,01, *** = p<0,001). Duração da estação de crescimento: 9 meses na floresta perene, 8 meses na 

savana e 7 meses na floresta seca. Foram utilizados dados climáticos para 1984-2018. 

  
Desvios de crescimento: análises de ano de referência 

 

As análises de desvio de crescimento mostraram desvios positivos e negativos 

(Apêndice Fig S6). Três das seis espécies estudadas apresentaram reduções significativas de 

crescimento: na floresta seca A. multiflorum (Fig. 1e; Anexo Fig. S5 e S6a) e H. 

impetiginosum (Fig. 1f; Anexo Fig. S5f e S6b), na savana H. ochraceus (Fig. 1d; Apêndice Fig. 

S5 e S6a). A maioria dos desvios de crescimento foi encontrada para espécies de floresta seca 

(5 negativos e 1 positivo; Apêndice Fig S5), e a redução mais forte foi encontrada para A. 

multiflorum, que mostrou 89% de desvio de crescimento negativo em 2001 (Apêndice Fig S6, 

S7a e Tabela S5). 

A análise dos componentes de resiliência revelou que A. multiflorum (floresta seca) 

apresentou duas reduções de crescimento (em 2001 e 2015), com a menor resiliência relativa 

em 2015 (cerca de 30%; Anexo Fig. S7 e Tabela S5). H. impetiginosum (floresta seca) 

apresentou uma redução significativa no crescimento em 1990 e 1998, com variações 

semelhantes nos componentes de resiliência e resiliência relativa de cerca de 63% para ambos 
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os anos (Apêndice Fig. S7b e Tabela S5). H. ochraceus (savana) apresentou uma redução 

significativa no crescimento em 2012, com a menor resiliência relativa entre todas as espécies 

(cerca de 22%; Anexo Fig. S7b e Tabela S5). 

  

Discussão 

  

Esta é uma das primeiras avaliações das respostas de crescimento à variabilidade 

climática em um gradiente de tipos de florestas tropicais sazonalmente secas. Em todos os tipos 

de vegetação e espécies, encontramos efeitos positivos consistentes da chuva no crescimento e 

efeitos negativos da temperatura. No entanto, a magnitude desses efeitos diferiu entre os tipos 

de vegetação e foi mais forte no tipo mais seco (floresta seca). 

  

Sincronicidade de crescimento e fatores climáticos locais 

  

As seis espécies apresentaram diferentes tipos de limites de anéis (Brienen et al., 2016; 

Fichtler e Worbes, 2012), o que coincidiu com as descrições de outras espécies estudadas do 

gênero Aspidosperma (Aragão et al., 2019; Aragão and Lisi, 2019; López and Villalba, 2020  

e Handroanthus (Andrade et al., 2019; Espinosa et al., 2018; Pace et al., 2015). A 

caracterização anatômica dos limites dos anéis de crescimento por meio de cortes histológicos 

reduziu os erros de identificação durante as medições e auxiliou na construção de cronologias 

(Aragão et al., 2019; Brienen et al., 2016; López e Villalba, 2020). A alta sincronização entre 

nossas séries e a inclusão da maioria dos raios amostrados por espécie indicam que temos 

cronologias robustas com alta precisão de medição (Brienen et al., 2016; Worbes, 2010). 

Embora os gêneros pertençam a famílias diferentes (Fernandes et al., 2020; Queiroz et 

al., 2017), os fatores climáticos locais de crescimento foram consistentes entre espécies e climas 

(Fig. 5 e 6). As fortes correlações entre nossas cronologias de largura do anel e precipitação 

mensal, sazonal e anual (Fig 5 e 6; Apêndice Fig S3) indicam que a sincronicidade do 

crescimento é impulsionada pela disponibilidade de água (Aragão et al., 2019; Brienen et al., 

2016; López et al., 2019; Schöngart et al., 2017). Os efeitos da precipitação em nosso sítio de 

floresta seca são semelhantes aos obtidos em outros estudos de floresta seca (Aragão et al., 

2019; Lisi et al., 2020; López et al., 2019; López e Villalba, 2020), enquanto em nossos efeitos 

de precipitação no local da floresta perene foram mais fortes do que os encontrados em tipos de 

floresta semelhantes (Fontana et al., 2018; Granato-Souza et al., 2018). Essas correlações de 
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crescimento mais altas sugerem uma resposta de crescimento mais forte à variabilidade 

climática e/ou uma maior variabilidade interanual (IAV) no clima em nossa região de estudo. 

As cronologias de largura de anel para as espécies de floresta seca não foram 

correlacionadas com as dos outros dois locais. Essa falta de sincronicidade aponta para 

diferenças nas respostas de crescimento climático entre os tipos de vegetação (Aragão et al., 

2019; Babst et al., 2019; Lisi et al., 2020; López et al., 2019). Também pode estar relacionado 

a diferenças na sincronicidade da variabilidade da precipitação entre o local de floresta seca e 

os dois outros locais (Apêndice Fig. S8), já que os locais de savana e floresta perene estão sob 

maior influência da Zona de Convergência Intertropical (ZCIT) do que o sítio de floresta seca 

(Andrade et al., 2017). A relação entre cronologias e precipitação (por gênero e por local - 

Tabelas do Apêndice S3 e S4) corrobora que o clima local é o principal fator determinante 

dessas diferenças (Aragão et al., 2019; Babst et al., 2019; Lisi et al., 2020; López et al., 

2019). Esses resultados também sugerem que espécies congenéricas podem ser usadas em 

estudos comparativos ao longo de gradientes ambientais, uma vez que seu crescimento IAV 

(tabelas do apêndice S3 e S4) não difere dentro e entre os gêneros (Locosselli et al., 2013). Esse 

resultado difere da convergência nas respostas de crescimento observadas em outros estudos 

sobre a mesma espécie em gradientes ambientais (López et al., 2019; López e Villalba, 2020), 

e revela respostas diferenciais à variabilidade climática de espécies de árvores tropicais que 

crescem em diferentes vegetações tipos. 

A maior dependência de chuvas na floresta seca sugere uma maior sensibilidade à seca 

e maior vulnerabilidade à seca das árvores neste tipo de floresta, o que é preocupante 

considerando os aumentos na frequência de seca previstos devido às mudanças climáticas 

(Kannenberg et al., 2020; Wang et al., 2016). Se as respostas para as espécies de nosso estudo 

são representativas para espécies de árvores de floresta seca em geral, nossos resultados podem 

implicar fortes flutuações induzidas pela seca nos estoques de carbono e mortalidade de árvores 

nessas florestas (Allen et al., 2017). Esforços contínuos para quantificar a heterogeneidade nas 

respostas climáticas entre espécies e tipos de floresta ajudarão a prever melhor os impactos da 

seca nas florestas tropicais (Allen et al., 2017).  

Embora em menor grau, o crescimento IAV também foi afetado pela temperatura 

máxima (Tmax) ao longo do gradiente (Fig. 5 e 6; Tabela S1 e S2 do Apêndice). Essas 

correlações podem surgir em parte da colinearidade entre precipitação e temperatura, mas 

respostas negativas de crescimento a Tmax são esperadas para florestas tropicais (Brienen et al., 

2016) e já foram observadas em outros estudos na região (Nogueira Jr et al., 2017). No Nordeste 
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do Brasil (NEB), secas e altas temperaturas são comuns (Marengo et al., 2017; Pereira et al., 

2014) e secas prolongadas podem causar efeitos cumulativos no crescimento das árvores, 

afetando o crescimento ao longo de vários anos e reduzindo sua resiliência de crescimento (Gao 

et al., 2018). Aumentos na temperatura previstos para o futuro podem aumentar ainda mais o 

estresse hídrico nessas florestas e, portanto, aumentar a vulnerabilidade dessas florestas a 

extremos climáticos (Allen et al., 2017; Pennington et al., 2018). Essas mudanças podem 

aumentar a mortalidade, alterar a composição da comunidade e reduzir a riqueza de espécies 

(Allen et al., 2017). 

  

Efeitos negativos da Oscilação Sul do El Niño no crescimento 

  

De todas as variáveis globais de TSM que afetam o crescimento do IAV em nossos 

locais de estudo, nenhuma foi tão forte quanto os eventos El Niño Oscilação Sul (ENSO). TSMs 

em regiões relacionadas ao ENSO influenciaram negativamente o IAV dos anéis de todas as 

espécies ao longo do gradiente (Fig. 5-6 e Tabela 2). Esses resultados corroboram o forte efeito 

do ENSO no crescimento de árvores tropicais e no crescimento IAV na região (Aragão et al., 

2019; Nogueira Jr et al., 2017). No entanto, nossas regressões múltiplas sugerem que o efeito 

determinante do ENOS ocorreu apenas na savana e floresta seca (Fig. 5-6 e Tabela 2), com 

maior severidade em A. subincanum e H. impetiginosum (savana e floresta seca, 

respectivamente). 

A forte influência da precipitação e da temperatura no crescimento do IAV está atrelada 

à sazonalidade das chuvas no NEB, que por sua vez é fortemente influenciada pela posição da 

ZCIT (Jimenez et al., 2019; Marengo et al., 2017; Pereira et al., 2014). Fatores atmosféricos e 

oceânicos, como a Temperatura da Superfície do Mar (TSM), alteram a posição e os efeitos da 

ZCIT no clima local (Correia Filho et al., 2019; Jimenez et al., 2019; Pereira et al., 2014; Wu 

et al., 2020). Em geral, a IAV de crescimento de nossas espécies de estudo pode refletir 

variações de TSM que afetam a precipitação NEB (Jimenez et al., 2019). Mais especificamente, 

os eventos ENSO são um grande modulador da ZCIT, refletindo assim o forte efeito do ENSO 

na variabilidade de crescimento das florestas (Correia Filho et al., 2019; Jimenez et al., 2019; 

Pereira et al., 2020). As reduções de chuva durante os anos de El Niño, portanto, impulsionam 

o forte IAV no crescimento do tronco em florestas sazonais, consequentemente afetando o IAV 

no ciclo de carbono dessas florestas (Linscheid et al., 2020; Zhao et al., 2018). 
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As respostas ao El Niño variam entre as espécies e entre os diferentes tipos de florestas 

da região (Aragão et al., 2019; Nogueira Jr et al., 2019, 2017). Essas diferenças podem estar 

ligadas a respostas fenológicas (Amorim et al., 2009), ou a diferentes estratégias de uso da água 

disponível para o crescimento (Estrada-Medina et al., 2013). Em ambientes sazonais, 

adaptações estruturais ou estratégias de prevenção de secas são comuns e as estratégias de uso 

da água variam entre as espécies (Butz et al., 2018). Essas características podem favorecer o 

ganho de carbono, reduzir o estresse hídrico causado pela seca e modular o crescimento 

(Estrada-Medina et al., 2013). As compensações entre reprodução e crescimento também 

podem estar sob influência de eventos ENSO (Brodribb et al., 2020; Hogan et al., 2019) e, 

portanto, também podem impulsionar essas diferenças entre as espécies. Diferenças nas 

respostas de crescimento entre os locais podem estar relacionadas a diferenças de solo: 

Entissolos de savana (arenosos) e solos litólicos de floresta seca (FAO, 2014; Santos et al., 

2011, 2018) apresentam diferentes capacidades de retenção de água. Solos rasos e solos com 

baixa capacidade de retenção de água podem exacerbar os efeitos negativos da seca causados 

pelo ENSO (Liu et al., 2020). De qualquer forma, descobrimos que as regiões de savana e 

floresta seca são as mais sensíveis às variações causadas pelo El Niño. Esses resultados são 

preocupantes considerando os aumentos previstos na frequência do El Niño devido às mudanças 

climáticas (Allen et al., 2017; Babst et al., 2019; Pennington et al., 2018; Silva et al., 2017). 

 

IAV do crescimento em relação às TSMs do Oceano Atlântico 

 

As TSMs do Oceano Atlântico também influenciam o crescimento de nossas espécies 

ao longo do gradiente (Fig. 5; Tabelas S1 e S2 do Apêndice). As oscilações nas TSM do Oceano 

Atlântico modulam a posição da ZCIT (Marengo et al., 2017) e são conhecidas por influenciar 

o crescimento de espécies na região (Aragão et al., 2019; Nogueira Jr et al., 2019, 2017). De 

acordo com as previsões de mudanças climáticas, essas flutuações serão ainda maiores no futuro 

(IPCC, 2014), com redução prevista das chuvas e aumento dos eventos de seca extrema ao 

longo do NEB (Marengo et al., 2012). Em sistemas sensíveis como florestas secas, esses 

cenários são preocupantes, pois reduzem a produtividade primária da vegetação e aumentam o 

risco de colapso no sequestro de carbono da região (Ahlström et al., 2015; Frank et al., 2015). 

 

Mudanças de crescimento relativo: anos indicadores 
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Os resultados de nossas análises de ano-indicador suportam evidências de que as 

reduções de crescimento estão ligadas a eventos extremos de seca (Gao et al., 2018). Anos 

indicadores coincidiram com fortes mudanças nas TSMs do Oceano Atlântico (H. 

impetiginosum em 1990 e H. ochraceus em 2012) ou com a ocorrência de eventos El Niño 

severos (A. multiflorum em 2015 e H. impetiginosum em 1998). Juntamente com o potencial de 

crescimento reduzido e a resiliência da vegetação mais seca, tais eventos podem causar efeitos 

legados (negativos) no crescimento nos anos subsequentes (Gao et al., 2018; Kannenberg et al., 

2020). Durante a seca, algumas funções vitais das árvores entram em colapso e geram mudanças 

abruptas de crescimento (Berdugo et al., 2020; Brodribb et al., 2020). A aridez também pode 

prejudicar o sistema fotossintético, inibir as interações micorrízicas e reduzir a resiliência das 

árvores a novos eventos de seca (Berdugo et al., 2020). Identificar os anos indicadores ajuda a 

entender como os fatores ambientais influenciam o crescimento das espécies IAV e, assim, 

podem auxiliar na mitigação dos impactos causados por eles (Gradel et al., 2017b, 2017a). 

Um aumento na sensibilidade ao crescimento com o aumento do estresse hídrico ao 

longo do gradiente também é corroborado pelo maior número de anos indicadores observados 

para as espécies na floresta seca e savana (Fig. 3, setas vermelhas; Apêndice Fig. S6 e Tabela 

S5). Essas reduções de crescimento corroboram as reduções encontradas na produtividade de 

florestas secas (Chen et al., 2019; Humphrey, 2021; Piao et al., 2020b) e sugerem que as 

espécies de florestas secas são as mais propensas à perda de crescimento durante anos extremos 

(Allen et al., 2017; Babst et al., 2019; Pennington et al., 2018; Silva et al., 2017). Prevê-se que 

eventos climáticos extremos aumentem em força e frequência no futuro (IPCC, 2014) e as 

reduções de crescimento causadas por esses eventos são, portanto, preocupantes (Jimenez et 

al., 2019; Marengo et al., 2017, 2012; Utida et al., 2019), levantando preocupações sobre futuros 

aumentos nos riscos de mortalidade de árvores nessas florestas (Allen et al., 2010, 2017). 

Compreender as respostas diferenciais de diferentes tipos de floresta a esses eventos será crucial 

para seu manejo e conservação adequados no futuro (Banda-R et al., 2016; Pennington et al., 

2018). 

 

Conclusões 

  

Em conclusão, comprovamos a formação anual de anéis de árvores para seis espécies 

ao longo de um gradiente de vegetação no nordeste do Brasil e mostramos seu potencial para o 

desenvolvimento de cronologias. As respostas de crescimento nos diferentes tipos de florestas 
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sazonais (floresta perene – savana – floresta seca) sugerem que a disponibilidade sazonal de 

água é o principal fator limitante do crescimento das árvores (Aragão et al., 2019; Babst et al., 

2019; Lisi et al., 2020; López et al., 2019) e que o crescimento das árvores está sob forte efeito 

modulador de fenômenos climáticos globais, como eventos de El Niño (Jimenez et al., 

2019). As florestas secas foram as que apresentaram maior sensibilidade de crescimento à seca 

e, portanto, podem ser mais vulneráveis aos efeitos das mudanças climáticas (Allen et al., 2017; 

Brodribb et al., 2020). 

Nossas análises de anéis de árvores com espécies congenéricas em um gradiente de 

floresta provaram ser eficazes. Embora limitada por idiossincrasias nos padrões de crescimento 

de cada táxon, uma abordagem usando espécies congenéricas amplifica a escala espaço-

temporal dos estudos de variação de crescimento de árvores. Descobrimos que as características 

do local são os principais moduladores da variabilidade do crescimento das árvores, superando 

os efeitos das semelhanças dentro dos gêneros. Estudos dendroecológicos semelhantes podem 

contribuir para nossa compreensão dos moduladores da dinâmica de crescimento de florestas 

tropicais. Estudos futuros devem aplicar uma abordagem semelhante em gradientes maiores e 

adicionar características ambientais adicionais (por exemplo, solo) ao analisar a variação de 

crescimento em anéis de árvores. Compreender a sensibilidade de diferentes florestas tropicais 

ao clima é fundamental para entender sua dinâmica e potencial de sequestro de 

carbono. Estudos como o nosso podem, assim, ser usados para orientar a tomada de decisões 

sobre medidas de conservação de florestas tópicas sazonalmente secas, especialmente no 

âmbito de futuras mudanças climáticas.  
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Apêndice 

 
Verificação da qualidade dos dados da estação meteorológica local: correlações entre os 

dados de precipitação local e as temperaturas globais da superfície do mar 
  

Nossas análises adicionais realizadas entre registros de precipitação das estações 

meteorológicas locais e dados interpolados de temperatura da superfície do mar (Fig. S1a, b, d, 

e, g e h) e dados de precipitação interpolados (Fig. S1c, f e i) indicam fortes correlações e 

confirmar a boa qualidade dos dados de precipitação. Mapas e correlações espaciais foram 

realizados usando o KNMI Climate Explorer (www.climexp.knmi.nl). Observamos relações 

negativas entre as temperaturas equatoriais do Pacífico e a precipitação local (Fig. S1a, b, d, e, 

g e h) indicando o efeito dos eventos ENSO, mas não encontramos fortes efeitos do oceano 

Atlântico. 

 

Figura S1: Correlações espaciais entre a precipitação local de três florestas tropicais no Nordeste do 

Brasil - floresta perene; Savana Neotropical ( Cerrado ); floresta tropical-seca ( Caatinga ) - e as 

temperaturas da superfície do mar (SSTs) quadriculadas nos oceanos Atlântico e Pacífico, bem como a 

precipitação estimada pela versão 4 do CRU TS (Harris et al., 2020). Dados de grade das reconstruções 

de temperatura da superfície do mar de interpolação ótima de 0,25° do Centro Nacional de Informações 

Ambientais (Reynolds e Smith, 1994). As correlações são entre precipitação local e mês de maior 

influência de SST do Pacífico (a, d e g), mês de maior influência de SST do Atlântico (b, e e h) e 

precipitação estimada no período entre janeiro-maio (centro da estação chuvosa - c , f e i) entre os anos 

de 1950-2019 são mostrados. 
  
  

Testes de colinearidade entre dados climáticos 

  

Para cada local, verificamos as correlações de todos os dados climáticos (locais e 

globais; função rplot em R (R Core Team, 2015) para identificar possíveis combinações de 
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fatores climáticos que podem causar problemas de colinearidade nas análises de crescimento 

climático (Fig. Apêndice S2). Por meio de agrupamento hierárquico (delineado em preto) 

identificamos os grupos de variáveis autocorrelacionadas em cada tipo de floresta (Fig. 

Apêndice S2). Em cada grupo, selecionamos as variáveis independentes que mais se 

relacionavam com as cronologias padrão de cada espécie /tipo floresta. As demais variáveis 

foram desconsideradas do estudo, para isso utilizamos o pacote corrplot no software R 3.6.3 

(Friendly, 2002). 

 
Figura S2: Correlações de Pearson organizadas hierarquicamente entre variáveis ambientais locais e 

globais no gradiente de vegetação estudado (sítios 1, 2 e 3). Prec: precipitação; tmax: temperatura 

máxima; tmin: temperatura mínima; tland: temperatura da terra; nino1.2: índice ENSO na região 

1.2; nino3: índice ENSO na região 3; nino13.4: índice ENSO na região 3.4; nino4: índice ENSO na 

região 4; oni: índice Ocean Niño; spei: índice de seca (ver https://climexp.knmi.nl ); amor: oscilação 

multidecadal do Atlântico (ver https://www.esrl.noaa.gov/psd/forecasts/sstlim/timeseries/); tna: 

temperatura do Atlântico Norte; tsa: temperatura do Atlântico sul; whwp: índice de aquecimento das 

águas dos oceanos Atlântico e Pacífico próximo ao Golfo do México; s1: floresta perene; s2: savana 

https://translate.google.com/translate?hl=pt-BR&prev=_t&sl=en&tl=pt&u=https://climexp.knmi.nl
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2; s3: floresta seca.  
 
Correlações entre os índices de temperatura da superfície do mar do Oceano Atlântico e o 

crescimento 

  

Os índices mensais de temperatura da superfície do mar (TSM) em diferentes regiões 

do Oceano Atlântico foram obtidos através da North American Monitoring Agency (NOAA; 

www.esrl.noaa.gov/psd/forecasts/sstlim/timeseries) e através do National Center for 

Environmental Information (Reynolds and Smith, 1994): Índice Tropical do Atlântico Norte - 

TNA, Índice Tropical do Atlântico Sul - TSA, Western Hemisphere Warm Pool - WHWP. 

A TNA compreende TSMs do Oceano Atlântico entre 5,5-23,5°N e 15-57,5°W e a TSA 

compreende TSMs do Oceano Atlântico entre 0-20°S e 10°E - 30°W. O WHWP representa o 

aquecimento das águas dos oceanos Atlântico e Pacífico próximas ao Golfo do México (Wang 

e Enfield, 2001), na região entre 7-27º N e 50-110º W. 

TSMs em regiões tropicais do Oceano Atlântico afetaram o crescimento das árvores: 

uma espécie apresentou correlações negativas com SSTs no TNA (A. castroanum de floresta 

perene), e as duas espécies de floresta seca (de floresta seca) mostraram correlações negativas 

com TSMs no TSA (Fig. 5). Finalmente, o crescimento de árvores na floresta perene e savana 

também mostrou correlações negativas com as TSMs no Golfo do México (Fig. 5). 

Em geral, os resultados dos mapas de correlação foram corroborados pelas correlações 

com os principais índices de TSM: o crescimento correlacionou-se negativamente com o índice 

de TNA para todas as espécies exceto uma e negativamente com o WHWP para todas as 

espécies (Tabela S1 e S2; apêndice). O crescimento correlacionou-se positivamente com a TSA 

para ambas as espécies de floresta perene e para as espécies de Handroanthus do sítio de 

savana, mas não mostrou correlações mensais para as outras espécies (Tabela 1 e 

apêndice). Apesar das correlações significativas entre crescimento e WHWP (negativo) e 

crescimento e TSA (positivo) para várias espécies, ambas as variáveis não tiveram efeito 

significativo sobre o crescimento nas regressões múltiplas (Tabela S1 e S2; apêndice). 

 

 

 

 

 

 

Tabela S1: Relações entre índices de largura de anel (RWI) de três espécies arbóreas do 

gênero Aspidosperma e variáveis ambientais em três tipos de floresta: floresta perene; savana 

neotropical (Cerrado); floresta tropical seca (Caatinga). Valores em negrito: significantes em p<0,05 a 
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partir das correlações de Pearson (r); Valores com *: significativos em p < 0,05 a partir de regressões 

lineares simples e múltiplas. 
  

A. castroanum Meses 

Variáveis nov dez JAN FEV MAR ABR MAI JUN JUL 

Precipitação -0.18  0.08  0.68*  0.45   0.36*   0.67*  0.46   0.42   0.35*  

Temperatura Max.  0.26  0.08 -0.36  -0.43  -0.30  -0.55 -0.38  -0.24 -0.37 

El Niño 3 INDEX -0.29 -0.33 -0.32 -0.35 -0.40 -0.46 -0.35 -0.25 -0.10 

TNA Index  0.09  0.07 -0.16 -0.37 -0.43 -0.51 -0.48 -0.44* -0.28* 

TSA Index  0.44  0.35  0.33  0.34  0.34  0.35  0.36  0.22  0.15 

WHWP Index  0.00 -0.12 -0.15 -0.27 -0.30 -0.40 -0.43 -0.34 -0.26 

A. subincanum Meses 

Variáveis nov dez JAN FEV MAR APR MAI JUN JUL 

Precipitação  0.17  0.14  0.45*  0.33  0.14  0.48*  0.49 -0.01 - 

Temperatura Max.  0.00 -0.08 -0.50 -0.42 -0.37 -0.52 -0.51 -0.38 - 

El Niño 3 INDEX -0.55 -0.54* -0.52* -0.55* -0.56 -0.54 -0.43 -0.34* - 

TNA Index  0.04  0.06 -0.06 -0.19 -0.31 -0.33 -0.34 -0.31 - 

TSA Index - - - - - - - - - 

WHWP Index -0.21 -0.35 -0.37 -0.39 -0.54 -0.57 -0.56 -0.52 - 

A. multiflorum Meses 

Variáveis nov dez JAN FEV MAR ABR MAI JUN JUL 

Precipitação -0.17 -0.19  0.47*  0.45*  0.05  0.25  0.39* - - 

Temperatura Max. -0.01  0.23 -0.23 -0.42 -0.23 -0.41 -0.42 - - 

El Niño 3 INDEX -0.29 -0.29 -0.29 -0.36 -0.40 -0.44* -0.29* - - 

TNA Index  0.17  0.17  0.14 -0.07 -0.27 -0.27 -0.30 - - 

TSA Index - - - - - - - - - 

WHWP Index -0.05 -0.20 -0.25 -0.35 -0.37 -0.44 -0.37 - - 
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Tabela S2: Relações entre índices de largura de anel (RWI) de três espécies de árvores do 

gênero Handroanthus e variáveis ambientais em três tipos de floresta: floresta perene; savana 

neotropical (Cerrado); floresta tropical seca (Caatinga). Valores em negrito: significantes em p<0,05 a 

partir das correlações de Pearson (r); Valores com *: significativos em p < 0,05 a partir de regressões 

lineares simples e múltiplas. 

H. serratifolius Meses 

Variáveis nov dez JAN FEV MAR ABR MAI JUN JUL 

Precipitação -0.19 -0.16  0.55*  0.41  0.44*  0.52  0.50*  0.43  0.46 

Temperatura Max.  0.18  0.15 -0.25 -0.24 -0.32 -0.50 -0.51 -0.34 -0.46 

El Niño 3 INDEX -0.40 -0.44 -0.45 -0.50 -0.54 -0.59 -0.49 -0.37 -0.23 

TNA Index  0.18  0.20 -0.01 -0.24 -0.29 -0.32 -0.32 -0.37 -0.27 

TSA Index  0.42  0.22  0.26  0.19  0.17  0.25  0.32  0.22  0.23 

WHWP Index  0.02 -0.18 -0.22 -0.31 -0.44 -0.57 -0.56 -0.47 -0.47 

H. ochraceus Meses 

Variáveis nov dez JAN FEV MAR ABR MAI JUN JUL 

Precipitação  0.10  0.06  0.48*  0.31*  0.36  0.45  0.61*  0.24 - 

Temperatura Max.  0.14  0.08 -0.26 -0.28 -0.26 -0.44 -0.37 -0.21 - 

El Niño 3 INDEX -0.36 -0.39* -0.35* -0.42* -0.45 -0.51 -0.39 -0.26 - 

TNA Index - - - - - - - - - 

TSA Index  0.28  0.25  0.14  0.15  0.19  0.29  0.35  0.22 - 

WHWP Index  0.00 -0.18 -0.25 -0.35 -0.38 -0.49 -0.44 -0.38 - 

H. impetiginosum Meses 

Variáveis nov dez JAN FEV MAR ABR MAI JUN JUL 

Precipitação -0.13 -0.18  0.36*  0.35  0.12  0.21  0.49* - - 

Temperatura Max.  0.00  0.19 -0.26 -0.35 -0.24 -0.38 -0.42 - - 

El Niño 3 INDEX -0.42 -0.44* -0.42* -0.47* -0.44 -0.43 -0.21 - - 

TNA Index  0.15  0.16  0.03 -0.17 -0.30 -0.35 -0.37 - - 

TSA Index - - - - - - - - - 

WHWP Index -0.05 -0.27 -0.31 -0.37 -0.42 -0.43 -0.39 - - 

 

Características microscópicas da anatomia do contorno do anel 

 

Fizemos cortes anatômicos para descrever a anatomia de nossas seis espécies de estudo 

para auxiliar na identificação dos limites do anel (Aragão et al., 2019). Utilizamos as 

metodologias de (Brown, 1919) e (Johansen, 1940), bem como as normas estabelecidas pela 

IAWA para esses procedimentos anatômicos. 
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Figura S3: Imagens microscópicas em corte transversal da madeira das seis espécies estudadas. As setas 

brancas indicam os limites dos anéis de crescimento. Espécies: (a) A. castroanum ; (b) H. 

serratifolius ; (c) A. subincanum ; (d) H. ochraceus ; (e) A. multiflorum ; (f) H. impetiginosum . Barras 

de escala: 50 μm (a), (c), (e) e 200 μm em (b), (d), (f). 
 
Correlações entre cronologias de locais mais resultados de regressão múltipla dentro e entre 

locais nas relações clima-crescimento 

  

Para identificar possíveis semelhanças no crescimento das espécies ao longo do 

gradiente de vegetação, testamos as correlações de suas cronologias padrão. Para isso, utilizou-

se uma matriz de correlação organizada hierarquicamente pelo nível de significância (abaixo 

de 5%). Usamos o pacote corrplot no software R 3.6.3 (Friendly, 2002). 
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Figura S4 : Correlações de Pearson organizadas hierarquicamente entre as cronologias padrão das 

espécies ao longo do gradiente de vegetação estudado (floresta perene, savana e floresta seca). Molduras 

coloridas representam uma proporção significativa de 95%. 

  
Em seguida, usamos modelos lineares para entender o efeito da precipitação no 

crescimento de diferentes tipos e gêneros florestais (Tabela S3 e S4). Para isso, foi utilizada a 

cronologia padrão de cada espécie como variável resposta, precipitação como variável preditora 

e tipo de floresta (Tabela S3) ou gênero (Tabela S4) como fator iterativo. Notamos que a 

precipitação afeta o crescimento de espécies de floresta seca de forma diferente em relação a 

outras florestas e que esse efeito não difere entre gêneros que ocorrem na mesma floresta. 
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Tabela S3: Resultados das análises de regressão entre cronologia (variável dependente) e precipitação 

sazonal por gênero (entre tipo de floresta). O coeficiente de regressão múltipla b, o erro padrão e os 

valores de p são mostrados. Um ponto indica p em torno de 0,05, ** a p<0,01 e *** a p<0,001. 
  Aspidosperma 

  Variáveis           b ± SE 

R
² 

=
 0

.4
5
6

3
 (

F
 =

 

1
6

.6
2

; 
d

f 
=

 9
9

) 

Intercept  0.4177 ± 0.1153*** 

Prec. sazonal  0.0011 ± 0.0003*** 

cron A. subincanum -0.0208 ± 0.1762       

cron A. castroanum  0.0356 ± 0.159 

Prec. sazonal:cron A. subincanum -0.0007 ± 0.0003** 

Prec. sazonal:cron A. castroanum -0.0007 ± 0.0003** 

  Handroanthus 

  Variáveis           b ± SE 

R
² 

=
 0

.4
3
8

4
 (

F
 =

 

1
5
.4

6
; 

d
f 

=
 9

9
) 

Intercept  0.4504 ± 0.1246*** 

Prec. sazonal  0.0011 ± 0.0003*** 

cron H. ochraceus -0.2413 ± 0.1905 

cron H. serratifolius  0.0107 ± 0.1718 

Prec. sazonal:cron H. ochraceus -0.0005 ± 0.0003. 

Prec. sazonal:cron H. serratifolius -0.0007 ± 0.0003** 

  

Tabela S4: Resultados das análises de regressão entre cronologia (variável dependente) e precipitação 

sazonal dentro do tipo de floresta (entre gêneros). O coeficiente de regressão múltipla b, o erro padrão 

e os valores de p são mostrados. ** indicam p<0,01 e *** p<0,001. 

  Variáveis           b ± SE 

Site 1 

 

R² = 0.5414 (F = 

25.98; df = 66) 

Intercept  0.4532 ± 0.0954*** 

Prec. sazonal  0.0004 ± 0.0001*** 

Genus Handroanthus  0.0079 ± 0.1349 

Prec. sazonal:Genus Handroanthus -0.0001 ± 0.0001 

Site 2 

 

R² = 0.4851 (F = 

20.73; df = 66) 

Intercept  0.3969 ± 0.1325** 

Prec. sazonal  0.0005 ± 0.0001*** 

Genus Handroanthus -0.1878 ± 0.1874 

Prec. sazonal:Genus Handroanthus  0.0002 ± 0.0002 

Site 3 

 

R² = 0.3466 (F = 

11.67; df = 66) 

Intercept  0.4176 ± 0.1414** 

Prec. sazonal  0.0011 ± 0.0003*** 

Genus Handroanthus  0.0328 ± 0.1999 

Prec. sazonal:Genus Handroanthus -0.0001 ± 0.0004 

 
Também correlacionamos a precipitação total anual e as cronologias de cada espécie ao 

longo do gradiente de vegetação. Para isso foram utilizadas as correlações de Pearson simples 

por meio do software R 3.6.3. Observamos que houve variação nos coeficientes de correlação 

® entre espécies e tipos florestais. Para nossa surpresa, as correlações mais altas ocorreram na 

floresta mais úmida, a floresta perene (Fig. S5a e b). 
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Figura S5: Relação temporal entre cronologias padrão e precipitação anual total para seis espécies em 

três localidades do Nordeste do Brasil. As espécies são Aspidosperma sp. (a), A. subincanum (c), A. 

multiflorum® , H. serratifolius (b), H. ochraceus (d) e H. impetiginosum (f). As estações 

meteorológicas utilizadas são dos municípios de Aiuaba e Ubajara no Ceará, para floresta seca e floresta 

perene, respectivamente e dos municípios de Piripiri e Piracuruca no Piauí, para cerrado. Correlações 

de Pearson ® fornecidas para os anos de 1957 a 2019. 
 
Desvios de crescimento e componentes de resiliência 

  

  Calculamos os desvios de crescimento através dos valores dos anéis das árvores sem 

remover as tendências ontogenéticas. Com isso buscamos possíveis reduções de crescimento 

ao longo do gradiente e suas causas entre as espécies. Usamos os métodos de Cropper, Neuwirth 

e Schweingruber para calcular os anos de ponteiro, desvios de crescimento e componentes de 

resiliência (Schweingruber et al., 1990; van der Maaten-Theunissen et al., 2015). As análises 

foram realizadas usando o pacote pointRes no software R 3.6.3 (Schweingruber et al., 1990; 

van der Maaten-Theunissen et al., 2015). Nossos resultados indicaram vários desvios de 

crescimento em espécies e apenas espécies de savana e floresta seca com desvios de 

crescimento significativos (acima de 40% em pelo menos 5 raios). Para essas espécies os 

desvios negativos chegaram a 89% e, em alguns anos, a resiliência relativa foi de 22%, 

indicando alta sensibilidade das florestas secas a distúrbios ambientais. 
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Figura S6: Gráfico de barras do desvio médio do crescimento calculado pelo método de Cropper e 

Neuwirth, em janelas de 4 anos e plotado para o período 1963-2019. Os anos com variação significativa 

(p<0,05) de crescimento (60% positivo ou 40% negativo) estão destacados em cinza 

escuro. Aspidosperma castroanum (a) floresta perene, A. subincanum (c) savana, A. multiflorum (e) 

floresta seca, Handroanthus serratifolius (b) floresta perene, H. ochraceus (d) savana e H. 

impetiginosum (f) floresta seca. 
 
Tabela S5 : Desvio de crescimento negativo (%) significativo (acima de 5 raios) para análises de 

componentes de resiliência (resiliência, recuperação, resiliência e resiliência relativa) para anos 

identificados como indicadores de crescimento negativos para H. ochraceus de savana e as duas 

espécies de floresta seca: A. multiflorum e H. impetiginosum . Nº indica o número de raios com anos 

com redução de crescimento (maiores que 40% de redução de crescimento). 

Espécie Ano Nº desvio negativo (em) % 

A. multiflorum 2001 48 89.58 

A. multiflorum 2015 46 76.09 

H. impetiginosum 1990 38 78.95 

H. impetiginosum 1998 52 76.92 

H. ochraceus 2012 53 77.36 
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Figura S7: Boxplots de componentes de resiliência (resiliência, recuperação, resiliência e resiliência 

relativa) para anos identificados como indicadores de crescimento negativos para H. ochraceus (a) de 

savana e as duas espécies de floresta seca: A. multiflorum (b) e H. impetiginosum (c). 
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Informações básicas das cronologias e clima ao longo do gradiente de vegetação 

  
Aqui fornecemos informações sobre nossas cronologias padrão, diferenças entre 

precipitação ao longo do gradiente de vegetação e sua forte relação com a temperatura. Na 

Tabela S6 estão as cronologias padrão que construímos para cada espécie ao longo do gradiente 

florestal e que comparamos com o clima. Na Figura S8 testamos as diferenças na precipitação 

total anual entre os tipos de floresta (floresta perene - savana - floresta seca). O teste realizado 

foi uma análise de variância (ANOVA) de medidas repetidas e teste t pareado entre tipos de 

floresta (entre 1950-2019). Notamos que a floresta seca difere significativamente de outras 

florestas na quantidade de precipitação que recebe (Fig S8 linha azul). Também testamos a 

relação entre temperatura máxima e precipitação em diferentes tipos de floresta usando modelos 

de regressão linear (Tabela S7). Os resultados mostram que a temperatura afeta 

significativamente a precipitação em todas as florestas estudadas (Tabela S7). No entanto, o 

efeito varia entre florestas (R²), sendo maior na floresta perene e menor na savana (Tabela S7).  
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Tabela S6: Cronologias padrão A. castroanum (AC), A. subincanum (AS), A. multiflorum (AM), H. 

serratifolius (HS), H. ochraceus (HO), H. impetiginosum (HI) em locais de coleta de árvores (EF – 

floresta perene, SA – savana e DF – floresta seca) em regressão linear e spline cúbico com 50% de 

filtro.   
Ano AC-EF AS-SA AM-DF HS-EF HO-SA HI-DF 

1957 1.372 - - - - - 

1958 0.542 - - - - - 

1959 1.027 - - - - - 

1960 0.671 - - - - - 

1961 0.964 - - - - - 

1962 1.092 - - - - - 

1963 1.187 - - - - - 

1964 1.316 - - - - - 

1965 0.947 - - - - - 

1966 0.669 - - - - - 

1967 1.060 - - - - - 

1968 0.817 - - - - - 

1969 1.146 - - - - - 

1970 0.892 - - - - 0.996 

1971 1.230 - - - - 1.200 

1972 0.819 - - - - 1.177 

1973 1.284 - - - - 0.848 

1974 1.243 - 1.112 - 0.997 0.887 

1975 0.962 - 0.764 - 1.077 1.061 

1976 0.924 - 1.034 - 0.546 0.806 

1977 1.445 - 1.356 - 1.402 0.861 

1978 0.808 - 0.826 - 0.754 1.278 

1979 0.635 - 1.137 - 1.081 0.776 

1980 0.995 - 0.850 - 1.205 0.619 

1981 0.502 - 1.193 - 0.836 0.965 

1982 1.117 - 1.279 1.182 1.003 1.101 

1983 0.593 - 0.555 0.698 0.591 0.539 

1984 1.087 1.220 1.077 1.304 1.097 1.362 

1985 1.575 1.615 1.463 1.269 1.425 1.518 

1986 1.179 1.069 0.863 1.045 0.987 0.917 

1987 0.631 0.523 0.615 0.673 0.683 0.665 

1988 1.028 0.945 1.016 1.244 0.977 0.974 

1989 1.347 1.415 1.287 1.235 1.336 1.318 

1990 0.808 0.923 0.563 0.613 0.568 0.490 

1991 1.063 1.060 0.973 1.051 1.235 0.962 

1992 0.874 1.086 1.209 0.729 0.608 1.117 

1993 0.724 0.767 0.486 0.662 0.961 0.566 

1994 1.483 0.976 1.334 1.360 1.440 1.356 

1995 0.932 1.066 0.979 0.861 0.727 0.655 

1996 1.097 1.293 1.127 1.573 1.253 0.978 

1997 0.739 0.624 1.399 0.792 0.748 1.328 

1998 0.784 0.675 0.614 0.840 0.623 0.511 

1999 1.298 1.392 1.024 1.324 1.352 1.511 

2000 1.238 1.006 0.965 1.167 1.054 1.133 

2001 0.916 0.974 0.389 0.679 0.709 0.599 

2002 1.074 1.020 1.161 0.805 1.165 1.328 

2003 0.984 0.739 0.900 0.888 1.014 0.636 

2004 1.269 1.608 1.534 1.290 1.337 1.316 

2005 0.738 0.842 0.819 0.699 0.796 0.775 

2006 0.784 0.902 0.928 1.020 1.169 0.971 

2007 0.945 0.727 1.219 0.724 0.762 1.153 

2008 1.165 1.298 0.670 1.136 1.118 0.638 

2009 1.442 1.034 1.115 1.450 1.467 1.195 

2010 0.556 0.816 0.720 0.637 0.715 0.604 
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2011 1.327 1.453 1.442 1.279 1.433 1.395 

2012 0.684 0.644 0.942 0.731 0.556 0.665 

2013 1.092 1.010 0.713 1.250 1.001 0.772 

2014 0.879 1.170 1.346 0.683 1.179 1.475 

2015 1.059 0.974 0.653 1.189 0.665 0.898 

2016 1.066 0.573 0.953 0.828 0.962 0.789 

2017 1.123 1.307 1.092 1.073 1.111 1.044 

2018 1.119 1.001 1.311 1.163 0.700 1.289 

2019 1.020 - 0.734 0.829 0.892 0.810 

 

Figura 

S8: Diferenças entre a precipitação total anual de três tipos de floresta no Nordeste do Brasil. As 

estações meteorológicas utilizadas são dos municípios de Aiuaba e Ubajara no Ceará. para floresta 

seca e floresta perene. respectivamente e dos municípios de Piripiri e Piracuruca no Piauí. para 

cerrado. *** indicar p<0.001 sob ANOVA de medidas repetidas e teste t pareado entre tipos de 

floresta no período entre 1950-2019. ns indicam diferenças não significativas. 

  

Tabela S7 : Resultados da regressão linear entre precipitação e temperatura máxima (Tmax) anual por 

tipo de floresta no período entre 1950–2019. Os valores do coeficiente de regressão b. erro padrão e p 

são mostrados. **p<0.01 e ***p<0.001. 

 

  Variáveis            b ± SE 

R² = 0.366 (F = 

34.4; df = 68) 
Intercept. 24338.8 ± 3904.6*** 

 Tmax floresta perene    -722.7 ± 123.2*** 

R² = 0.1025 (F = 

7.77; df = 68 

Intercept. 18408.4 ± 6037.8** 

Tmax savana    -522.6 ± 187.5** 

R² = 0.2218 (F = 

19.38; df = 68 

Intercept. 8936.31 ± 1901.22*** 

Tmax floresta seca  -264.75 ± 60.14*** 
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RESUMO 

As florestas sazonais desempenham um papel-chave na prestação de serviços ecossistêmicos 

em regiões tropicais. No entanto, o avanço do aquecimento global tem aumentado a 

variabilidade de seu crescimento e limitado seu potencial de prestação destes serviços. O estudo 

da eficiência do uso da água (iEUA) e demais traços fisicoquímicos (anatomia, densidade e 

elementos químicos) do lenho das árvores pode identificar as variações e quais os fatores 

ambientais que interferem na produtividade destas florestas. Neste trabalho, através dos anéis 

de crescimento, analisamos diversos traços químico-físicos da madeira dentro de classes 

diamétricas de tamanho (SCI) de 8 cm para compreender mudanças temporais na iEUA, sua 

relação com crescimento e e traços fisicoquímicos do lenho, além de suas diferenças entre tipos 

florestais distintos (floresta perene – savana – floresta seca). Para isto foram selecionamos 

espécies congenéricas de dois gêneros neotropicais comuns: Aspidosperma e Handroanthus. e 

quantificamos suas mudanças na iEUA ao longo do tempo, sua relação com estrutura e química 

do lenho, além das diferenças entre tipos florestais distintos. Descobrimos que a iEUA 

aumentou ao longo do tempo em todas as florestas sazonais, independentemente do tipo 

florestal, à exceção de H. serratifolius (floresta perene). Esse aumento foi influenciado 

positivamente pela temperatura máxima e eventos El Niño na savana e floresta seca, sendo que 

nesta última a variação na iEUA de A. multiflorum teve relação significativa com a frequência 

dos elementos de vaso no xilema e a concentração de Fe, S e K/Ca. Nossos resultados mostram 

que o aumento na iEUA não promoveu o crescimento das matas sazonais e que a floresta seca 

sofre mais com as pressões ambientais sobre a iEUA. Os ajustes hidráulicos (elementos de vaso 

x iEUA) e as interações simbióticas (S x iEUA) que encontramos para A. multiflorum (floresta 

seca) mostram sua susceptibilidade às variações climáticas e a importância da utilização de 

mais de uma estratégia para suportar o estresse hídrico em florestas secas. Além disto, nossos 

achados apontam para a vulnerabilidade das florestas secas aos efeitos negativos provocados 

mailto:craniusru@gmail.com
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pelo avanço das mudanças no clima. Estas informações mostram o impacto da escassez hídrica 

na produtividade de florestas sazonais, as estratégias utilizadas pelas espécies para suportá-la e 

devem servir de base para implantação de medidas de mitigação das mudanças no clima em 

terras áridas.  
 

Palavras-chave: Anéis de árvores, florestas tropicais sazonais, química do xilema secundário, 

mudanças climáticas, gradiente ambiental. 

  



92 

 

 
 

Introdução 

As florestas tropicais são extremamente importantes pois prestam inúmeros serviços 

ecossistêmicos, como o sequestro de carbono e manutenção de recursos hídricos (Chazdon et 

al., 2011; Le Quéré et al., 2018). Dentre elas, as florestas sazonalmente secas exercem um 

papel-chave como sumidouro de carbono que acontece em ciclos sazonais de produtividade 

(Linscheid et al., 2020; Piao et al., 2020a, 2020b; Sitch et al., 2003). De acordo com modelos 

recentes, estas florestas sofrerão perdas de produtividade e aumento na variabilidade de sua 

estação de crescimento num futuro próximo (Piao et al., 2020b). Isto é resultado dos efeitos do 

aquecimento global na variação no sistema atmosférico que determina o clima da região onde 

ocorrem (Asmerom et al., 2020). Embora as previsões apontem para reduções no crescimento 

e no sumidouro de carbono destas florestas, pouco se sabe sobre as respostas de diferentes 

populações/espécies/matas a estas mudanças e como elas variam ao longo do tempo (Babst et 

al., 2019; Frank et al., 2015; Pennington et al., 2018). 

Uma saída para compreender como diferentes tipos florestais respondem às mudanças 

no clima é a eficiência intrínseca do uso da água (iEUA), razão entre dióxido de carbono 

assimilado na fotossíntese e perda de água na transpiração (Dekker et al., 2016; van der Sleen 

et al., 2017, 2014). Geralmente este traço é avaliado a nível foliar ou xilemático, através dos 

anéis de crescimento do lenho de espécies arbóreas que possuem registros isotópicos de décadas 

(van der Sleen et al., 2017). De acordo com a teoria de efeito de fertilização por carbono – EFC, 

o aumento de CO2 atmosférico deve favorecer a absorção de carbono, promover o crescimento 

e potencializar a iEUA de espécies vegetais ao redor do planeta (Brienen et al., 2011). No 

entanto, em regiões tropicais o efeito das mudanças climáticas pode anular ou inverter esse 

processo (Wang et al., 2020). Estimativas recentes mostram que no último século a iEUA 

aumentou em florestas sazonais do nordeste brasileiro em função da variação em temperatura 

e umidade (Dekker et al., 2016). Nestas florestas as espécies são mais susceptíveis a riscos 

causados por oscilações climáticas (Adams et al., 2014), e suas taxas de mudança de iEUA 

equivalem ao dobro das demais florestas tropicais úmidas (~4000 mm) (Adams et al., 2019). 

No entanto, não se sabe ao certo como os limites destas taxas de mudanças variam ou como a 

disponibilidade de nutrientes e água influencia este processo (Adams et al., 2019). Para isso, 

análises entre a iEUA e demais características do lenho são necessários para entender como as 

espécies respondem às variações ambientais ao longo do tempo (Brienen et al., 2016). 

Os elementos de vaso do xilema secundário tem se mostrado um proxy promissor em 

análises sobre variações ambientais, visto que é um tipo de célula fundamental para o transporte 
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de água e apresenta relação com a iEUA (Apgaua et al., 2017). As diferentes estratégias de 

eficiência-segurança hidráulica da madeira variam entre grupos funcionais de espécies vegetais 

e modulam a variação na iEUA (Apgaua et al., 2017; Fichot et al., 2009; Martin-Benito et al., 

2017). Mudanças no arranjo dos elementos de vaso são sinais adaptativos das espécies às 

mudanças ambientais (Carlquist, 2012) e modulam o funcionamento de seu lenho próximo ao 

limite de segurança hidráulica (Choat, 2013). No entanto, não há um consenso sobre a relação 

entre iEUA e vasos. Espera-se que haja a covariação entre iEUA e vasos (Apgaua et al., 2017; 

Martin-Benito et al., 2017), mas nem sempre esse padrão geral é observado (Locosselli et al., 

2013), sendo que, em condições hídricas limitantes esta relação é invertida (Fichot et al., 2009). 

Embora não haja consenso sobre relação entre iEUA e anatomia, variações nos elementos de 

vaso podem estar associadas a mudanças na densidade e concentração de nutrientes da madeira 

e representar aumento ou queda de biomassa arbórea (Hevia et al., 2019; Ortega Rodriguez et 

al., 2018). 

A densidade da madeira está relacionada à interação de diferentes características do 

xilema e à partição do volume da madeira para o parênquima axial, paredes da fibra e lúmen da 

fibra (Janssen et al., 2020; Ziemińska et al., 2013). Os trade-offs na partição do volume do 

xilema em diferentes tecidos (e, consequentemente, a densidade da madeira) são trade-offs 

fundamentais entre a biomecânica, a eficiência do transporte de água e o armazenamento de 

água, nutrientes e carboidratos (Gleason et al., 2016; Janssen et al., 2020; Pratt and Jacobsen, 

2017). O uso da densidade da madeira como um indicador das propriedades hidráulicas que 

emergem do xilema foi pouco estudado nos trópicos (ver, Anderegg & Meinzer, 2015; Janssen 

et al., 2020; Lachenbruch & McCulloh, 2014; Patiño et al., 2012). No entanto, as relações entre 

a densidade das fibras de madeira, a resistência à flexão dos vasos e a embolia do xilema 

sugerem que a densidade da madeira pode ser um proxy da segurança hidráulica e ser crucial 

na compreensão da resistência à seca em comunidades de plantas neotropicais (Anderegg and 

Meinzer, 2015; Janssen et al., 2020). 

Neste sentido, a dendroqúimica dos anéis de crescimento auxilia a identificar mudanças 

pretéritas na química do solo, sua variação ao longo do tempo e seus efeitos sobre o crescimento 

arbóreo (Binda et al., 2021; Durand et al., 2020; Ortega Rodriguez et al., 2018). Através dela é 

possível compreender como as espécies arbóreas ajustaram seu crescimento ao longo do tempo 

de acordo com as condições edafoclimáticas dos locais onde ocorrem e.g.: Mn e Fe - pH do 

solo Kogelmann & Sharpe, 2006; Kuang et al., 2008; Scharnweber et al., 2016; S - arquitetura 

da célula; K e Ca - atividade cambial Fromm, 2010. Razões molares (e.g.: Ca/Mn e K/Ca) 
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podem favorecer o crescimento do lenho e promover a diferenciação de células xilemáticas de 

acordo com as condições ambientais – disponibilidade hídrica (Hevia et al., 2018; Ortega 

Rodriguez et al., 2018). A concentração destes nutrientes na madeira pode variar sazonalmente 

e, em regiões tropicais está associada às chuvas (Hevia et al., 2018; Ortega Rodriguez et al., 

2018; Poussart et al., 2006). Em altas concentrações, alguns elementos podem ser fitotóxicos 

(e.g.: Mn), ou promover a deficiência em outros elementos (e.g.: Ca e Fe), reduzindo o 

crescimento arbóreo (Kogelmann and Sharpe, 2006). Em outros casos, podem indicar 

associações micorrízicas promovidas pelas espécies vegetais (e.g.: S) que auxiliam a vegetação 

a enfrentar o estresse ambiental (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Raven et al., 2018). 

Contudo, variações nos elementos químicos no lenho são registros fundamentais sobre as 

diversas estratégias de crescimento arbóreo e podem ajudar a entender como as espécies e 

florestas distintas respondem às pressões ambientais (Hevia et al., 2019; Ortega Rodriguez et 

al., 2018; Pereira et al., 2021). 

Aqui apresentamos um trabalho que, através dos anéis de crescimento, analisamos 

diversos traços químico-físicos da madeira para compreender como a iEUA varia ao longo do 

tempo e entre três tipos florestais distintos e uma vegetação sazonal neotropical. Para isto 

selecionamos espécies congêneres do gênero Aspidosperma e Handroanthus distribuídas em 

um gradiente de floresta sempre-verde-savana-floresta seca no nordeste do Brasil. Através das 

amostras sincronizadas por Aragão et al. (2022), aplicamos o método de isolamento por classe 

diamétrica de tamanho (SCI; Peters et al., 2015) e selecionamos a classe mais representativa 

para o gradiente de vegetação (8 cm). Selecionamos o ano/anel em que cada amostra atingiu o 

SCI, bem como os dois anéis anteriores e seguintes, para as análises. Sobre estas amostras foram 

realizadas análises de crescimento (incremento diamétrico médio), anatômicas (elementos de 

vaso), isotópicas (13C/12C e iEUA), densitométricas e químicas da madeira (Ca, K, Fe, Mn, S, 

Ca/Mn, Ca/Fe, K/Ca). Os resultados de iEUA foram confrontados com o tempo, com os demais 

traços e com variáveis ambientais que interferem sobre o crescimento das espécies selecionadas 

(precipitação, temperatura e El Niño; ver (Aragão et al., 2022). Nossas hipóteses são: 1) 

Independente dos tipos florestais ou das taxas de incremento a iEUA aumenta ao longo do 

tempo; 2) O aumento na iEUA está associado positivamente à temperatura e negativamente à 

precipitação;; 3) Eventos El Niño promovem o aumento na iEUA ao longo do gradiente de 

vegetação; 4) A estrutura dos elementos de vaso do lenho influenciam a iEUA ao longo do 

gradiente de vegetação; 5) A concentração de S, Ca, K, Fe e Mn no lenho das espécies provoca 

mudanças na iEUA. 
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Materiais e métodos 

 

Área de estudo 

 

As árvores foram amostradas em três florestas tropicais sazonalmente secas nos estados 

do Ceará e Piauí, no nordeste do Brasil (como descrito por Aragão et al. 2022). As localidades 

compreendem um gradiente de tipos de vegetação apresentando florestas secas, savana e 

floresta perene (Fernandes et al., 2020; Queiroz et al., 2017; Silveira et al., 2020). O sítio 1 

(3°54'34"S e 40°59'24"W) é caracterizado como uma floresta perenifólia (Silveira et al., 2020) 

com forte influência taxonômica na Amazônia (Moro et al., 2015) de clima transitório entre 

savana tropical (Aw) e semi-árida (BSh) (Köppen, 1948). As temperaturas médias variam entre 

22 ° e 24 ° C e a precipitação média anual é de 1.460 mm, concentrada principalmente entre os 

meses de fevereiro-março-abril (Araújo et al., 1999). O local 2 (04°02'08"S e 41°40"45"W) é 

caracterizado como uma vegetação de savana neotropical (Cerrado) (Oliveira e Marquis, 2002) 

de clima também transitório entre savana tropical (Aw) e semi-árido (BSh), temperaturas 

médias entre 25 ° e 28 ° C e precipitação média anual é de 1.350mm com um pico entre abril-

março (Andrade et al., 2017; Matos e Felfili, 2010). O local 3 (06°36'00"S e 40°10'00"O) é 

caracterizado como uma vegetação típica de floresta seca neotropical (Caatinga) de clima semi-

árido (BSh), característico de estepes quentes (Köppen, 1948), com temperatura média entre 24 

° e 28 ° C e a precipitação média anual é de 560mm, concentrada entre janeiro e abril (Lemos 

e Meguro, 2010). 

 

Espécies estudadas 

 

Amostras de seis espécies de árvores, três do gênero Aspidosperma e três do gênero 

Handroanthus, foram selecionadas com base no trabalho desenvolvido por Aragão et al. (2022). 

Na floresta perene, utilizamos amostras de Aspidosperma castroanum A.C.D. (Apocynaceae) 

e Handroanthus serratifolius (Vahl) S.Grose (Bignoniaceae), na savana de Aspidosperma 

subincanum Mart. e Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos, e na floresta seca de 

Aspidosperma multiflorum A. DC. e Handroanthus impetiginosum (Mart. ex DC.) Mattos. 

Essas espécies possuem alta relevância ecológica e econômica para a região (Fernandes et al., 

2020; Queiroz et al., 2017), bem como apresentam crescimento dependente da sazonalidade 

hídrica ao longo do gradiente de vegetação (Aragão et al., 2022). 
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Mensuração de crescimento e isolamento em classes de tamanho (SCI) 

 

Das amostras coletadas e mensuradas por Aragão et al. (2022), convertemos as 

espessuras dos anéis de crescimento em crescimento cumulativo em diâmetro por idade cambial 

somando os incrementos em diâmetro consecutivos à (eventual) distância estimada do anel mais 

interno até a medula. Posteriormente os corrigimos de acordo com o diâmetro em campo, como 

sugerido por outros autores (van der Sleen et al., 2014). Através do diâmetro cumulativo 

calculamos o isolamento em classes diamétricas de tamanho (SCI: 8 cm, mais representativo 

entre as espécies) para todos os indivíduos/espécies. Selecionamos o ano/anel em que cada 

amostra atingiu a classe de 8cm do SCI, bem como os dois anéis anteriores e seguintes (5 

anéis/avaliação; Fig. 1) para representar a variação média crescimento na SCI de 8 cm (e.g.: 

van der Sleen et al., 2014). As médias foram calculadas para no mínimo 4 anos, nos casos de 

faltarem anéis nas extremidades das amostras (próximo à casca, ou quando a amostra não 

chegou próxima à medula). Utilizamos o padrão de análise em SCI para padronizar as medições 

dentro da mesma fase ontogenética ao longo do tempo (Peters et al., 2015). Esta ferramenta já 

é utilizada com frequência em estudos comparativos (Landis e Peart, 2005; van der Sleen et al., 

2015, 2014), como o que apresentamos aqui. 
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Figura 1: Ilustração da amostragem de isolamento por classe de tamanho (SCI), através dos anéis de 

crescimento. 

 

Análise de iEUA 

 

Para a extração da celulose seguimos os métodos de amostragem, proposto por (Kagawa 

et al., 2015), e químico proposto por (Wieloch et al., 2011). As análises isotópicas foram 

realizadas no Laboratório de Isótopos Estáveis do Instituto de Geociências da Universidade de 

São Paulo por meio de espectrometria de massa de razão isotópica. A eficiência intrínseca do 

uso de água (iEUA) foi calculada com base nos valores medidos de 13C. O cálculo foi realizado 

de forma independente para cada árvore individual, usando as seguintes fórmulas: 

*Discriminação de isótopos de carbono da planta (D13C) (Farquhar et al., 1989): 

Δ13𝐶 =  
(𝛿13𝐶𝑎 −  𝛿13𝐶𝑝)

1 + (𝛿13𝐶𝑝/1,000)
 

*Concentrações de CO2 no mesofilo da folha (ci) (Feng, 1998): 

𝑐𝑖 =  𝑐𝑎  
(Δ13𝐶 − 𝑎)

𝑏 − 𝑎
 

onde a=-4,4% é a discriminação resultante da difusão de CO2 através dos estômatos, e b=-27% 

é o fracionamento associado a reação de carboxilação pela enzima RUBISCO, que possui maior 

afinidade por 12CO2 do que por 13CO2. 

 

*Eficiência intrínseca do uso da água (iEUA) (Feng, 1999): 

A partir dos valores de ci calculados com as equações 1 e 2 (numerar equações), a iEUA foi 

calculada para cada amostra, como 

 

𝑖𝐸𝑈𝐴 =  
(𝑐𝑎 −  𝑐𝑖)

1.6
 

 

Tanto para o cálculo de ci como de iEUA, nós utilizamos valores médios de d13C do CO2 

atmosférico (13CO2) e de concentração de CO2 atmosférico (ca). Os valores médios de 13CO2 

e de ca foram calculados para períodos de 5 anos, terminando no ano correspondente ao anel 

mais jovem de cada amostra de madeira (Fig. 1). Para isso foram usados valores de d13Ca e ca 

obtidos a partir da série histórica de Mauna Loa fornecida inicialmente por (Keeling et al., 2005) 

e disponível em https://scrippsco2.ucsd.edu/data/atmospheric_co2/mlo.html. 

 

https://scrippsco2.ucsd.edu/data/atmospheric_co2/mlo.html
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Análises anatômicas de elementos de vaso 

 

Para as análises anatômicas, as amostras de SCI de cada indivíduo/espécie foram 

amaciadas em solução de água / glicerina (3: 1) e seccionadas no plano anatômico transversal. 

As secções foram clarificadas com hipoclorito de sódio (20%), desidratadas em série alcoólica 

(30-50%) e coradas com Safranin alcoólica (1%) (Johansen, 1940). Os tecidos foram 

visualizados em microscópio Bioval sob luz transmitida em aumento de 40 × e 100 × e 

fotografados com câmera digital acoplada ao microscópio. A caracterização dos elementos 

anatômicos foi realizada de acordo com as normas da International Association of Wood 

Anatomists (IAWA) (Wheeler et al., 1989), e sua mensuração foi realizada por meio do 

programa ImageJ (versão 1.53a para Windows). A frequência dos vasos por mm² (VF) e 

diâmetro do vaso (VD, mm) foram medidos para cada seção. Foi calculado também o índice de 

vulnerabilidade (VI = (VD/VF)*1000) (Carlquist, 1977) para cada amostra. 

 

Análise química do lenho por pXRF 

 

As amostras do lenho das seis espécies estudadas, referentes à SCI de 8 cm, passaram 

pela quantificação de enxofre (S), potássio (K), cálcio (Ca), manganês (Mn) e ferro (Fe) As 

medidas foram realizadas em espectrômetro portátil pXRF, modelo Tracer III-SD (Bruker 

AXS, Madison, Wisconsin, EUA), equipado com tubo de raios X 4 W Rh e drift de silicone 

resfriado por Peltier X-Flash® 10 mm2 X-Flash® detector. O tubo foi configurado para tensão 

de 40 kV e corrente de 30 μA (Costa et al., 2020). O tempo de varredura foi de 60 s, realizado 

sob vácuo. Três leituras foram feitas de cada amostra de madeira em três pontos diferentes, e 

foi então calculada a média para serem consideradas para o processamento de espectros. Os 

espectros adquiridos foram normalizados pelo tempo vivo do detector (38 s) e avaliados em 

contagens de fótons por segundo (cps) (Tavares et al., 2021). As linhas K de S, K, Ca, Mn e Fe 

foram normalizadas pelo pico de Compton. As linhas de emissão de XRF foram obtidas por 

meio do software Artax® (Bruker AXS, Madison, EUA) e processadas em Excel (Microsoft 

Corporation, Redmond, WA, EUA). 

 

Análise de densitometria de raios-X 
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Aplicamos na mesma classe de SCI em todas as amostras a análise de densitometria de 

raios-X. Par isto, preparamos as amostras retirando uma secção transversal de 

aproximadamente 2 mm de espessura com uma serra circular dupla paralela e as 

acondicionamos em câmara climática a 20 ° C e 60% de umidade relativa até atingir um estado 

estável de teor de umidade de 12% (Tomazello et al., 2008). As amostras foram então 

digitalizadas com uma escala de calibração de acetato de celulose usando uma câmara de 

densitometria de raios-X (Faxitron MX20-DC12, Faxitron X-Ray, Illinois, EUA). As imagens 

digitalizadas (.TIF, resolução 513 ppi) foram analisadas utilizando o software WinDendro® 

(Regent Instruments Inc.) para gerar perfis de densidade (resolução de 0,025 mm) abrangendo 

os cinco anéis de crescimento que representam a SCI (intervalo de 1,7 μm). Os valores médios 

de densidade (g cm³) para cada amostra foram utilizados nas comparações entre espécies/sítios. 

 

Dados climáticos 

 

Os dados de precipitação foram obtidos de estações meteorológicas próximas aos locais 

de estudo: para floresta sempre-verde do município de Ubajara no estado do Ceará, para savana 

dos municípios de Piripiri e Piracuruca, estado do Piauí, e para floresta seca do município 

Município de Aiuaba, estado do Ceará. Os dados foram obtidos no site da Fundação Cearense 

de Meteorologia e Recursos Hídricos - FUNCEME (Funceme, 2020) e para o cerrado (no estado 

do Piauí) na plataforma HIDROWEB (ANA, 2020). Para os dados de temperatura utilizamos 

dados interpolados CRU TS v.4 (Harris et al., 2020) correspondentes aos locais estudados, 

obtidos do KNMI Climate Explorer (https://climexp.knmi.nl; Trouet & Van Oldenborgh, 

2013). Usamos reconstruções SST com interpolação ótima de 0,25 ° do National Center for 

Environmental Information (Reynolds and Smith, 1994). Os dados de El Niño Oscilação Sul 

(ENSO), foram obtidos por meio da Agência de Monitoramento da América do Norte (NOAA; 

www.esrl.noaa.gov/psd/forecasts/sstlim/timeseries). O índice El Niño 3 consiste em anomalias 

da temperatura do oceano no Pacífico entre 90 ° -150 ° W e 5 ° N-5 ° S. A seleção destas 

variáveis se deu por suas relações significativas com o crescimento de todas as espécies ao 

longo do tempo e do gradiente de vegetação (Aragão et al., 2022). Todos os dados utilizados se 

referem à média de 5 anos, de acordo com o SCI. 

 

Análises estatísticas 

 

https://climexp.knmi.nl/
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Todas as variáveis biológicas referentes ao lenho (iEUA, VF, VD, VI, densidade, 

diâmetro de crescimento, S, K, Fe, Ca, Mn) foram comparadas dentre as espécies dos gêneros 

Aspidosperma e Handroanthus ao longo do gradiente de vegetação através de análise de 

variância e teste Tukey. Utilizamos a análise de componentes principais (PCA) para entender 

como traços de densidade, estruturais (VF, VD e VI) e químicos (S, K, Ca, Fe, Mn) de madeira 

se agrupam entre espécies do mesmo gênero distribuídas ao longo do gradiente e posteriormente 

identificar seu efeito sobre a iEUA. Utilizamos modelos lineares simples para identificar o 

efeito do tempo, do clima, das variações estruturais (VF, VD e VI) e químicas (S, K, Ca, Fe, 

Mn, Ca/Mn, Fe/Mn e K/Ca) da madeira sobre a iEUA. Por fim, realizamos análises de 

regressões lineares múltiplas (método backward) e análise de caminhos (regression tree – 

recursive partitioning – rpart package in R  e.g. Therneau & Atkinson, 2019) para identificar, 

dentre todas as variáveis, quais interferem diretamente sobre a iEUA e qual o caminho 

percorrem para isto. Para essas análises utilizamos o software R, versão 3.6.3 (R Core Team, 

2015). 

 

Resultados 

 

Na maioria dos traços bióticos avaliados, encontramos diferenças significativas entre as 

espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus ao longo do gradiente (Fig. 2). Dentre 

as espécies de Aspidosperma, observamos que não há diferenças significativas em relação a 

iEUA ao longo do gradiente (Fig. 2). Já para espécies do gênero Handroanthus, observamos 

que o gradiente florestal influencia significativamente a iEUA, aumentando-a gradativamente 

à medida que a disponibilidade hídrica diminui (Fig. 2). Este mesmo padrão é mesmo observado 

para os valores de densidade da madeira de Aspidospermas e Handroanthus (Fig. 2). Embora 

semelhantes, não encontramos efeitos da densidade sobre a iEUA. 

Para o diâmetro de crescimento, encontramos diferenças apenas entre A. subincanum 

(savana) suas congêneres e entre H. serratifolius (floresta sempre-verde) × H. impetiginosum 

(floresta seca) (Fig. 2). Em relação à estrutura dos elementos de vaso (VF, VD e VI), as espécies 

de matas secas diferem das significativamente das demais pela maior VF e menor VD e VI (Fig. 

2). Por fim, a maioria das concentrações (CPS) de elementos químicos no lenho (S, K, Ca, Fe 

e Mn) e suas razões elementares (K/Ca, Ca/Mn e Fe/Mn) se mostraram distintas (Fig. 2). Vale 

destacar as diferenças em cálcio, manganês e enxofre, dentre as congêneres de Aspidosperma e 

Handroanthus, especialmente para as áreas de florestas secas (Fig. 2). 



101 

 

 
 

 

Figura 2: Boxplots mostrando (a) densidade da madeira, (b) diâmetro de crescimento, (c) índice de 

vulnerabilidade, (d) frequência de vasos, (e) diâmetro de vasos, (f) potássio, (g) cálcio, (h) ferro, (i) 

manganês, (j) enxofre, (l) razão potássio/cálcio, (m) razão cálcio/manganês, (n) razão ferro/manganês e 

(o) eficiência intrínseca do uso de água de espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus 

distribuídas em um gradiente neotropical de florestas sazonais. Cada caixa abrange o 25º ao 75º 

percentis; a mediana é indicada pela linha vertical central e as outras linhas verticais fora da caixa 

indicam os percentis 10 e 90. Os pontos indicam outliers. ANOVAS de uma via foram realizadas nos 

dados e as diferenças significativas entre os grupos são indicadas por letras diferentes (minúsculas 

representam o gênero Aspidosperma e maiúsculas o gênero Handroanthus) com base nos testes de Tukey 

com um nível de confiança de 0.05. 

 

Observamos que a iEUA aumenta significativamente ao longo do tempo em todas as 

espécies distribuídas ao longo do gradiente, com exceção de H. serratifolius (floresta sempre-

verde) (Fig. 3). Em contrapartida, apenas H. serratifolius (floresta sempre-verde) apresentou 

mudança significativa no diâmetro de crescimento ao longo do tempo, com redução de até 52% 

(Fig. 3). As maiores inclinações das regressões entre iEUA × tempo foram observadas na 

floresta seca, especialmente em A. multiflorum (Fig. 3). Observamos que independentemente 

do tipo de floresta, a iEUA aumenta ao longo do tempo e florestas secas apresentam maiores 

taxas de mudança em relação às demais matas (inclinação da regressão Fig. 3). Em relação ao 

diâmetro de crescimento, apenas as florestas sempre-verde e seca apresentaram mudanças 

significativas ao longo do tempo, com reduções no crescimento de 44% e 41%, respectivamente 

(Fig. 3). Não encontramos relações significativas entre mudanças no diâmetro de crescimento 

e iEUA ao longo do tempo. 
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Figura 3: Relações entre o tempo e a eficiência intrínseca do uso da água (iEUA) e diâmetro de 

crescimento de espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus distribuídas ao longo de um 

gradiente florestal sazonal no nordeste do Brasil. Linhas tracejadas indicam ausência de significância 

(p<0.05) e linhas preenchidas indicam significância (p<0.05). 

 

O aumento da iEUA que encontramos está associado, em algumas espécies, com a 

temperatura máxima ao longo do gradiente de vegetação e com eventos El Niño (Fig. 4). Em 

A. subincanum (savana) e H. impetiginosum (floresta seca) encontramos um efeito significativo 

positivo da temperatura máxima sobre o aumento da iEUA (Fig. 4). As demais espécies, com 

exceção de H. serratifolius, também apresentaram tendências (n.s. p<0.05) semelhantes as 

observadas em A. subincanum (savana) e H. impetiginosum (Fig. 4). Em relação aos eventos El 

Niño, apenas as espécies de matas secas (A. multiflorum e H. impetiginosum) sofreram 

mudanças significativas na iEUA (p<0.05), com aumento de até 60% provocado por eventos El 

Niño (Fig. 4). Nossos resultados mostraram também que não há relação direta entre iEUA e 

precipitação, independente das espécies e sítios analisados (Fig. 4). 

 

Figura 4: Relações entre eficiência intrínseca do uso da água (iEUA) e temperatura máxima, El Niño e 

precipitação para espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus distribuídas ao longo de um 

gradiente florestal sazonal no nordeste do Brasil. Linhas tracejadas indicam ausência de significância 

(p<0.05) e linhas preenchidas indicam significância (p<0.05). 
 

A análise multivariada PCA identificou dois eixos principais de ordenação que 

explicaram 60.1% da variação em espécies congêneres de Aspidosperma e 61.9% das espécies 

de Handroanthus (Fig. 5). O primeiro eixo PCA para espécies de Aspidosperma (42.4%) 
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identificou a formação de grupos por sítio, com a espécie de floresta seca (A. multiflorum) no 

lado negativo sendo associada à frequência de vasos (VF) e concentração de manganês (Mn) 

na madeira e no lado positivo do eixo as espécies de floresta sempre-verde (A. castroanum) e 

savana (A. subincanum), associadas ao diâmetro de vasos (VD) e índice de vulnerabilidade (VI) 

(Fig. 5). Para as congêneres de Handroanthus, o eixo 1 (47.4%) identificou os mesmos grupos 

por sítio, com a espécie de floresta seca (H. impetiginosum) no lado negativo sendo associada 

à frequência de vasos (VF) e no lado positivo do eixo as espécies de floresta sempre-verde (H. 

serratifolius) e savana (H. ochraceus), associadas ao diâmetro de vasos (VD), índice de 

vulnerabilidade (VI) e densidade (Fig. 5). 

Do segundo eixo (17.7%), A. multiflorum (mata seca) teve relação negativa com 

concentrações de ferro (Fe), enquanto A. castroanum e A. subincanum tiveram associação 

negativa com concentrações enxofre (S) (Fig. 5). Para H. impetiginosum (mata seca) a principal 

associação negativa no eixo 2 (14.5%) ocorreu com concentrações de potássio (K), enquanto 

suas congêneres de mata sempre-verde (H. serratifolius) e savana (H. ochraceus) possuem 

associação negativa com concentrações de ferro (Fe) e positiva com enxofre (S) (Fig. 5). 

 

 

Figura 5: Análise dos componentes principais das médias dos caracteres da madeira de seis espécies 

congêneres de Aspidosperma e Handroanthus distribuídos ao longo de um gradiente florestal sazonal 

no nordeste do Brasil. Os pesos das características são plotados como vetores cujo comprimento e 

direção representam a contribuição da variável na explicação do padrão de agrupamento. 

 

A partir dos resultados da PCA, confrontamos as variáveis que apresentaram 

contribuição acima de 10% em cada eixo com a iEUA. Encontramos relações estruturais 

anatômicas entre frequência e diâmetro dos vasos das espécies na savana e floresta seca (Fig. 

6). Estes resultados seguem o padrão de trade-off funcional já descrito para o xilema secundário 

que envolve segurança e eficiência hidráulica. À medida que a frequência de vasos aumenta, 
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seu diâmetro diminui e modula o ajuste hidráulico do lenho. Observamos que as espécies de 

matas secas possuem maior frequência de vasos (VF) com menor diâmetro (VD) que suas 

congêneres e que este padrão varia gradativamente de acordo com a disponibilidade hídrica ao 

longo do gradiente florestal (Fig. 6). Encontramos também o efeito positivo do aumento na 

frequência de vasos (VF) e negativo do aumento no índice de vulnerabilidade (razão entre VF 

e VD) sobre a iEUA em A. multiflorum, sugerindo que em mata secas os ajustes estruturais no 

xilema aumentam sua segurança hidráulica e a iEUA (Fig. 6). Estes resultados confirmam as 

observações encontradas a partir da PCA, onde variações anatômicas são responsáveis por 

grande parte da variação entre grupos (Fig. 5). 

 

Figura 6: Relações entre frequência e diâmetro de vasos; eficiência intrínseca do uso da água (iEUA) e 

índice de vulnerabilidade para espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus distribuídas ao 

longo de um gradiente florestal sazonal no nordeste do Brasil. Linhas tracejadas indicam ausência de 

significância (p<0.05) e linhas preenchidas indicam significância (p<0.05). 

 

Em relação às características químicas da madeira, já discriminadas na ordenação por 

PCA, observamos efeitos significativos sobre a iEUA de A. multiflorum e H. impetiginosum na 
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floresta seca (Fig. 7). O aumento nas concentrações de ferro e enxofre mostraram efeitos 

negativos sobre a iEUA de A. multiflorum, enquanto as altas proporções de enxofre 

impulsionaram a iEUA de H. impetiginosum (Fig. 7). Em contrapartida o aumento da razão 

elementar potássio/cálcio (K/Ca) mostrou efeitos positivos sobre a iEUA de A. multiflorum 

(Fig. 7). 

 

Figura 7: Relações entre concentrações ferro, enxofre e razão elementar potássio/cálcio (K/Ca) com a 

eficiência intrínseca do uso da água (iEUA) de espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus 

distribuídas ao longo de um gradiente florestal sazonal no nordeste do Brasil. Linhas tracejadas indicam 

ausência de significância (p<0.05) e linhas preenchidas indicam significância (p<0.05). 
 

Os resultados das regressões múltiplas mostraram que as concentrações de enxofre na 

madeira, índice de vulnerabilidade, temperatura máxima e eventos El Niño são os principais 

agentes moduladores da iEUA dentre as espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus 

(Tab. 2). Como visto anteriormente, os efeitos ambientais de temperatura máxima e El Niño 

impulsionam positivamente a iEUA (Fig. 5), enquanto o aumento em concentrações de enxofre 

no lenho e do índice de vulnerabilidade geram efeitos negativos (Fig. 6 e 8). Em sua maioria, 

estes efeitos foram observados em florestas secas, indicando forte ligação estrutural 

(anatômica), nutricional/elementar e climática das espécies com o déficit hídrico. 

 

Tabela 2: Resultados de análises de regressão múltipla entre iEUA (variável dependente) e valores de 

concentração de S (CPS), El Niño, temperatura máxima e índice de vulnerabilidade para espécies 

congêneres de Aspidosperma e Handroanthus distribuídas ao longo de um gradiente florestal sazonal 

no nordeste do Brasil. O coeficiente de regressão múltipla b e erro padrão são mostrados. * Indica p 

<0.05, ** p<0.01 e *** p <0.001. 
 

Variáveis    b ± SE 

Intercept       -826.22 ± 196.6*** 

Enxofre (CPS)     -0.03764 ± 0.01756* 

El Niño    14.43726 ± 6.53119* 

Temperatura máxima    18.12655 ± 5.52133** 

Índice de vulnerabilidade     -0.98206 ± 0.3102** 

R² = 0.45 (F = 17.67; df = 87) 
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Por fim, a análise de árvore de decisão por particionamento recursivo mostrou como os 

efeitos de concentração de enxofre no lenho, índice de vulnerabilidade, temperatura máxima e 

El Niño sobre iEUA se dividem (Fig. 8). Quando as concentrações (CPS) de enxofre no lenho 

são iguais ou superiores a 206, as espécies (22%) tendem a sofrer com os efeitos de El Niño 

(Fig. 8). Nesta situação, apenas H. serratifolius responde ao El Niño, com tendência (não 

significativa) de aumento na iEUA (Fig. 2 e 5). Se tais concentrações forem inferiores a 206, 

prevalecem os efeitos da temperatura máxima sobre as congêneres de Aspidosperma e 

Handroanthus (78%), à exceção de H. serratifolius. O aumento na temperatura máxima 

também gera efeitos (A. subincanum e H. impetiginosum) ou tendências positivas (A. 

castroanum, A. multiflorum e H. ochraceus) sobre a iEUA (Fig. 4). 

Quando a temperatura máxima não ultrapassa 31 ºC (51%), os efeitos negativos do 

índice de vulnerabilidade sobre a iEUA são acentuados, especificamente para A. multiflorum 

(floresta seca; VI < 9.1). Caso o contrário (Tmax > 31 ºC; 27%), os efeitos de El Niño sobre 

iEUA se tornam mais evidentes. Nesta situação, apenas as espécies de matas secas respondem 

ao El Niño, com aumento significativo da iEUA provocado por tais eventos. Contudo, respostas 

químicas do lenho e ambientais (Tmax e El Niño) atuam inicialmente no impulsionamento da 

iEUA, seguidas por efeitos estruturais anatômicos (VI) em paralelo a ocorrência de eventos (El 

Niño) que intensificam o déficit hídrico na região estudada.  

 

 

Figura 8: Árvore de decisão dos efeitos de características físico-químicas de espécies congêneres de 

Aspidosperma e Handroanthus e climática do local onde ocorrem sobre a iEUA. 
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Discussão 

 

Esta é a primeira avaliação integrada das respostas da iEUA e físico-químicas do lenho 

de árvores tropicais à variabilidade climática em um gradiente de chuva em diferentes tipos de 

floresta tropical sazonal. Em todos os tipos de vegetação e na maioria das espécies (exceto H. 

serratifolius), encontramos um aumento progressivo na iEUA ao longo do tempo. Variações na 

temperatura máxima e ocorrência eventos El Niño promoveram este aumento, especialmente 

em florestas secas. Características estruturais e químicas do lenho divergiram entre as espécies 

congêneres ao longo do gradiente, segregando-as em grupos distintos por tipo florestal. Dentre 

esses grupos, o ajuste hidráulico induzido pelos elementos de vaso e a nutrição capturada pelos 

componentes químicos do lenho como, Fe, S e K/Ca indicam que a mata mais sensível a 

variações na iEUA é a floresta seca. 

 

iEUA e características físico-químicas do lenho ao longo do gradiente 

 

Os gêneros Aspidosperma e Handroanthus apresentaram diferenças na iEUA e 

densidade do lenho similar à observada entre diferentes tipos funcionais de plantas 

(MacFarlane, 2020; Mathias and Thomas, 2021; Silva et al., 2014). Enquanto as congêneres de 

Aspidosperma (caducifólia) não diferiram na iEUA e aumentaram a densidade ao longo do 

gradiente, as espécies de Handroanthus (semidecídua) tiveram um aumento gradativo na iEUA 

à medida que o gradiente florestal se tornava mais seco, sem mudanças significativas na 

densidade (Fig. 2). As diferenças na iEUA são explicadas pelas estratégias fisiológicas e 

fenológicas de grupos funcionais distintos que interagem de forma variada com o CO2 

atmosférico através das folhas (Mathias and Thomas, 2021). Já para a densidade do lenho, 

diferentes tipos funcionais apresentam uma variedade de estratégias de crescimento (lento ou 

rápido) que explicam a dureza e condutividade do xilema secundário (MacFarlane, 2020; Silva 

et al., 2014). 

Embora os gêneros pertençam a grupos funcionais distintos, nossos resultados 

confirmaram que padrões de crescimento (Aragão et al., 2019; Gao et al., 2018) e estruturas 

anatômicas do lenho em espécies de matas secas são modulados pela disponibilidade hídrica 

(Fig. 2) (Battipaglia et al., 2010; García-Cervigón et al., 2021). Nestas regiões, o crescimento é 

limitado pelo clima (precipitação e temperatura) (Aragão et al., 2019) e variações nas células 
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de xilema secundário favorecem a segurança hidráulica diante do estresse hídrico (Baas et al., 

2013; Carlquist, 2010; García-Cervigón et al., 2021).  

Constatamos ainda uma grande variação nos elementos químicos no lenho, com 

diferenças entre espécies e sítios que podem estar associadas a características locais como 

sazonalidade hídrica (Hevia et al., 2018) ou pH do solo (Kogelmann and Sharpe, 2006; Kuang 

et al., 2008; Scharnweber et al., 2016). Associações micorrízicas também podem interferir na 

disponibilidade de nutrientes como o enxofre e tornar sua concentração altamente variável no 

solo ao longo do tempo (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Kumar et al., 2021). Em alguns 

casos, esta variação torna sua concentração no lenho dependente do metabolismo de cada táxon 

(Durand et al., 2020; Kumar et al., 2021). Há ainda a interação entre as concentrações de 

nutrientes como o manganês, que pode inibir a captação de Ca, K, Mg, Fe e P nas plantas, 

aumentando sua variabilidade no lenho ao longo do tempo (Kogelmann and Sharpe, 2006). 

Sobretudo, nossos resultados corroboram as diferenças entre populações em tipos de solo 

distintos e a variabilidade de estratégias de espécies arbóreas para estocar os nutrientes nas suas 

estruturas (Durand et al., 2020; Hevia et al., 2018; Kumar et al., 2021; Ortega Rodriguez et al., 

2018). 

 

O aumento da iEUA ao longo do tempo em florestas sazonais 

 

O crescimento arbóreo é resultado de inúmeros processos que dependem de condições 

ambientais e disponibilidade de recursos para acontecer (Rahman et al., 2019). Em florestas 

tropicais, condições de temperatura e disponibilidade de água são os principais fatores 

limitantes ao crescimento (Clark and Clark, 2011). Agregados às concentrações de CO2 

atmosférico, estes fatores também são responsáveis por mudanças na iEUA ao longo do tempo 

em florestas tropicais (Rahman et al., 2019). A elevação nas concentrações de CO2 atmosférico 

nas últimas décadas têm promovido o aumento na iEUA e crescimento de algumas espécies 

tropicais (Brienen et al., 2011). No entanto, esse efeito pode ser anulado por pressões climáticas 

locais e não implicar no aumento paralelo entre iEUA e crescimento arbóreo (van der Sleen et 

al., 2014). 

Nas florestas tropicas sazonais que estudamos, o aumento da iEUA de espécies arbóreas 

não foi acompanhado pelo crescimento radial, de forma limiar ao observado por van der Sleen 

et al. (2014). Isto indica um possível antagonismo entre os efeitos das mudanças climáticas e 

da fertilização por CO2 (Rahman et al., 2019). Neste caso as limitações climáticas locais podem 
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inibir o crescimento arbóreo e agir como tampão sobre os efeitos da elevação do CO2 (Wang et 

al., 2020). Em regiões tropicais o aumento na variabilidade climática (Asmerom et al., 2020) e 

redução na estação de crescimento da vegetação (Piao et al., 2020a) são exemplos claros da 

pressão ambiental enfrentada por espécies vegetais. Dentre elas, as florestas secas são as mais 

sujeitas as taxas de mudança no clima (Asmerom et al., 2020) e na iEUA das espécies arbóreas 

(Adams et al., 2019), o que as tornam vulneráveis às mudanças ambientais (Allen et al., 2017; 

Frank et al., 2015). As inclinações acentuadas em regressões para iEUA na floresta seca 

corroboram a sensibilidade deste tipo florestal ao clima e preocupam quanto à sua 

vulnerabilidade diante de cenários de mudanças climáticas (Adams et al., 2019; Asmerom et 

al., 2020; Pennington et al., 2018). 

 

Os efeitos de temperatura máxima e El Niño sobre iEUA 

 

Em florestas sazonais, os efeitos do aquecimento global potencializam o déficit hídrico 

sobre a vegetação, limitando seu crescimento, condutividade hidráulica e sumidouro de carbono 

(García-Cervigón et al., 2021). O aumento de temperatura e escassez hídrica pode também 

reduzir a resiliência da WUE em ambientes mais secos e gerar perda de produtividade em todo 

o ecossistema (Ponce-Campos et al., 2013). Eventos El Niño potencializam os danos 

provocados pela seca sazonal nestes ambientes, tornando as florestas mais secas e os indivíduos 

mais jovens vulneráveis ao clima (Palomo-Kumul, 2021). Nossos resultados sustentam estes 

efeitos da temperatura e redução umidade sobre iEUA, corroboram outras pesquisas (Dekker et 

al., 2016), e alertam para os efeitos de El Niño sobre a iEUA de floresta seca (Palomo-Kumul, 

2021). Neste sentido, a alta sensibilidade climática de espécies arbóreas em ambientes xéricos 

pode induzir o aumento na mortalidade e perda de biodiversidade diante dos cenários de 

aquecimento global (Anderegg et al., 2020, 2019; Brodribb et al., 2020). Estas florestas são 

sumidouros sazonais de carbono (Linscheid et al., 2020; Piao et al., 2020a, 2020b) e seu declínio 

pode comprometer o equilíbrio no balanço de gases de efeito estufa, contribuindo ainda mais 

para mudanças climáticas (Ahlstrom et al., 2015; Frank et al., 2015; Poulter et al., 2014). 

 

A relação entre anatomia e iEUA 

 

A repadronização dos elementos de vasos em plantas vasculares é um mecanismo 

conhecido de adaptação a mudanças ambientais (Carlquist, 2012). Durante o processo 
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evolutivo, alterações na estrutura e arranjo de vasos foi fundamental para a colonização de 

novos ambientes (Baas and Wheeler, 2011; Pittermann, 2010). O transporte de água, 

crescimento e sobrevivência ao estresse ambiental tornaram os ajustes nos vasos agentes 

moduladores de produtividade e sucesso na distribuição de alguns táxons (Baas et al., 2016, 

2013; Baas and Wheeler, 1991). O arranjo destas células no xilema secundário apresenta um 

trade-off ente eficiência-segurança hidráulica, que varia entre grupos funcionais de espécies 

vegetais e modula a iEUA de acordo com a disponibilidade hídrica de cada ambiente (Apgaua 

et al., 2017; Fichot et al., 2009; Martin-Benito et al., 2017). Nossos resultados corroboram o 

efeito do elementos de vaso sobre a iEUA, exclusivamente em matas secas, e apontam o 

aumento na segurança hidráulica como modulador da iEUA nestas florestas (Apgaua et al., 

2017; Fichot et al., 2009; Martin-Benito et al., 2017). 

Em Angiospermas, o arranjo dos elementos de vaso no lenho faz com que as espécies 

operem no limite de sua margem de segurança hidráulica, tornando-as vulneráveis às mudanças 

no clima (Choat, 2013). Esta sensibilidade pode provocar mudanças repentinas nos elementos 

de vaso, comprometendo o funcionamento (Fichtler and Worbes, 2012) e a sobrevivência das 

espécies arbóreas (Anderegg et al., 2020, 2019). Nas matas secas, a dependência do clima é 

ainda maior, o que torna a vegetação sujeita à variabilidade no déficit hídrico (Ahlstrom et al., 

2015; Allen et al., 2010, 2017; Frank et al., 2015; Poulter et al., 2014). Como resultado disto, 

estas florestas podem apresentar aumento na mortalidade arbórea (Anderegg et al., 2020, 2019), 

ou redução na produtividade e incremento radial à medida que os eventos de déficit hídrico se 

intensificam (Rodriguez‐Zaccaro and Groover, 2019; Stan et al., 2021). Acreditamos que a 

relação entre anatomia e iEUA das espécies de matas secas está associada ao limite de segurança 

hidráulica do lenho (Choat, 2013; Pittermann, 2010) e que a forte relação que encontramos 

entre El Niño e iEUA confirma a vulnerabilidade destas matas ao déficit hídrico (Apgaua et al., 

2017; Fichot et al., 2009; Martin-Benito et al., 2017). Contudo, o ajuste hidráulico observado 

sobre os elementos de vaso do lenho foi capaz de identificar os efeitos do déficit hídrico ao 

longo do tempo (Pellizzari et al., 2016) e sobre a iEUA de florestas secas (Apgaua et al., 2017; 

Fichot et al., 2009; Martin-Benito et al., 2017). 

 

A relação entre nutrientes (S, Fe e K/Ca) e iEUA 

 

Assim como a disponibilidade hídrica, a nutrição é um dos principais fatores limitantes 

do crescimento vegetal (Sands and Mulligan, 1990). As características físicas, concentrações 
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de elementos químicos e associações micorrízicas nos solos promovem ou limitam a 

diversidade de espécies arbóreas ao longo de gradientes ambientais (DeForest and Snell, 2020; 

Rodrigues et al., 2016). Nas florestas sazonais que estudamos, a capacidade de retenção de água 

no solo ao longo do tempo e sua riqueza mineral são as principais características que distinguem 

as diversas unidade florísticas (Santos et al., 2012). Na mata seca observamos uma forte relação 

de macro e micronutrientes com a iEUA (Fig. 6), que corroboram esse efeito dos solos sobre a 

vegetação (DeForest and Snell, 2020; Rodrigues et al., 2016; Santos et al., 2012). 

O Fe, micronutriente mais requerido pelas plantas está envolvido na síntese da clorofila 

(Peterson and Anderson, 1990), e promove a produtividade e induz o aumento no crescimento 

arbóreo da vegetação quando disponível no solo  é um elemento limitante ao crescimento 

vegetal dada sua escassez nos solos (Amelung et al., 2018). A limitação da captação de Fe nas 

arvores (como na floresta seca) pode estar condicionada pela alta concentração de Mn 

(Twyman, 1951), e solos mais ácidos representada por baixos valores de Ca/Mn e Fe/Mn  Sua 

presença no lenho indica que as espécies arbóreas ocorrem em solos com pH e acidez elevados 

(Kogelmann and Sharpe, 2006). Mn (mais abundante em florestas secas) pode resultar toxico 

em solos ácidos (Kogelmann and Sharpe, 2006), e inibir a captação de Ca, K, Mg, Fe e P nos 

locais de troca catiônica do xilema (Broadley et al., 2012; George et al., 2012). No caso 

particular de A. multiflorum (floresta seca), a relação negativa significativa entre as 

concentrações de Fe e a iEUA que encontramos podem indicar que este elemento traço é 

fundamental limitante no ajuste hidráulico em condições de maior aridez. O Fe pode suprimir 

o crescimento quando associado a condições de déficit hídrico (Buras et al., 2020). As quedas 

abruptas de crescimento observados na floresta seca (Aragão et al., 2022), e o efeito negativo 

sobre a iEUA que observamos aqui apontam para uma limitação na produtividade de A. 

multiflorum provocada por concentrações de Fe. Estes resultados corroboram a supressão de 

crescimento modulada por Fe e reiteram os efeitos nutricionais sobre o crescimento de espécies 

sob déficit hídrico (Buras et al., 2020). 

Por outro lado, a razão elementar K/Ca apresentou um efeito positivo sobre a iEUA, 

também em A. multiflorum (Fig. 7). Isoladamente, o aumento as concentrações de K e Ca 

apontam para uma maior atividade cambial e produção de novas células do lenho (Fromm, 

2010). Já o aumento da razão elementar K/Ca promove, além do crescimento, a diferenciação 

das células do xilema secundário de acordo com a disponibilidade hídrica (Hevia et al., 2018; 

Ortega Rodriguez et al., 2018). Embora não haja relação direta, nossos resultados sugerem que 

a K/Ca promove a diferenciação celular de vasos (+VF), aumentando a segurança hidráulica no 
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lenho e contribuindo para o ajuste da iEUA. Logo, o balanço na iEUA de A. multiflorum está 

vulnerável à variabilidade climática na mata seca, já que as concentrações destes nutrientes 

podem variar sazonalmente de acordo com a precipitação (Hevia et al., 2018; Ortega Rodriguez 

et al., 2018; Poussart et al., 2006). Esta sensibilidade climática preocupa, já que a previsão pra 

regiões de florestas secas é de aumento da variabilidade climática e no número de eventos de 

secas severas (Ahlstrom et al., 2015; Asmerom et al., 2020; Frank et al., 2015). Porém, 

adaptações para captação, estoque e uso de nutrientes como K e Ca podem auxiliar na 

sobrevivência em condições severas de seca (George et al., 2012). 

O S também gerou efeitos significativos sobre a iEUA das espécies de matas secas (Fig. 

7). Os efeitos foram distintos entre A. multiflorum e H. impetiginosum, e podem ter origem na 

alta variabilidade de S no ambiente (Kumar et al., 2021) ou em como ele é armazenado no lenho 

(Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Raven et al., 2018). O S está associado ao crescimento, 

à formação da arquitetura das células (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Raven et al., 

2018) e sua absorção acontece por meio de associações com micorrizas do solo, podendo ser 

afetada por fatores ambientais adversos como calor, frio e déficit hídrico (Herschbach and 

Rennenberg, 2001). Através a interação com micorriza a matéria orgânica do solo é quebrada 

disponibilizando enxofre às plantas (Gahan and Schmalenberger, 2014). Ao longo do trajeto de 

transporte a glutathione (GSH, componente essencial do sistema de defesa da planta para o 

estresse abiótico e biótico) favorece o movimento e regula a nutrição de S em forma de sulfato 

(Herschbach and Rennenberg, 2001). Em seguida, ambos são descarregados do floema para 

armazenamento no xilema nas células do parênquima axial e radial (Herschbach and 

Rennenberg, 2001). Seus efeitos são capazes de melhorar a resistência à seca de espécies de 

florestas sazonais, auxiliando na recuperação após eventos severos de déficit hídrico (Pereira et 

al., 2021). 

H. impetiginosum, através de suas estruturas parêquimáticas aliformes abundantes (Fig. 

1 apêndice), consegue armazenar o S reduzido (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Raven 

et al., 2018) e utilizá-lo diretamente na síntese proteica que promove a formação de novas 

células para diferentes partes da árvore (Herschbach and Rennenberg, 2001). Esta capacidade 

de reter S reduzido (associado ao GSH) favorece a iEUA para enfrentar a seca (Pereira et al., 

2021) através de melhora na fotossíntese, ajuste osmótico e redução do estresse oxidativo (Li 

and Yi, 2021). Em contrapartida, o parênquima difuso e escasso (Fig. 1 apêndice) faz com que 

A. multiflorum apresente dificuldades para distribuir o S e seus moduladores (e.g.: GSH) nos 

diferentes tecidos da árvore, gerando uma relação negativa do S com a iEUA, (Herschbach and 
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Rennenberg, 2001; Pereira et al., 2021). Neste sentido, a redução na iEUA de A. multiflorum 

parece indicar que o estresse hídrico e deficiência de S (sulfato) no solo aumentam a 

concentração de sulfato nos tecidos xilemáticos, limitando-a em outras partes da árvore como 

brotos e folhas (Herschbach and Rennenberg, 2001), diminuindo o ajuste osmótico e elevando 

o estresse oxidativo sobre a espécie (Li and Yi, 2021). 

Estas diferentes estratégias são uma prova da variedade de uso dos nutrientes do solo 

por espécies arbóreas (Durand et al., 2020; Hevia et al., 2018; Kumar et al., 2021; Ortega 

Rodriguez et al., 2018) e de como a disponibilidade hídrica sazonal influencia nestes padrões 

(Hevia et al., 2018; Ortega Rodriguez et al., 2018). Sobretudo, indicam a forte associação das 

espécies de matas secas com micorrizas (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Gahan and 

Schmalenberger, 2014; Raven et al., 2018) e a utilização do S resultante desta interação no 

ajuste de iEUA sob déficit hídrico (Pereira et al., 2021). Em A. multiflorum esse efeito parece 

indicar que a iEUA depende de ajustes na arquitetura do lenho promovidos pelo S (Fairchild et 

al., 2009; Fike et al., 2016; Raven et al., 2018) para reduzir o efeito estressante da seca (Pereira 

et al., 2021). 

 

O efeito sinérgico de características físico-químicas do lenho e clima sobre iEUA 

 

Quando unidas num único modelo para todas as espécies, variações climáticas 

(temperatura máxima e El Niño) e características físico-químicas do lenho (VI e S) se 

mostraram significativas sobre a variação na iEUA (Fig. 8). Os resultados da regressão múltipla 

(RLM) reiteraram os efeitos negativos das temperaturas elevadas e da escassez hídrica 

provocada por El Niño sobre a iEUA das florestas sazonais que estudamos (Dekker et al., 2016; 

Palomo-Kumul, 2021). Pressões como estas afetam diretamente a segurança hidráulica do lenho 

de espécies arbóreas (como observado no VI de A. multiflorum), modulam sua iEUA e as 

tornam vulneráveis à mudanças na disponibilidade hídrica (Apgaua et al., 2017; Fichot et al., 

2009; Martin-Benito et al., 2017). Em ambientes estressantes como as florestas sazonais, as 

espécies buscam estratégias distintas para suportar a variação ambiental (Santos et al., 2012). 

A associação com micorrizas é uma alternativa utilizada por estas espécies para suportar os 

efeitos do estresse hídrico (Pereira et al., 2021). A influência de S sobre iEUA que observamos 

em nossos resultados de RLM corroboram a utilização deste tipo de associação diante do 

estresse hídrico (Pereira et al., 2021). Estes resultados mostram ainda que a utilização dos 
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nutrientes, como o enxofre, é diversa entre as espécies estudadas (Durand et al., 2020; Hevia et 

al., 2018; Kumar et al., 2021; Ortega Rodriguez et al., 2018). 

A análise de caminhos (regression trees) mostrou que a primeira linha de influência 

sobre a iEUA é a de concentrações de S (Fig. 8), corroborando a importância das adaptações 

anatômicas do xilema das espécies para armazenar do elemento e os componentes associados 

(e.g. GSH) que auxiliaram na estas interações para o funcionamento arbóreo melhoria da 

fotossíntese da planta, defesa antioxidante e ajuste osmótico (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 

2016; Herschbach and Rennenberg, 2001; Raven et al., 2018). Temperatura máxima e El Niño 

vem em seguida, confirmando que em florestas sazonais a iEUA depende diretamente do clima 

(Dekker et al., 2016; Palomo-Kumul, 2021). Ajustes anatômicos nos elementos de vaso (VI) 

também influenciaram a iEUA, reiterando a importância do trade-off hidráulico entre segurança 

e eficiência para manutenção das espécies de florestas sazonais (Apgaua et al., 2017; Fichot et 

al., 2009; Martin-Benito et al., 2017). 

 

Conclusões 

 

 Em conclusão, constatamos o aumento na eficiência do uso da água (iEUA) para as 

espécies de Aspidosperma e Handroanthus ao longo dos distintos tipos de florestas sazonais 

brasileiras, à exceção de H. serratifolius (floresta perene). Em contrapartida, este aumento não 

promoveu o crescimento da vegetação (van der Sleen et al., 2014) e pode indicar que as pressões 

provocadas pelas mudanças no clima atuam como tampão para o efeito de fertilização por CO2 

(Rahman et al., 2019; Wang et al., 2020). Observamos diferenças na iEUA e demais traços 

físicoquìmicos das espécies congêneres entre os tipos florestais, a variação na disponibilidade 

hídrica modula tais características ao longo de gradientes ambientais (Baas et al., 2013; 

Carlquist, 2010; García-Cervigón et al., 2021). A relação com a temperatura máxima e eventos 

de El Niño mostram que as mudanças na iEUA, especialmente na floresta seca, são moduladas 

por estes fatores (Dekker et al., 2016; Palomo-Kumul, 2021). Diante do aquecimento global em 

curso, esta sensibilidade ao clima preocupa, já que são previstos aumento na frequência dos El 

Niño e fortes ondas de calor para as regiões onde estas matas ocorrem (Palomo-Kumul, 2021). 

A A. multiflorum (floresta seca) foi a espécie que apresentou o maior número de 

mudanças nas características fisicoquímicas do lenho associadas à iEUA. Os ajustes na 

frequência dos elementos de vaso desta espécie corroboram que a iEUA é modulada por 

alterações hidráulicas do xilema secundário, especialmente sob estresse hídrico (Apgaua et al., 
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2017). Já a forte relação que iEUA desta espécie teve com as concentrações de Fe, S e K/Ca 

indicam sua dependência das características edáficas locais para seu balanço hídrico. Neste 

sentido, a relação do enxofre com a iEUA de A. multiflorum foi a nossa principal surpresa, 

indicando que esta espécie se utiliza de interações micorrízicas para auxiliar em seu balanço 

hídrico e suportar a seca (Pereira et al., 2021). Como o S está associado ao crescimento e à 

formação da arquitetura das células (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Raven et al., 2018), 

suspeitamos que ele possa agir na produção de células do xilema que auxiliem na manutenção 

durante a seca. Estudos futuros devem se concentrar em ampliar estes experimentos, 

diversificando as espécies estudadas e ampliando as séries temporais de análise. Contudo, 

nossos resultados mostram que as florestas secas são vulneráveis aos efeitos negativos 

provocados pelo avanço das mudanças no clima. Entender os efeitos da escassez hídrica na 

produtividade de florestas sazonais e suas estratégias para suportá-la podem auxiliar no 

entendimento do ciclo de carbono futuro e servir de base para medidas de mitigação das 

mudanças no clima. 
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Apêndice 

Figura 1: Imagens microscópicas de corte transversal da madeira das seis espécies estudadas. Setas 

pretas indicam o tipo de parênquima axial das espécies. Espécies: (a) A. castroanum; (b) H. 

serratifolius; (c) A. subincanum; (d) H. ochraceus; (e) A. multiflorum; (f) H. impetiginosum.  



128 

 

 
 

 

Figura 2: Percentagem de variância explicada e de contribuição das variáveis físico-químicas por eixo 

da análise de componentes principais (PCA) para espécies do gênero Aspidosperma e Handroanthus 

distribuídas ao longo de um gradiente de floresta neotropical. 
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RESUMO 

As florestas tropicais sazonalmente secas são importantes sumidouros de carbono que sofrem 

com o aumento do déficit hídrico provocado pelo aquecimento global. Estas matas estão sob 

forte impacto de ações antropogênicas de uso da terra, que reduzem as áreas florestadas e 

intensificam as pressões climáticas. No Brasil, as práticas de manejo previstas na legislação não 

garantem a sustentabilidade no uso desta vegetação, tornando-a ainda mais vulnerável. Aqui 

nós buscamos integrar o estudo do crescimento de florestas secas, através dos anéis de 

crescimento, ao manejo sustentável projetado por modelos de corte orientado pelo crescimento 

(GOL) e projeções de rendimento através de ciclos de corte. Para isto, selecionamos espécies 

arbóreas congêneres de Aspidosperma e Handroanthus, distribuídas ao longo de um gradiente 

de matas sazonais (floresta perene – savana – florestas seca) no nordeste do Brasil. Utilizamos 

as larguras dos anéis de crescimento das árvores para calcular o diâmetro de crescimento, 

diâmetro cumulativo, diâmetro mínimo de corte (MLD), ciclo de corte (FC), além das taxas de 

incremento de volume anual corrente (CAI+) e médio (MAI+) para as espécies estudadas. Por 

meio de equações alométricas, percentagem de morte e intensidade de corte, calculamos por 

reamostragem a trajetória de crescimentos das árvores ao longo do gradiente e seu rendimento 

após dois ciclos de corte. Nossos resultados mostram que as espécies de matas secas foram as 

que apresentaram menor crescimento em relação as suas congêneres de outros tipos florestais. 

Observamos também limites de extração distintos entre as espécies congêneres de 

Aspidosperma e Handroanthus, a depender do tipo florestal. Apenas A. castroanum (floresta 

perene), apresentou rendimento próximo ao considerável sustentável (~80%), enquanto as 

demais espécies tiveram um rendimento médio baixo, entre 10-30%. Estas diferenças mostram 

que o tipo de manejo florestal deve atender às variações socioambientais ao longo de gradientes 

florestais e que as matas secas são as que mais demoram a se recuperar após o manejo. 

Sugerimos então a redução na intensidade de manejo nas florestas sazonais, especialmente nas 

matas secas, bem como uma investigação sobre a mudança entre classes diamétircas ao longo 

de tipos florestais distintos. Isto viabilizará práticas de manejo sustentável e auxiliará na 

manutenção futura destas florestas. 
  

Palavras-chave: Anéis de árvores, florestas tropicais sazonalmente secas, efeitos da seca, 

mudanças climáticas, gradiente ambiental. 
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Introdução 

 

As florestas secas ocorrem em climas sazonais, possuem alta diversidade de espécies e 

representam 42% de todas as florestas tropicais (Quesada et al., 2009). Elas são importantes 

reguladoras do clima global e atuam como sumidouros sazonais de carbono (Linscheid et al., 

2020; Piao et al., 2020) modulados pela IAV de precipitação e temperatura (Ahlström et al., 

2015; Asmerom et al., 2020; Yue et al., 2020). A susceptibilidade ao clima torna as matas secas 

vulneráveis aos efeitos negativos provocados pelo aquecimento global (Brodribb, 2020). O 

aumento da temperatura e déficit hídrico, tem provocado queda no crescimento (Sanginés de 

Cárcer et al., 2018; Yuan et al., 2019) e aumento da mortalidade arbórea nestas matas (Allen et 

al., 2015). De acordo com projeções futuras, estas pressões tendem a se agravar (Humphrey, 

2021; Humphrey et al., 2018) e podem afetar negativamente a vida de 93% de pessoas que 

dependem das florestas secas (Burrell et al., 2020). 

Na América Latina, estas matas estão entre as mais degradadas, com menos de 10% de 

sua estrutura original intacta (Pennington et al., 2018). Nas últimas três décadas a degradação 

florestal avançou 88%, reduzindo em 89,5 ± 11 Mha as florestas secas da região (Zalles et al., 

2021). Este uso indiscriminado do recurso florestal prejudica o sumidouro de carbono (Xu et 

al., 2021) e interfere no ciclo hidrológico local, aumentando processos de erosão e os danos 

causados pela seca (Zhang and Wei, 2021). O aumento da mortalidade de plântulas e do 

nanismo de algumas espécies vegetais são reflexo desta degradação (Schulz et al., 2018). Após 

a exploração dos recursos florestais e perda de produtividade nos sistemas de cultivo, as 

populações locais vendem ou abandonam as áreas matas secas (Tabarelli et al., 2017). Isto 

favorece a aquisição de terras em grande escala e o aumento na degradação destes ecossistemas, 

que dependem da fragilidade de políticas locais para o manejo adequado (Davis et al., 2020). 

As soluções mais eficazes para reduzir tais impactos passam por ações que limitam o 

desmatamento e promovam a restauração florestal (Bastin et al., 2019). Para isto, são 

necessárias ações de manejo florestal que explorem o potencial máximo de estoque de biomassa 

das florestas (Erb et al., 2018). Tais ações devem ser capazes de mitigar e adaptar o manejo 

florestal aos efeitos de mudanças climáticas, especialmente para populações que dependem da 

floresta para subsistência (Keenan, 2016). Manter a estabilidade do recurso madeireiro favorece 

estas populações e garante o equilíbrio ambiental sobre a vegetação preservada (Bettinger et 

al., 2017). Além disto, o manejo de impacto reduzido (RIL) pode inibir em até 50% as emissões 

de carbono por desmatamento, além de proteger o bem-estar social e a biodiversidade local 
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(Sasaki et al., 2016). Esse carbono estocado pode ser negociado na forma de crédito e utilizado 

na mitigação dos efeitos de mudanças climáticas (Barbier et al., 2020; Juutinen et al., 2018; 

Lippke et al., 2011). 

Nas matas secas do Brasil, o manejo florestal sustentável foi implementado a pouco 

mais de uma década, através da Portaria Federal nº 01 de 25 de junho de 2009 (Brasil, 2009). 

Seu regimento prevê o corte raso da vegetação e tempo de restauração de 15 anos para as áreas 

manejadas (Brasil, 2009). Estas práticas não garantem a sustentabilidade do manejo (Gupta and 

Vegelin, 2016), estão enviesadas quanto as diretrizes de uso da vegetação e desconsideram a 

importância das matas secas para a população local (Albuquerque et al., 2017; Faggin and 

Behagel, 2018). Para mudar este cenário são necessárias aprovações de leis baseadas em 

estudos de manejo das florestas secas e a participação de agentes locais na tomada de decisão 

(Faggin and Behagel, 2018; Gupta and Vegelin, 2016; Sani et al., 2021). No entanto, pesquisas 

que investigam aspectos ecológicos, uso e manejo dos diversos tipos florestais ainda são 

escassos para as matas secas brasileiras (Albuquerque et al., 2017). 

Compreender a variabilidade no crescimento de espécies arbóreas dispersas ao longo de 

gradientes ambientais pode ser útil para isto (Ligot et al., 2019). Através de padrões de 

crescimento é possível identificar as pressões ambientais e históricos de perturbação sobre 

diferentes tipos de floresta (Milodowski et al., 2021). Além disto, eles podem servir de base 

para definir ciclos de corte sustentáveis e subsidiar leis que garantam o manejo florestal 

adequado (Miranda et al., 2018). Um exemplo disto é a extração de madeira orientada pelo 

crescimento (GOL) usada como métrica para abordar a exploração das espécies arbóreas através 

de seus anéis de crescimento (Pinto and Schöngart, 2020; Rosa et al., 2017; Schöngart, 2008). 

Este método permite identificar o melhor período para extrair madeira (Andrade et al., 2019; 

Junk et al., 2011; Pinto and Schöngart, 2020; Rosa et al., 2017) e a variação na produtividade 

de tipos florestais distintos de acordo com as limitações de cada ambiente (De Ridder et al., 

2013). Outra possibilidade é a simulação, através anéis de crescimento, de ciclos de corte 

programados para identificar a sobrevivência e a recuperação florestal após eventos de colheita 

(Brienen and Zuidema, 2006). Por meio dela é possível fazer previsões realistas para a 

exploração de madeira aplicando diferentes ciclos de corte a espécies com taxas de crescimento 

e morte distintas (Rozendaal et al., 2010). Esta técnica permite identificar cenários de melhor 

rendimento madeireiro em florestas tropicais, apenas modulando a intensidade de extração 

deste recurso (Groenendijk et al., 2017).  
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Diante disto, construímos modelos de crescimento projetado através de duas 

metodologias baseadas nos anéis das árvores para estimar ciclos de corte, recuperação e 

sobrevivência pós colheita ao longo de um gradiente de vegetação sazonal neotropical. Para 

isto selecionamos espécies congêneres do gênero Aspidosperma e Handroanthus distribuídas 

em um gradiente de floresta perene-savana-floresta seca no nordeste do Brasil. Utilizamos as 

amostras sincronizadas por Aragão et al. 2021 para calcular o diâmetro anual e acumulado para 

cada população de congêneres, além de altura e diâmetro de campo a fim de comparar a 

estrutura da vegetação ao longo do gradiente. Em seguida aplicamos o método corte orientado 

pelo crescimento (GOL) e de ciclos de corte programados para identificar o melhor momento 

para o corte de madeira e sua recuperação após a colheita. Para observar o processo de 

recuperação após o corte, projetamos ciclos de corte baseados na legislação vigente para as 

matas secas brasileiras e os estimados pelo método GOL. Nossas hipóteses são: 1) O 

crescimento diamétrico anual e absoluto varia ao longo do gradiente de vegetação; 2) O ciclo 

de corte orientado pelo crescimento (GOL) varia ao longo do gradiente de vegetação; 3) A 

recuperação após o ciclo de corte muda de acordo com gradiente de vegetação; 4) A recuperação 

de volume de madeira explorado (m³) será inferior a 100% tanto para os ciclos de corte 

estipulados por lei (15 anos) quanto para os determinadas pelo método GOL por espécie. 

 

Material e métodos 

 

Área de estudo 

 

Estudamos três florestas tropicais sazonais secas no nordeste do Brasil, distribuídas 

entre os estados do Ceará e Piauí (NEB; Fig. 1). Estas matas estão em um gradiente de tipos de 

vegetação composto por floresta perene, savana e florestas seca (Fernandes et al., 2020; Queiroz 

et al., 2017; Silveira et al., 2020). A floresta perene (3°54'34"S and 40°59'24"W) é caracterizada 

como perenifólia (Silveira et al., 2020) com características taxonômicas de florestas 

Amazônicas (Moro et al., 2015) e clima transitório entre savana tropical (Aw) e semi-árida 

(BSh) (Köppen, 1948). A savana (04°02'08"S and 41°40"45"W) também possui clima 

transitório entre savana tropical (Aw) e semi-árido (BSh), com a ocorrência de espécies de 

raízes profundas e algum grau de caducifólia, típicas de Cerrado neotropical (Oliveira and 

Marquis, 2002). A floresta seca (06°36'00"S and 40°10'00"O) apresenta características de mata 

neotropical seca (Caatinga), onde as espécies são em sua maioria caducas e o clima é semi-
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árido (BSh), característico de estepes quentes (Köppen, 1948). As temperaturas médias anuais 

variam de 22º a 28º C ao longo do gradiente de vegetação, sendo mais amenas na floresta perene 

(22 ° e 24 ° C) e mais elevadas na savana (25 ° e 28 ° C) (Andrade et al., 2017; Araújo et al., 

1999; Lemos and Meguro, 2010; Matos and Felfili, 2010). A precipitação média anual varia 

entre 1.460 mm na mata perene (Araújo et al., 1999), 1.350 mm na savana (Andrade et al., 

2017; Matos and Felfili, 2010) e 560 mm na mata seca (Lemos and Meguro, 2010) e os meses 

onde acontecem as maiores concentrações de chuva estão entre janeiro-abril (Andrade et al., 

2017; Araújo et al., 1999; Lemos and Meguro, 2010; Matos and Felfili, 2010). 

 

 
Figura 1. Localização dos três locais de estudo ao longo de um gradiente de vegetação sazonal 

neotropical (classificado cfonforme Olson et al., 2001) nos estados do Ceará (CE) e Piauí (PI) no 

Nordeste do Brasil: floresta perene (vermelha) no Parque Nacional de Ubajara, savana (verde) no Parque 

Nacional das Sete Cidades e floresta seca (verde) na Estação Ecológica de Aiuaba. Diagramas climáticos 

para o período de 1978-2018 (cf. Walter and Lieth, 1960) para cada local também são fornecidos: linhas 

cinzas mostram temperaturas médias mensais, linhas pretas mostram precipitação média, área 

pontilhada mostra meses com déficit hídrico (quando a curva de precipitação < curva de temperatura), 

áreas com linhas verticais indicam a estação chuvosa (precipitação> temperatura), áreas pretas indicam 

períodos com precipitação> 100 mm. 

 

Espécies estudadas 

 

Estudamos seis espécies de árvores que apresentam anéis de crescimento anuais e 

cronologias montadas por Aragão et al., 2021. Três são do gênero Aspidosperma e três do 
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gênero Handroanthus. Foram utilizadas amostras de Aspidosperma castroanum A.C.D. 

(Apocynaceae) e Handroanthus serratifolius (Vahl) S.Grose (Bignoniaceae) na floresta perene, 

de Aspidosperma subincanum Mart. e Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos na savana, e 

de Aspidosperma multiflorum A. DC. e Handroanthus impetiginosum (Mart. ex DC.) Mattos 

na floresta seca. Essas espécies possuem alta relevância ecológica e econômica para a região 

(Fernandes et al., 2020; Queiroz et al., 2017) e ocorrem ao longo do gradiente analisado (Araújo 

et al., 1999; Castello et al., 2018; Lemos and Meguro, 2010; Matos and Felfili, 2010; Moro et 

al., 2015; Silveira et al., 2020). Além disto, apresentam crescimento dependente da 

sazonalidade hídrica, que varia ao longo gradiente de acordo com o tipo florestal (Aragão et al., 

2021). 

 

Medidas de campo 

 

Em campo, com o auxílio de fita diamétrica foram medidos o diâmetro na altura do peito 

(DAP-1.30 m) de ~20 indivíduos de cada espécie arbórea por tipo de mata (total de 120 

árvores). Para estes indivíduos foi estimada a altura com base em uma régua de 5 m. De cada 

árvore, entre 3-4 núcleos de madeira foram amostrados com uma broca de incremento (diâmetro 

interno de 15 mm) no DAP para estimar a idade da árvore e as taxas de incremento de diâmetro. 

Todos os indivíduos foram marcados e georreferenciados. 

 

Análise de anéis de crescimento 

 

Todas as amostras foram secas à temperatura do ar e fixadas em suportes de madeira. 

Em seguida elas foram polidas com lixa cada vez mais fina (grão de 60 a 2000), seus anéis de 

crescimento foram demarcamos em um estereomicroscópio Leica® (amplificação de 10x a 

40x) e digitalizados com resolução de 2400 dpi (EPSON Perfections V800 Photo Scanner) no 

formato ".tif". Os limites dos anéis de espécies do gênero Aspidosperma são distintos por linha 

de parênquima marginal (Fig. 2a, c e e) e os de Handroanthus por zona fibrosa (Fig. 2b, d e f), 

como descrito por Aragão et al., 2021. 
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Figura 2: Imagens transversais macroscópicas da madeira das espécies congenéricas 2 × 3 estudadas: 2 

gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três tipos de floresta: floresta perene; savana; floresta seca. 

Os limites verdadeiros do anel são indicados por triângulos pretos. 

 

As larguras dos anéis foram medidas e cruzadas usando o software CooRecoder e 

CDendro (versão 9.4 para Windows; Cybis, 2020) com uma precisão de 0,01 mm. Foi realizado 

um controle estatístico de qualidade desta datação cruzada utilizando o software COFECHA 

(Holmes, 1983) para solucionar possíveis erros de marcação. Informações detalhadas podem 

ser encontradas em Aragão et al., 2021. Desconsideramos alguns raios (~10%) devido a 

crescimento anômalo (entre 6-8 raios por espécie, com até 3 árvores excluídas). As séries radiais 

sincronizadas dentro e entre indivíduos das populações ao longo do gradiente foram utilizadas 

para o cálculo de incremento radial anual e cumulativo. 

 

Diâmetro de crescimento e cumulativo 

 

Sobre os valores de crescimento acumulado, obtidos através dos anéis de crescimento, 

aplicamos uma correção pelo diâmetro mensurado em campo (10%) a fim de corrigir possíveis 

vieses amostrais de mensuração (diferenças no diâmetro provocadas pela casca). Em seguida, 

calculamos o diâmetro acumulado (cm) e de crescimento (cm/yr) por indivíduo de cada 

espécie/tipo florestal. Para identificar possíveis diferenças significativas de diâmetro 

acumulado e de crescimento entre as espécies congêneres ao longo do gradiente florestal, 

aplicamos o teste de Kruskal-Wallis (p<0.05) seguido de teste Namenyi (p<0.05; distância de 

Tukey). Através do diâmetro acumulado, identificamos a idade em que cada espécie atinge o 

MLD de 15 cm estabelecido pela legislação brasileira, e as comparamos por meio de teste t e 

ANOVA seguida de teste Tukey. 
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Modelos de crescimento: conceito GOL 

 

Através das taxas médias de incremento obtidas através dos anéis de crescimento, foram 

construídas curvas de crescimento de diâmetro cumulativo (Brienen et al., 2010; Brienen and 

Zuidema, 2006; Schöngart, 2008). O crescimento radial de cada indivíduo (média entre as 3-4 

amostras radiais) foi corrigido pelo DAP mensurado em campo, aumentando ou diminuindo de 

acordo com as taxas de incremento ao longo do tempo. Indivíduos com mais de 5 anéis ausentes 

até a medula foram descartados desta etapa. Usando um modelo de regressão sigmoidal, 

ajustamos as curvas de diâmetro cumulativo individuais para uma relação média de tamanho-

idade F1 (Schöngart, 2008). Também ajustamos a relação entre a altura da árvore e o DAP para 

todos os indivíduos por meio da F2 (Schöngart, 2008). Desta forma estimamos a altura das 

árvores ao longo do tempo substituindo seu DAP na relação idade-diâmetro pelo modelo de 

regressão diâmetro-altura (Schöngart, 2008). 

 

F1: 𝐷𝐵𝐻 =  𝑎 (1 + (
𝑏

𝑎𝑔𝑒
)

𝑐

)⁄     F2: 𝐻 =
𝐷𝐵𝐻 × 𝑑

(𝐷𝐵𝐻+𝑒)
 

onde H é a altura total da árvore (m), DAP é o diâmetro na altura do peito (cm), ano é a 

idade estimada da árvore e a, b, c, d e e são os parâmetros da equação obtidos durante o ajuste 

não linear. 

Para estimar o crescimento de volume para cada idade das árvores das espécie estudadas 

utilizamos a F3 (Cannell, 1984).  

 

F3: 𝑉𝑡 =  𝜋(𝐷𝐵𝐻𝑡 2⁄ )2 𝐻𝑡 𝑓 

 

Onde Vt é o volume na idade t; DBHt é o DBH na idade t; Ht é a altura da árvore na 

idade t e f é o fator de forma (a relação entre o volume da árvore e o volume de um cilindro 

com o mesmo diâmetro e altura basal). Aqui usamos o fator de forma 0.8 de acordo com o 

observado para florestas sazonais estudadas (Pereira et al., 2021). 

Através dos valores de crescimento acumulado (CG), altura e volume ao longo do tempo (t), 

calculamos a taxa de incremento de volume anual corrente (CAI ) e a taxa de incremento de 

volume anual média (MAI) para cada idade da árvore através das equações F4 e F5 (Schöngart, 

2008). 
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F4: 𝐶𝐴𝐼 =  𝐶𝐺(𝑡+1) − 𝐶𝐺𝑡  F5: 𝑀𝐴𝐼 =  𝐶𝐺𝑡/𝑡 

 

Estimamos os diâmetros mínimos de corte (MLDs) e ciclos de corte (FCs) específicos 

para as espécies aplicando o conceito GOL com base no modelo de crescimento em volume 

(Schöngart, 2008). Através dele é possível estimar o período mais proveitoso para exploração 

madeireira, quando as idades de incremento de volume corrente máximo (CAI+) e médio 

(MAI+) se cruzam. De acordo Schöngart (2008), neste período a extração da madeira aproveita 

ao máximo o potencial de crescimento em volume de uma espécie. O FC é estimada pelo tempo 

médio que a espécie leva para passar por classes de 10 cm de diâmetro até atingir o MLD 

definido (Andrade et al., 2019). 

 

Modelos de crescimento: projeções de ciclos de corte 

 

Através do crescimento observado pelos anéis das árvores das seis espécies, simulamos 

trajetórias de crescimento para 2000 indivíduos/espécies/tipo florestal, por meio de 

reamostragem (Brienen and Zuidema, 2006). Em seguida, simulamos o crescimento em volume 

(m³) para estes mesmos indivíduos utilizando as equações alométricas F3 (Cannell, 1984) e as 

desenvolvidas por Sampaio & Silva (2005). Com base nestes valores calculamos ciclos de corte 

e recuperação de acordo com os MLDs e FCs previstos na legislação (Brasil, 2009) e estimados 

pelo método GOL (Schöngart, 2008). Utilizamos taxas de mortalidade (1.5%), intensidade de 

corte (100%) e de sobrevivência (((100-1.5)/100)MLD) fixas para todas as espécies, onde apenas 

o MLD varia de acordo com o crescimento de cada espécie (Brienen and Zuidema, 2006). 

 

Resultados 

 

Idade e crescimento em diâmetro 

 

Através da mensuração dos anéis de crescimento encontramos médias de idade que 

variaram entre 35-63 anos, sendo as populações de A. castroanum (mata perene) e H. ochraceus 

(savana) as mais longevas (71 e 77 anos, respectivamente) (Tab. 1). Já para o diâmetro médio 

das populações, observamos variações entre 10.6-19.1 cm, onde A. subincanum (savana) e H. 

serratifolius (mata perene) tiveram os maiores diâmetros médios dentre todas as espécies (Tab. 

1). Dentre as espécies do gênero Aspidosperma, observamos que o diâmetro cumulativo de A. 
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subincanum (savana) foi significativamente maior que o de suas congêneres, que não diferem 

entre si (p = 0.0014 teste de Kruskal=Wallis; Fig. 3a). Esta diferença também foi observada 

sobre a idade das árvores de A. subincanum (savana), que foi significativamente menor em 

relação às suas congêneres (p = 7e-04 teste de Kruskal=Wallis; Fig. 3a). Já para as espécies do 

gênero Handroanthus, não observamos diferenças significativas no diâmetro cumulativo ou na 

idade dentre as congêneres (Fig. 3b). 

Tabela 1: Número de árvores (raios), média de idade (máxima), diâmetro (máximo) e altura (máxima) 

de espécies congenéricas 2 × 3 estudadas: 2 gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três tipos de 

floresta: floresta perene; savana; floresta seca. 

Espécies Tipo florestal # trees (radii) 
Mean age 

(max) 

Mean Ø 
(max) 

Mean height 

(max) 

A. castroanum perene 14 (52) 63 (71) 12.5 (19.7) 9.7 (15) 

A. subincanum savana 13 (51) 35 (68) 15.4 (34.4) 9.2 (14) 

A. multiflorum seca 18 (66) 46 (61) 10.6 (12.7) 10.2 (16) 

H. serratifolius perene 14 (49) 38 (48) 19.1 (27.2) 10.9 (17) 

H. ochraceus savana 20 (60) 46 (77) 15.9 (28.0) 12.3 (16) 

H. impetigisonus seca 21 (81) 47 (62) 14.6 (33.7) 10.2 (16) 

 

 
Figura 3: Relação diâmetro cumulativo-idade (cm) e diâmetro de crescimento-idade (cm/yr) de 

espécies congenéricas 2 × 3 estudadas: 2 gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três tipos de 

floresta: floresta perene; savana; floresta seca. * indicam diferença significativa a p<0.05 por meio de 

teste Kruskal-Wallis seguido de teste Nemenyi. 

 

Em relação ao diâmetro de crescimento, observamos diferenças significativas entre 

todas as espécies do gênero Aspidosperma (p = 0 teste de Kruskal=Wallis; Fig. 3a), onde os 

diâmetros maiores são observados em A. subincanum (savana) e os menores em A.multiflorum 

(mata seca) (Fig. 3a). Já para as espécies do gênero Handroanthus, apenas o diâmetro de 



139 

 

 
 

crescimento de H. impetiginosum (mata seca) diferiu de suas congêneres, sendo 

significativamente menor (p = 0 teste de Kruskal=Wallis; Fig. 3b). Entre todos os sítios, as 

espécies de matas secas foram as que apresentaram menor diâmetro cumulativo e de 

crescimento em relação às suas congêneres (Fig. 3). Embora essa diferença tenha se mostrado 

significativa apenas para o diâmetro de crescimento, as taxas de variação do diâmetro 

cumulativo acompanharam a mesma tendência (Fig. 3). 

O MLD de 15 cm, definido pela legislação brasileira para as áreas estudadas, foi 

alcançado em idades diferentes pelas espécies ao longo do gradiente (Tab. 2), sendo que apenas 

a população de A. multiflorum (mata seca) não alcançou o MLD de 15 cm. Dentre as espécies 

de Aspidosperma, A. subincanum foi a que atingiu o MLD mais cedo com 30 ± 6 anos, diferindo 

significativamente de A. castroanum que atingiu mais tardiamente com 51 ± 12 anos (p = 0.03 

teste t; Tab. 2). Já para as espécies de Handroanthus, H. serratifolius foi a mais rápida a atingir 

o MLD, com 23 ± 7 anos, diferindo significativamente de H. ochraceus, que foi a mais lenta, 

com 37 ± 11 anos (p = 0.006 teste ANOVA seguida de Tukey; Tab. 2). Estas comparações 

mostram estratégias de crescimento distintas, especialmente na mata perene, onde A. 

castroanum cresce lentamente e H. serratifolius cresce de forma acelerada (Tab. 2). 

 

Tabela 3: Idade em que as espécies congenéricas de Aspidosperma e Handroanthus distribuídas ao 

longo do gradiente florestal de floresta perene, savana e floresta seca alcançam o MLD (15 cm 

definido pela legislação). O MLD foi calculado sobre o diâmetro cumulativo observado através dos 

anéis de crescimento das espécies. São mostrados os valores médios e desvios padrão. Valores de 

p<0.05 indicam diferenças significativas entre as espécies congêneres calculados através de teste t ou 

ANOVA seguida de teste Tukey. 

 

Species Age to MLD (mean ± sd) p 

A. castroanum   50.75 ± 11.76 
0.03 

A. subincanum 30.01 ± 6.45 

A. multiflorum n.s.  

H. serratifolius 23.21 ± 7.46 

0.006 H. ochraceus   37.44 ± 10.94 

H. impetiginosus     32.6 ± 12.34 

 

 

Modelos de crescimento: conceito GOL 

 

Os parâmetros estimados para relação de idade e diâmetro, bem como para relação 

diâmetro-altura se encontram na Tabela 2, e serviram de base para as F1 e F2, respectivamente. 

As curvas de crescimento ajustadas através dos parâmetros diâmetro-idade explicaram ente 73 
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e 95% da variação dos dados, enquanto para os parâmetros de diâmetro-altura entre 67 e 92% 

da variação foi explicada (Tab. 3). Dentre as espécies de Aspidosperma, A. multiflorum (mata 

seca) foi a que apresentou maior explicação da variação em idade-diâmetro e diâmetro-altura 

pelas curvas ajustadas (Tab. 3). Já para as espécies de Handroanthus, H. ochraceus (savana) 

apresentou maior explicação da variação em idade-diâmetro e H. serrarifolius (mata perene) 

em diâmetro-altura pelas curvas ajustadas (Tab. 3).  
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Tabela 3: Parâmetros de idade-diâmetro e diâmetro-altura calculados a partir regressões não lineares 

(nls) para espécies congenéricas 2 × 3 estudadas: 2 gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três 

tipos de floresta: floresta perene; savana; floresta seca. R² (coeficiente de determinação) indicam a 

variação explicada por cada conjunto de parâmetros. Todos os valores de R² tem p<0.05. 

  Age-DBH parameters   

  a b c R² 

A. castroanum 25.17 57.46 1.17 0.79 

A. subincanum 44.42 60.34 1.24 0.88 

A. multiflorum 23.07 50.67 1.25 0.95 

H. serratifolius 36.55 30.96 1.24 0.73 

H. ochraceus 32.98 43.92 1.33 0.87 

H. impetiginosus 27.21 46.45 1.22 0.83 

  DBH-height parameters   

  d e   R² 

A. castroanum 30.39 28.65  0.72 

A. subincanum 39.33 48.48  0.81 

A. multiflorum 36.34 28.87  0.81 

H. serratifolius 51.53 67.54  0.92 

H. ochraceus 24.89 16.37  0.67 

H. impetiginosus 26.95 23.02   0.77 

 

Através do diâmetro acumulado e crescimento em altura estimamos o crescimento de 

volume para cada idade da árvore aplicando modelo alométrico F3. As espécies alcançaram 

incremento máximo de volume atual (CAI+) em idades estimadas distintas que variaram entre 

33 (H. serratifolius) e 61 anos (A. subincanum), com incrementos de volume máximo de 12.916 

e 10.534 dm3 ano − 1, respectivamente (Fig. 4 e Tab. 4). Dentre as espécies de Aspidosperma, 

A. subincanum (savana) foi a que teve maior CAI+ (10.534 dm3 ano – 1), enquanto A. 

castroanum (mata perene) apresentou o menor CAI+ (2.594 dm3 ano – 1) (Fig. 4 e Tab. 4). 

Dentre as congêneres de Handroanthus, H. serratifolius (mata perene) apresentou maior CAI+ 

(12.916 dm3 ano – 1), enquanto H. impetiginosum (mata seca) teve o menor CAI+ (4.030 dm3 

ano – 1) (Fig. 4 e Tab. 4). O diâmetro correspondente na idade estimada de CAI+, definida 

como MLD, foi superior ao padrão brasileiro (15 cm) em metade das espécies (A. subincanum-

savana; H. serratifolius-mata perene; H. ochraceus-savana), enquanto o restante foi inferior (A. 

castroanum-mata perene; A. multiflorum-mata seca; H. impetiginosum-mata seca) (ver Fig. 4 e 

Tab. 4). As espécies com MLD superior ao estabelecido pela legislação brasileira (15 cm) são 

aquelas de crescimento mais rápido e chegam mais cedo ao MLD (45.7 ± 14 anos), as demais 

apresentam crescimento lento e alcançam o MLD (51.3 ± 6 anos) tardiamente (Fig. 5 e Tab. 4). 
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Figura 4: Modelo de crescimento em volume (linha preta preenchida) e estimativa de taxas de 

incremento em volume anual corrente (CAI-linha preta tracejada) e média (MAI-linha cinza 

preenchida) para espécies congenéricas 2 × 3 estudadas: 2 gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) 

em três tipos de floresta: floresta perene; savana; floresta seca. Triângulos e linhas verticais pretas 

indicam idades de incremento de volume corrente máximo (CAI+). 

 

Tabela 4: Idade estimada no incremento máximo corrente em volume (CAI+) e o correspondente 

diâmetro mínimo de corte (MLD), ciclo de corte (FC) e volume de árvore em MLD para espécies 

congenéricas 2 × 3 estudadas: 2 gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três tipos de floresta: 

floresta perene; savana; floresta seca. São mostrados também o volume no MLD definido por 

modelagem de crescimento (MLD est m³) e no MLD definido pela legislação brasileira em vigor 

(MLD law m³). 

  Species 

  H. serratifolius H. ochraceus H. impetiginosus 

MLD (cm) 19.000 16.259 13.343 

MLD (year) 33 43 45 

CAI+ (dcm³ year -1) 12.916 8.058 4.030 

FC 17.369 26.447 33.725 

MLD est (m³) 0.086 0.022 0.007 

MLD law (m³) 0.049 0.018 0.010 

  A. castroanum A. subincanum A. multiflorum 

MLD (cm) 12.397 22.361 11.861 

MLD (year) 56 61 53 

CAI+(dcm³ year -1) 2.529 10.534 2.911 

FC 45.173 27.280 44.685 

MLD est (m³) 0.003 0.041 0.002 

MLD law (m³) 0.005 0.014 0.005 
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Figura 5: Curvas de crescimento do diâmetro cumulativo médio para espécies congenéricas 2 × 3 

estudadas: 2 gêneros (Aspidosperma e Handroanthus) em três tipos de floresta: floresta perene; 

savana; floresta seca. A linha horizontal preta representa o limite de corte de diâmetro de 15 cm 

estabelecido pela legislação vigente. Linha tracejada indica que o limite de corte não foi atingido. 

 

De forma similar ao MLD, o FC diferiu entre as espécies estudadas ao longo do 

gradiente, variando entre 17.37 e 45.17 anos (Tab. 4). Para as espécies de Aspidosperma, a de 

crescimento mais rápido (ver Fig. 3 e 5), A. subincanum (savana), foi a que apresentou o FC 

mais curto (27.28 anos; Tab. 4), enquanto A. castroanum (mata perene) e A. multiflorum (mata 

seca), de crescimento lento (ver Fig. 3 e 5), apresentaram FCs mais longos (45.17 e 44.69 anos, 

respectivamente; Tab. 4). Já para as congêneres de Handroanthus, houve uma variação 

gradativa do FC em relação ao gradiente de vegetação (mata perene-savana-mata seca). O FC 

aumentou em paralelo ao aumento da aridez da vegetação, com ciclos mais curtos para espécie 

de mata perene (17.37 anos em H. serratifolius) e mais longos para a espécie de mata seca 

(33.73 anos em H. impetiginosum) (ver Tab. 4). Comparando o volume de madeira disponível 

para o MLD definido pela legislação (15 cm) e por modelagem de crescimento (GOL), 

observamos um aumento entre 20 e 200% dos valores modelados para as espécies de 

crescimento rápido em relação ao MLD padrão (Fig. 5 e Tab. 4). Já para as espécies de 

crescimento lento, observamos uma queda entre 33 e 49% dos valores modelados em relação 

ao MLD padrão (Fig. 5 e Tab. 4). A. subincanum (savana) apresentou o maior aumento do MLD 
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estimado em relação ao padrão (200%), enquanto A. multiflorum (mata seca) apresentou maior 

queda (49%) (Tab. 4). 

 

Modelos de crescimento: projeções de ciclos de corte 

 

 Através das simulações de trajetórias de crescimento por reamostragem observamos que 

a média de variação no diâmetro simulado (Fig. 6 linha preta tracejada) e observado (Fig. 6 

linha vermelha tracejada) foi similar em todas as espécies, permitindo as projeções de ciclo de 

corte. Tais projeções, executadas para duas equações alométricas de volume, indicaram 

diferenças no rendimento em volume de madeira das espécies ao longo do gradiente, bem como 

entre o previsto pela legislação e modelado pelo conceito GOL (Tab. 5). Apenas A. multiflorum 

(mata seca) não apresentou diâmetro mínimo para as projeções de ciclos de corte, de acordo 

com a legislação brasileira. Dentre as demais espécies, A. castroanum (mata perene) foi a que 

apresentou melhor rendimento após dois ciclos de corte (entre 64 e 69% pela lei; entre 66 e 

81% modelado pelo conceito GOL; ver Tab. 5), enquanto H. impetiginosum (mata seca) 

apresentou o pior rendimento (entre 10 e 11% pela lei; entre 13 e 14% modelado pelo conceito 

GOL; ver Tab. 5). Os parâmetros estimados pelo conceito GOL melhoraram o rendimento (após 

dois ciclos de corte) em três espécies, duas com crescimento lento (A. castroanum-mata perene; 

H. impetiginosum-mata seca; Fig. 5 e Tab. 5) e uma de crescimento mais rápido (H. ochraceus-

savana; Fig. 5 e Tab. 5) em relação às demais. Apesar da melhora de rendimento destas espécies, 

apenas A. castroanum (mata perene) apresenta a possibilidade de manejo sustentado de acordo 

com suas características de crescimento (Tab. 5). 
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Figura 6: Trajetórias de crescimento real (linhas vermelhas preenchidas) e simulada (linhas cinzas 

preenchidas) de espécies congenéricas de Aspidosperma e Handroanthus distribuídas ao longo do 

gradiente florestal de floresta perene, savana e floresta seca. Linhas pretas tracejadas indicam média de 

variação do diâmetro simulado e linhas vermelhas tracejadas indicam média de variação do diâmetro 

observado. window indica o diâmetro da janela de onde os dados simulados foram obtidos. rouding 

indica etapas de incremento de diâmetro pelas quais as taxas de crescimento foram atribuídas às 

classes. 
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Tabela 5: Porcentagem de rendimento do volume de madeira de espécies congenéricas de 

Aspidosperma e Handroanthus distribuídas ao longo do gradiente florestal de floresta perene, savana e 

floresta seca após dois ciclos de corte. O volume de madeira foi calculado através de duas fórmulas: a 

de Cannell (1984) e a de Sampaio (2005). Os critérios utilizados foram encontrados na legislação 

brasileira vigente (law) e modelados para cada espécie (GOL). Valores em negrito indicam que os 

critérios modelados aumentam o rendimento em volume de madeira em relação aos critérios previstos 

em lei. 

 

    Wood volume yeld (%) 

Species criteria Cannell (1984) vol. form. Sampaio (2005) vol. form. 

A. castroanum 

law 63.79 69.47 

GOL 65.95 81.26 

A. subincanum 

law 16.46 17.60 

GOL 7.34 7.90 

A. multiflorum 

law n.s. n.s. 

GOL n.s. n.s. 

 

H. serratifolius 

law 28.78 24.89 

GOL 19.41 19.60 

H. ochraceus 

law 25.82 21.28 

GOL 29.98 27.65 

H. impetiginosum 

law 10.95 10.08 

GOL 13.74 12.82 
 

 

Discussão 

 

 Esta é uma das primeiras quantificações e comparações do crescimento ao longo do 

tempo de espécies arbóreas congêneres (Aspidosperma e Handroanthus) distribuídas ao longo 

de um gradiente florestal tropical sazonalmente seco. Aqui nós encontramos diferenças 

significativas entre o crescimento, ciclos de corte e manejo modelado (pelo conceito GOL) e 

definido por lei para as espécies ao longo do gradiente vegetação. As espécies de matas secas 

foram as que apresentaram menor crescimento em relação as suas congêneres de outros tipos 

florestais. Apenas A. castroanum (mata perene) apresentou rendimento satisfatório após dois 

ciclos de corte estabelecidos por lei (~69%), que pode ser melhorado aplicando o conceito GOL 

(~81%). Para as demais espécies, o rendimento após ciclos de corte foi inferior a 30%, 

indicando que apenas o manejo, seja ele baseado na legislação ou em modelagem de 

crescimento, não é suficiente para a produção sustentável de lenho em florestas sazonalmente 

secas. 
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Variações em idade e crescimento 

 

 Em regiões tropicais, a descoberta de mais espécies com potencial para a 

dendrocronologia e o recente aumento no número de estudos com anéis de crescimento tem 

ampliado as possibilidades de compreensão da dinâmica florestal (Aragão et al., 2019; Babst et 

al., 2017; Brienen et al., 2016; Nogueira Jr et al., 2017; Pompa-García and Camarero, 2020; 

Schöngart et al., 2017). No entanto, a grande diversidade de tipos florestais e de espécies 

tropicais com elevado turnover dificultam a compreensão do crescimento florestal, 

especialmente em matas sazonalmente secas (Banda-R et al., 2016; Dexter et al., 2018). O 

estudo em gradientes florestais têm sido uma alternativa para entender a variação do 

crescimento nos diversos tipos de florestas tropicais, seja através dos anéis de crescimento de 

populações de uma espécie (Godoy-Veiga et al., 2021; Ligot et al., 2019; López et al., 2019; 

Rosa et al., 2017) ou de espécies congêneres (Locosselli et al., 2017). Além das variações de 

crescimento ao longo do tempo, este tipo de estudo permite identificar a sensibilidade de uma 

espécie ou tipo florestal às condições ambientais locais (Godoy-Veiga et al., 2021; López et al., 

2019). Informações como estas são fundamentais para compreender os impulsionadores 

ambientais de crescimento e ainda são escassas para florestas sazonalmente secas (Frank et al., 

2015; Pennington et al., 2018). 

 Aqui identificamos diferenças no crescimento entre espécies congêneres, assim como 

observado em estudos semelhantes (Locosselli et al., 2017), ou em pesquisas sobre a mesma 

espécie em tipos florestais distintos (Godoy-Veiga et al., 2021; Ligot et al., 2019; Rosa et al., 

2017). Embora o estudo tenha sido realizado em áreas protegidas, a pouca idade das espécies 

(inferior a 80 anos) indica que o gradiente florestal sofreu exploração recentemente, como 

descrito nos levantamentos sobre florestas sazonalmente secas (Pennington et al., 2018; Zalles 

et al., 2021). Este tipo de pressão é comum nas florestas sazonais brasileiras (Andrade et al., 

2017; Tabarelli et al., 2017) e torna ações de manejo e recuperação florestal cada vez mais 

necessárias (Bastin et al., 2019). Observamos também que a idade e taxas de crescimento 

variaram dentre as espécies ao longo do gradiente florestal (similar ao observado por (Brienen 

et al., 2016), refletindo a diversidade de estratégias adotadas para sobreviver e coexistir em 

florestas tropicais secas (García‐Cervigón et al., 2020). 

Entre as congêneres de Aspidosperma, observamos estratégias de crescimento similares, 

à exceção de A. subincanum, que apresentou diâmetro cumulativo e de crescimento 

significativamente superior ao de suas congêneres (Fig. 3a). Essas diferenças podem estar 
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associadas a características edafoclimáticas locais que favorecem o crescimento, como a 

disponibilidade de nutrientes ou de água no solo (Ligot et al., 2019; Rosa et al., 2017). Na 

savana onde A. subincanum ocorre, os solos eram sedimentares (Santos et al., 2011, 2018; Soil 

Survey Staff, 2014) e com a presença de aquíferos subterrâneos (Andrade et al., 2017; Matos 

and Felfili, 2010) que, provavelmente, são a causa desta diferença no crescimento. Além disto, 

as temperaturas elevadas (entre 25 e 28ºC) ao longo de todo o ano, a média anual de 1350 mm 

de precipitação e disponibilidade de luz (característico deste tipo de ambiente) (Andrade et al., 

2017; Matos and Felfili, 2010), também são possíveis explicações do crescimento elevado 

(Toledo et al., 2011). 

Já entre as congêneres de Handroanthus, apesar do diâmetro cumulativo não diferir 

significativamente, observamos que o diâmetro de crescimento das espécies reduz à medida 

que a disponibilidade hídrica diminui ao longo gradiente florestal (Fig. 3b). Tanto para 

Handroanthus, quanto para Aspidosperma, as limitações de crescimento causadas pelo 

gradiente foram observadas nas espécies do local mais seco (mata seca; Fig. 3). Em matas secas, 

a heterogeneidade espacial na disponibilidade hídrica é um dos principais fatores que 

influenciam o crescimento ao longo do tempo e que as diferenciam das demais florestas 

tropicais (Brienen et al., 2010). De acordo com previsões futuras, esta variabilidade hídrica 

aumentará nas florestas secas (Asmerom et al., 2020), tornando-as cada vez mais vulneráveis 

aos efeitos negativos provocados pelas mudanças climáticas (Brodribb, 2020). À medida que a 

aridez aumenta, funções fotossintéticas e interações positivas (e.g.: micorrizas) são perdidas, 

diminuindo o fitness da vegetação e, consequentemente, seu crescimento (Berdugo et al., 2020). 

Tais oscilações podem promover a redução na produtividade, no sequestro de carbono 

(Ahlström et al., 2015; Frank et al., 2015) e precisam ser incorporadas à medidas mitigatórias 

às mudanças no clima e de manejo das matas secas (Siyum, 2020). 

Em nosso trabalho, identificamos também diferenças significativas no momento em que 

as espécies de Aspidosperma e Handroanthus atingem o MLD (15 cm) ao longo do gradiente 

(Fig. 5; Tab. 3). Embora a diferença que observamos possa ter influência das características 

florestais locais (Rosa et al., 2017), identificamos estratégias de crescimento distintas entre 

populações de um mesmo tipo florestal. A. castroanum (crescimento lento) e H. serratifolius 

(crescimento rápido), por exemplo, estão sob as mesmas condições ambientais, porém 

apresentam estratégias de crescimento distintas (Fig. 5; Tab. 3). Neste caso, o ritmo de 

crescimento das espécies pode estar associado a características genéticas ou adaptativas 

responsáveis pelo aproveitamento dos recursos (Brienen et al., 2016; Rozendaal et al., 2010). 
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Estas flutuações no MLD também acontecem dentro de populações de uma mesma espécie, 

com diferenças  até maiores que as interespecíficas, de acordo com sua heterogeneidade 

(Andrade et al., 2019; Rozendaal et al., 2010). Variações no MLD são descritas para inúmeras 

florestas tropicais do Brasil, porém, para as florestas sazonais do nordeste do pais estes limites 

ainda são desconhecidos (Rosa et al., 2017; Schöngart et al., 2017). Compreender os diferentes 

limites do manejo e aplicá-los adequadamente às matas sazonais do nordeste brasileiro é uma 

demanda urgente que pode fomentar sua manutenção futura (Albuquerque et al., 2017). 

 

Modelos de crescimento e os parâmetros legais 

 

 O estudo de anéis de crescimento das árvores tem sido utilizado para melhorar as 

práticas de manejo das florestas tropicais em todo o mundo (Andrade et al., 2019; Brienen et 

al., 2010; Brienen and Zuidema, 2006; Groenendijk et al., 2017; Ligot et al., 2019; Pinto and 

Schöngart, 2020; Rosa et al., 2017; Rozendaal et al., 2010; Schöngart, 2008; Schöngart et al., 

2017; Worbes and Schöngart, 2019). No entanto, a disponibilidade de recursos e pressões 

ambientais variam entre os diversos tipos florestais, tornando o crescimento das espécies e, seu 

respectivo manejo, dependente deles (Brienen et al., 2010). Neste sentido, entender como o 

crescimento de espécies tropicais varia ao longo de tipos florestais distintos é fundamental para 

elaboração e escolha de práticas de manejo adequadas à realidade de cada espécie (Rosa et al., 

2017; Schöngart et al., 2017). Além disto, também é possível identificar as estratégias de 

crescimento e ajustar os modelos de crescimento de acordo com as pressões socioambientais 

locais (De Ridder et al., 2013; Ligot et al., 2019). 

 Aqui nós aplicamos o conceito GOL (Schöngart, 2008) para estimar o MLD da idade 

em que as espécies atingem o maior incremento de volume corrente máximo (CAI+) e seus 

respectivos ciclos de corte (FC). Em geral, os limites para o manejo florestal (como o MLD) 

são definidos através de padrões de comercio madeireiro ou leis estaduais que não representam 

a ecologia das espécies arbóreas tropicais (De Ridder et al., 2013). O conceito GOL, em 

contrapartida, leva em consideração as variações de crescimento, observadas através dos anéis 

das árvores, para definir o momento ideal para a extração madeireira (Schöngart, 2008). Os 

anéis de crescimento registram as variações ambientais locais e por espécie, tornando o cálculo 

de MLD através do conceito GOL ajustado as diferentes pressões ambientais enfrentadas por 

tipos florestais distintos (Rosa et al., 2017). Esta metodologia tem sido utilizada em florestas 

tropicais, especialmente na floresta amazônica, e tem contribuído para o melhoramento do 
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manejo de espécies de interesse comercial (Andrade et al., 2019; Miranda et al., 2018; Pinto 

and Schöngart, 2020; Schöngart, 2008; Worbes and Schöngart, 2019). No entanto, outros tipos 

florestais brasileiros ainda são pouco estudados (Rosa et al., 2017; Schöngart et al., 2017), 

mesmo apresentando alto potencial dendroecológico para aplicação deste conceito (Aragão et 

al., 2019; Nogueira Jr et al., 2017; Schöngart et al., 2017). 

 Entender esta diversidade de estratégias de crescimento pode melhorar o cálculo de 

extração de madeira (MLD) e otimizar o rendimento das espécies exploradas (Andrade et al., 

2019; Pinto and Schöngart, 2020; Rosa et al., 2017; Schöngart, 2008; Schöngart et al., 2017; 

Worbes and Schöngart, 2019). Outro fator importante é a definição de ciclos de corte (FC), que 

precisam respeitar o processo de recuperação florestal a fim de possibilitar a extração 

sustentável de madeira (Schöngart, 2010). Assim como o MLD, os FC ao longo das florestas 

tropicais têm alta variabilidade e a legislação que os regulamentam estão distantes de 

contemplar os aspectos ecológicos de crescimento das florestas (Schöngart et al., 2017). Nossos 

resultados mostraram que os MLDs projetados para as espécies de Aspidosperama (11.9-22.4 

cm) e Handroanthus (13.3-19 cm) variam bastante em relação ao definido pela legislação (entre 

-49% e 200%). Enquanto os FCs estimados foram de 2 a 30 anos maiores do que aqueles 

estabelecidos por lei. Estes resultados reiteram as diferentes estratégias de crescimento nas 

matas sazonais (García‐Cervigón et al., 2020), bem como apontam as limitações de manejo 

florestal baseado no MLD e FC definidos por lei (Schöngart et al., 2017). 

 À medida que os MLD e FC estimados por espécie são aplicados a árvores comerciais, 

aumenta a possibilidade de extração duradoura de madeira em regimes de alta produtividade 

(vol. m³) por ciclo de corte (Andrade et al., 2019). É possível ainda, projetar limites de extração 

através de simulações baseadas nos valores estimados de MLD e FC a fim de otimizar a 

produção de madeira (Groenendijk et al., 2017). No entanto, tal produtividade (vol. m³) pode 

sofrer perturbações causadas pelo processo de extração e reduzir após alguns FC (Keller et al., 

2007). A intensidade da exploração pode causar alterações na cobertura do dossel florestal, na 

regeneração das plantas e na intensidade de ocorrência de espécies ruderais (Tálamo et al., 

2020). Tais fatores já apresentam problemas para recuperação florestal em experimentos de 

manejo por ciclos de corte programado (Castro et al., 2021). Dentre as dificuldades enfrentadas 

estão a substituição das espécies de interesse econômico ou a redução de sua produtividade 

após alguns ciclos de corte (Castro et al., 2021). Caso os MLD e FC não garantam uma 

regeneração florestal capaz de repor o volume de madeira extraído dentro do ciclo de corte 

estimado, estes não podem ser considerados sustentáveis (Schöngart, 2010). Projeções de 
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rendimento após ciclos de corte de madeira podem testar este processo de regeneração e 

identificar se parâmetros estimados são sustentáveis (Brienen and Zuidema, 2006). 

 

As projeções de corte: a diferença entre parâmetro e tipos florestais 

 

 A utilização de projeções de rendimento de madeira baseado em anéis de crescimento é 

uma ferramenta importante para o manejo florestal, capaz de reduzir vieses amostrais comuns 

a outros tipos de dados, como os de parcelas permanentes (Rozendaal et al., 2010). Além disto, 

esta análise permite testar parâmetros viáveis para o manejo florestal, projetando ciclos de corte 

e produtividade futura que levem em consideração a estrutura populacional da vegetação 

(Brienen and Zuidema, 2006; De Ridder et al., 2013). No caso de tipos florestais distintos, as 

projeções auxiliam a compreender os limites de produção de acordo com as características 

florestais de cada local (Brienen et al., 2010). Este método têm sido aplicado em florestas 

tropicais da África (Groenendijk et al., 2017) e da América do Latina (Brienen et al., 2010; 

Brienen and Zuidema, 2006; Rozendaal et al., 2010), porém não há registro para florestas 

sazonais brasileiras. 

 Aqui encontramos que as espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus de 

matas sazonais do nordeste brasileiro apresentam rendimentos distintos após ciclos de corte 

programados (Fig. 6 e Tab. 5). Apenas A. castroanum (mata perene) apresentou rendimento 

~70 % após dois ciclos de corte (Tab. 5), enquanto as demais espécies não atenderam aos 

princípios de sustentabilidade para o manejo florestal (Schöngart, 2010). Resultados similares 

foram observados para o manejo na floresta amazônica, onde ciclos de corte de ~32 anos não 

foram suficientes para recuperar o volume de madeira extraído inicialmente (Castro et al., 

2021). Nestes casos, características relacionadas à velocidade do crescimento podem interferir 

nos ciclos de corte e modular a produção de madeira de acordo com a estrutura populacional 

das espécies manejadas (Rozendaal et al., 2010). Além disto, os tipos florestais distintos e 

variações locais no crescimento das espécies podem aumentar a variabilidade dos limites de 

corte (Ligot et al., 2019; Rosa et al., 2017). Esta variabilidade deve ser levada em consideração 

no cálculo dos limites de manejo e nas projeções de rendimento após o corte a fim de garantir 

a sustentabilidade em florestas com características distintas (Brienen et al., 2010; De Ridder et 

al., 2013). 

 Para comparar os limites de exploração ao longo das matas sazonais do nordeste 

brasileiro, projetamos ciclos de corte para as espécies congêneres de Aspidosperma e 
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Handroanthus através dos limites definidos pela legislação e pelo conceito GOL (Fig. 6 e Tab. 

5). Observamos aumento no rendimento em volume de madeira em metade das espécies após 

dois ciclos de corte quando aplicados os parâmetros estimados pelo conceito GOL (Tab. 5). 

Estas diferenças podem estar associadas à velocidade de crescimento das espécies (Rozendaal 

et al., 2010) ou a limitações ambientais locais que interferem nos limites de exploração (Rosa 

et al., 2017). No entanto, apenas em A. castroanum (mata perene) a melhora no rendimento foi 

próxima ao considerável sustentável (~80%). Neste sentido, nossos resultados diferem de outras 

pesquisas onde os limites calculados pelo conceito GOL aprimoraram aqueles definidos pela 

legislação (Andrade et al., 2019; Miranda et al., 2018; Pinto and Schöngart, 2020; Schöngart, 

2008; Worbes and Schöngart, 2019). Em casos como estes, reduzir a intensidade do manejo e 

aproveitar características individuais de crescimento dentro da população (e.g.: crescimento 

rápido) podem auxiliar na busca pelo manejo sustentável (De Ridder et al., 2013). Além disto, 

é importante integrar limitações locais de crescimento (características ambientais) aos limites 

de exploração das espécies a fim de elaborar um manejo por tipo florestal que garanta a 

sustentabilidade ao longo de gradientes ambientais (Brienen et al., 2010; De Ridder et al., 

2013). 

 

Conclusões 

 

 As florestas tropicais sazonais possuem um papel fundamental no balanço global de C 

e estão ameaçadas pelo avanço da degradação florestal (Piao et al., 2020; Zalles et al., 2021). 

Para reduzir os impactos da exploração, o manejo sustentável destas matas é fundamental. 

Quando realizado corretamente, o manejo florestal é capaz de aumentar o rendimento do 

recurso madeireiro, permitindo que a vegetação se reestabeleça após ciclos de corte (Schöngart, 

2010). Para isto, são necessárias práticas de manejo que levem em consideração as taxas de 

crescimento das espécies e as pressões ambientais enfrentadas pelos diferentes tipos florestais 

(De Ridder et al., 2013; Rozendaal et al., 2010). Este estudo fornece parâmetros que definem 

limites para a extração de madeira em tipos florestais distintos ao longo de um gradiente de 

florestas sazonais brasileiras não estudadas. Os limites de extração baseado nos anéis de 

crescimento de espécies congêneres de Aspidosperma e Handroanthus se mostraram distintos 

ao longo do gradiente florestal. Esta distinção ocorreu de acordo com a velocidade no 

crescimento ou a depender do tipo florestal. A aplicação do conceito GOL gerou parâmetros 

que melhoraram o rendimento da extração de madeira de metade das espécies, se comparado 
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ao que é estabelecido por lei. No entanto, apenas A. castroanum teve melhora no rendimento 

próximo ao considerável sustentável (~80%), enquanto as demais espécies apresentaram baixo 

rendimento (entre 10% e 30%). 

 A variabilidade no crescimento e as pressões socioambientais que as florestas sazonais 

brasileiras enfrentam tornam seu manejo uma tarefa delicada (Albuquerque et al., 2017). 

Observamos esta variação na quantificação de parâmetros para a extração e nas trajetórias de 

crescimento simuladas para compreensão do rendimento após os ciclos de corte. As espécies 

de matas secas foram aquelas que tiveram as menores taxas crescimento e, consequentemente, 

as que precisam de mais tempo para se reestabelecer. Observamos que os parâmetros legais 

para extração de madeira não garantem o manejo sustentável para as espécies de nenhum tipo 

florestal sazonal estudado. O ciclo de corte definidos por lei e pelo conceito GOL clássico são 

insuficientes para recuperação florestal. Diante disto, sugerimos reduzir a intensidade do 

manejo, selecionar populações com diferentes taxas de crescimento e elaborar um plano de 

manejo por tipo florestal que garanta a sustentabilidade ao longo de gradientes ambientais 

(Brienen et al., 2010; De Ridder et al., 2013). As próximas pesquisas ao longo de gradientes 

deverão investigar os limites de mudanças entre as classes diamétricas por tipo florestal e 

incorporar aos modelos estimadores de parâmetro (e.g.: GOL) para melhorar os limites de 

extração. Práticas como estas são fundamentais para manejo florestal sustentável e podem 

garantir a manutenção futura das florestas sazonais. 
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Conclusão geral 

 

 As florestas tropicais são importantes redutos de biodiversidade e prestação de serviços 

ecossistêmicos, como o sequestro de carbono, manutenção de recursos hídricos e regulação 

climática. Dentre elas, as florestas sazonais ocupam um papel de destaque, já que funcionam 

como sumidouros sazonais de carbono, modulados pela variabilidade na precipitação e 

temperatura local. Apesar de importantes, estas matas estão sob forte pressão climática e de uso 

da terra, que interferem nos serviços prestado por elas e em sua diversidade. Embora estes 

impactos negativos já sejam previsos, pouco se sabe como a vegetação responderá a eles e se 

haverá distinção nas respostas entre matas ao longo de gradientes florestais sazonais. Estas 

informações serão úteis na quantificação dos sumidouros de carbono e podem servir de base 

para mitigação das mudanças climáticas. 

 Neste trabalho, analisamos o crescimento e a estrutura fisicoquímica do lenho de 

espécies arbóreas congêneres de Aspidosperma e Handroanthus ao longo de um gradiente de 

florestas sazonais (floresta perene – savana – floresta seca) no nordeste brasileiro. O estudo 

com espécies congêneres proporcionou a ampliação da escala espaço-temporal desta pesquisa 

e nos permitiu identificar padrões de variação do lenho das árvores ao longo do gradiente 

florestal. Por meio dele, comprovamos a formação anual de anéis de árvores para seis espécies 

ao longo do gradiente de vegetação e mostramos seu potencial para o desenvolvimento de 

cronologias. As respostas de crescimento nos diferentes tipos florestais (floresta perene – 

savana – floresta seca) sugerem que a disponibilidade hídrica sazonal é o principal fator 

limitante do crescimento das árvores (Aragão et al., 2019; Babst et al., 2019; Lisi et al., 2020; 

López et al., 2019) e que o crescimento das árvores está sob forte efeito modulador de 

fenômenos climáticos globais, como eventos de El Niño (Jimenez et al., 2019). O crescimento 

da florestas seca foi o mais sensível ao déficit hídrico e, portanto, mais vulnerável aos efeitos 

das mudanças climáticas (Allen et al., 2017; Brodribb et al., 2020). 

 Descobrimos ainda que houve um aumento na eficiência do uso da água (iWUE) para 

as espécies de Aspidosperma e Handroanthus ao longo dos distintos tipos de florestas sazonais 

brasileiras, à exceção de H. serratifolius (floresta perene). No entanto, este aumento não 

promoveu o crescimento da vegetação (ex.: van der Sleen et al., 2014) indicando que as pressões 

provocadas pelas mudanças no clima atuam como tampão para o efeito de fertilização por CO2 

(Rahman et al., 2019; Wang et al., 2020). As espécies de matas secas foram as mais afetadas, 

sofrendo alterações na iWUE provocadas por variações na temperatura máxima e eventos El 
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Niño (Dekker et al., 2016; Palomo-Kumul, 2021). A A. multiflorum (floresta seca) foi a espécie 

que apresentou o maior número de mudanças nas características fisicoquímicas do lenho 

associadas à iWUE. A relação entre a frequência dos elementos de vaso desta espécie e sua 

iWUE mostram alterações hidráulicas do xilema secundário são responsáveis pelo balanço 

hídrico de toda a planta, especialmente sob estresse hídrico (Apgaua et al., 2017). De forma 

semelhante, a relação entre iWUE e as concentrações de Fe, S e K/Ca indicam sua dependência 

das características edáficas locais para suportar o estresse hídrico. A ligação entre a iWUE de 

A. multiflorum e a concentração de enxofre no lenho foi a nossa principal surpresa, indicando 

que esta espécie se utiliza de interações micorrízicas para auxiliar em seu balanço hídrico e 

suportar a seca (Pereira et al., 2021). Como o S está associado ao crescimento e à formação da 

arquitetura das células (Fairchild et al., 2009; Fike et al., 2016; Raven et al., 2018), suspeitamos 

que ele possa agir na produção de células do xilema que auxiliem na manutenção durante a 

seca. 

 Através dos modelos de crescimento, baseados nos anéis das árvores, pudemos constatar 

diferenças no padrão de crescimento entres as espécies congêneres ao longo do gradiente 

florestal. Estas diferenças mostram a necessidade da aplicação de técnicas de manejo adequadas 

à realidade de cada local, levando em consideração as características de crescimento das 

espécies e dos diferentes tipos de vegetação (De Ridder et al., 2013; Rozendaal et al., 2010). 

Identificamos ainda o crescimento lento das florestas secas e sua baixa capacidade de 

recuperação do lenho após ciclos de corte programados. Das espécies estudadas, apenas A. 

castroanum (floresta perene) apresentou rendimento próximo ao considerado sustentável após 

dois ciclos de corte (~80%). Isto indica que, embora o uso de modelos de crescimento para a 

estimativa de métricas de manejo sustentável seja uma alternativa promissora, as florestas 

sazonais necessitam de um tempo maior de regeneração do que o previsto por lei. Além disto é 

necessário reduzir a intensidade do manejo, selecionar populações com diferentes taxas de 

crescimento e elaborar um plano de manejo por tipo florestal que garanta a sustentabilidade ao 

longo de gradientes ambientais (Brienen et al., 2010; De Ridder et al., 2013). 

 Por fim, entender a variabilidade no crescimento e estrutura do lenho de florestas 

sazonais deve auxiliar na quantificação dos sumidouros globais de carbono e na previsão como 

eles irão responder às mudanças climáticas. Os modelos de vegetação apontam para reduções 

na produtividade e aumento nas pressões ambientais sobre estas florestas, promovendo 

reduções no crescimento e perda de biodiversidade. Além disto, mudanças estruturais no lenho 

das árvores podem comprometer as respostas destas matas às pressões ambientais, tornando-as 
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ainda mais vulneráveis à variabilidade climática. A leniência da legislação quanto ao uso da 

vegetação e os impactos negativos promovidos por mudanças no uso do solo nestas florestas 

são agravantes das pressões ambientais e devem acelerar processos de degradação. Neste 

sentido, mais pesquisas sobre o crescimento de florestas sazonais são necessárias, devendo se 

concentrar na ampliação das séries históricas de crescimento, do número de espécies e tipos 

florestais estudados. Se integradas a outras pesquisas, como a de isótopos e anatomia do lenho, 

os estudos de crescimento podem apontar os principais agentes moduladores do estresse e as 

estratégias utilizadas pelas espécies para sobreviver às pressões ambientais. Estas informações 

podem servir de base para o manejo sustentável das florestas sazonais e contribuir para sua 

manutenção futura. 
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