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RESUMO 

 

Algumas florestas tropicais experimentam secas prolongadas, tornando essencial 

compreender os mecanismos de resistência à seca das espécies. Características 

anatômicas relacionadas à arquitetura hidráulica explicam como ocorre o transporte de 

água nas plantas e como as espécies lidam com a escassez hídrica. No entanto, a 

capacidade das espécies de ajustar sua arquitetura hidráulica à disponibilidade de água 

permanece pouco clara. Avaliamos variações na arquitetura hidráulica e nas respostas 

fisiológicas à seca, com foco na coordenação entre características anatômicas e 

fisiológicas. Este estudo foi conduzido em casa de vegetação com mudas de três 

espécies tropicais: Clitoria fairchildiana, Manilkara elata e Bertholletia excelsa. 

Aplicamos três tratamentos de disponibilidade hídrica (15%, 50% e 100% da 

capacidade de campo) durante quatro meses. Mensuramos características anatômicas 

do ramo: área do vaso (VA), diâmetro hidráulico (Dh), densidade do vaso (VD), índice 

de agrupamento dos vasos (VG), fração do lúmen do vaso (F) e condutividade teórica 

do xilema (Ks); e características fisiológicas: potencial hídrico foliar pré-dawn (ΨPD) 

e ao meio-dia (ΨMD), além de atributos da curva pressão–volume. Todas as espécies 

ajustaram seus atributos em resposta à disponibilidade de água. Manilkara elata, a 

espécie com maior densidade da madeira, apresentou menores variações anatômicas e 

hidráulicas, com apenas uma diminuição no ponto de perda de turgor por meio de 

ajuste osmótico sob limitação hídrica. As duas espécies com menor densidade da 

madeira mostraram respostas contrastantes. Bertholletia excelsa aumentou a eficiência 

hidráulica ao ampliar Ks, VA e Dh, enquanto C. fairchildiana aumentou a resistência 

à seca ajustando o ponto de perda de turgor e o potencial osmótico. Nossos resultados 

destacam um trade-off entre eficiência no transporte de água e resistência à seca em 

C. fairchildiana. Esses resultados indicam respostas distintas em cada espécie que 

contribuem para a sobrevivência sob limitação hídrica. 

Palavras-chave: Estratégias funcionais, arquitetura hidráulica, eficiência hidráulica, 

ajuste osmótico, ponto de perda de turgor



 

 

 

 

ABSTRACT 

 

Some tropical forests experience prolonged droughts, making it essential to understand 

species' drought resistance mechanisms. Anatomical traits related to hydraulic 

architecture explain how water transport occurs in plants and how species cope with 

water scarcity. However, the ability of species to adjust their hydraulic architecture to 

water availability remains unclear. We assessed variations in hydraulic architecture 

and physiological responses to drought, focusing on the coordination between 

anatomical and physiological traits. This study was conducted in a greenhouse with 

seedlings of three tropical species: Clitoria fairchildiana, Manilkara elata, and 

Bertholletia excelsa. We applied three water availability treatments (15%, 50%, and 

100% of field capacity) for four months. We measured branch anatomical traits: Vessel 

area (VA), Hydraulic diameter (Dh), Vessel density (VD), Vessel grouping index 

(VG), Vessel lumen fraction (F), and Xylem theoretical conductivity (Ks); 

physiological traits: Leaf predawn (ΨPD) and midday (ΨMD) water potential, and 

pressure–volume curve traits. All species adjusted their traits in response to water 

availability. Manilkara elata, the species with the highest wood density, exhibited 

smaller anatomical and hydraulic trait variations, with only a decrease in turgor loss 

point through osmotic adjustment under water limitation. The two species with lower 

wood density showed contrasting responses. Bertholletia excelsa enhanced hydraulic 

efficiency by increasing Ks, VA and Dh, while C. fairchildiana increased drought 

resistance by adjusting turgor loss point and osmotic potential. Our results highlight a 

trade-off between water transport efficiency and drought resistance in C. fairchildiana. 

These results indicate distinct responses in each species that contribute to species 

survival under water limitation. 

Key words: functional strategies, hydraulic architecture, hydraulic efficiency, 

osmotic adjustment, turgor loss point
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1. INTRODUÇÃO 

Algumas florestas tropicais podem enfrentar longos períodos de seca 

intensificados por ações antrópicas, como a expansão da agricultura, atividades de 

mineração, desmatamento e degradação, entre outros fatores (Chadwick et al., 2015; 

Pokhrel et al., 2021), afetando a biodiversidade, o armazenamento de carbono e 

reduzindo a provisão de serviços ecossistêmicos (Lapola et al., 2023; Marengo et al., 

2011). A Floresta Amazônica é considerada vulnerável a essas mudanças, com 

previsões de que algumas regiões alcancem um ponto de inflexão, alterando a 

configuração da vegetação (Flores et al., 2024). A floresta amazônica está cada vez 

mais exposta a secas extremas, que têm sido intensificadas por eventos atípicos de El 

Niño e/ou condições quentes no Atlântico Tropical Norte, como os registrados em 

1997/98, 2005, 2010, 2015/16 e 2023/24, sendo este último considerado um novo 

recorde de seca e de condições quentes na bacia amazônica (Espinoza et al., 2024; 

Jiménez-Muñoz et al., 2016; Yao et al., 2023). Essas condições de seca dificultam a 

manutenção da resiliência dessas florestas (Allen et al., 2015). 

Diante do cenário de instabilidade climática, é crucial compreender os 

mecanismos de resistência à seca das espécies arbóreas tropicais. Isso pode ajudar a 

explicar possíveis mudanças na estrutura, composição e funcionamento da floresta 

amazônica e pode orientar a seleção de espécies adequadas para a restauração florestal 

(Comita e Engelbrecht, 2014; Feldpausch et al., 2016). A Floresta Amazônica é 

conhecida por sua vasta diversidade de espécies vegetais e distintos comportamentos 

fenológicos (Souza et al., 2015; Oliveira et al., 2021), que levam a respostas diversas 

aos períodos de escassez hídrica (Rao et al., 2024). As espécies vegetais empregam 

diferentes estratégias para lidar com a seca, variando de estratégias de evitação, como 

a queda de folhas ou raízes profundas, até a tolerância à seca, com ajustes 

morfofisiológicos e anatômicos que possibilitam a sobrevivência durante secas 

prolongadas (Oliveira et al., 2021). 

Características funcionais são características morfológicas, fisiológicas ou 

fenológicas herdadas que influenciam a adequação e o desempenho de um indivíduo. 

Esses traços podem servir como indicadores úteis para analisar as respostas das 
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espécies às mudanças ambientais (Gao et al., 2023; Rao et al., 2024; Violle et al., 

2007). Eles permitem compreender a resistência das espécies e prever suas chances de 

sobrevivência em resposta a variações na disponibilidade de água. Alguns traços, como 

o ponto de perda de turgor ou murcha, são considerados indicadores-chave de 

tolerância à seca em árvores tropicais (Barlett et al., 2012). A variação no ponto de 

perda de turgor pode ocorrer à medida que o solo seca, ampliando a faixa dentro da 

qual a planta pode permanecer metabolicamente ativa por meio do ajuste osmótico, 

como o acúmulo de solutos (Bartlett et al., 2014). Além disso, a relação entre a pressão 

de turgor e o módulo de elasticidade é evidente em várias células vegetais, onde o 

aumento do turgor eleva a tensão da parede celular, aumentando assim a elasticidade 

e a rigidez geral do tecido (Zhang et al., 2024). Adicionalmente, o ponto de perda de 

turgor em alguns estudos está ligado à resistência ao embolismo (potencial no qual as 

plantas perdem 50% de sua condutividade hídrica (P50)), o que é um indicador 

importante da vulnerabilidade das árvores em toda a bacia amazônica (Álvarez-

Cansino et al., 2022; Castillo-Argaez et al., 2024; Choat et al., 2012; Tavares et al., 

2023). 

Os atributos anatômicos dos ramos relacionados à arquitetura hidráulica (Tyree 

and Ewers, 1991), como o tamanho e o número de vasos do xilema, ajudam a 

compreender como ocorre o transporte de água e nutrientes nas plantas e como as 

espécies lidam com a escassez hídrica ou o encharcamento (Janssen et al., 2020). 

Variações no arranjo, tamanho, conectividade e agrupamento dos vasos podem resultar 

em trade-offs entre segurança e eficiência hidráulica (Gleason, 2016; Li et al., 2023). 

Devido a restrições biofísicas, as espécies podem priorizar uma função em detrimento 

de outra. Vasos maiores, mais longos e agrupados tendem a ser mais eficientes no 

transporte de água do que vasos isolados, estreitos ou menores. No entanto, uma maior 

área de vaso também aumenta o risco de embolismo (Tyree e Alexander, 1993; Tyree 

e Zimmermann, 2002). Ainda assim, a capacidade das espécies de ajustar sua 

arquitetura hidráulica em resposta a ambientes com disponibilidade hídrica 

contrastante permanece pouco clara. 

Nesse contexto, estudos mais detalhados sobre espécies tropicais e suas 

respostas à seca são cruciais para a compreensão e o desenvolvimento de estratégias 

futuras de manejo de espécies. Assim, neste estudo, avaliamos mudas de três espécies 
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tropicais que diferem em sua deciduidade e densidade da madeira e que são 

comumente utilizadas em projetos de restauração no Leste da Amazônia. Escolhemos 

o estágio de muda porque, nesse estágio de desenvolvimento, as plantas podem ser 

mais vulneráveis e sujeitas a variações estruturais devido às mudanças ambientais 

(James et al., 2011). Nosso objetivo foi avaliar variações na arquitetura hidráulica e 

nas respostas fisiológicas à seca em cada espécie, bem como a coordenação entre os 

traços anatômicos e fisiológicos, avaliando se há um trade-off entre a eficiência no 

transporte de água e a resistência à seca. Nossa hipótese é que todas as espécies 

estudadas apresentariam modificações em sua arquitetura hidráulica, priorizando a 

segurança hidráulica em detrimento da eficiência no transporte de água (diminuindo a 

condutividade hidráulica específica, o diâmetro hidráulico e a área do vaso), enquanto 

investem em maior tolerância à seca (ponto de perda de turgor mais negativo). Assim, 

esperamos um trade-off entre eficiência hidráulica e tolerância à seca. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Local do Estudo e Delineamento Experimental 

Nosso experimento foi conduzido em uma casa de vegetação composta por 

estruturas laterais, paredes de tela e cobertura de acrílico, localizada no Instituto de 

Ciências Biológicas – ICB, Universidade Federal do Pará – UFPA (1° 28′ 23″ S, 48° 

27′ 29″ W; 11 m s.n.m.), durante o período de fevereiro de 2023 a fevereiro de 2024. 

A classificação climática é tropical úmido (Af), segundo Köppen e Geiger, com 

temperatura média de 26,8 °C e precipitação média anual de 2537 mm (Alvares et al., 

2013). 

Para o experimento (Figura 1), utilizamos mudas de três espécies arbóreas 

tropicais: Clitoria fairchildiana R.A. Howard, Manilkara elata (Allemão ex Miq.) 

Monach. e Bertholletia excelsa Bonpl. (Tabela 1). Essas espécies são comumente 

utilizadas na recuperação de áreas degradadas no estado do Pará. As mudas, com 

aproximadamente três meses de idade, foram obtidas em viveiros localizados no 

município de Parauapebas, Pará, Brasil. Medidas iniciais de altura e diâmetro do caule 

foram realizadas para considerar a variação intraespecífica no tamanho das mudas e 

orientar a escolha do tamanho do vaso para o transplante após 30 dias de aclimatação 

na casa de vegetação. As mudas de M. elata (altura média = 45,6 ± 10,7 cm; diâmetro 
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médio = 8,0 ± 1,1 mm) e C. fairchildiana (altura média = 77,6 ± 23,2 cm; diâmetro 

médio = 11,0 ± 1,7 mm), que eram menores, foram transplantadas em vasos de cinco 

litros, enquanto para as mudas de B. excelsa (altura média = 109,1 ± 12,3 cm; diâmetro 

médio = 11,2 ± 1,5 mm), que eram maiores, utilizamos vasos de oito litros, garantindo 

que não houvesse danos aos seus sistemas radiculares. 

 

Figura 1. Desenho gráfico representando todas as etapas seguidas no experimento: 1) 

Aclimatação na casa de vegetação, 2) Implementação, delineamento e desenvolvimento 

experimental, e 3) Coleta de material e dados. Criado no BioRender. Barbosa, B.V. (2025).
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Tabela 1. Descrição das espécies utilizadas no estudo, sua importância ecológica e uso. 

 

Espécies Família                                      Importância Ecológica 

 

Bertholletia 

excelsa 

 

Lecythidaceae 

Espécie arbórea perene de grande porte com crescimento 

relativamente rápido. É uma espécie importante para 

programas de restauração florestal e também relevante para 

a indústria alimentícia na produção de castanhas-do-pará 

(Yared et al., 1993; Costa et al., 2009). Nome popular: 

Castanheira. 

 

Clitoria 

fairchildiana 

 

  

Fabaceae 

Espécie arbórea nativa de porte médio a grande, decídua e 

de rápido crescimento. Amplamente utilizada em projetos de 

reflorestamento, é comumente encontrada em florestas 

ombrófilas densas (Lorenzi, 2002; Silva & Carvalho, 2008). 

Nome popular: Paleteira. 

 

Manilkara 

elata 

 

Sapotaceae 

Espécie arbórea perene de grande porte, com alta densidade 

da madeira e crescimento lento. É considerada uma das mais 

valorizadas no mercado internacional para a construção civil 

(International Tropical Timber Organization - ITTO, 2020). 

Ecologicamente, é considerada tolerante à sombra (Swaine 

et al., 1988). Nome popular: Maçaramduba. 

 

 

 Os vasos foram preenchidos com um substrato na proporção de 2:1:1, 

composto por duas partes de solo, uma parte de composto orgânico e uma parte de 

areia branca. O substrato utilizado foi submetido à análise química para determinação 

da fertilidade (avaliada por pH, Al³⁺, H+Al, Ca²⁺, Mg²⁺, P disponível e K⁺) e à análise 

de textura, de acordo com a metodologia proposta por Teixeira et al. (2017). Os 

resultados da análise indicaram a classificação textural como solo franco arenoso de 

baixa fertilidade, caracterizado por baixa saturação por bases, alta saturação de 

alumínio, elevada acidez e baixos teores de nutrientes essenciais (Tabela S1), 

semelhante aos solos da Amazônia. Essa semelhança sugere que as condições edáficas 

do experimento refletem aquelas encontradas em ambientes naturais amazônicos 

(Lima et al., 2022). Após o transplante para os vasos, as mudas foram irrigadas 

diariamente (Figura 1) para aclimatação ao novo vaso e substrato, no período de abril 
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a agosto de 2023. 

 

Calculamos a capacidade de retenção de água do solo (Field capacity – FC) 

para cada tamanho de vaso, pois isso era necessário para determinar o volume de água 

de cada tratamento. Para determinar a capacidade de campo (FC), um vaso de cada 

espécie foi saturado com água até atingir sua FC, verificada com um sensor de umidade 

do solo, para determinação do teor relativo de água do solo (TRAS), que foi 

estabelecido como referência para a disponibilidade hídrica em cada tratamento. As 

mudas foram irrigadas utilizando um béquer graduado, garantindo que a quantidade 

correta de água fosse fornecida a cada indivíduo. A umidade do solo foi mantida 

constante ao longo do experimento, sendo monitorada com um sensor de umidade do 

solo (sensor Minipa – modelo MV-331). Monitoramos também a temperatura e a 

umidade na casa de vegetação durante o experimento. Estabelecemos três tratamentos 

de água: 15% (T1), 50% (T2) e 100% (T3) da capacidade de retenção de água do solo. 

Foram utilizados seis (6) indivíduos por tratamento por espécie, totalizando dezoito 

(18) indivíduos por espécie. As plantas foram submetidas a esses regimes hídricos de 

setembro de 2023 a janeiro de 2024, totalizando quatro meses em condições 

experimentais (Figura 1).  

 

Medidas iniciais de altura e diâmetro do caule foram realizadas para todos os 

indivíduos das três espécies. Devido à variação no tamanho das mudas dentro de cada 

espécie, elas foram distribuídas aleatoriamente entre os tratamentos para garantir uma 

distribuição equilibrada de tamanhos. Utilizamos um delineamento experimental em 

blocos casualizados, no qual as espécies foram organizadas em bancadas na casa de 

vegetação, e os indivíduos foram alocados aleatoriamente nos tratamentos e blocos 

para assegurar adequada randomização. Os vasos foram rotacionados entre as 

bancadas a cada sete dias, randomizando as condições para evitar viés nos dados. Ao 

final do experimento, foram medidos o diâmetro do caule e o número de folhas por 

indivíduo, para caracterizar o estado geral das mudas (Tabela S2). 
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2.2  Características Funcionais 

Medimos sete características anatômicas e cinco características funcionais 

fisiológicas, incluindo a densidade da madeira (Tabela 2). As características 

anatômicas estão associadas à arquitetura hidráulica das espécies e contribuem para 

sua resistência à seca. Todas as medições foram realizadas ao final do experimento. 

Tabela 2. Características anatômicas funcionais relacionadas à arquitetura 

hidráulica utilizadas neste estudo. 

Características 

funcionais 

           Unidades           Significado ecológico/funcional 

 

Área média do 

vaso (VA) 

 

                 (µm2) 

Área do vaso relacionada ao transporte de água e 

nutrientes (Scholz et al., 2013). Está ligada à 

eficiência no transporte de água. 

Diametro 

hidráulico (Dh) 

  

                 (µm) 

Relacionado à eficiência no transporte de água 

(Scholz et al., 2013; Apgaua et al., 2016). 

Fração do 

lúmen do vaso 

(F) 

 

                     - 

Um bom indicador da relação entre suporte 

mecânico e condutividade no uso do espaço da 

madeira (Scholz et al., 2013; Apgaua et al., 2015). 

Densidade de 

vasos (VD) 

                 (mm2) Representa o número de vasos por unidade de 

área (Scholz et al., 2013). 

 

Índice de 

agrupamento 

dos vasos (VG) 

 

                    - 

      

Descritor da conectividade dos vasos (Lens et al., 

2011; Scholz et al., 2013; Apgaua et al., 2015). 

 

Condutividade 

teórica 

específica do 

xilema (Ks) 

        

         (Kg m-1 MPa -1 s-1)                         

Relacionado à capacidade de condução do xilema 

e baseado na lei de Hagen-Poiseuille (Tyree & 

Zimmerman, 2002). É um traço utilizado para 

descrever a eficiência no transporte de água. 

 

2.2.1 Anatomia da Madeira 

Para avaliar a arquitetura hidráulica, separamos dois segmentos de caule por 

muda: um segmento localizado entre 5–7 cm da base (mais lignificado) e outro 
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segmento com dimensões semelhantes do ápice (tecidos menos lignificados) para 

verificar possíveis alterações entre base e ápice. Os segmentos foram fixados em uma 

solução contendo 45% de etanol, 40% de água, 10% de formalina e 5% de ácido 

acético (FAA) a 50%, durante 24 horas para as amostras da base e 48 horas para as 

amostras do ápice. Em seguida, as amostras foram transferidas para uma solução 

alcoólica a 50% por 24 horas e, posteriormente, colocadas em uma solução alcoólica 

a 70% para preservar sua integridade. 

Seções histológicas do material mais lignificado foram realizadas com auxílio 

de um micrótomo manual. Realizamos cortes transversais com espessura de 40 a 100 

μm a partir da seção transversal dos segmentos. Após os cortes, o material mais 

lignificado passou por um processo de clarificação em solução de hipoclorito de sódio 

(NaClO). Em seguida, o material foi corado com 1% de azul de toluidina e 1% de 

safranina para contraste das estruturas celulares por 2 minutos. Os excessos de corante 

foram removidos com água destilada, e a seção foi fixada com xileno (C8H10). Após 

esse procedimento, foram preparadas lâminas semi-permanentes utilizando 50% de 

glicerina (C3H8O3). Para as amostras de tecidos mais jovens, o material foi 

desidratado em série de tert-butanol (C4H10O), incluído em parafina e seccionado 

com micrótomo rotativo (Leica RM2245) com espessura de 10–12 μm, seguindo o 

protocolo de Johansen (1940). As seções foram coradas com Astra Blue e safranina 

(Gerlach, 1984), e lâminas permanentes foram montadas utilizando Bálsamo do 

Canadá. 

Fotografamos as lâminas com os cortes de ambos os segmentos (ápice e base) 

utilizando um microscópio com câmera acoplada (Modelo Leica DM6 B, Alemanha). 

As imagens foram processadas com o software ImageJ, no qual três campos de visão 

foram selecionados para cada imagem, e uma área de visualização de 1.141 µm² foi 

definida, sendo utilizada como padrão para todas as imagens analisadas, a fim de 

caracterizar a arquitetura hidráulica das espécies com base em um conjunto de 

características anatômicas funcionais (Tabela 2). A área dos vasos (VA) foi calculada 

individualmente para cada amostra, e o diâmetro aritmético D = √(4A/π) foi utilizado 

para o cálculo do diâmetro hidráulico 〖DH = (D⁴/N)]0,25, onde N é o número de vasos 

(Scholz et al., 2013). 

A densidade de vasos (VD) foi obtida contando a frequência de vasos em uma 
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escala de 100 µm (Apgaua et al., 2016; Scholz et al., 2013). A fração do lúmen do vaso 

(F) foi obtida pelo produto da densidade pela área média do vaso (F = VD × VA) 

(Cosme et al., 2017). A condutividade hidráulica teórica (Ks) foi calculada de acordo 

com a Lei de Hagen-Poiseuille Ks = π (Σd⁴)/128 ƞA (Apgaua et al., 2016; Tyree e 

Zimmermann, 2002), onde ƞ é a viscosidade da água (1,002 × 10⁻⁹ MPa s⁻¹). O índice 

de agrupamento dos vasos (VG) foi determinado como a razão entre o número total de 

vasos e o número de grupos, sendo um grupo definido como um conjunto de dois ou 

mais vasos em contato entre si (VG = N vasos/N grupos), em que uma razão igual a 1 

indica ausência de agrupamentos, e quanto maior o índice, maior o número de 

agrupamentos presentes (Scholz et al., 2013). Utilizamos VA, Dh e Ks como medidas 

de eficiência hidráulica (Mrad et al., 2021; Tyree e Alexander, 1993). 

2.2.2 Densidade da Madeira 

Medimos a densidade básica da madeira (WD, g/cm³) utilizando o Princípio de 

Arquimedes. Para isso, um fragmento de madeira (≈5 cm) foi imerso em água 

destilada, e o volume da amostra foi calculado com base na massa de água deslocada, 

assumindo densidade da água igual a 1 g/cm³. Em seguida, a amostra foi seca em estufa 

a 60–80 °C até atingir peso constante. Calculamos a WD como a razão entre a massa 

seca e o volume fresco da madeira (WD = m/v). 

 

2.2.3 Potencial hídrico 

 

Medimos o potencial hídrico uma semana antes do término do experimento, no 

período das 06:00–07:00, para obter o potencial hídrico pré-dawn (ΨPD, MPa), quando a 

planta está mais hidratada, e ao meio-dia (12:00) para obter o potencial hídrico ao meio-

dia (ΨMD, MPa), quando a planta está mais desidratada. Para as medições, selecionamos 

aleatoriamente três mudas por tratamento. Duas folhas foram medidas por indivíduo 

utilizando uma câmara de pressão de Scholander (Modelo 1505D, PD Instruments). 

 

2.2.4 Curva Pressão-Volume  

 

Construímos as curvas pressão–volume ao final do experimento, utilizando três 

mudas de cada espécie por tratamento. Uma folha foi coletada de cada indivíduo e, em 

seguida, cortada na base do pecíolo sob água. Após o corte, o pecíolo das folhas foi 
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mantido imerso em água por 12 horas para recuperação do estado totalmente hidratado. 

Com as folhas totalmente hidratadas, iniciamos as medições do potencial hídrico (Ψ) 

utilizando uma câmara de pressão de Scholander (Modelo 1505D, PD Instruments) e 

pesamos as folhas em uma balança digital de precisão (Modelo AD430, precisão 0,001 

g) para determinar o peso fresco. Essas medições foram repetidas até que a massa da folha 

apresentasse variação mínima, indicando consistência entre as medições. Ao final do 

processo, as folhas foram secas a 60 ºC por 48 horas e, em seguida, pesadas. Com essas 

medições, foi possível estimar as seguintes variáveis: potencial hídrico no ponto de perda 

de turgor (ΨTLP, MPa), módulo de elasticidade (ΕV, MPa) e potencial osmótico de 

saturação (ΨS, MPa), conforme descrito na metodologia de Bartlett et al. (2012). Como 

medida de resistência e tolerância à seca, utilizamos o ponto de perda de turgor (ΨTLP) 

(Kunert et al., 2024; Su et al., 2022). 

 

2.2 Análise de Dados 

Avaliamos a coordenação dos traços funcionais entre as regiões da base e do 

ápice utilizando modelos de regressão linear para determinar qual região do caule seria 

utilizada como parâmetro para quantificar comparações entre os tratamentos. Como os 

traços da base e do ápice apresentaram forte correlação, utilizamos apenas a base para as 

análises subsequentes. Testes preliminares incluíram análise de normalidade (Shapiro–

Wilk) e homogeneidade de variâncias (Fligner–Killeen) para cada traço hidráulico e 

anatômico. Os dados não apresentaram distribuição normal, sendo utilizada análise não 

paramétrica para testar o efeito do tratamento para cada espécie e atributo. Para avaliar a 

resposta de cada espécie às variações na disponibilidade de água (três tratamentos), 

utilizamos o teste de Kruskal-Wallis para comparar os valores médios dos traços 

anatômicos e funcionais fisiológicos entre os tratamentos ao final do experimento, 

utilizando o pacote Stats base do R (R Core Team, 2024). Posteriormente, realizamos 

testes de Wilcoxon post-hoc com valores de P ajustados pelo método de Bonferroni, 

considerando nível de significância de α = 0,05. Para avaliar a coordenação entre os traços 

funcionais, utilizamos uma Correlação em Matriz com o pacote corrplot (Wei e Simko, 

2021) associada a diagramas de covariação em rede com o pacote Igraph (Csardi e 

Nepusz, 2006). Correlações > 0,5 foram consideradas fortes associações entre os traços. 

Para avaliar a centralidade da rede, que representa a importância de cada atributo dentro 

da rede, calculamos dois indicadores para cada atributo: o grau (D), definido como o 

número de arestas (correlações) que um nó possui, e o grau ponderado (Dw), que 
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corresponde à soma de todos os coeficientes de correlação significativos de um nó (Tabela 

S3). Para testar o trade-off entre eficiência hidráulica e resistência à seca, utilizamos 

regressões lineares entre área dos vasos, diâmetro hidráulico e condutividade teórica 

específica do xilema. Para examinar padrões multivariados de coordenação entre traços 

anatômicos e fisiológicos, realizamos uma análise de componentes principais (PCA) 

baseada na matriz de correlação, utilizando a função princomp do pacote vegan (Oksanen 

et al., 2024), com dados padronizados. Todas as análises estatísticas e gráficos foram 

realizados utilizando o software estatístico R v.4.4.2 (R Core Team, 2024). 

 

3. RESULTADOS 

3.1. Variação nos atributos anatômicos e fisiológicos em resposta à 

disponibilidade hídrica. 

Os atributos apresentaram alta correlação entre a base e o ápice (Tabela S1); 

portanto, para simplificar as comparações, os testes do efeito do tratamento nas mudas 

foram conduzidos utilizando apenas a base do caule. As três espécies estudadas 

mostraram ajustes em seus traços anatômicos e fisiológicos em resposta à 

disponibilidade de água testada pela capacidade de campo nos vasos (Field capacity - 

FC). Para B. excelsa, todos os traços anatômicos diferiram significativamente entre os 

tratamentos, exceto VD (P = 0,24) (Figura 2). A fração do lúmen do vaso (F) (P < 

0,001) e a condutividade hidráulica teórica (Ks) (P < 0,001) foram maiores no 

tratamento com 15% da capacidade de campo, diferindo significativamente de 50% 

FC e 100% FC, que não diferiram entre si. A área do vaso (VA) apresentou diferenças 

entre todos os tratamentos (P < 0,001), sendo maior em 15% FC. O índice de 

agrupamento dos vasos (VG) apresentou valores mais altos no tratamento de 100% FC 

em comparação com os demais tratamentos (P = 0,003), não havendo diferenças entre 

15% FC e 50% FC para B. excelsa (Figura 2). 
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Figura 2. Traços anatômicos da base do caule das espécies Clitoria fairchildiana, Manilkara 

elata e Bertholletia excelsa entre os tratamentos T1 (15% da capacidade de campo, vermelho), 

T2 (50%, laranja) e T3 (100%, azul), após 120 dias de experimento. Os traços anatômicos 

incluem VA (área do vaso), VD (densidade de vasos), VG (índice de agrupamento dos vasos), 

Dh (diâmetro hidráulico dos vasos), F (fração do lúmen do vaso) e Ks (condutividade teórica 

do xilema). Os dados foram analisados utilizando o teste de Kruskal-Wallis, seguido de testes 

de Wilcoxon post-hoc com valores de p ajustados pelo método de Bonferroni (α = 0,05). O 

tamanho da amostra consistiu em seis indivíduos por tratamento. Diferenças entre os 

tratamentos estão indicadas por letras minúsculas.
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Bertholletia excelsa apresentou diferenças entre os tratamentos de 

disponibilidade de água em todos os traços fisiológicos avaliados, exceto para ΨS 

(Figura 3). Para esta espécie, os menores valores de ΨPD (P < 0,001) e ΨMD (P < 0,001) 

foram registrados no tratamento de 15% FC, diferindo dos demais tratamentos. O ΨTLP 

foi mais negativo no tratamento de 50% FC, diferindo dos outros tratamentos, 15% FC 

e 100% FC (P < 0,001). O potencial osmótico (ΨS) foi semelhante entre os tratamentos, 

enquanto o Εv apresentou diferenças entre os tratamentos (P < 0,001), com valores mais 

altos no tratamento de 100% FC em comparação a 15% FC e 50% FC (Figura 3). 

Para C. fairchildiana, os traços anatômicos apresentaram diferenças em F, VD 

e Ks entre os tratamentos, enquanto os demais traços não apresentaram diferenças 

significativas (Figura 2). Para F (P < 0,001) e Ks (P = 0,004), o tratamento com 50% 

da capacidade de campo diferiu dos outros tratamentos, apresentando médias elevadas, 

mas não foram encontradas diferenças significativas entre 15% FC e 100% FC. VD 

foi menor em 15% FC, diferindo (P = 0,004) de 50% FC e 100% FC (Figura 2). 

Clitoria fairchildiana apresentou diferenças significativas em ΨPD, ΨMD, ΕV, 

ΨS e ΨTLP entre os tratamentos (Figura 3). ΨPD (P < 0,001) e ΨMD (P < 0,001) variaram 

entre todos os tratamentos, sendo os valores mais negativos observados no tratamento 

com menor disponibilidade de água, 15% FC. Para esta espécie, Εv diferiu entre os 

tratamentos de 15% FC e 50% FC (P = 0,006), com 15% FC apresentando os menores 

valores. O tratamento de 100% FC não diferiu dos demais tratamentos em EV. ΨS foi 

menor em 15% FC em comparação a 50% FC e 100% FC (P < 0,001), não havendo 

diferenças entre 50% FC e 100% FC. Observamos diferenças entre todos os 

tratamentos para ΨTLP (P < 0,001), com os valores mais negativos encontrados nos 

tratamentos de 15% FC e 100% FC em relação a 50% FC (Figura 3). 
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Figura 3. Traços fisiológicos das espécies Clitoria fairchildiana, Manilkara elata e 

Bertholletia excelsa entre os tratamentos T1 (15% da capacidade de campo, vermelho), T2 

(50%, laranja) e T3 (100%, azul), após 120 dias de experimento. Os traços fisiológicos 

analisados incluem: ΨPD (potencial hídrico pré-dawn), ΨMD (potencial hídrico ao meio-dia), 

ΨTLP (ponto de perda de turgor), ΨS (potencial osmótico) e EV (módulo de elasticidade). Os 

dados foram analisados utilizando o teste de Kruskal-Wallis, seguido de testes de Wilcoxon 

post-hoc com valores de p ajustados pelo método de Bonferroni (α = 0,05). Tamanho da 

amostra: três indivíduos por tratamento. Diferenças entre os tratamentos estão indicadas por 

letras minúsculas. 
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Manilkara elata foi a espécie que apresentou menor variação nos atributos 

entre os tratamentos, com diferenças observadas apenas para o índice de agrupamento 

dos vasos (VG) (P < 0,001). Indivíduos no tratamento com 15% da capacidade de 

campo apresentaram VG mais alto, enquanto menor agrupamento foi observado em 

50% FC e 100% FC (Figura 2).  

Em relação aos atributos fisiológicos, para M. elata, ΨTLP, ΨS e ΕV diferiram 

entre os tratamentos (Figura 3), enquanto ΨPD (P = 0,064) e ΨMD (P = 0,063) não 

apresentaram diferenças entre os tratamentos. Para ΨTLP (P < 0,001), os indivíduos em 

15% FC apresentaram o potencial mais negativo, diferindo de 50% FC e 100% FC, 

que não diferiram entre si. ΨS variou entre 15% FC e 50% FC (P = 0,006), com 15% 

FC apresentando os valores mais negativos. ΕV (P = 0,006) foi maior em 100% FC, 

diferindo apenas de 50% FC (Figura 3). 

3.2. Coordenação entre atributos fisiológicos foliares, densidade da madeira e 

atributos anatômicos da arquitetura hidráulica. 

A densidade da madeira diferiu entre as espécies estudadas (P < 0,001), sendo 

M. elata a espécie com maior densidade em comparação à C. fairchildiana e B. excelsa, 

que não diferiram entre si (Figura S3). 

Os atributos anatômicos hidráulicos apresentaram fortes correlações entre si (r 

> 0,50) (Figura 4; Figura S2). Observou-se correlação negativa significativa entre WD 

e Dh (r = -0,50), ΨPD com F (r = -0,50) e Ks (r = -0,50). ΨTLP apresentou correlação 

positiva com Dh (r = 0,50), Ks (r = 0,50) e ΨS (r = 0,90) e correlação negativa com 

VD (r = -0,50) e WD (r = -0,50). ΨS correlacionou-se positivamente com VA (r = 

0,50), Dh (r = 0,60), Ks (r = 0,50) e ΨMD (r = 0,50), enquanto apresentou correlações 

negativas com VD (r = -0,50) e WD (r = -0,60). ΕV não apresentou correlações 

significativas nem com atributos anatômicos nem fisiológicos (Figura 4). 
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Figura 4. Matriz de correlação entre os atributos anatômicos e fisiológicos das espécies 

estudadas, em que correlações positivas são indicadas em tons de azul e correlações negativas 

em tons de vermelho. A significância estatística é indicada por asteriscos (* para p < 0,05, ** 

para p < 0,01, *** para p < 0,001). Correlações com r > 0,5 foram consideradas fortes. Os 

atributos incluídos são VA (área dos vasos), VG (índice de agrupamento dos vasos), VD 

(densidade dos vasos), Ks (condutividade teórica específica do xilema), Dh (diâmetro 

hidráulico dos vasos), F (fração do lúmen do vaso), WD (densidade da madeira), ΨTLP (ponto 

de perda de turgor), ΨPD (potencial hídrico pré-dawn), ΨMD (potencial hídrico ao meio-dia), 

ΨS (potencial osmótico) e EV (módulo de elasticidade).  

Para visualizar a distribuição dos atributos fisiológicos das folhas, densidade 

da madeira e arquitetura hidráulica do caule, realizamos uma Análise de Componentes 

Principais (PCA), que explicou 47,7% da variação ao longo do primeiro eixo e 19,8% 

ao longo do segundo eixo, totalizando 67,5% da variação geral (Figura 5). O eixo 1 

refletiu associações positivas com VA, Dh, Ks, F, ΨS e ΨTLP, e associações negativas 

com WD, VG e VD. O eixo 2 foi principalmente influenciado por ΨPD e ΨMD. 

Bertholletia excelsa e C. fairchildiana se agruparam, mostrando associações mais 
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fortes com atributos de eficiência hidráulica, enquanto M. elata se separou, 

associando-se a maior densidade da madeira e dos vasos (Figura 5). 

 

Figura 5. Biplot de PCA dos atributos anatômicos e fisiológicos de mudas sob diferentes 

níveis de disponibilidade de água no solo. Os dois primeiros eixos explicam 67,5% da 

variância total (Dim1: 47,7%, Dim2: 19,8%). As setas indicam as contribuições de todos os 

atributos incluídos: TLP = ΨTLP (ponto de perda de turgor), Predawn = ΨPD (potencial hídrico 

pré-dawn), Midday = ΨMD (potencial hídrico ao meio-dia), OP = ΨS (potencial osmótico), E = 

EV (módulo de elasticidade), WD (densidade da madeira), VA (área dos vasos), VG (índice de 

agrupamento dos vasos), VD (densidade dos vasos), Ks (condutividade teórica específica do 

xilema), Dh (diâmetro hidráulico dos vasos) e F (fração do lúmen do vaso). Cada ponto 

representa uma amostra individual, agrupada por espécie e delimitada por elipses de confiança 

coloridas: Bertholletia excelsa (BE), Clitoria fairchildiana (CF) e Manilkara elata (ME). 

A relação entre os atributos de eficiência hidráulica e o Ponto de Perda de Turgor (ΨTLP) 

variou entre as espécies (Tabela 3). Para C. fairchildiana, foram encontradas relações positivas 

significativas para VA (R² = 0,522, P = 0,028) e Ks (R² = 0,576, P = 0,018), e uma relação 

marginal para Dh (R² = 0,400, P = 0,068). Para M. elata e B. excelsa, não foram observadas 
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relações significativas. 

Tabela 3. Resultados da regressão linear entre o Ponto de Perda de Turgor (ΨTLP) e os atributos 

de eficiência hidráulica: Área dos Vasos (VA), Diâmetro Hidráulico (Dh) e Condutividade 

Teórica Específica (Ks) para três espécies. Valores de P significativos (P < 0,05) estão 

destacados em negrito com um asterisco (*). 

Espécies Atributos Intercepto Coeficiente 

angular 

 R² P-value 

Bertholletia excelsa VA 7.520 -0.107 0.047 0.577 

 
Dh 4.020 -0.024 0.011 0.784 

 
Ks 29.232 0.194 0.055 0.545 

Clitoria fairchildiana VA 8.658 0.493 0.522 0.028* 

 
Dh 4.541 0.242 0.400 0.068 

 
Ks 30.651 1.109 0.576 0.018* 

Manilkara elata VA 4.911 -0.165 0.166 0.276 

 
Dh 2.652 -0.071 0.150 0.304 

 
Ks 23.862 -0.507 0.421 0.059 



27 
 

 

4. DISCUSSÃO 

Demonstramos que as três espécies estudadas exibiram ajustes distintos às 

variações na disponibilidade de água, tanto nos atributos anatômicos quanto nos 

fisiológicos. Manilkara elata, que possui alta densidade da madeira, apresentou 

menores mudanças em seus atributos, enquanto Clitoria fairchildiana e Bertholletia 

excelsa, ambas com menor densidade da madeira, mostraram maiores variações, cada 

uma empregando diferentes estratégias. Clitoria fairchildiana adota uma estratégia 

mais segura, enquanto B. excelsa segue uma mais arriscada. Clitoria fairchildiana 

apresentou um trade-off entre eficiência hidráulica e resistência à seca, avaliado pelo 

ponto de perda de turgor. 

4.1. Variações nas características hidráulicas em resposta à disponibilidade de 

água. 

As três espécies estudadas responderam de forma distinta à limitação hídrica, 

modulando atributos anatômicos para promover eficiência ou segurança hidráulica 

(Figura 2). Bertholletia excelsa aumentou a eficiência hidráulica sob condições de 

seca, enquanto Clitoria fairchildiana apresentou ajustes priorizando a segurança 

hidráulica. Em contraste, os indivíduos de Manilkara elata mostraram menos ajustes 

em sua arquitetura hidráulica. Assim, nossos achados demonstram diferentes 

estratégias relacionadas aos mecanismos hidráulicos adotados pelas espécies para lidar 

e se ajustar a variações significativas na disponibilidade de água. Esses ajustes 

intraespecíficos ainda permanecem pouco claros, e aqui destacamos respostas distintas 

tanto em nível intraespecífico quanto interespecífico. Em escalas globais, regiões com 

uma estação de crescimento mais longa, como as florestas tropicais, apresentam maior 

condutividade hidráulica específica do xilema do que regiões com climas mais secos 

e estações de crescimento mais curtas (He et al., 2020; Li et al., 2023). Em escala 

regional, comunidades vegetais em florestas tropicais amazônicas com menor 

sazonalidade exibiram atributos relacionados a maior eficiência hidráulica (Barros et 

al., 2019). Em escala local, em áreas como platôs e vales na Floresta Amazônica, 

espécies de platôs (com menor disponibilidade hídrica) apresentaram atributos 

associados à segurança hidráulica, como menor área média de vasos, menor diâmetro 

hidráulico médio de vasos e menor área de alburno em comparação às espécies de 

vales (Cosme et al., 2017). Aqui, demonstramos que, em nível individual e de espécie, 

as espécies podem adotar diferentes estratégias para lidar com a seca, embora sigam 
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padrões semelhantes aos observados nos estudos mencionados anteriormente. 

A limitação hídrica afetou os atributos associados a maior eficiência hidráulica 

em C. fairchildiana, com menores valores de fração do lúmen (F), condutividade 

hidráulica teórica (Ks) e densidade de vasos (VD) (Figura 2). A redução de F limita o 

fluxo de água, mas aumenta a segurança hidráulica ao diminuir a pressão no xilema e 

reduzir o risco de falha hidráulica (Hacke et al., 2017; McCulloh et al., 2011). Em 

condições de seca, algumas espécies tropicais podem apresentar vasos mais estreitos, 

menor agrupamento de vasos e maior conteúdo de fibras – estratégias que aumentam 

a segurança hidráulica, embora reduzam a eficiência do transporte de água (Tng et al., 

2018).  Esses ajustes ajudam a minimizar a perda de água e a proteger o sistema 

hidráulico da planta (Hugalde et al., 2020; Poorter et al., 2019; Sperry et al., 2003). 

Clitoria fairchildiana é uma espécie de baixa densidade da madeira e decídua, o que 

significa que perde suas folhas para evitar a perda de água por transpiração em um 

período durante a estação seca, funcionando como um “fusível hidráulico” para 

proteger o xilema e reduzir a dessecação (Wolfe et al., 2016). Portanto, embora C. 

fairchildiana seja uma espécie decídua com estratégia de escape à seca, os indivíduos 

ajustam seus atributos hidráulicos durante o período em que estão funcionalmente 

ativos, evitando o risco de falha hidráulica quando a disponibilidade de água diminui 

(Figura 2). 

Por outro lado, indivíduos de B. excelsa adotaram uma estratégia mais arriscada 

sob limitação hídrica, com ajustes na arquitetura hidráulica que aumentaram a 

eficiência do transporte de água (Avila et al., 2022; Quintana-Pulido et al., 2018). O 

maior VA e o aumento do Dh favorecem o incremento de Ks (Figura 2), permitindo 

um transporte de água mais eficiente (Hacke et al., 2017; Scholz et al., 2013; Tng et 

al., 2018), em uma tentativa de manter o fornecimento hídrico necessário para a 

sobrevivência do indivíduo. Embora essa possa ser uma estratégia vantajosa em 

ambientes com seca sazonal, ela também pode comprometer a sobrevivência do 

indivíduo durante secas mais severas, já que maior eficiência também aumenta a 

vulnerabilidade do xilema à embolia (Sperry et al., 2017). Além disso, a espécie 

também apresentou redução no VG em condições de seca (Figura 2), o que dificulta 

vias alternativas para o transporte de água (Hölttä et al., 2009; Loepfe et al., 2007), 

tornando a espécie ainda mais vulnerável, uma vez que vasos agrupados permitem um 

fluxo de água de desvio eficiente (Zanne et al., 2010; Zhao, 2016). Portanto, 
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acreditamos que esses ajustes podem ter sido uma estratégia para compensar a baixa 

disponibilidade de água no solo, dada a demanda hídrica da planta, mas acarretam 

maiores riscos sob condições de seca prolongada. 

A espécie com maior densidade da madeira, M. elata, apresentou menor 

variação na arquitetura hidráulica do xilema (Figura 2). Essa espécie ajustou seu VG, 

exibindo valores mais elevados no tratamento com menor disponibilidade de água 

(15% CC), sugerindo uma tentativa de melhorar a conectividade dos vasos. Tyree e 

Zimmermann (2002) e Lens et al. (2011) sugerem que um maior agrupamento de vasos 

aumenta a segurança do xilema. Apesar dos ajustes no agrupamento de vasos, não 

houve alteração direta na condutividade hidráulica teórica (Zanne et al., 2010). Essa 

espécie possui madeira mais densa (0,593 ± 0,009 g cm⁻³), o que pode ter resultado em 

menor Ks (cf. Fig. 3) e maior segurança hidráulica (Chave et al., 2009; Gleason et al., 

2016; Hacke e Sperry, 2001). Além disso, segue uma estratégia de crescimento mais 

lento (Reich, 2014), favorecendo a conservação de recursos e levando a menor 

variação nos atributos anatômicos em resposta às flutuações na disponibilidade 

hídrica. 

4.2. Variação nos atributos fisiológicos em resposta à disponibilidade de água. 

As três espécies estudadas modificaram seus atributos fisiológicos funcionais 

e estratégias para lidar com as variações na disponibilidade de água impostas pelos 

tratamentos. O potencial hídrico foliar indicou a limitação hídrica enfrentada pelas 

espécies nos tratamentos analisados, com C. fairchildiana e B. excelsa apresentando 

potenciais significativamente mais negativos sob o tratamento com menor 

disponibilidade de água. Em contraste, M. elata mostrou menor variação no potencial 

hídrico, tanto no predawn (ΨPD) quanto ao meio-dia (ΨMD) (Figura 3). As implicações 

ecológicas dessa variação no potencial hídrico foliar são muito importantes, pois 

determinam o estado hídrico das plantas e influenciam o risco de falha hidráulica 

(Martínez-Vilalta e Garcia-Forner, 2016). Entre as três espécies, M. elata é uma 

espécie perene que apresenta taxas de crescimento mais lentas e maior densidade da 

madeira (Reich, 2014). A ausência de variação no potencial hídrico pode estar 

associada a um controle estomático mais rigoroso (por exemplo, condutância 

estomática). Em escalas de tempo curtas, a regulação estomática é o principal 

mecanismo usado pelas plantas para limitar a transpiração, mantendo o potencial 

hídrico dentro de limites toleráveis (Martínez-Vilalta e Garcia-Forner, 2016). A 
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arquitetura hidráulica também influencia a dinâmica do potencial hídrico, já que a 

queda do potencial hídrico na planta depende da razão entre as taxas de transpiração e 

a capacidade de transporte hidráulico (Martínez-Vilalta et al., 2014; Martínez-Vilalta 

e Garcia-Forner, 2016). 

Foram observados ajustes nos tecidos, como a redução do ponto de perda de 

turgor (ΨTLP), nas três espécies estudadas (Figura 3), representando uma estratégia 

importante para a manutenção das funções metabólicas sob estresse hídrico. O ΨTLP 

representa o potencial hídrico no qual as células foliares murcham; geralmente, nesse 

ponto, as plantas fecham os estômatos, cessam a troca gasosa e interrompem o 

crescimento (Bartlett et al., 2014; Blackman et al., 2010; Brodribb e Holbrook, 2003). 

A plasticidade nesse atributo pode ser uma estratégia crucial, permitindo que as plantas 

mantenham funções vitais sob condições de limitação hídrica (Bartlett et al., 2014). 

Isso parece ser uma estratégia importante para plântulas de árvores tropicais. 

As alterações no ΨTLP no tratamento de seca com 15% da capacidade de campo 

são impulsionadas principalmente por mudanças na concentração de solutos, ou seja, 

ajustes osmóticos (Bartlett et al., 2014, 2012). O potencial osmótico (ΨS) variou 

significativamente entre os tratamentos em Clitoria fairchildiana e Manilkara elata, 

tornando-se mais negativo sob déficit hídrico (Figura 3). Essa redução indica um ajuste 

osmótico eficiente para manter a hidratação celular, utilizando a regulação osmótica 

para prevenir a desidratação e sustentar as funções metabólicas e o crescimento sob 

limitação de água, diminuindo o ΨTLP (Meinzer et al., 2009; Tyree e Zimmermann, 

2002). 

O módulo de elasticidade (EV) diminuiu em todas as espécies no tratamento 

com menor disponibilidade de água (Figura 3), indicando menor rigidez celular para 

suportar a desidratação. Os ajustes no EV também contribuem para variações no ΨTLP 

(Bartlett et al., 2014) sob condições de déficit hídrico, como observadas em outras 

espécies (Saito e Terashima, 2004). Assim, os ajustes no EV tornam-se vantajosos para 

as espécies em condições de seca, pois contribuem para a manutenção do turgor das 

células foliares (Kozlowski et al., 1990).
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4.3. Relação entre os atributos 

As relações entre os atributos evidenciam estratégias específicas de cada 

espécie; para melhor compreender esses padrões, realizamos uma análise multivariada, 

que revelou que as duas espécies com menor densidade da madeira, Bertholletia 

excelsa e Clitoria fairchildiana, estavam associadas a atributos anatômicos 

relacionados à eficiência hidráulica, ponto de perda de turgor (ΨTLP) e potencial 

osmótico (ΨS) (Figura 5). Essas duas espécies também apresentaram maior variação 

intraespecífica do que Manilkara elata, que estava mais associada à densidade da 

madeira (WD) e ao índice de agrupamento dos vasos (VG). Essa maior plasticidade 

nas duas espécies com menor densidade da madeira pode estar relacionada a uma 

estratégia de crescimento mais rápido, apesar de B. excelsa ser perene e C. 

fairchildiana decídua (Reich, 2014). Em contraste, M. elata, uma espécie tardia com 

alta densidade da madeira, apresenta uma estratégia de crescimento mais lenta e menor 

plasticidade em seus atributos. Assim, nossos resultados reforçam que os ajustes nos 

atributos das plantas estão ligados à estratégia ecológica de toda a planta e à forma 

como ela lida com a seca. 

Como esperado, os atributos anatômicos mostraram forte correlação entre si 

(Figura 4). Além disso, demonstramos que apenas alguns atributos anatômicos do 

caule se correlacionam com atributos fisiológicos. Observamos alta correlação entre 

ΨS e atributos anatômicos, como área dos vasos (VA), diâmetro hidráulico (Dh) e 

condutividade teórica do xilema (Ks), indicando que a capacidade de ajuste osmótico 

está coordenada com a eficiência no transporte de água. Também verificamos 

coordenação entre Dh e WD, conforme descrito em estudos anteriores (Hoeber et al., 

2014; Méndez-Alonzo et al., 2012). No entanto, Hoeber et al. (2014) sugeriram que 

essa coordenação entre Dh e WD é evidente quando a planta está sob limitação hídrica, 

enquanto em estudos em florestas tropicais úmidas, onde há maior disponibilidade de 

água, a mesma coordenação não foi observada (Poorter et al., 2010; Schuldt et al., 

2013). A relação negativa entre WD e ΨTLP e ΨS sugere que espécies com madeira 

densa podem ter menor capacidade de ajuste tecidual. Esse fenômeno está relacionado 

ao fato de que a madeira densa limita a capacidade de armazenamento de água, 

dificultando o ajuste osmótico das plantas (Guzman et al., 2021; Savi et al., 2017). 
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 Identificamos um trade-off entre eficiência hidráulica (determinada por 

atributos anatômicos) e resistência à seca (ponto de perda de turgor) para Clitoria 

fairchildiana (Tabela 3), enquanto esse padrão não foi significativo para Manilkara 

elata e Bertholletia excelsa. Isso sugere que a espécie decídua C. fairchildiana pode 

adotar uma estratégia de transporte de água mais arriscada e uma abordagem de evasão 

da seca que prioriza a eficiência hidráulica, um padrão também observado em outras 

espécies decíduas em diferentes ambientes florestais (Aritsara et al., 2023; Li et al., 

2023). Assim, nossos resultados reforçam a natureza específica do trade-off entre 

eficiência e segurança nas espécies, com a disponibilidade de água desempenhando 

um papel central na modulação dessas relações. Nosso estudo evidencia a 

complexidade das estratégias adotadas por diferentes espécies tropicais sob condições 

semelhantes de disponibilidade de água e ambientais, destacando como elas 

equilibram transporte de água eficiente versus seguro por meio da coordenação de 

atributos. 

Compreender como as espécies respondem à seca é crucial para a seleção de 

plantas mais adaptáveis para projetos de restauração, garantindo a resiliência dos 

ecossistemas diante das mudanças climáticas. Considerando como a disponibilidade 

de água influencia a coordenação entre atributos anatômicos e fisiológicos nas plantas, 

esse conhecimento pode promover iniciativas de reflorestamento mais sustentáveis e 

melhorar o desempenho das plantações (Guarnaschelli et al., 2012). Espécies decíduas 

com baixa densidade da madeira, como Clitoria fairchildiana, podem apresentar 

ajustes em seus atributos e evitar a seca ao perderem suas folhas, tornando-as 

adequadas para áreas com estresse hídrico periódico. Bertholletia excelsa, por outro 

lado, apresentou uma estratégia mais arriscada e pode ser mais vulnerável sob 

condições de seca intensa e prolongada, o que a torna menos recomendável para 

regiões com eventos de seca frequentes. Em contraste, espécies como Manilkara elata, 

com maior densidade de madeira e uma estratégia mais conservadora, podem ser 

essenciais para áreas sujeitas a déficits hídricos recorrentes, contribuindo para a 

resiliência do ecossistema. Esse trade-off entre eficiência e resistência à seca ressalta 

a complexidade na escolha de espécies que se alinhem às condições ambientais 

específicas. 
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5. CONCLUSÃO 

Nossos resultados proporcionam uma melhor compreensão das estratégias das 

plantas para lidar com variações na disponibilidade de água, considerando a arquitetura 

hidráulica. A coordenação entre atributos anatômicos e fisiológicos pode garantir a 

sobrevivência das espécies, refletindo diferentes estratégias para enfrentar o déficit 

hídrico. Observamos um trade-off entre atributos anatômicos relacionados à eficiência 

no transporte de água, especialmente VA (área dos vasos), Dh (diâmetro hidráulico 

dos vasos), Ks (condutividade teórica do xilema) e ΨTLP (ponto de perda de turgor). 

Esses resultados indicam que as espécies podem se beneficiar de ajustes 

morfofisiológicos que favorecem a manutenção do turgor celular e reduzem o risco de 

embolia, contribuindo para sua sobrevivência em condições de estresse hídrico severo. 

Compreender como diferentes espécies se ajustam ao déficit hídrico pode auxiliar na 

seleção mais eficiente de mudas em projetos de restauração de áreas degradadas, além 

de fornecer subsídios para estimar a taxa de sobrevivência dessas espécies diante de 

mudanças na disponibilidade hídrica ambiental. 
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8. MATERIAL SUPLEMENTAR 

 

 
Figure S1. Coordenação entre os atributos funcionais das regiões da base e do ápice do caule 

das espécies investigadas. Os valores dos atributos foram transformados em logaritmo. Os 

atributos anatômicos analisados incluem VA (área dos vasos), VG (índice de agrupamento dos 

vasos), Ks (condutividade teórica específica do xilema), F (fração do lúmen dos vasos), Dh 

(diâmetro hidráulico dos vasos) e VD (densidade dos vasos). 



44 
 

 

 

 

 

 
 

 

Figure S2. Rede de correlação de Spearman entre atributos anatômicos e fisiológicos das 

espécies estudadas, em que correlações positivas são indicadas em azul e negativas em 

vermelho. A intensidade da correlação é representada pela espessura das linhas, sendo as linhas 

tracejadas indicativas de relações fracas (r < 0,05). Apenas correlações com valor de p 

significativo foram exibidas. ΨTLP (ponto de perda de turgor), ΨPD (potencial hídrico pré-

dawn), ΨMD (potencial hídrico ao meio-dia), ΕV (módulo de elasticidade), WD (densidade da 

madeira), VA (área dos vasos), VG (índice de agrupamento dos vasos), VD (densidade dos 

vasos), Ks (condutividade teórica específica do xilema) e F (fração do lúmen dos vasos). 
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Figura S3. Densidade da madeira (WD) de Bertholletia excelsa (BE), Clitoria fairchildiana (CF) 

e Manilkara elata (ME). Diferenças significativas entre os tratamentos são indicadas por letras 

minúsculas. Os dados foram analisados pelo teste de Kruskal–Wallis, seguido de testes de 

Wilcoxon post-hoc com valores de p ajustados por Bonferroni (α = 0,05). 
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Table S1. Propriedades físicas e químicas do solo utilizado no experimento. 

 

 

SMP: pH measured in Shoemaker-McLean-Pratt buffer solution, used to estimate lime 

requirement. 
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Tabela S2. Diâmetro final do caule (mm) e número de folhas por muda para cada indivíduo de Bertholletia 

excelsa, Clitoria fairchildiana e Manilkara elata ao final do experimento. A tabela apresenta os valores 

individuais e as médias por espécie. 
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Tabela S3. Descritores das redes de atributos para todas as espécies. D e Dw são indicadores de centralidade 

da rede: o grau (D) é definido como o número de conexões (correlações) que um nó possui; já o grau 

ponderado (Dw) é a soma de todos os coeficientes de correlação significativos de um nó. 

 

Traits Dw D Traits Dw D 

VA 1.550 2 WD 0.00 0 

VD 2.410 3 ѰPD 0.546 1 

VG 2.103 3 ѰMD 0.546 1 

F 0.00 0 ѰTLP 0.00 0 

KS 1.311 2 Ev 0.00 0 

 

 

 

 

 


