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RESUMO 

 

CASTELAR, João Victor. Sistema hidráulico das árvores em diferentes fitofisionomias da 

Mata Atlântica no estado do Rio de Janeiro. 2023. 93 f. Tese (Doutorado em Biologia Vegetal) – 
Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, 
Rio de Janeiro, 2022. 

 

 O Rio de Janeiro destaca-se entre as principais áreas brasileiras apontadas como centro de 
diversidade biológica e endemismo. Nesse cenário, a Ilha Grande, Angra dos Reis/RJ, possui 
importância como corredor biológico da Serra do Mar, onde a Mata Atlântica está representada 
por um mosaico contínuo formado por diferentes fitofisionomias que atuam como filtro de 
distribuição de espécies vegetais. Adicionalmente, a anatomia ecológica direciona especial 
atenção às respostas morfofisiológicas das plantas em face à variação de recursos e de condições 
do ambiente. Assim, a anatomia comparativa intra e/ou interespecífica em diferentes 
fitofisionomias pode indicar padrões que reflitam resistência e vulnerabilidade a disponibilidade 
hídrica do ambiente, entre outros aspectos. Entretanto, ainda é um paradoxo avaliar os atributos 
funcionais que permitem a sobrevivência e o desenvolvimento de espécies lenhosas em 
ambientes distintos em relação à altitude, temperatura e umidade. Informações desta natureza 
visam melhor compreender as respostas e os efeitos dos organismos em relação a mudanças 
ambientais, como resistência a estresses e capacidade de sobrevivência em diferentes climas e 
ecossistemas. Neste contexto, o objetivo deste estudo foi avaliar os atributos funcionais de duas 
espécies lenhosas de grande representatividade na Ilha Grande, Rio de Janeiro, Brasil e que 
coocorrem nas fitofisionomias de Floresta Ombrófila Densa Submontana e Restinga, para 
caracterizar respostas intraespecíficas moduladas pelo ambiente. Além disso, avaliar os atributos 
anatômicos de 19 espécies representativas de cinco fitofisionomias distintas que ocorrem na Ilha 
Grande (Floresta Ombrófila Densa Montana e Submontana, Restinga, Manguezal e Planície 
Alagadiça) com o intuito de verificar possíveis convergências de resposta entre plantas na 
heterogeneidade espacial da Mata Atlântica, porém em área sob as mesmas condições 
macroclimáticas e de escala de tempo geológica. Os resultados obtidos evidenciaram múltiplas 
respostas do xilema diante das condições de crescimento, demonstrando que as diferenças 
ambientais das fitofisionomias podem modular os atributos anatômicos, porém que cada espécie 
pode apresentar diferentes níveis de ajustes para se adaptar às condições do ambiente. Esses 
resultados constituem mais um aspecto morfofuncional da biodiversidade dos trópicos e abrem 
novos caminhos para melhor entendimento sobre funcionamento hidráulico de espécies arbóreas 
da Mata Atlântica. Além de serem bons preditores de como diferentes táxons poderão responder 
aos impactos de degradação dos ambientes naturais e, possivelmente, às previsões futuras de 
aquecimento global.  
 

Palavras-chave: Floresta Tropical insular. Anatomia ecológica. Eficiência/segurança no 

transporte hídrico. Atributos funcionais. 

 

 

 

 



ABSTRACT 

 

 

CASTELAR, João Victor. Hydraulic system of trees in different phytophysiognomies of the 

Atlantic Forest in the Rio de Janeiro estate. 2023. 93f. Tese (Doutorado em Biologia Vegetal) –  
Instituto de Biologia Roberto Alcântara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de 
Janeiro, 2022. 

 

 Rio de Janeiro stands out among the main Brazilian areas identified as a center of 
biological diversity and endemism. In this scenario, Ilha Grande, Angra dos Reis/RJ, is important 
as a biological corridor in the Serra do Mar, where the Atlantic Forest is represented by a 
continuous mosaic formed by different phytophysiognomies that act as a filter for the 
distribution of plant species. Additionally, ecological anatomy directs special attention to the 
morphophysiological responses of plants in the face of changing resources and environmental 
conditions. Thus, intra and/or interspecific comparative anatomy in different 
phytophysiognomies may indicate patterns that reflect resistance and vulnerability to water 
availability in the environment, among other aspects. However, it is still a paradox to evaluate 
the functional attributes that allow the survival and development of woody species in different 
environments in relation to altitude, temperature, and humidity. Information of this nature aims 
to better understand the responses and effects of organisms in relation to environmental changes, 
such as resistance to stress and ability to survive in different climates and ecosystems. In this 
context, the objective of this study was to evaluate the functional attributes of two highly 
representative woody species on Ilha Grande, Rio de Janeiro, Brazil, which co-occur in the 
phytophysiognomies of the Submontane Dense Ombrophylous Forest and Restinga, to 
characterize intraspecific responses modulated by the environment. In addition, to evaluate the 
anatomical attributes of 19 representative species of five different phytophysiognomies that 
occur in Ilha Grande (Ombrophylous Dense Montana and Submontana Forest, Restinga, 
Mangrove and Swamp Forest) to verify possible convergences of response between plants in the 
spatial heterogeneity of the Mata Atlantic, but in an area under the same macroclimatic 
conditions and geological time scale. The results obtained evidenced multiple responses of the 
xylem to the growth conditions, demonstrating that the environmental differences of the 
phytophysiognomies can modulate the anatomical traits, however that each species can present 
different levels of adjustments to adapt to the environmental conditions. These results constitute 
yet another morphofunctional aspect of the biodiversity of the tropics and open new paths for a 
better understanding of the hydraulic functioning of tree species in the Atlantic Forest. In 
addition to being good predictors of how different taxa may respond to the impacts of 
degradation of natural environments and, possibly, to future predictions of global warming. 

 

Keywords: Insular tropical forest. Ecological anatomy. Efficiency/safety in water transport. 

Functional traits. 
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INTRODUÇÃO GERAL  

 

A grande biodiversidade da Mata Atlântica é compreendida a partir de um complexo 

mosaico constituídos por diferentes relevos, climas e vegetações. Abrange cerca de 15% do 

território brasileiro, em 17 estados, é um dos biomas que mais sofre com a ação humana, 

sendo considerada Hotspot Mundial, Reserva da Biosfera pela Unesco e Patrimônio Nacional 

na constituição Federal (SOS MATA ATLÁNTICA, 2020; MASSANTE; GASTAUER, 

2023). Apenas 24% da cobertura vegetal natural permanece conservada, porém fragmentada 

formando pequenos remanescentes, o que torna o Bioma altamente vulnerável tanto às 

atividades antrópicas quanto às mudanças climáticas (SOS MATA ATLÂNTICA, 2020). Esta 

última ameaça, indica a Mata Atlântica como um dos Biomas que serão mais impactados em 

cenários futuros decorrentes do aquecimento global, com destaque à vulnerabilidade dos 

ecossistemas de altitude, com espécies sensíveis a temperaturas elevadas, e dos ecossistemas 

costeiros, como restingas e manguezais, devido à elevação do nível médio dos oceanos 

(SCARANO; CEOTTO, 2015). Dentre as principais áreas brasileiras apontadas como centro 

de diversidade biológica e endemismo, destaca-se o estado do Rio de Janeiro. Paradoxalmente 

à sua riqueza biológica, que está integralmente inserida no bioma Mata Atlântica, o Estado 

está sob forte pressão antrópica, restando apenas 28% em áreas remanescentes 

(MARTINELLI et al. 2018).   

A busca por compreender como as restrições ambientais impostas pelas diferentes 

fitofisionomias da Mata Atlântica influenciam a riqueza e a distribuição das espécies nestes 

ambientes se faz necessária, uma vez que as alterações decorrentes das mudanças climáticas 

resultarão em comunidades arbóreas floristicamente distintas das atuais (NEVES et al., 2017; 

REZENDE et al., 2021). Um evento pontual de mortalidade de espécie lenhosa já foi 

constatado na Ilha Grande, município de Angra dos Reis, Rio de Janeiro, sendo associado à 

anomalias climáticas (CALLADO; GUIMARÃES, 2010). Esta circunstância representa um 

alerta à sociedade e órgãos ambientais competentes, tendo em vista que o aumento na 

mortalidade das espécies induzida por alterações no clima, está sendo observado em florestas 

tropicais em todo o mundo, por consequências das mudanças globais no regime das chuvas e 

aumento da temperatura, possivelmente, com possíveis mudanças biogeográficas nas 

vegetações (ADAMS et al., 2009). 

Ainda existe pouco consenso sobre as respostas das plantas às transformações 

climáticas globais (por exemplo, WAY; OREN, 2010; FRANKS; WEBER; AITKEN, 2014; 
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MARTÍNEZ-SANCHO et al., 2017). Diversas pesquisas estão sendo realizadas no intuito de 

entender como os atributos anatômicos e fisiológicos das espécies lenhosas respondem à 

elevação da temperatura, à instabilidade no regime das chuvas e ao déficit hídrico no solo em 

florestas tropicais (O’BRIEN et al., 2017; TRUEBA et al., 2017; B. ELLER et al., 2018; TNG 

et al., 2018; GUILLEMOT et al., 2022). Porém, ainda são escassos os trabalhos que inferem 

sobre a plasticidade dos atributos anatômicos do xilema secundário, tecido condutor de água e 

sais minerais, armazenamento de carboidratos, e que também contribui para sustentação das 

plantas lenhosas, bem como sobre os ajustes mecânicos e hidráulicos das espécies na Mata 

Atlântica (por ex: BARROS et al., 2006; CAMPBELL et al., 2018; SILVA DA COSTA et al., 

2020). Assim, compreender os mecanismos que tornam as árvores vulneráveis à mortalidade, 

tem se tornado essencial para predizer como as florestas responderão às mudanças futuras do 

clima, uma vez que, a deterioração das florestas e a redução da produtividade agrícola são 

impactos que já começaram a ser constatados em todo o mundo (RIPPLE et al., 2017; IPCC, 

2021). Desta forma, a abordagem de pesquisas integradas englobando tanto a anatomia 

vegetal quanto a ecologia das espécies, nos permitem uma melhor compreensão acerca da 

adaptação das espécies em seus ambientes naturais, pode auxiliar o desenvolvimento de 

medidas para a conservação e o manejo das espécies nativas. 

 Neste contexto, o presente estudo pretende avaliar as respostas adaptativas do xilema 

secundário em espécies de diferentes grupos taxonômicos como estratégias ecológicas aos 

filtros ambientais das diferentes fitofisionomias da Mata Atlântica, em um continuum de 

vegetação insular. Associado a isso, este estudo visa comparar quais atributos anatômicos do 

xilema secundário sugerem adaptações na arquitetura hidráulica em espécies que coocorrem 

em diferentes fitofisionomias, investigando se os aspectos ambientais particulares de cada 

uma podem determinar especificidades na arquitetura hidráulica. Além disso, visa avaliar se 

estas especificidades são ferramentas importantes para o melhor entendimento do 

funcionamento hidráulico das espécies, e se esses parâmetros são bons preditores dos 

impactos nas funções ecossistêmicas das fitofisionomias.  Para isso, esta tese está dividida em 

2 capítulos: 

Capítulo 1: Atributos funcionais e estratégias de transporte de água de espécies 

lenhosas em ambiente insular na floresta tropical. (Artigo publicado na American Jornal of 

Botany). 

Capítulo 2: Relação entre os atributos anatômicos e hidráulicos de espécies em 

diferentes fitofisionomias da Mata Atlântica. (Artigo será submetido a revista Trees). 
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1 FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

 

1.1 Mata Atlântica na Ilha Grande  

 

A Mata Atlântica apresenta ampla distribuição geográfica e relevo com elevada 

variação altitudinal. É considerada a formação florestal mais antiga do Brasil, com pelo 

menos 70 milhões de anos (CALLADO e MANÃO 2020). 92% da sua área original está no 

Brasil, desde o Rio Grande do Norte até o Rio Grande do Sul, e os 8% restantes, se estendem 

por pequenas porções no Paraguai e Argentina (RIBEIRO et al., 2009; VITÓRIA; ALVES; 

SANTIAGO, 2019). O bioma é apontado como como um dos três hotspot mundiais mais 

vulneráveis a alterações na paisagem devido as mudanças climáticas, invasão de espécies 

exóticas e desmatamento causado pela urbanização acelerada (BELLARD et al., 2014). A 

Floresta Ombrófila Densa, conhecida também por Floresta Pluvial Tropical, é a cobertura 

vegetal predominante neste Bioma e categorizada por Scarano (2009) como o coração deste 

domínio. Além disso, a variação microclimática nesta fitofisionomia em consonância com a 

topografia acidentada e a proximidade com a costa oceânica, refletem em diferentes condições 

ambientais na ampla distribuição deste domínio (COELHO et al., 2017). O que favorece o 

surgimento de diferentes tipos vegetacionais com uma densidade relativamente alta de 

árvores, mas não com a mesma riqueza e diversidade de espécies do domínio florestal 

predominante, embora sejam também caracterizadas como fitofisionomias florestais (NEVES 

et al., 2017). 

O mosaico de fitofisionomias que compõe a Mata Atlântica apresenta a maior riqueza 

de angiospermas, quando comparado a outros biomas brasileiros megadiversos como o 

Cerrado e a Amazônia (COSTA; PERALTA, 2015). Estas diferentes fitofisionomias atuam 

como filtro de distribuição das espécies vegetais e ao contrário do que se imaginava não são 

subconjunto da floresta tropical, elas apresentam espécies com diferentes origens evolutivas e 

podem atuar como zonas de equilíbrio para biodiversidade (MASSANTE; GASTAUER, 

2023). Entender os fatores limitantes que diferenciam as comunidades e podem aumentar ou 

reduzir a distribuição das espécies é de extrema importância. Neste cenário, a Ilha Grande 

possui importância como corredor biológico da Serra do Mar, Refúgio Pleistocênico, Núcleo 

Histórico e Patrimônio cultural da Humanidade. É considerada um santuário ecológico e está 

incluída na reserva da Biosfera da Mata Atlântica pela UNESCO desde 1992 (CALLADO et 

al., 2009). Em 2019, a Ilha Grande também foi reconhecida como parte do único sítio 
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brasileiro que é simultaneamente Patrimônio de Cultura e Biodiversidade da UNESCO 

(CALLADO et al., 2020). 

De acordo com a classificação da vegetação brasileira estabelecida pelo IBGE (2012), 

a cobertura vegetal da Mata Atlântica na Ilha Grande está representada por Floresta Ombrófila 

Densa, nas subdivisões das Terras Baixas, Submontana e Montana, e por ecossistemas 

associados como Restinga, Manguezal, Matas Alagadiças e Afloramentos Rochosos 

(ARAUJO; OLIVEIRA, 1987; CALLADO et al., 2009). A maior parte do território é 

constituída por grandes extensões de formações secundárias, principalmente em estágios 

avançados de regeneração, cuja idade da vegetação encontra-se na faixa de 30 a mais de 100 

anos e próximo aos pequenos povoados são encontrados capoeiras mais recentes, entre 5 e 25 

anos (OLIVEIRA, 2002). A importância ecológica de diversas espécies e a necessidade de 

preservar seu patrimônio genético fez com que a Ilha Grande, em quase todo o seu território, 

seja de proteção ambiental por lei (ESBERARD et al., 2006) com o funcionamento de quatro 

unidades de conservação: Área de Proteção Ambiental dos Tamoios, Parque Estadual da Ilha 

Grande, Reserva Biológica Estadual da Praia do Sul e Reserva de Desenvolvimento 

Sustentável do Aventureiro (INEA, 2023).  

 

 

1.2 Estratificação da Floresta Ombrófila Densa da Ilha Grande em fitofisionomias 

 

As florestas ombrófilas apresentam a maior riqueza de espécies endêmicas da Mata 

Atlântica. Além disso, ocorre uma clara estratificação florestal ocasionada pelo gradiente 

altitudinal e ampla faixa longitudinal, com diminuição da precipitação longe da costa, 

evidenciando diferentes gradientes florísticos (BONNET; QUEIROZ, 2006; RIBEIRO et al., 

2009). Uma vez que as respostas das plantas à variação na disponibilidade de recursos e 

condições ambientais pode ser modulada por características morfológicas e fisiológicas 

(ROSADO; DE MATTOS, 2007), compreender o grau em que as condições ambientais 

controlam a ocorrência e distribuição das espécies vegetais na Mata Atlântica tem se mostrado 

de fundamental importância, sobretudo nas suas diferentes fitofisionomias (NEVES et al., 

2017). Este aspecto ainda adquire maior relevância quando se visa entender como diferentes 

grupos funcionais responderão às mudanças climáticas que impactarão as espécies em todo 

globo terrestre, sobretudo nas florestas com elevada biodiversidade, como é a Mata Atlântica 

(DE GODOY; MARABESI; MORTARI, 2009). 
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A ampla variedade de fitofisionomias e habitats da Mata Atlântica, associada a uma 

exuberante e diversificada flora, tem estimulado diversos estudos botânicos e ecológicos que 

visam compreender a composição e a distribuição dos diferentes grupos taxonômicos em flora 

local (COELHO et al., 2017). As diferentes fitofisionomias que compõe a Floresta Ombrófila 

refletem os diferentes níveis de ajustes das espécies às condições de luz, umidade e 

temperatura, resultando em um agrupamento heterogêneo da vegetação (FLOR; SANTOS; 

HARTER-MARQUES, 2017). De acordo com Massante e Gastauer (2022), a distinção das 

diferentes fitofisionomias se deve pelo diferente histórico evolutivo das espécies que compõe 

a flora. Fato este que pode resultar, por exemplo, na notável plasticidade ecológica encontrada 

nas restingas e pântanos que são ambientes contrastantes (SCARANO, 2002). 

A flora da Ilha Grande apresenta um diversificado conjunto de formações vegetais, 

inseridas e associadas a Floresta Pluvial Tropical Atlântica, de acordo com a classificação de 

Veloso; Rangel Filho; Lima, (1991) e do IBGE (2012). Esta floresta, em suas diferentes 

altitudes, é formada por zonas em estágios sucessionais diferentes de regeneração e zonas 

climáxicas com estágios de conservação avançado. Ocupam cerca de 80% da Ilha Grande e 

está subdividida em terras baixas, submontana e montana, que se associam a formações 

pioneiras de influência fluvial e/ou marinha, como restingas, vegetação de afloramento 

rochoso, mata alagadiça e manguezais. Os remanescentes de Restinga melhor conservados 

estão localizados na Reserva Biológica da Praia do Sul e na Praia de Lopes Mendes. A 

planície de Mata Alagadiça forma as lagoas das Praias do Sul e do Leste, sobre solos 

encharcados nas épocas das chuvas e sob os efeitos da progressão das marés. Os Manguezais 

aparecem em diversas partes da Ilha, sendo todos menores que sua área original devido à 

ocupação antrópica. Destacam-se o Manguezal das Praias do Sul e do Leste como os mais 

bem preservados do estado do Rio de Janeiro (INEA 2023). Essa multiplicidade de 

fitofisionomias se interconecta ao longo de um contínuo florestal de todo território insular e 

garante uma grande importância biológica, tanto de flora quanto de fauna. Além disso, a 

vegetação da Ilha Grande representa um dos maiores fragmentos de Mata atlântica do estado 

do Rio de Janeiro. 

 

1.3 Anatomia Ecológica 

 

A anatomia ecológica da madeira compreende a relação entre as características 

anatômicas da madeira e o ambiente em que essas plantas ocorrem (CARLQUIST 1977; 
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1988). Essas caraterísticas são moduladas pelas condições ambientais e desempenham um 

importante papel no fitness das plantas em diferentes ambientes (SILVA et al., 2021a). Neste 

contexto, os atributos funcionais das plantas, que englobam aspectos morfológicos, 

fisiológicos e fenológicos, representam estratégias ecológicas fundamentais que determinam 

como as plantas respondem aos fatores ambientais, afetam outros níveis tróficos e exercem 

influências sobre as propriedades dos ecossistemas (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). 

Além disso, eles apresentam uma capacidade notável para fornecer um conjunto abrangente 

de parâmetros que auxiliam na compreensão de estratégias associadas às mudanças 

ambientais (TNG et al., 2018).  

A anatomia ecológica da madeira, aplicada desde a década de 70 por Carlquist (1975) 

e Baas (1976), tem revelado inúmeras características estruturais e ecofisiológicas associadas 

às condições do habitat em que as espécies se desenvolvem (SCHWEINGRUBER, 2007; 

SCHUMANN, et al., 2019; SIMIONI, et al., 2023). Nos últimos anos, trabalhos nas áreas de 

ecologia florestal, biologia de árvores, evolução das plantas, mudanças climáticas e genômica, 

redescobriram a enorme importância da estrutura anatômica da madeira e suas características 

funcionais (GIMÉNEZ; MOGLIA, 2017). Sob esse aspecto, a água se destaca entre os 

diversos recursos do ambiente, cuja variação em sua disponibilidade fica expressa e se 

perpetua na estrutura da madeira, podendo revelar situações de estresse por irregularidades no 

abastecimento de água e nas estratégias de absorção, transporte e eficiência em seu uso 

(LEON, 2013). Este fato tem chamado a atenção de pesquisadores, visto que as anomalias 

relacionadas ao clima têm se intensificado, tornando muitas áreas suscetíveis a secas ou 

inundações severas (RIPPLE et al., 2017). Diante desse contexto, a busca pela compressão 

dos mecanismos relacionados aos processos hidráulicos das plantas e sua consequente relação 

com a distribuição espacial de espécies tropicais se tornou crescente, embora o papel 

funcional dos atributos anatômicos não esteja totalmente elucidado ainda (TRUEBA et al., 

2017; POORTER et al., 2018; SILVA et al., 2021b; ZHANG et al., 2023).  

A resistência das plantas à seca pode ser avaliada mensurando a vulnerabilidade à 

embolia do xilema via P50, ou seja, corresponde a pressão negativa que induz 50% da perda de 

condutividade hidráulica, resultando em falha hidráulica (BITTENCOURT et al., 2018). Esse 

parâmetro é frequentemente utilizado para predizer a probabilidade de mortalidade induzida 

por déficit hídrico em espécies de gimnospermas e angiospermas nas florestas temperadas e 

tropicais (por exemplo, BARIGAH et al., 2013; URLI et al., 2013; APGAUA et al., 2015; 

TRUEBA et al., 2017; SIMIONI et al., 2023; CASTELAR et al., 2023). A associação deste 
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parâmetro com a anatomia da madeira pode e deve ser utilizada para investigar os ajustes 

hidráulicos do xilema frente às mudanças de disponibilidade hídrica ao longo da vida da 

planta, fornecendo uma visão valiosa de suas estratégias adaptativas. Além disso, o estudo das 

mudanças relacionadas à variabilidade climática será de grande utilidade nas prospecções 

sobre mudanças no desenvolvimento das florestas no futuro (BRYUKHANOVA; FONTI, 

2013; LENS et al., 2013; ANDEREGG, 2015), o que é de grande relevância para as florestas 

tropicais que abrigam a maior diversidade do planeta e estão sob forte pressão antrópica. 

Além disso, as tendências ecológicas e evolutivas da estrutura da madeira, indicadas 

pela frequência, comprimento e diâmetro dos elementos de vaso, comprimento total dos 

vasos, diâmetro das pontoações, tipo de placas de perfuração, comprimento, diâmetro e 

espessura da parede das fibras, têm sido discutidas em termos de condutividade, de segurança 

e de eficiência no transporte de água (O’BRIEN et al., 2017; MORRIS et al., 2018; OLSON, 

2020). Esses parâmetros são aplicados para avaliar respostas às condições ambientais como 

tipo de solo, clima, altitude e latitude desde a década de 80 (CARLQUIST, 1984; OLSON, 

2005; DÓRIA et al., 2016; ROSAS et al., 2019). Portanto, combinações de atributos 

anatômicos que desempenham diferentes funções são ferramentas úteis para diferenciar as 

estratégias das plantas e podem auxiliar na distinção dos grupos funcionais (VERHEIJEN et 

al., 2016). Entretanto, ainda há uma certa complexidade para definir quais atributos governam 

as interações da planta com o ambiente em que se desenvolve (ANDEREGG, 2023). 
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2. Objetivos 

2.1 Objetivo Geral 

 

Investigar a existência de respostas funcionais adaptativas dos atributos 

morfofisiológicos intra e interespecíficos de espécies arbóreas, nativas e representativas da 

flórula de cinco fitofisionomias distintas da Mata Atlântica da Ilha Grande: Floresta 

Ombrófila Densa Montana, Floresta Ombrófila Densa Submontana, Restinga, Manguezal e 

Mata Alagadiça. 

 2.2 Objetivos específicos 

 

I- Testar diferenças presentes entre as características morfofisiológicas foliares e do 

xilema secundário em Tapirira guianensis e Erythroxylum pulchrum se 

desenvolvendo na Restinga e na Floresta Ombrófila Densa; 

II- Testar quais atributos funcionais da folha e/ou da madeira estão associados a uma 

variação potencial na resistência à embolia e na condutividade hidráulica em Tapirira 

guianensis e Erythroxylum pulchrum; 

III- Testar o efeito do ambiente na variação intraespecífica em Tapirira guianensis e 

Erythroxylum pulchrum; 

VI- Investigar os atributos anatômicos do xilema secundário que podem estar 

associados a padrões de ajustes das espécies em cinco diferentes fitofisionomias da 

Mata Atlântica, apesar de diferentes filogeneticamente; 

V- Testar o efeito da fitofisionomia e filogenia na variação dos atributos anatômicos 

das espécies; e 

VI- Investigar os trade-offs entre os atributos anatômicos do xilema secundário das 

espécies para a garantia da eficiência e segurança no transporte hídrico e para a 

resistência mecânica. 
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3. ATRIBUTOS FUNCIONAIS E ESTRATÉGIAS NO TRASNPORTE HÍDRICO EM 

ESPÉCIES LENHOSAS DA MATA ATLÂNTICA EM AMBIENTES INSULAR 

 

Artigo publicado em American Journal of Botany - https://doi.org/10.1002/ajb2.16214 

 

As plantas desenvolveram estratégias que promovem grande diversidade fisiológica e 

morfológica, que se expressa na organização de suas células e tecidos, muitas vezes 

representadas por características morfofisiológicas de xilema secundário e folhas 

(CARLQUIST; SCHNEIDER, 2001; VIOLLE; JIANG, 2009; ROSSATTO; KOLB, 2013). 

Essa diversidade está diretamente relacionada ao habitat de uma planta e muitas vezes é 

registrada em seus diferentes órgãos (HACKE et al., 2017). 

A folha tem sido considerada o órgão vegetal morfologicamente mais variável, tem 

vida relativamente curta e pode refletir adaptações de curto prazo às condições de 

crescimento, além disso, a aclimatação e as adaptações foliares têm sido historicamente 

usadas como indicadores de condições ambientais (VITÓRIA; ALVES; SANTIAGO, 2019; 

ROSAS et al., 2021). Isso porque tanto a morfologia externa quanto a anatomia das folhas 

muitas vezes apresentam aspectos de proteção e controle da perda de água, o que é 

fundamental para a sobrevivência da planta (MÉNDEZ-ALONZO et al., 2012; MELO 

JÚNIOR; TORRES BOEGER, 2015; DE PAULA et al., 2012; BONA et al., 2020; 

BELMONTE; ARRIAZA; ARISMENDI, 2022). Em contraste, o xilema secundário tem uma 

função de longo prazo e, portanto, representa respostas integradas em cursos de tempo mais 

longos. Além disso, possui características intimamente relacionadas à resistência mecânica e à 

condutividade hidráulica, que são afetadas por fatores ambientais como temperatura, umidade 

e luminosidade, além da disponibilidade hídrica e nutricional do solo (BAAS et al., 2016; 

BEECKMAN, 2016; OLSON, 2020a; CASTELAR et al., 2022). 

Estudos ecológicos baseados nos atributos das plantas têm se concentrado em 

compreender as relações entre os atributos morfofisiológicos e a distribuição das espécies nos 

ambientes (LAUGHLIN et al., 2020). Autores como VIOLLE et al., (2007) e VIOLLE; 

JIANG (2009) propuseram que as características morfológicas, fisiológicas e fenológicas das 

plantas podem determinar sua amplitude de nicho, tornando possível entender mudanças na 

distribuição das espécies sob diferentes pressões ambientais. Estudos em florestas brasileiras 

mostram uma gama de combinações possíveis de características morfofisiológicas de plantas 

relacionadas a diferentes ambientes, principalmente associadas à resistência à seca (DÓRIA et 

https://doi.org/10.1002/ajb2.16214
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al., 2016; LÓPEZ; RODRÍGUEZ-CATÓN; VILLALBA, 2019; PIREDA et al., 2019; 

PETERS et al., 2019; al., 2021; SIMIONI et al., 2021). No entanto, as associações entre esses 

atributos em termos de trade-offs, ainda precisa ser avaliada minuciosamente em áreas 

tropicais úmidas. Nesse sentido, destacamos a Mata Atlântica, que é apontada, pela maioria 

das projeções, como um bioma altamente vulnerável a mudanças climáticas futuras, com 

potencial aumento de temperatura e períodos de seca mais intensos e frequentes (BELLARD 

et al., 2014; SCARANO; CEOTTO, 2015; REZENDE et al., 2018; IPCC, 2021). 

Assim, buscar entender a variabilidade intraespecífica em plantas de diferentes 

fitofisionomias a partir da arquitetura hidráulica (POORTER; LAMBERS; EVANS, 2014; 

MESSIER et al., 2017; LIRA-MARTINS et al., 2022), nos ajudará a entender o processo 

mecanicista entre resistência à embolia e eficiência hidráulica, além de fornecer subsídios 

fundamentais sobre as espécies em diferentes ambientes (MÉNDEZ-ALONZO et al., 2012; 

ROSAS et al., 2019; GUILLEMOT et al., 2022). Estudos mostraram que os trade-offs entre o 

xilema secundário e a estrutura da folha promovem ajustes nas taxas de suprimento de água, 

condutividade hidráulica (COSME et al., 2017; OLSON, 2020a) e resistência à embolia 

(LENS et al., 2011; LI et al., 2016; SKELTON et al., 2018). Tais ajustes incluem a 

distribuição e o volume ocupado por diferentes tipos de células do xilema secundário (TNG et 

al., 2018; PERCOLLA et al., 2021; KAWAI et al., 2022); a frequência, agrupamento e 

largura dos elementos de vasos (DÓRIA et al., 2016); a espessura da membrana da pontoação 

intervascular (PLAVCOVÁ; HACKE; SPERRY, 2011; DÓRIA et al., 2018); o grau de 

densidade da madeira (CHAVE et al., 2009; ZIEMIŃSKA et al., 2020) e a quantidade de área 

foliar e densidade estomática (ROSSATTO; KOLB, 2013). Esses ajustes são apresentados em 

combinações variadas, e a contribuição relativa de cada um para suportar o transporte 

contínuo de água no nível da espécie traz um conhecimento mecanicista das estratégias das 

plantas contra as condições impostas por diferentes ambientes. 

Nesse contexto, o estudo do sistema hidráulico é de grande relevância para o 

entendimento da aptidão das plantas em zonas úmidas e em possíveis cenários de alteração da 

disponibilidade hídrica em florestas tropicais. Esses novos estudos ampliam o conhecimento 

sobre ecossistemas tropicais já investigados (OLIVEIRA et al., 2021a). Assim, com base no 

funcionamento hidráulico das plantas e nos atributos morfofisiológicos e funcionais da folha e 

do xilema secundário, buscamos identificar as combinações intraespecíficas existentes entre 

Erythroxylum pulchrum A.St-Hil. (Erythroxilaceae) e Tapirira guianensis Aubl. 

(Anacardiaceae). Estas espécies ocorrem simultaneamente e com alta representatividade em 
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duas fitofisionomias distintas em ambiente insular da Mata Atlântica: Floresta Ombrófila 

Densa Submontana e Restinga. Partindo do pressuposto de que a análise das características 

morfofisiológicas das folhas e do xilema secundário evidenciam ajustes moldados pelo 

ambiente, este estudo pretende responder às seguintes questões: 

1) Como variam as características morfofisiológicas foliares e do xilema 

secundário em T. guianensis e E. pulchrum ao longo de diferentes 

fitofisionomias (Restinga e Floresta Ombrófila Densa)? 

2) Quais características funcionais da folha ou da madeira estão associadas a uma 

variação potencial na resistência à embolia e na condutividade hidráulica em 

T. guianensis e E. pulchrum? 

3) Como a variação nas condições ambientais afeta a variação intraespecífica em 

T. guianensis e E. pulchrum? 

 

Nossa hipótese é de que T. guianensis apresentará maior variabilidade intraespecífica 

em caracteres morfofisiológicos, uma vez que esta espécie possui ampla distribuição espacial 

em diferentes domínios fitogeográficos (Amazônia, Caatinga, Cerrado, Mata Atlântica e 

Pantanal), em comparação com E. pulchrum (restrita apenas à Mata Atlântica Floresta). 

Sabendo que a arquitetura hidráulica das plantas pode variar de acordo com as condições 

ambientais (COSME et al., 2017; OLSON, 2020b), esperamos que os indivíduos de T. 

guianensis e E. pulchrum que ocorrem na Restinga apresentem ajustes relacionados a maior 

resistência mecânica e segurança no transporte hídrico. Em relação aos atributos foliares, 

esperamos encontrar uma menor área foliar com maior densidade estomática e menor 

condutância estomática. Para os atributos do lenho, esperamos encontrar uma maior 

frequência de vasos com diâmetros menores e paredes mais espessas, maior densidade da 

madeira, maior espessura da membrana de pontoação intervascular e maior resistência à 

embolia (P50), pois as espécies que crescem na Restinga podem estar em condições de alta 

temperatura e maior déficit hídrico em comparação com as espécies que ocorrem na Floresta 

Ombrófila Densa (MELO JÚNIOR; TORRES BOEGER, 2015; PIREDA et al., 2019). 
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3.1 Material e Métodos 

 

Área de estudo 

 Esse estudo foi realizado em duas fitofisionomias de Mata Atlântica, na Ilha Grande 

município de Angra dos Reis no estado do Rio de Janeiro, Brasil (Figura 1). Os sítios de 

amostragem estão a curta distância entre si e em um ambiente insular para garantir a análise de 

uma única população por espécie. 

O clima da Ilha Grande é caracterizado como tropical (Af) quente e úmido, segundo a 

classificação de Köppen, sem estação seca definida. A temperatura média anual varia entre 20 e 26 

ºC, podendo atingir temperaturas médias de 39 ºC no verão e de 15 ºC no inverno (SALGADO & 

VASQUEZ, 2009). A distribuição pluviométrica é desigual variando de 1.245 mm até 4.531 mm, 

em áreas de encosta (OLIVEIRA; COELHO-NETTO, 2001). Excedentes hídricos são observados 

de novembro a março e valores intermediários são observados nos outros meses do ano, conforme 

balanço hídrico calculado pelo método de Thornthwaite, de acordo com as recomendações de 

Pereira et al. (1997), a partir dos dados de temperatura e precipitação de Salgado & Vasquez 

(2009). Os meses com menor saldo entre a pluviosidade e evapotranspiração potencial ocorrem 

entre os meses de junho a agosto, porém, sempre com precipitação entorno de 80 mm.  

 

Fitofisionomias 

(1) Restinga (RES), Essa fitofisionomia consiste em um ecossistema costeiro seco devido à baixa 

capacidade de retenção de água do solo, alta salinidade, ventos constantes, forte incidência solar e 

altas temperaturas (ASSUMPÇÃO; NASCIMENTO, 2000; KELECOM et al., 2002; SCARANO, 

2002; MATALLANA et al., 2005; BONA et al., 2020). A área de amostragem está situada na 

Reserva Biológica Estadual da Praia do Sul (RBEBS – 23° 10’s; 44° 17’W – Figura 1) na face sul 

da Ilha Grande. Caracteriza-se como formação pioneira de influência marinha, com solo arenoso, 

raso e saturado (Tabela 1). Apresenta uma trama de raízes superficiais com elevada quantidade de 

matéria orgânica e presença de restos vegetais semidecompostos com caráter distrófico, datados 

do quaternário, do tipo Espadossolos e localizada na face sul da Ilha (CALLADO et al., 2009; 

SALGADO & VASQUEZ, 2009). Nesta Restinga, é possível identificar três extratos 

vegetacionais: psamófila reptante de anteduna, mata de cordão arenoso e restinga arbóreo-

arbustiva. As espécies foram coletadas na restinga arbóreo-arbustiva, apresentando alturas de 4 a 

20 m dependendo do substrato. 
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 (2) Floresta Ombrófila Densa submontana (FODs), Essa fitofisionomia é caracterizada 

geralmente, pela presença de corpos hídricos, como rios, cachoeiras, pela umidade elevada, por 

áreas sombreadas, presença de serrapilheira e retenção de água no solo (CALLADO & MANÃO 

2022). Localizada no Parque Estadual da Ilha Grande (PEIG), na face sudeste da Ilha e voltada 

para a Enseada de Dois Rios (23° 10’s; 44º 11’W – Figura 1). Esta fitofisionomia apresenta relevo 

irregular, alcançando até 500 m, solos do tipo cambissolos de características variáveis, mas em 

geral pouco profundos, argilosos e distróficos (Tabela 1). Esta formação é predominante na Ilha 

Grande apresentando diferentes estágios de regeneração em grande parte compostas por matas 

secundárias. (CALLADO et al., 2009). 

 

Figura 1– Mapas com a localização área dos sítios de estudo: (A) distribuição da Mata Atlântica 

no território brasileiro e aspecto geral dos biomas, (B) Destaque do estado do Rio de Janeiro. (C) 

Destaque para o território da Ilha Grande, com os sítios de coleta, representado pelo círculo 

vermelho, a Floresta Ombrófila Densa Submontana (FODs) situada na vila de Dois Rios, nos 

limites do Parque Estadual da Ilha Grande, representado pelo círculo azul a Restinga da Praia do 

Leste, (Reserva Biológica Estadual da Praia do Sul). Os dois sítios de coleta distam 

aproximadamente 10 km entre si. 

 

 

 
Seleção das espécies e amostragem do material botânico 

 



34 

 

As espécies foram selecionadas a partir de levantamentos florísticos e 

fitossociológicos conduzidos por (ARAÚJO & OLIVEIRA 1988; OLIVEIRA 1999; 

CALLADO et al., 2009; MANÃO 2011;). As espécies, Erythroxylum pulchrum A.St-Hil. 

(Erythroxilaceae) e Tapirira guianensis Aubl. (Anacardiaceae), de alta representatividade de 

indivíduos (dominância absoluta) na Restinga e na Floresta Ombrófila Densa submontana da 

Ilha Grande foram selecionadas para este estudo (ARAÚJO & OLIVEIRA 1988; OLIVEIRA 

1999; MANÃO 2011; CASTILHORI comunicação pessoal). Para cada espécie foram 

amostrados 2 ramos da parte externa da copa de aproximadamente 1.5 a 2 m de comprimento 

e folhas totalmente expandidas de 5 indivíduos por sítio de ocorrência (Tabela 1). 

 

Tabela 1: Diâmetro a altura do peito (DAP) e Altura dos indivíduos de Erythroxylum 

pulchrum e Tapirira guianensis, ocorrentes na Restinga e Floresta Ombrófila submontana. 

 

Espécie  Restinga Floresta Ombrófila  

 DAP cm Altura 
(m) 

DAP 
(cm) 

Altura 
(m) 

E. pulchrum 1 30 10 15 10 

E. pulchrum 2 12 5 20 12 

E. pulchrum 3 9 6 32 12 

E. pulchrum 4 25 7 27 8 

E. pulchrum 5 19 8 23 10 

Média E. pulchrum 19 7,2 23,4 10.4 

T. guianensis 1 31 8 35 15 

T. guianensis 2 24 9 33 12 

T. guianensis 3 16 10 37 14 

T. guianensis 4 32 8 31 18 

T. guianensis 5 29 8 34 16 

Média T. guianensis 26,4 8,6 34 15 

Média Total 22,7 7,9 28,7 12,7 

 

 

Análise de solo 
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Variáveis nutricionais e físico-químicas do solo foram analisadas para cada 

fitofisionomia. As amostras de solo foram obtidas com trado holandês a profundidade de 0 a 

20 cm em 10 pontos distintos e próximos aos indivíduos selecionados em cada fitofisionomia. 

As amostras de solo foram homogeneizadas em uma única amostra analisada no Centro de 

Biologia Experimental Oceanus (EMBRAPA 2009). 

A umidade do solo foi medida pelo método gravimétrico. As amostras foram coletadas 

e em seguida acondicionadas e lacradas em embalagens impermeáveis. Posteriormente, foram 

colocadas em placas de petri com peso conhecido, pesadas em balança analítica e transferidos 

para a estufa com temperatura de 105-110º de 24 a 48 horas. Logo após, as amostras foram 

retiradas da estufa e encaminhadas para o dessecador até esfriar e novamente pesadas para 

obtenção do peso seco (Tabela 2) (Uhland 1951; EMBRAPA 1979). 

 

Umidade gravimétrica = 100 (a-b)/b  

onde umidade gravimétrica (g/cm²), a é peso da amostra úmida (g) e b é peso da amostra seca 
(g).  
 
Tabela 2: Características edáficas da Floresta Ombrófila Densa submontana e Restinga. 

Parâmetros da Análise do Solo Floresta Ombrófila Densa 

submontana (FODs) 

Restinga (RES) 

P  10 (mg/dm3) 8 (mg/dm3) 

K  1,6 (mmolc/dm3) 0.8 (mmolc/dm3) 

Ca 21 (mmolc/dm3) 3 (mmolc/dm3) 

Mg  11 (mmolc/dm3)  4 (mmolc/dm3) 

S 19 (mg/dm3) 11(mg/dm3) 

B  0.67 (mg/dm3) 0.43 (mg/dm3) 

Cu  0.2 (mg/dm3) 0.2 (mg/dm3) 

Fe  61 (mg/dm3) 89 (mg/dm3) 

Mn  13.4 (mg/dm3) 2.9 (mg/dm3) 

Mg  2.2 (mg/dm3) 0.9 (mg/dm3) 
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Análise dos atributos foliares  

A área foliar foi determinada usando 10 folhas completamente expandidas dos cinco 

indivíduos de cada uma das suas espécies em cada local de estudo. As folhas foram 

escaneadas em Scaner de mesa (HP deskjet 2600 series) e a área de cada folha foi obtida por 

análise digital no Programa Image J. O peso fresco (g) das folhas recém-coletadas foi aferido 

em uma balança digital (Shimadzu modelo AY220, Japan) e a espessura (mm) do limbo foliar 

foi aferida por paquímetro digital (Stainless Hardened, Switzerland). Em seguida, as folhas 

foram transferidas para estufa a 55 ºC por 72 horas pesadas em balança digital. A partir destes 

valores, foram calculados a suculência foliar (SUC: g.m-2), pela diferença entre o peso fresco 

e a massa seca dividida pela área foliar; e a área foliar específica (AFE: g.m-2), pela razão 

entre a área foliar e a massa seca (KLUGE; TING, 2012).  

A densidade estomática (mm2) e o comprimento dos poros estomáticos (μm) foram 

determinados a partir da análise de imagens de epiderme dissociadas pelo método de Franklin 

(FRANKLIN, 1945). A condutância estomática máxima anatômica foi calculada a partir da 

relação entre a densidade e o tamanho dos poros estomáticos (DE BOER et al., 2016), de 

acordo com a Equação 2: 

 

Gmax = D x L  

onde Gmax é a condutância estomática máxima anatômica, D é a densidade estomática (mm²) e 

L, é o comprimento do poro estomático (μm). 

  A razão entre alburno e a área foliar (Huber Value -HUBER, 1928) foi aferida em 

ramos amostrados dos indivíduos de cada área de estudo.  Todas as folhas de cada ramo 

foram destacadas e, também, digitalizadas em scaner digital de mesa (HP deskjet 2600 series) 

para o cálculo da área foliar total no Programa Image J. A área de alburno do ramo foi aferida 

por meio de paquímetro digital (Stainless Hardened, Switzerland), excluindo a periderme e o 

floema secundário. 

 

Análise dos atributos do xilema secundário dos ramos  

Umidade Gravimétrica (g/cm3) 49.10 (g/cm3) 9.31 (g/cm3) 
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Amostras de alburno dos ramos de cinco indivíduos de cada espécie foram 

seccionadas (15-20 μm de espessura) nos planos transversal e longitudinal tangencial 

(CORADIN; MUNIZ, 1992), utilizando micrótomo de deslize (SM2010 R, LEICA, 

Alemanha). Os cortes foram brevemente lavados em hipoclorito de sódio 50%, depois em 

água acética 5% e desidratados em série alcóolica (50-100%), antes da dupla coloração 1:9 

em Azul de Astra e Safranina aquosa. Os cortes foram montados em lâminas permanentes 

com Entelan® (Merck) (JOHANSEN, 1940; SASS, 1958; BURGER & RICHTER, 1991). 

Parte dos fragmentos do xilema secundário de cada ramo foi submetida ao processo de 

dissociação e maceração pelo método de Franklin modificado (KRAUS & ARDUIN, 1997). 

Após estas etapas, os fragmentos foram corados por Safranina 1% hidroalcólica e montadas 

em lâminas com glicerina 50%. As lâminas semipermanentes e permanentes foram analisadas 

em microscópio óptico de campo claro (Axioplan, ZEISS, Alemanha), com captura de 

imagem por câmera digital (Power Shot A640, CANON, Japan) acoplada ao microscópio. As 

imagens foram utilizadas para as descrições qualitativas e os atributos medidos e analisados 

usando o software Image-Pro Plus (Media Cybernetics, EUA). Todas as descrições, contagens 

e mensurações celulares seguiram as normas da IAWA Committee (WHELLER et al., 1989).  

Para análise percentual dos tipos celulares do xilema, foram selecionadas imagens de 

sete sessões histológicas no plano transversal do xilema secundário de cada indivíduo 

amostrado. A análise foi realizada a partir da coloração diferencial manual de cada um dos 

tipos celulares que compõem o xilema secundário de cada uma das espécies (vasos, fibras, 

parênquima axial e radial) com auxílio do programa GIMP. Posteriormente, foi calculada a 

área das diferentes cores no programa Image J. Por fim, a média das áreas dos diferentes tipos 

celulares foi obtida para cada indivíduo e transformadas em percentual de tecidos.  

 
 
Microscopia Eletrônica de Transmissão 

 

Para análise da membrana das pontoações intervasculares, amostras do xilema 

secundários dos ramos para cada um dos cinco indivíduos de Tapirira guianensis e de 

Erytrhoxylum pulchrum, em área de Floresta Ombrófila Densa Submontana e Restinga, foram 

colocadas em solução Karnovsky, 1965 modificado por (DA CUNHA et al., 2000). As 

amostras foram pós-fixadas em 1% Tetróxido de Ósmio e 0.05M de cacodilato de sódio e, 

posteriormente, foram desidratadas em série cetônica e infiltradas e embebidas em resina 

Epoxy (Epon®). Utilizando ultramicrótomo (Reichert Ultracuts Leica) e faca de diamante 
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(Diatome®), foram obtidas seções ultrafinas com, aproximadamente, 70 nm de espessura. As 

seções foram coletadas em grades de cobre de 300 mesh, contrastadas em acetato de uranila 

5,0% por 40 minutos e citrato de chumbo por 5 minutos. As observações ultraestruturais das 

membranas foram realizadas com o auxílio do microscópio eletrônico de transmissão (JEM 

1400 Plus- JEOL), com aceleração de voltagem de 80kV, realizando 20 observações por 

indivíduo amostrado. A espessura da membrana de pontoação foi medida em três pontos na 

membrana de pontoação para obter a espessura média. Todas as medidas foram realizadas 

usando o sistema de processamento de imagem digital Image Pro-Plus 4.0. 

 

Densidade da madeira 

 

  A densidade da madeira foi calculada medindo o volume fresco das amostras de 

madeira pelo deslocamento de uma coluna de água 

(WILLIAMSON; WIEMANN, 2010). As amostras foram imersas em um béquer 

contendo água em cima de uma balança digital. O volume da amostra foi calculado baseado 

no peso da água deslocada (por exemplo, 1g = 1 cm3). A massa seca foi obtida por 

secagem das amostras em estufa a 105 ° C por 72 horas. A densidade da madeira foi 

então calculada como: 

 

WSG = Dm/Dv  

onde Dm = densidade da madeira (g.cm-3), Ms = massa seca, e Vd = volume deslocado. 

 

Condutividade hidráulica teórica 

 

  Condutividade hidráulica teórica (Kh) foi calculado para cada indivíduo 

amostrado a partir da área do lúmen do vaso usando a equação de Hagen-Poiseuille 

(STERCK et al., 2008): 

 

Kth = (πpw/128
η).FV.Dh4  
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onde Kth = Condutividade hidráulica teórica em kg.s-1.m-1.MPa-1, pw = densidade da água em 

20 °C (998.2 kg.m-3), ŋ = viscosidade da água a 20 °C (1.002 x 10-3 Pa.s), FV = frequência 

dos elementos de vaso  (vasos/mm2), Dh: diâmetro dos vasos hidraulocamente ponderados em 

mm. 

  Como as seções trasnversais dos vasos não são círculos perfeitos, a área do lumen do 

lumen do vaso foi usada para calcular o diâmetro equivalente dos vasos (d) (SCHOLZ et al., 

2013): 

 

d = √4A.π  

onde A = área do lumen do vaso. 

 O diâmetro do vaso hidraulicamente ponderado (Dh) foi calculado como:  

 

Dh = (Σd4/N)0.25  

onde d = diâmetro equivalente do vaso em mm, e N = número de vasos medidos. 

 

Resistência à embolia (P50) 

Utilizamos galhos de 1,5 a 2,0 m de comprimento coletados ao amanhecer. Cortamos 

segmentos de 10 a 15 cm de comprimento de cada base dos ramos embaixo da água e 

deixamos reidratar por 12 horas, mantendo cobertos e vedados por sacos plásticos pretos. 

Posteriormente, usamos a extremidade distal do galho para as medições hidráulicas, para 

garantir que não haja vasos embolisados artificialmente na amostra medida. Todas as 

amostras utilizadas para medições hidráulicas eram de ramos de primeira ou segunda ordem, 

tinham entre 30-55 cm de comprimento e 2-4 cm de diâmetro e foram cortados debaixo 

d’água com uma lâmina afiada antes de conectar ao aparelho, para garantir que todos os vasos 

estivessem abertos. 

O índice de resistência a embolia no xilema utilizado foi o P50, potencial hídrico 

correspondente a 50% da perda de condutividade do xilema (CHOAT et al., 2012). O P50 foi 

utilizado para calcular a margem de segurança hidráulica (i.e. diferença entre P50 e Ψmd), um 

índice de segurança hidráulica em árvores, é bom preditor de resistência a seca (BARROS et 
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al., 2019). Medimos a resistência à embolia do xilema de cada ramo usando o método 

pneumático (PEREIRA et al., 2016; ZHANG; ZHANG; CAO, 2017). Com esse método, a 

perda de condutância hidráulica é estimada a partir do aumento do volume de ar no interior da 

madeira causado pela formação de embolia, à medida que o ramo se desidrata (detalhes dos 

métodos BITTENCOURT; PEREIRA; OLIVEIRA, 2018). Os ramos foram desidratados 

usando o método de desidratação de bancada. Antes de cada medição de retirada de ar, os 

galhos eram ensacados por uma hora para equilibrar o potencial hídrico do xilema com as 

folhas. Imediatamente após a retirada de ar ter sido medida, era medido o potencial hídrico 

foliar de uma ou duas folhas. A resistência à embolia é então determinada pelo aumento na 

retirada de ar (PAD – porcentagem de retirada de ar) com o potencial de água do xilema para 

cada árvore. Para calcular P50, reunimos os dados para as repetições de 2 ramos da mesma 

árvore e ajustamos uma curva sigmoide aos dados, onde P50 e inclinação são os parâmetros 

ajustados (PAMMENTER; WILLIGEN, 1998). (Figura 2). 

 

PAD = 100 / (1 + exp (a (Ψ – P50)  

 

Figura 2: Curvas de vulnerabilidade do xilema para transporte de água - Resistência à 

embolia. Relação entre a perda percentual de 50% da condutividade hidráulica e o potencial 

hídrico da planta.  

 

 
Legenda: As linhas vermelhas correspondem a indivíduos da Restinga e as linhas azuis correspondem a 

indivíduos da Floresta Ombrófila Densa. 
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Análises Estatísticas  

 

Avaliamos a distribuição dos caracteres mensurados para cada uma das espécies em 

cada fitofisionomia. Para testar as diferenças nas distribuições entre os tipos de vegetação, 

usamos um teste de Kolmogorov-Smirnov de duas amostras. Este é um teste não paramétrico, 

portanto não dependente da distribuição normal dos dados. Também testamos diferenças na 

variância entre Floresta e Restinga para cada espécie usando o teste Fligner-Killeen, que 

também é um teste não paramétrico e robusto contra outliers. Para ambos os testes, 

empregamos um método de taxa de descoberta falsa (FDR) para controlar os erros do tipo I ao 

conduzir comparações múltiplas. Também usamos Análise de Componentes Principais (PCA) 

para interpretar a coordenação de características para as espécies estudadas. Nós 

particionamos a variância de cada característica usando modelos de efeitos mistos com o 

pacote lme4 (BATES et al., 2015) onde o tipo de vegetação e as espécies foram definidos 

como termos fixos e os indivíduos foram definidos como interceptos aleatórios. Esta é uma 

abordagem importante para desvendar as causas subjacentes da variação de características 

(FYLLAS et al., 2009; PATIÑO et al., 2009; LIRA-MARTINS et al., 2019). Recuperamos a 

variância dos termos usando funções get_variance do pacote insight (LÜDECKE; 

WAGGONER; MAKOWSKI, 2019). Nesses modelos, o termo aleatório representa a variação 

intraespecífica. Avaliamos a covariação de traços usando o eixo principal padronizado com o 

pacote smatr (WARTON et al., 2012). Esta abordagem nos permitiu estimar se as diferenças 

na distribuição de características anatômicas da madeira em diferentes tipos de vegetação 

estavam associadas à variação na vulnerabilidade do xilema. Nesta análise, ajustamos uma 

relação bivariada para entender como a variação intraespecífica (ou seja, efeitos aleatórios dos 

indivíduos) das características anatômicas da madeira escalonadas com a vulnerabilidade do 

xilema (P50). Usamos a função sma para testar diferenças significativas entre interceptos e 

declividades entre sítios de Floresta Ombrófila Densa e Restinga. Para as características 

anatômicas da madeira, houve réplicas para cada árvore (14 – 50 réplicas por árvore), 

enquanto as curvas de vulnerabilidade do xilema usadas para estimar o P50 não tiveram 

réplicas dentro da árvore. 
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3.2 Resultados 

 

Erythroxylum pulchrum e Tapirira guianensis apresentaram diferentes estratégias 

para evitar a embolia e garantir o transporte hídrico, fundamentais para que as espécies 

consigam lidar com as diferenças impostas pelos ambientes Restinga e Floresta Ombrófila 

Densa e, consequentemente, podem estar relacionadas à alta representatividade das duas 

espécies em cada uma dessas fitofisionomias. A madeira de Erythroxylum pulchrum nas áreas 

de Restinga e Floresta Ombrófila Densa apresentou características semelhantes, tais como: 

média a alta densidade; camadas de crescimento indistintas; porosidade difusa, com 

elementos de vasos solitários e em múltiplos agrupamentos radiais de até quatro elementos, 

em frequência elevada, de pequeno diâmetro, com placas de perfuração simples e pontoações 

intervasculares poligonais, alternadas e pequenas; fibras não septadas, curtas e de paredes 

muito espessas; parênquima axial apotraqueal difuso ou difuso em agregado e parênquima 

axial paratraqueal unilateral, aliforme ou confluente; frequência dos raios de poucos por 

milímetro linear, sendo estreitos, formados por uma a duas (raramente três) células de largura 

ou por raios estreitos com porções multisseriadas tão largas quanto porções unisseriadas; e 

presença de traqueídes vasculares/vasicêntricos e cristais prismáticos em células e fibras do 

parênquima axial (Figura 3 A, B, E, F, I e J). 

A madeira de Tapirira guianensis, tanto em áreas de Restinga quanto de Floresta 

Ombrófila Densa submontana, apresentou características qualitativas similares como: 

densidade de baixa a média; camadas de crescimento distintas ou pouco distintas, demarcadas 

por achatamento radial das fibras e/ou maior espessamento de suas paredes no lenho tardio; 

porosidade difusa, com elementos de vaso solitários e em agrupamento radial múltiplo de até 

4 elementos, em frequência muito numerosa, de pequeno diâmetro, placas de perfuração 

simples e pontoações intervasculares poligonais, alternas e grandes; fibras septadas, curtas e 

de paredes delgadas a espessas; parênquima axial paratraqueal escasso; raios em frequência 

de poucos por milímetro linear e estreitos, formados por 1 a 2 (raro 3) células de largura; 

presença de canais resiníferos e de cristais prismáticos em células do raio (Figura 3 C, D, G, 

H, L e M). 

 

Figura 3: Seções histológica do xilema secundário nos planos de corte transversal, 

longitudinal tangencial e longitudinal radial. Eletromicrografias de transmissão no plano 
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transversal de dois vasos adjacentes mostrado a espessura da membrana de pontoação 

intervascular. 

 

 
 

Legenda: E. pulchrum (A, B, E, F, I, J, N e O) e T. guianensis (C, D, G, H, L, M, P e Q) em Floresta Ombrófila 
Densa submontana (A, C, E, G, I, L, N e P) e em Restinga (B, D, F, H, J, M, O e Q). A-D Secções transversais; 
E-H Secções longitudinais tangenciais; I-M Detalhes das pontoações intervasculares; N-Q Eletromicrografias de 
transmissão, evidenciando a membrana da pontoação intervascular. Barras: A-H 200 µm; I-M 20 µm; N-Q 2 µm. 
 

A distribuição dos atributos variou significativamente de acordo com os tipos de 

fitofisionomia com algumas características variando em ambas as espécies, enquanto a 

maioria das características variou independentemente da espécie (Figura 4). Essas diferenças 

na distribuição podem ser devidas a mudanças na variação e assimetria dos dados. Ambas as 

espécies mostraram distribuições de características variadas na espessura da parede do vaso 
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(VWT), frequência do vaso (VF), Percentual de parênquima axial (PAxial) e espessura da 

membrana de pontoação intervascular (Tpm) (P < 0,033). T. guianensis apresentou mudanças 

significativas na distribuição de área foliar (LA), condutividade estomática máxima teórica 

(Gmax), índice de agrupamento dos vasos (IVG), condutividade hidráulica teórica (Kth), 

percentual de fibras (Pfiber), diâmetro da pontoação intervascular (Ipit), área foliar específica 

(SLA) e suculência foliar (LS) (P < 0,03). Por outro lado, E. pulchrum apresentou variação na 

distribuição na densidade estomática (SD) e espessura da parede do vaso (VWT) (P < 0,001). 

Além disso, os testes de Fligner-Killeen (Tabela 3) indicaram que E. pulchrum apresentou 

maior variação significativa no comprimento do elemento de vaso (VL) e Tpm em locais de 

Floresta Ombrófila Densa (P < 0,0375), enquanto T. guianensis exibiu maior variância em 

frequência do elemento de vaso (VF), IVG, percentual total de parênquima, Pfiber e percentual 

de vasos (Pvessel) na Restinga. 

 

Figura 4: Distribuição dos atributos de Tapirira guianensis e Erythroxylum pulchrum em 

diferentes fitofisionomias.  

 
 



45 

 

Legenda: LA= Area Foliar; SD = Densidade Estomática; VD = Diâmetro do Vaso; VWT=Espessura 
da Parede do Vaso; VF= Frequência do Vaso; Gmax= Condutância Estomática Máxima Teorica; IVG=Indíce de 
Agrupamento de Vaso; Kth= Conductividade Hidráulica Teórica; PAxial = Percentual de  Parânquima Axial; PFiber 
= Percentual de Fibra; Ipit = Diâmetro da Pontoação de Membrana Intervescular; Tmp= Espessura da membrana 
de Pontoação; PRadial = Percentage de Parênquima Radial; PVessel = Percentual de Vaso; SLA= Área Específica 
Foliar; LS= Suculência Foliar. *Siglas correspondem aos nomes dos atributos em inglês. 
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Tabela 3. Variância dos atributos morfofuncionais da madeira e da folha de Erythroxilum pulchrum e Tapirira guianensis coocorrentes em 

Floresta Ombrófila Densa submontana (FODs) e Restinga (RES). Os valores são referentes a média e desvio padrão (±) dos caracteres. Teste 

Fligner-Killeen, com nível de significância p≤0.05.   *Siglas correspondem aos nomes dos atributos em inglês  

  

Espécies  Atributos Métricas  Siglas* Valor P FODs RES 

E. pulchrum Area Foliar cm2 LA 2.3E-05 203.4 741.7 
E. pulchrum Comprimento do Raio µm RL 2.5E-03 7565.7 3791.7 

E. pulchrum 

Comprimento do Elemento 
de Vaso 

µm VL 
2.5E-03 25167.5 12262.0 

E. pulchrum Frequência do Raio nº/mm² RF 5.0E-07 6.8 2.7 
E. pulchrum Largura Raio µm LR 2.5E-04 927.7 8.6 

E. pulchrum 

Espessura da membrana de 
Pontoação 

µm Tpm 
3.7E-02 0.005 0.002 

T. guianensis Comprimento da Fibra µm FL 4.4E-05 21377.5 9640.8 
T. guianensis Lúmen da Fibra µm FLU 4.5E-02 15.1 8.5 
T. guianensis Frequência do Raio nº/mm² RF 4.5E-02 4.0 2.3 
T. guianensis Frequência do Vaso nº/mm² VF 2.0E-03 206.3 463.2 
T. guianensis Indíce de Agrupamento nº/group IVG 2.5E-03 0.05 0.13 

T. guianensis 

Percentual de Parênquima 
Axial  

% Paxial 
4.1E-02 3.4 8.8 

T. guianensis Percentual de Fibra % Pfiber 1.5E-02 10.0 41.7 
T. guianensis Percentual de Vaso % Pvessel 2.5E-03 6.5 20.8 
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A partição de variância confirmou a forte diferença entre as duas espécies para a 

maioria dos atributos estudados (Figura 5). A espessura da parede do vaso (VWT) e a 

densidade estomática (SD) apresentaram ampla variação com o tipo de fitofisionomia. As 

diferenças dentro das espécies representaram uma importante fonte de variação para muitas 

características, com o percentual de tecido tendo ampla variação dentro das espécies. Por 

exemplo, em Pvessel e Pfiber o termo intraespecífico explicou mais de 0,5 na proporção da 

variância total e em Pradial mais de 0,3 da variância. No entanto, Paxial e o diâmetro da 

pontoação intervascular (Ipit) foram fortemente determinados pela variação entre espécies 

(variação interespecífica). A espessura da membrana de pontoação (Tpm) apresentou 

proporções de variação relativamente semelhantes explicadas pela variação intra e 

interespecífica. 

 

Figura 5: Partição da variância para os diferentes atributos resultantes dos modelos de efeitos 

mistos.  
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Legenda: As características são classificadas da menor para a maior variação interespecífica. SD =Densidade 
Estomática; IVG=Indíce de Agrupamento de Vaso; PVessel = Percentual de Vaso; Gmax= Condutância Estomática 
Máxima Teorica; Pfiber = Percentual de Fibra; VWT=Espessura da Parede do Vaso; Pradial = Percentual de 
Parênquima Radial; LS= Suculência Foliar; SLA= Área Específica Foliar; Tpm= Espessura da membrana de 
Pontoação; LA= Área Foliar; Kth= Conductividade Hidráulica Teórica; VF= Frequência de Vaso; VD = 
Diâmetro do Vaso; Ipit = Diâmetro da Pontoação de Membrana Intervascular; Paxial = Percentual de Parênquima 
Axial. *Siglas correspondem aos nomes dos atributos em inglês. 

 

As associações bivariadas estão representadas na Figura 6. T. guianensis apresentou 

uma ampla variação de características dentro da Restinga (Figura 6A). As distribuições 

significativamente diferentes no IVG para T. guianensis entre os tipos de fitofisionomia 

indicadas pelo teste de Kolmogorov-Smirnov também foram detectadas na relação positiva 

com P50. Isso pode ser visto pelo intercepto significativamente diferente (P = 0,003) entre 

Floresta e Restinga estimado pela relação SMA. Portanto, para um determinado valor de IVG, 
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as árvores de T. guianensis crescendo em áreas de Restinga tendem a ter valores mais 

negativos de P50 do que suas contrapartes florestais, porém ainda mostrando a mesma 

associação entre essas características, conforme indicado pela falta de diferenças entre as 

encostas (P = 0,68). Em E. pulchrum, o P50 apresentou associação negativa com o Ipit (Figura 

6B), embora tenha sido significativo apenas para as árvores da área de Floresta Ombrófila 

Densa.   

 

Figura 6: Associações bivariadas entre caracteres anatômicos e hidráulicos para as espécies 

estudadas em diferentes fitofisionomias.  

 

Legenda: As linhas representam estimativas do eixo principal padronizado (SMA, sigla em inglês). As 
linhas tracejadas indicam nenhuma relação significativa entre as características dentro do tipo de vegetação. 
*Siglas correspondem aos nomes dos atributos em inglês. IVG=Índice de Agrupamento de Vaso; Ipit = Diâmetro 
da Pontoação de Membrana Intervascular; 

 

A PCA indica que as duas espécies apresentam estratégias ecológicas opostas (Figura 

7). O primeiro eixo explica 49,5% da variação dos dados brutos e representa um eixo 

importante para separar ambas as espécies (teste de Permanova de 999 permutações, P = 

0,001). T. guianensis fica em uma extremidade do eixo com valores mais altos de Kth, IPit, 

VD e P50, enquanto E. pulchrum mostra maior densidade da madeira (WSG) com mais 

parênquima (radial e axial), paredes celulares mais espessas (fibra e vaso) e espessura da 

membrana de pontoação. O segundo eixo explica 14% da variação e está mais relacionado 

com SD, Gmax e percentual de vasos. Este eixo indica uma variação mais ampla na Restinga 

entre os indivíduos de T. guianensis. 
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Figura 7: Análise de componentes principais das duas primeiras dimensões das 

características estudadas.  

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Legenda: As espécies representam diferentes aglomerados e os tipos de vegetação são representados com 
diferentes pontos coloridos. AF= Area Foliar; SD = Densidade Estomática; VD = Diâmetro do Vaso; 
VWT=Espessura da Parede do Vaso; VF= Frequência do Vaso; Gmax= Condutância Estomática Máxima Teorica; 
IVG=Indíce de Agrupamento de Vaso; Kth= Conductividade Hidráulica Teórica; PAxial = Percentual de  
Parânquima Axial; PFiber = Percentual de Fibra; Ipit = Diâmetro da Pontoação de Membrana Intervescular; Tpm= 
Espessura da membrana de Pontoação; PRadial = Percentage de Parênquima Radial; PVessel = Percentual de Vaso; 
SLA= Área Específica Foliar; LS= Suculência Foliar; WSG = Densidade da madeira. *Siglas correspondem aos 
nomes dos atributos em inglês. 
 
 

3.3 Discussão  

 

Nossos resultados contribuem para a compreensão das causas subjacentes dos 

atributos morfofuncionais das plantas tropicais, bem como dos mecanismos que conferem 
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resistência à embolia e eficiência/segurança no transporte hidráulico. A menor variação nos 

atributos foliares e do lenho entre os indivíduos de E. pulchrum, quando comparados a T. 

guianensis, sugere a existência de uma capacidade limitada de adaptação para os atributos 

avaliados. Curiosamente, T. guianensis apresentou maior variação dos atributos na RES 

(Figura 4, Tabela 3), um ambiente mais estressante do que FODs. Ambientes estressantes 

atuam como filtros que restringem a variação dos atributos e a diversidade funcional (LIRA-

MARTINS et al., 2022). No entanto, a maior variação dos atributos de T. guianensis na RES 

sugere que esta espécie está bem adaptada a essas condições e os ajustes foliares na densidade 

estomática (SD) e condutividade estomática máxima teórica (Gmax) constituem importantes 

arranjos de atributos para lidar com a limitação da disponibilidade de água. Além disso, a 

maior variação dos atributos para T. guianensis deve desempenhar um papel importante para 

garantir a ampla distribuição observada da espécie (Flora do Brasil 2020). Cochard; Casella; 

Mencuccini, (2007) enfatizam que a adaptação de espécies em diferentes ambientes pode estar 

relacionada à variabilidade genotípica, porém, entender quais estratégias podem estar mais 

relacionadas com a história evolutiva de cada espécie e quais podem ter resultado de 

especialização para o ambiente ainda requer análises mais robustas. Embora nossos resultados 

mostrem diferentes estratégias anatômicas da madeira que, em muitos casos, são consideradas 

de importância filogenética, ainda existe uma ampla gama de convergências evolutivas que 

podem ser consideradas como adaptações funcionais relacionadas a trade-offs em diferentes 

formas de crescimento e ambientes, principalmente no que diz respeito a eficiência de 

condutividade, resistência à embolia e suporte mecânico (BAAS et al., 2016; TRUEBA et al., 

2017; ROSAS et al., 2019; OLSON, 2020). 

As espécies apresentaram diferentes variações na distribuição dos atributos 

morfofisiológicos entre as fitofisionomias estudadas. T. guianensis apresenta um conjunto de 

atributos que a caracterizam essa espécie com maior capacidade de realizar ajustes do que E. 

pulchrum. Com variação na distribuição da espessura da parede do vaso (VWT), espessura da 

parede da fibra (FWT), densidade da madeira (WSG) e resistência à embolia (P50). Na RES, 

T. guianensis apresentou maior amplitude na distribuição dos atributos anatômicos que 

refletem maior resistência mecânica e segurança no transporte de água, como espessura da 

parede do vaso (VWT), espessura da parede da fibra (FWT), frequência dos vasos (VF) e 

índice de agrupamento dos vasos (IVG), em relação aos indivíduos na FODs, confirmando 

nossa hipótese inicial. Em E. pulchrum, essa variação não foi observada em relação ao 

desenvolvimento dos indivíduos na RES e FODs. A espessura da parede do vaso é um 
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atributo funcional extremamente importante para a resistência mecânica (HACKE et al., 2001; 

OLSON, 2020a). Visto que vasos de menor diâmetro, menor comprimento e maior frequência 

por unidade de área, associados a pequenas pontoações intervasculares, são estratégias 

funcionais da madeira para garantir maior segurança na condutividade hidráulica (SPERRY; 

HACKE; PITTERMANN, 2006). Segundo MARTÍNEZ-CABRERA et al., (2009) e 

ZIEMIŃSKA et al., (2013), o aumento da espessura das paredes dos vasos e das fibras, e o 

investimento em suporte mecânico, podem contribuir para um transporte de água mais seguro. 

Isso porque as medidas da espessura da parede estão associadas ao diâmetro das células, o que 

permite suportar tensões negativas maiores nesse transporte (HACKE; SPERRY; 

PITTERMANN, 2000) e, consequentemente, aumenta a resistência ao estresse hídrico 

(PRATT; JACOBSEN, 2017), diminuindo a possibilidade de cavitação (TYREE e 

ZIMMERMANN, 2002; CHOAT et al., 2012). 

A partição de variância indicou que atributos diferentes têm causas de variação 

contrastantes. Por exemplo, nossos resultados mostraram que as diferenças entre 

fitofisionomia foram importantes para explicar a variação na densidade estomática (SD) e 

espessura da parede do vaso (VWT) (Fig. 5). Por outro lado, a variação dentro da espécie 

desempenha uma importante fonte de variação em Pvessel e Pfiber. Algumas dessas 

características são assumidas na literatura como altamente plásticas devido à forte influência 

das condições ambientais (Melo-Júnior et al., 2022). Além disso, a variação explicada do Gmax 

exibiu uma contribuição importante para o termo intraespecífico. A variação do Gmax 

influencia a capacidade relativa de suprimento de água (STRATTON; GOLDSTEIN; 

MEINZER, 2000) e é potencialmente influenciada pelas diferentes condições ambientais das 

fitofisionomias em que as espécies ocorrem resultando em ajustes aos estímulos ambientais. 

Esses ajustes podem favorecer o armazenamento de água nos tecidos foliares em condições de 

alta irradiância e baixa disponibilidade hídrica. Dessa forma, as plantas podem aumentar suas 

taxas de evapotranspiração e ter maior suculência, oferecendo uma fonte alternativa de 

abastecimento em períodos de menor disponibilidade hídrica (ROSADO; DE MATTOS, 

2007; FONTES et al., 2018; PIREDA et al., 2019). 

A variação na espessura da membrana de pontoação intervascular (Tpm) foi 

determinada pela variação intra e interespecífica. Estudos sugerem que a membrana de 

pontoação intervascular desempenha um papel importante na resistência à cavitação e na 

prevenção da propagação da embolia para vasos funcionais não cavitados (LENS et al., 2022), 

onde espécies com membrana mais espessa são geralmente mais resistentes à embolia do que 
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aquelas com membrana mais fina (LENS et al., 2011; PLAVCOVÁ et al., 2013; DÓRIA et 

al., 2018). No presente trabalho, mostramos que a variação deste atributo foi associada tanto à 

diferença entre ambientes contrastantes quanto na taxonomia. T. guianensis e E. pulchrum 

apresentaram resposta adaptativa das características da madeira com a variação das condições 

ambientais. Não fomos capazes de separar os efeitos do solo ou do clima nessas diferenças, 

mas cada um deles representa condições ecológicas centrais que influenciam as variações de 

características da madeira e das folhas (HEINEMAN; TURNER; DALLING, 2016; COSME 

et al., 2017; OLIVEIRA et al., 2019, 2021b; BITTENCOURT et al., 2022; LIRA-MARTINS 

et al., 2022).  

A disposição do parênquima, e mais especificamente do parênquima axial, é uma 

característica importante que varia significativamente entre diferentes grupos taxonômicos 

(Carlquist, 2018). Embora o aumento do parênquima possa resultar em aumento da estrutura 

de armazenamento de água no xilema e, assim, contribuir para o aumento da condutividade 

hidráulica em plantas em ambientes com baixa disponibilidade hídrica (Borchert e Pockman, 

2005; Carlquist, 2018; Rungwattana e Hietz, 2018; Kiorapostolou et al., 2019), encontramos 

uma ampla variação no percentual de parênquima axial (Paxial) entre as espécies estudadas 

(Fig. 5). 

Encontramos associações bivariadas que sugerem que T. guianensis e E. pulchrum 

variam em suas combinações estruturais e fisiológicas para lidar com as diferentes condições 

impostas pelas propriedades ambientais das fitofisionomias estudadas. Em T. guianensis, o 

aumento da resistência à embolia (P50) está relacionado ao aumento do índice de agrupamento 

de vasos (IVG). Espécies mais resistentes à embolia tendem a ter um maior agrupamento de 

vasos, permitindo assim a continuidade do fluxo de água se os vasos adjacentes forem 

embolisados (CARLQUIST, 1984; LENS et al., 2011; DÓRIA et al., 2018). Curiosamente, 

descobrimos que essa característica anatômica está associada à variação na vulnerabilidade do 

xilema entre as fitofisionomias. Por exemplo, para um dado valor de IVG, árvores de T. 

guianensis exibiram valores menos negativos de P50 na Floresta do que na Restinga (Fig. 6a). 

Isso sugere que as árvores dessa espécie crescendo em condições mésicas podem ajustar suas 

propriedades anatômicas e isso reflete na vulnerabilidade do xilema. A relação do P50 com o 

diâmetro do pontoação em E. pulchrum pode ser uma relação alométrica, explicada pelo fato 

de haver maior probabilidade de propagação do ar por poros maiores (LEMAIRE et al., 

2021), porém essa relação só foi observada em árvores crescendo na Floresta (Fig. 6b). LENS 

et al., (2013) afirmam que esta associação pode explicar as diferenças na resistência à embolia 
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para alguns grupos de plantas e não para outros e que isso pode até variar dentro das espécies 

crescendo em diferentes condições ambientais. Assim, sugerimos que esta espécie pode 

compensar com diferentes combinações estruturais e fisiológicas as diferenças ambientais 

entre as fitofisionomias.  

As espécies estudadas apresentaram diferentes estratégias em relação à 

condutividade hidráulica teórica, resistência à embolia e resistência mecânica que as 

segregaram. O agrupamento dos atributos foliares e do lenho entre os indivíduos de E. 

pulchrum sugere a existência de um padrão conservador de adaptação, influenciado pelos 

atributos de resistência mecânica. Uma vez que, a espessura da parede da fibra do vaso, a 

densidade da madeira e a espessura da membrana da pontoação estão diretamente 

relacionadas à resistência mecânica e à embolia (MARTÍNEZ-CABRERA et al., 2011; 

SIMIONI et al., 2023). Por outro lado, a maior variabilidade dos atributos em T. guianensis 

nas diferentes fitofisionomias pode refletir eficiência condutiva em FODs e resistência à 

embolia na RES. Maiores diâmetros dos elementos de vasos acompanhados de menores 

frequências representam maior eficiência de transporte (Melo Júnior et al., 2017), enquanto o 

P50 está relacionado à resistência à embolia (PEREIRA et al., 2018). É possível observar que a 

maioria dos indivíduos de E. pulchrum da Restinga está agrupada no quadrante próximo a 

indivíduos de T. guianensis da mesma fitofisionomia, sugerindo que características 

relacionadas à segurança no transporte em ambientes com restrição hídrica podem atuar de 

forma sinérgica entre as duas espécies, mesmo com baixa variação intraespecífica. além disso, 

o agrupamento heterogêneo de T. guianensis pode indicar uma maior variação dos atributos, o 

que pode contribuir para a ampla distribuição desta espécie. 

 

3.4 Conclusão 

 

Erythroxylum pulchrum e Tapirira guianensis apresentaram diferentes estratégias 

quanto à variação dos atributos morfofisiológicos da folha e da madeira. Cada espécie 

apresentou diferentes conjuntos de atributos, com arranjos anatômicos variados para garantir 

resistência à embolia e ao mesmo tempo transporte seguro e eficiente. T. guianensis, 

apresentou ajustes relativamente menos conservadores dos atributos do que E. pulchrum, 

aparentemente pode apresentar maior variação em resposta a diferentes fitofisionomias. 

Assim, nossos resultados mostraram diferentes respostas espécie-específicas e que não há 

convergência de estratégias entre as duas espécies mais representativas nas duas 
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fitofisionomias analisadas. Portanto, as condições ambientais podem modular as 

características hidráulicas de espécies que crescem sob diferentes fitofisionomias, porém, 

cada espécie pode apresentar diferentes níveis de ajustes para se adaptar às mudanças nas 

condições ambientais. Este aspecto é de grande relevância para as florestas tropicais que 

abrigam a maior diversidade do planeta e pode ser um bom preditor de como diferentes 

espécies e/ou grupos taxonômicos podem responder aos impactos da degradação dos 

ambientes naturais e, possivelmente, às previsões de futuras aquecimento global. 
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4. RELAÇÃO ENTRE OS ATRIBUTOS ANATÔMICOS DE ESPÉCIES EM 

DIFERENTES FITOFISIONOMIAS DA MATA ATLÂNTICA  

 

Introdução  

 

A Mata Atlântica é um mosaico complexo com diferentes condições ambientais que 

influenciam diretamente a formação vegetacional desse bioma, considerado hostpot mundial 

de biodiversidade, riqueza e endemismo de espécies (SCARANO; CEOTTO, 2015; SOS 

MATA ATLÁNTICA, 2020; MASSANTE; GASTAUER, 2023). Este é o bioma mais antigo 

do Brasil, com cerca de 70 milhões de anos e é resultado de diversos processos geológicos 

que afetaram as linhagens de espécies (LEITÃO-FILHO, 1987; REZENDE et al., 2018). 

Conectado a essa complexidade, as condições ambientais se diferenciam influenciada tanto 

pela variação da temperatura quanto no regime pluviométrico. No entanto, mesmo diante de 

toda essa variabilidade, a composição de espécies se distribui de maneira contínua ao longo 

dos principais gradientes do domínio atlântico (OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000; 

EISENLOHR; OLIVEIRA-FILHO, 2015). 

No estado do Rio de Janeiro, a maioria dos remanescentes florestais de Mata Atlântica 

está sob relevo acidentado ou no contato com o mar, onde ocorrem ilhas continentais, como, 

por exemplo, a Ilha Grande (PEREIRA, 2009). A Ilha Grande trata se de um maciço litorâneo 

montanhoso da Serra do Mar, que abriga um continuum florestal de diferentes 

fitofisionomias, caracterizando uma heterogeneidade de ambientes e favorecendo a 

diversidade de vários grupos de plantas com diferentes formas de vida (CALLADO et al. 

2009). Assim, a paisagem da Ilha Grande é constituída por diferentes estágios sucessionais de 

regeneração, formada pelo gradiente altitudinal da Floresta Ombrófila Densa (das Terras 

Baixas, Submontana e Montana), pelos Afloramentos rochosos e pela vegetação com 

influência marinha ou fluviomarinha como: Restinga, Manguezal e Mata Alagadiça 

(OLIVEIRA, 2002; CALLADO et al. 2009). Esse conjunto de aspectos determinam atributos 

ecológicos na morfologia, fisiologia e anatomia das espécies vegetais que se se distribuem em 

ambientes distintos da Ilha Grande (SANTOS et al., 2019; CASTELAR et al., 2023). 

No que se refere à anatomia ecológica da madeira, os trabalhos de CARLQUIST (por 

exemplo 1966, 1975; 1977; CARLQUIST; SCHNEIDER, 2001)  fundamentaram a 

observação e a mensuração dos atributos anatômicos do xilema secundário em relação à 

forma de crescimento e ao habitat da planta. Até os dias atuais, estes estudos se mostram 
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importantes na determinação da variação desses atributos em espécies lenhosas submetidas a 

diferentes filtros ambientais devido a heterogeneidade climática impostas por diferentes 

ambientes ou pela plasticidade fenotípica (ANDEREGG, 2015; EWERS; JACOBSEN; 

LÓPEZ-PORTILLO, 2023; OLSON, 2023). Grande parte do conhecimento acerca da 

variação e da interação dos atributos anatômicos do xilema secundário sob a perspectiva de 

diferentes ambientes se baseia em comparações interespecíficas (LENS et al., 2004; 

PFAUTSCH et al., 2016a). Porém, é necessário cautela em estudos multiespécies, uma vez 

que o xilema secundário proveniente de diferentes ambientes pode ser influenciado por 

questões filogenéticas ou por efeitos ontogenéticos relacionados a idade ou ao tamanho das 

árvores, além das adaptações fenotípicas às condições locais (RUNGWATTANA; HIETZ, 

2018). 

Estudos desta natureza envolvem a comparação de áreas ou flórulas e visam a 

caracterização de diferentes formações vegetais por meio de caracteres anatômicos, de 

maneira independente dos grupos taxonômicos analisados (por exemplo: CARLQUIST, 1977; 

BARAJAS-MORALES 1985; NOSHIRO et al. 1995; CALLADO et al. 1997; BARROS et al. 

2006; DÓRIA et al., 2022; SIMIONI et al., 2023). Esses estudos evidenciam caracteres 

anatômicos do xilema secundário que estão relacionados ao transporte hídrico sob condições 

ambientais específicas, visto que as características hidráulicas do xilema estão intimamente 

relacionadas com o ambiente em que a planta se desenvolve (ZHANG et al., 2023). Por 

exemplo, espécies que habitam ambientes com menor disponibilidade hídrica e temperaturas 

elevadas, tendem a apresentar um conjunto de atributos hidráulicos específicos para garantir 

maior segurança no transporte e resistência mecânica, como vasos de diâmetro reduzido em 

maior frequência e agrupamento (CARLQUIST & HOECKMAN, 1985; TYREE & 

ZIMMERMANN, 2002; SPERRY; HACKE; PITTERMANN, 2006). Neste sentido, a 

disponibilidade hídrica do ambiente se destaca por apresentar maior capacidade de promover 

variação nos atributos anatômicos do xilema secundário em diferentes gradientes de 

disponibilidade (BLAGITZ; NOGUEIRA; MARCATI, 2021). No entanto, cada espécie pode 

responder de maneira própria a um mesmo habitat e a distintos habitats mesmo sendo 

simpátricas em cada um deles (CASTELAR et al., 2022, 2023). 

As plantas podem ajustar seus trade-off entre condutividade hidráulica e resistência ao 

embolismo de diferentes maneiras, uma vez que às propriedades da madeira sustentam 

múltiplas funções, desde as funções hidráulicas até o balanço de carbono, e estão diretamente 

relacionadas à distribuição e sobrevivência das espécies nos diferentes ambientes (ADAMS et 
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al., 2017; DÓRIA et al., 2022). Essas diversas funções do xilema secundário estão associadas 

aos diferentes tipos celulares que o compõem. Os vasos são responsáveis principalmente pelo 

transporte de água, enquanto os parênquimas axial e radial assumem o armazenamento de 

nutrientes, por sua vez, as paredes secundárias de vasos e fibras desempenham funções 

mecânicas (CALLADO, C.H.; CORADIN, V.T.R; COSTA, C.G. 2022). Vasos de menor 

diâmetro permitem que as plantas transportem água e nutrientes de maneira segura e mais 

lenta em condições de baixa disponibilidade hídrica, e vasos mais largos apresentam maior 

condutividade hidráulica, porém com maior propensão à embolia (CARLQUIST 1975). Dessa 

forma, a estrutura dos vasos nos permite entender como os diferentes grupos taxonômicos de 

plantas ajustam essas células para garantir o transporte hidráulico (ZHANG et al., 2022). As 

células de parênquima, além de armazenamento, exercem uma importante função na reversão 

do embolismo, liberando água no fluxo de transpiração durante à seca e na resistência à 

embolia, uma vez que espécies mais vulneráveis tendem a apresentar maior quantidade de 

parênquima (KIORAPOSTOLOU et al., 2019; TRIFILÒ et al., 2019; PRATT et al., 2021). 

Além disso, a densidade da madeira é considerada uma característica chave que afeta 

diretamente o desempenho mecânico e fisiológico da planta e está associado ao espessamento 

das paredes secundárias das fibras e dos vasos (CHAVE et al., 2009; ZIEMIŃSKA et al., 

2013). 

Neste contexto, entender como as plantas ajustam a estrutura anatômica do xilema 

secundário para responder às variações climáticas, se torna uma importante ferramenta para 

predizer, por exemplo, a vulnerabilidade das espécies, visto que se relacionam diretamente 

com as condições ambientais (SMITH-MARTIN et al., 2022). No entanto, cada espécie 

apresenta diferentes estratégias para garantir sua sobrevivência e distribuição (POCKMAN; 

SPERRY, 2000; SANTIAGO et al., 2018). As pesquisas que abordam a adaptação de 

espécies de ocorrência natural da Mata Atlântica nas suas diferentes fitofisionomias ainda são 

escassas (BARROS et al., 2006; CAMPBELL; RABELO; DA CUNHA, 2016; SILVA DA 

COSTA et al., 2020; SILVA et al., 2021). O preenchimento desta lacuna, poderá proporcionar 

valiosas respostas para predizer como as espécies e as fitofisionomias deste ameaçado Bioma 

irão responder em um cenário cada vez mais real das mudanças climáticas, com elevação da 

temperatura e maior espaçamento das chuvas (IPCC, 2021). 

Diante deste cenário, o presente estudo busca entender os diferentes níveis de ajustes 

dos atributos funcionais relacionados à arquitetura hidráulica do xilema secundário, das 

espécies que compõe a flórula de diferentes fitofisionomias da Mata Atlântica na Ilha Grande. 
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Além de contribuir para o melhor conhecimento da diversidade funcional das espécies, 

partindo do princípio de que as condições ambientais impostas pelas fitofisionomias podem 

modular adaptações anatômicas integradas em espécies lenhosas, uma vez que a variação 

destes atributos impacta diretamente na distribuição e sobrevivência das mesmas. Dessa 

forma, a compreensão dos fatores que determinam como as plantas lidam com fatores 

ambientais, além de identificar atributos anatômicos relacionados a estresses ambientais se 

tornam ferramentas úteis para inferir sobre a sobrevivência das espécies em diferentes 

habitats. Para isso, visamos responder as seguintes perguntas: (i) Apesar das diferenças 

filogenéticas, os atributos funcionais do xilema secundário nos permitem definir padrões para 

as diferentes fitofisionomias da Mata Atlântica? (ii) As fitofisionomias são capazes de 

modular ajustes nos atributos anatômicos das espécies ou elas se agrupam pelo fator 

filogenético? (iii) É possível relacionar ajustes entre os atributos anatômicos das espécies 

analisadas para garantir eficiência/segurança no transporte hídrico e resistência mecânica? 

 

4.1 Material e Métodos 

 

 Área de estudo 

 

A Ilha Grande está localizada na costa sul do Estado do Rio de Janeiro, na Baía da Ilha 

Grande, município de Angra dos Reis (23°04'31” - 23°13'36” S; 44°05'27” - 44°22'43” W. 

Figura 1). Supõe-se que a última conexão entre a Ilha Grande e o continente tenha ocorrido há 

cerca de 5.100 anos A.P. (GAMA et al. 2009) e seu ponto mais próximo ao continente está a 

cerca de 2 km de distância. A Ilha está a aproximadamente 100 km do centro da cidade do Rio 

de Janeiro e 250 km do centro da cidade de São Paulo. A face norte da Ilha é voltada para o 

continente enquanto a sul para o oceano, ambas separadas por uma cadeia de montanhas, onde 

se destacam os Picos da Pedra d’Água e do Papagaio, com 1035 e 982 m de altitude, 

respectivamente (GAMA et al. 2009). O clima da Ilha Grande é caracterizado como tropical 

(Af) quente e úmido, segundo a classificação de Köppen, sem estação seca definida. A 

distribuição pluviométrica na região é desigual variando de 1.245 mm até 4.531, em áreas de 

encostas (OLIVEIRA & COELHO NETO, 2001). A temperatura média varia de 20 e 26 ºC, 

podendo atingir médias extremas de 39 ºC no verão e 15 ºC no inverno (SALGADO & 

VASQUEZ, 2009). 
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Figura 8: Mapa destacando América do Sul, Estado do Rio de Janeiro e os locais de 

coleta na Ilha Grande, município de Angra dos Reis  

 

Legenda: PAL = Planície Alagadiça; RES = Restinga; MAN = Manguezal; FODs = Floresta Ombrófila Densa 

Submontana; FODm = Floresta Ombrófila Densa Montana 
 

Espécies selecionadas para o estudo  

A seleção de espécies foi baseada em inventários florísticos e fitossociológicos 

previamente realizados (ARAÚJO & OLIVEIRA, 1988; CALLADO et al. 2009; MANÃO, 

2011; ROSA, 2013; CASTILHORI em andamento). Foram selecionadas 16 espécies 

representativas em cinco fitofisionomias da Ilha Grande: Floresta Ombrófila Densa Montana, 

Floresta Ombrófila Submontana, Restinga, Manguezal e Mata Alagadiça. Três espécies 

ocorrem em mais de uma fitofisionomia: Eryhroxylum pulchrum (2 fitofisionomias), Tapirira 

guianensis (3 fitofisionomias) e Vochysia bifalcata (2 fitofisionomias). A Tabela 4 apresenta 

as espécies selecionadas e organizadas por fitofisionomia investigada. 
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Tabela 4: Lista de espécies representativas nas fitofisionomias analisadas na Ilha Grande.  

* 

Valore

s 

médio

s dos 

indiví

duos 

refere

ntes as 

espéci

es.

Família Espécies (Floresta Ombrófila Densa Montana) Altura* DAP* Densidade da 

Madeira* 

Descrição fitofisionômica 

Rubiaceae Bathysa mendoncaei K. Schum. 11.6 11.8 0.482 Áreas de relevo montanhoso com elevação 
superior a 600 metros de altitude. Bem 
conservada com áreas clímax e rápido processo 
de regeneração (ALHO et al., 2002). Ocupa 
21% da Ilha. (Figura 9) 

Rubiaceae Rustia formosa (Cham. & Schltdl.) Klotzsch 13.6 36.2 0.478 
Vochysiaceae Vochysia bifalcata Warm. 23.6 76.2 0.446 
Annonaceae Xylopia brasiliensis Spreng. 20 36.25 0.442 

Família Espécies (Floresta Ombrófila Submontana)     

Apocynaceae Tabernaemontana laeta Mart.  14.2 44.2 0.492 Floresta de Encosta, formação que ocorre entre 
50 e 600 metros de altitude. Modificada pelos 
diversos ciclos econômicos, áreas em diferentes 
estágios de regeneração. Ocupa 75% da Ilha. 
(Figura 10) 

Melastomataceae Miconia cinnamomifolia (DC.) Naudin 17.4 55.6 0.525 
Anacardiaceae Tapirira guianensis Aubl. 10 27.2 0.535 

Erythroxylaceae Erythroxylum pulchrum A.St.-Hil. 8 32.8 0.694 
Vochysiaceae Vochysia bifalcata Warm. 20 80.5 0.356 

Família Espécies (Mata de Restinga)  
 

  

Ochnaceae Ouratea cuspidata (A.St.-Hil.) Engl. 4.5 13.75 0.719 Formação pioneira de influência marinha, sobre 
solos arenosos. Ocupa 1.5% da Ilha. (Figura 11) Aquifoliaceae Ilext theezans Mart. ex Reissek 8.4 13.6 0.559 

Myrtaceae Myrcia ilheosensis Kiaerk. 6.5 18.8 0.599 
Anacardiaceae Tapirira guianensis Aubl. 9.6 26.4 0.569 

Erythroxylaceae Erythroxylum pulchrum A.St.-Hil. 9.4 33.2 0.712 
Família Espécies (Manguezal)  

 
  

Combretaceae Lagunculária racemosa (L.) C.F.Gaertn 5.4 18.6 0.581 Formação pioneira de influência fluviomarinha. 
Permanentemente inundada. Ocupa 0.5% da 
Ilha. (Figura 12) 

Annonaceae Annona glabra L. 3.8 14.8 0.391 
Rhizophoraceae Rhizophora mangle L. 4.6 16.6 0.699 

Família Espécies (Mata Alagadiça)  
 

  

Myrtaceae Eugenia astringens Cambess. 6.4 16.4 0.602 Formação pioneira de influência fluviomarinha 
que ocorre sob substrato úmido e bem 
encharcado. Permanentemente inundada. (Figura 
13) 

Myrsinaceae Myrsine guianensis (Aubl.)  Kuntze 5.2 19.6 0.445 
Anacardiaceae Tapirira guianensis Aubl. 10.4 31.8 0.493 
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Amostragem e processamento do xilema secundário  

 

Para a análise e caracterização estrutural do xilema secundário, utilizamos amostras de 

cinco indivíduos de cada espécie selecionada para estudo, nas cinco diferentes fitofisionomias 

investigadas na Ilha Grande (Tabela 4), totalizando 100 árvores amostradas. As amostras do 

caule foram obtidas por método não destrutivo, com auxílio de Sondas de Pressler, a 1,30 m 

do solo (nível da aferição do Diâmetro a Altura do Peito - DAP). Dessas amostras foram 

confeccionados corpos de prova orientados nos planos transversal, longitudinal radial e 

longitudinal tangencial (CORADIN; MUNIZ, 1992). Os corpos de prova foram seccionados 

em micrótomo de deslize Leica SM2010R, com espessura de 15 a 20 µm. Em sequência, as 

seções histológicas foram processadas segundo técnicas usuais de anatomia da madeira 

seguindo as etapas de clarificação, desidratação, dupla coloração por Azul de Astra e 

Safranina aquosa e, montagem em lâminas permanentes com Entellan® (Merck) 

(JOHANSEN, 1940; SASS, 1958; BURGER; RICHTER, 1991). Parte dos fragmentos da 

madeira foi dissociada e macerada pelo método de Franklin modificado (KRAUS; ARDUIN, 

1997). Após estas etapas, os macerados foram submetidos à coloração por Safranina 1% em 

Etanol 50% e montados em Glicerina 50%. As lâminas semipermanentes e permanentes 

foram analisadas em microscópio óptico de campo claro (Axioplan, ZEISS, Alemanha), com 

captura de imagem por câmera (Power Shot A640, CANON, Japão) acoplada ao microscópio. 

As imagens foram utilizadas para as descrições qualitativas e análise quantitativa, efetuadas 

com o software Image-Pro Plus. As descrições, contagens e mensurações celulares seguiram 

as normas da IAWA (WHELLER et al. 1989).  

Para verificar a possível influência do ambiente sobre a estrutura do xilema 

secundário, foram calculados os índices de vulnerabilidade, mesomorfia (CARLQUIST, 

1977; CARLQUIST; SCHNEIDER, 2001; ZIMMERMANN, 1983, modificada por FAHN et 

al. 1990), condutividade hidráulica teórica e Potêncial teórico de resistência a implosão 

(SCHOLZ et al., 2013). 

 

Análise da densidade da madeira 

 

A densidade da madeira foi calculada em corpos de prova de 1 cm3. O volume fresco 

das amostras de madeira foi calculado pelo deslocamento de coluna d’agua. As amostras 

foram imersas em um Becker contendo água sobre uma balança digital. O volume da amostra 

foi o peso da água deslocada (e.g., 1g = 1 cm3). A massa seca foi obtida por desidratação das 
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amostras em estufa a 100 ºC por 72 h (WILLIAMSON; WIEMANN, 2010). O cálculo da 

densidade da madeira foi dado por:   

DM = Ms/Vd 

 

DM= Densidade da madeira (g.cm-3), Ms = massa seca, Vd = volume deslocado. 

 

Condutividade Hidráulica Teórica  

 

A condutividade hidráulica teórica (Kth) foi calculada para cada indivíduo amostrado 

através da área do lúmen do vaso usando a equação de Hagen-Poiseuille:                                       

Kth = (πpw/128
η).FV.Dh4 

Onde Kth = condutividade hidráulica teórica em kg.m-1.s-1.MPa-1, pw = densidade da água em 

20 ºC (998.2 kg.m-3), η =  viscosidade da água em 20 °C (1.002 x 10-3 Pa.s), FV = frequência 

dos elementos de vaso (vasos/mm2) e D = diâmetro do vaso hidraulicamente ponderado em 

mm. 

    Como as seções transversais não são círculos perfeitos, a área do lúmen será usada para 

calcular o diâmetro equivalente do vaso (d) (Scholz et al. 2013) como:                                        

d = √4A.π  

Onde A = área do lúmen do vaso. 

  

O diâmetro ponderado do vaso (D) foi calculado como: 

D = (Σd4/N)0.25 

 

Onde d = diâmetro equivalente do vaso em mm, e N = número de vasos mensurados. 

 

Resistência teórica a implosão do vaso 

 

A resistência teórica a implosão dos vasos foi determinada através da razão entre a 

espessura da parede de dois vasos contíguos e o diâmetro máximo do lume do elemento de 

vaso (SCHOLZ, et al., 2013). 

RI= (EPV/DMAX)2 

Onde EPV = espessura da parede do vaso e DMAX = diâmetro máximo do vaso. 
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Índice de vulnerabilidade 

 

O índice de vulnerabilidade foi calculado usando a equação proposta por Carlquist (1977): 

IV = D/Fv 

Onde D = diâmetro do vaso em mm e FV = frequência do vaso em mm2. 

 

Índice de Mesomorfia 

 

O índice de mesomorfia foi calculado usando a equação proposta por Carlquist (1977): 

IM = IV*Cv 

 Onde IV = índice de vulnerabilidade e CV = comprimento do vaso em µm. 

 

Análises estatísticas  

 

Preparamos uma matriz com as variáveis anatômicas e morfológicas do lenho obtidas 

para cada árvore amostrada. As variáveis da matriz foram padronizadas através da função 

scale. Em seguida, utilizamos esta matriz para calcular a distância euclidiana entre os grupos 

com base na dissimilaridade entre os atributos medidos das espécies em cada fisionomia. Para 

isso, realizamos uma análise de agrupamento hierárquico que agrupa as espécies com base em 

sua similaridade, formando um dendrograma que mostra a estrutura hierárquica dos grupos 

com base em uma ligação completa (complete linkage), que considera a maior distância entre 

os pares de amostras nos grupos formados. Assim é possível obter um dendrograma para 

visualizar e identificar grupos similares. Como um próximo passo, realizamos a partição de 

variância dos atributos avaliados. Para isso, utilizamos um modelo multilevel com intercepto 

randômico para vegetações e espécies (Lira-Martins et al., 2022). Para isso, usamos uma 

transformação de log10 nos dados brutos e empregamos o pacote lmer. Um modelo misto com 

as fitofisionomias como variáveis fixas também foi rodado para cada atributo, a fim de 

avaliarmos diferenças entre as fitofisionomias. Nestes modelos, apenas as espécies foram 

utilizadas como termos randômicos. Em seguida, avaliamos a correlação entre os 

componentes específicos (efeito randômico das espécies) para compreender associações e 

“trade-offs” entre atributos ao longo das espécies uma vez retirado o efeito da diferença entre 

os ambientes, como indicado no modelo multilevel. 
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4.2 Resultados 

 

As figuras 9-13 evidenciam os atributos anatômicos do xilema secundário das 

espécies avaliadas. Na análise de distribuição dos atributos anatômicos do xilema secundário 

em relação a cada uma das fitofisionomias, observa-se que dos 19 atributos analisados, 15 

apresentaram diferenças entre as fitofisionomias (Ver planilha suplementar - comparação par 

a par). Entretanto, algumas tendências de ajustes foram identificadas para alguns atributos da 

FODm e da FODs, com valores mais elevados para características, como, condutividade 

hidráulica teórica (Kth), comprimento do elemento de vaso (CV) e índice de mesomorfia (IM). 

As espécies do MAN e PAL apresentaram variação nos atributos, como menores valores do 

diâmetro do vaso (DV) e diâmetro do pontoação intervascular (Pint), além de valores mais 

elevados para espessura da parede do vaso (EPV) e resistência teórica a implosão dos vasos 

(RI). Enquanto a RES, apresentando maiores valores para densidade da madeira (DM), 

espessura da parede da fibra (EPF), frequência dos vasos (FV), e menores valores de Kth e 

índice de vulnerabilidade (IV) (Figura 14). 

 

Figura 9. Anatomia do xilema secundário de cinco espécies da Floresta Ombrófila 

Densa Montana (FODm), nos planos transversal, longitudinal tangencial e longitudinal radial. 

As imagens evidenciam a variação dos atributos anatômicos, mostrando não haver um claro 

padrão de ajustes em relação a fitofisionomia. 
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Legenda: Bathysa mendoncaei (A, E e I), Rustia formosa (B, F e J), Vochysia bifalcata (C, G e L), Xylopia 

brasiliensis (D, H e M). A-D Secções transversais; E-H Secções longitudinais tangenciais; I-M Secções 
longitudinais radiais. Barras: 200 µm. 

 

 

Figura 10. Anatomia do xilema secundário de cinco espécies da Floresta Ombrófila 

Densa Submontana (FODs), nos planos transversal, longitudinal tangencial e longitudinal 

radial. As imagens evidenciam a variação dos atributos anatômicos, mostrando não haver um 

claro padrão de ajustes em relação a fitofisionomia. 
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Legenda: Erythroxylum pulchrum (A, F e L), Miconia cinnamomifolia (B, G e M), Tabernaemontana laeta (C, 
H e N), Tapirira guianensis (D, I e O), Vochysia bifalcata (E, J e P). A-E Secções transversais; F-J Secções 
longitudinais tangenciais; L-P Secções longitudinais radiais. Barras: 200 µm. 

 

 

Figura 11. Anatomia do xilema secundário de cinco espécies da Restinga (RES), nos 

planos transversal, longitudinal tangencial e longitudinal radial. As imagens evidenciam a 

variação dos atributos anatômicos, mostrando não haver um claro padrão de ajustes em 

relação a fitofisionomia. 

 

 
Legenda: Erythroxylum pulchrum (A, F e L), Ilex theezans (B, G e M), Myrcia ilheosensis (C, H e N), Ouratea 

cuspidata (D, I e O), Tapirira guianensis (E, J e P). A-E Secções transversais; F-J Secções longitudinais 
tangenciais; L-P Secções longitudinais radiais. Barras: 200 µm. 

 

 

Figura 12. Anatomia do xilema secundário de cinco espécies da Manguezal (MAN), 

nos planos transversal, longitudinal tangencial e longitudinal radial. As imagens evidenciam a 

variação dos atributos anatômicos, mostrando não haver um claro padrão de ajustes em 

relação a fitofisionomia. 
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Legenda: Annona glabra (A, D e G), Laguncularia racemosa (B, E e H), Rhizophora mangle (C, F e I). A-C 
Secções transversais; D-F Secções longitudinais tangenciais; G-I Secções longitudinais radiais. Barras: 200 µm. 

 

 

Figura 13. Anatomia do xilema secundário de cinco espécies da Planície Alagadiça 

(PAL), nos planos transversal, longitudinal tangencial e longitudinal radial. As imagens 

evidenciam a variação dos atributos anatômicos, mostrando não haver um claro padrão de 

ajustes em relação a fitofisionomia. 
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Legenda: Eugenia astringens (A, D e G), Myrsine guianensis (B, E e H), Tapirira guianensis (C, F e I). A-C 
Secções transversais; D-F Secções longitudinais tangenciais; G-I Secções longitudinais radiais. Barras: 200 µm. 

 

 

Figura 14. Variação dos atributos anatômicos do xilema secundário pela mediana, 

nas diferentes fitofisionomias da Ilha Grande. 

 

 
Legenda: ALV=Área do lúmen do vaso; CF=Comprimento da fibra; CR=Comprimento do Raio; 
CV=Comprimento do elemento de vaso; DF=Diâmetro da fibra; DM=Densidade da madeira; DV= Diâmetro do 
Vaso; EPF= Espessura da parede da fibra; EPV=Espessura da parede do vaso; FR=Frequência dos Raios; 
FV=Frequência de vasos; IM=Índice de Mesomorfia; IV=Índice de Vulnerabilidade; Kth=Condutividade 
hidráulica teórica; LF=Lúmen da fibra; LR=Largura do Raio; Pint=Pontoação intervascular;  Praio=Pontoação 
Raiovascular; RI=Resistência teórica a implosão do vaso. 

 
 

A análise dos atributos anatômicos do xilema secundário de diferentes grupos 

taxonômicos em diferentes fitofisionomias, não evidenciou padrões de separação de acordo 

com a fitofisionomias. Dessa forma, as espécies estudadas em cada uma das fitofisionomias 
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se espalharam ao longo dos agrupamentos, não havendo uma distinção clara entre os 

ambientes. Os atributos avaliados se separaram em dois “clusters” com atributos que seguem 

padrões similares de variação dentro desses “clusters”. O primeiro grupo apresentou valores 

mais elevados atributos anatômicos, de Kth, IM, IV e menor conectividade de vasos FV e RI. 

Enquanto o segundo apresentou valores mais elevados para EPV, EPF, DM, FV, RI. As 

espécies não formaram “clusters” de acordo com as fitofisionomias, mas sim por semelhanças 

taxonômicas. (Figura 15).  

 

Figura 15. Gráfico de heatmap com dendrograma indicando agrupamento das 

espécies com base na dissimilaridade de atributos anatômicos do xilema secundário  

 
 

Legenda: As cores das espécies representam suas respectivas fitofisionomias. No heatmap, cores mais quentes 
representam valores padronizados mais elevados dos atributos e cores mais frias representam valores mais 
baixos. DM=Densidade da madeira; FV=Frequência de vasos; RI=Resistência teórica a implosão do vaso; 
LR=Largura do Raio; CV=Comprimento de vasos; CF=Comprimento da fibra; CR=Comprimento do Raio; 
DF=Diâmetro da fibra; EPF= Espessura da parede da fibra; EPV=Espessura da parede do vaso; FR=Frequência 
dos Raios; LF=Lúmen da fibra; Pint=Pontoação intervascular; Praio=Pontoação Raiovascular; ; IV=Índice de 
Vulnerabilidade; IM=Índice de Mesomorfia; DV= Diâmetro do Vaso; ALV =Área do lúmen do vaso; 
Kth=Condutividade hidráulica teórica. 
 

 

A análise de variância não identificou os efeitos das diferentes fitofisionomias sobre 

os atributos anatômicos das espécies, evidenciando apenas que a maior parte da variância foi 

explicada pelas diferenças taxonômicas envolvendo as diferentes espécies analisadas. Assim, 

a grande maioria dos atributos analisados apresentou variação interespecífica, com destaque 

para DM, Kth, IM e IV, que apresentaram maior proporção dessa variação. Os efeitos 
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ambientais das fitofisionomias mostram uma significativa influência apenas sobre a espessura 

da parede do vaso, aproximadamente 0.5 da variação total (Figura 16). 

 

Figura 16. Partição de variância dos atributos anatômicos avaliados de acordo com a 

fitofisionomia, variação intraespecífica e interespecífica. 

 

Legenda: Os atributos estão apresentados em ordem crescente em relação à variação interespecífica. 
EPV=Espessura da parede do vaso; DF=Diâmetro da fibra; RI=Resistência teórica a implosão do vaso; 
Praio=Pontoação Raiovascular; FR=Frequência dos Raios; CV=Comprimento de vasos; DM=Densidade da 
madeira; EPF= Espessura da parede da fibra; Pint=Pontoação intervascular; LR=Largura do Raio; LF=Lúmen da 
fibra; CR=Comprimento do Raio; CF=Comprimento da fibra; DV= Diâmetro do Vaso; Kth=Condutividade 
hidráulica teórica; IM=Índice de Mesomorfia; ALV =Área do lúmen do vaso; FV=Frequência de vasos; 
IV=Índice de Vulnerabilidade. 

 

A análise de correlação mostrou associações coordenadas entre os atributos 

anatômicos do xilema secundário das espécies, nas diferentes fitofisionomias (espécies e 

fitofisionomias como variável randômica). Evidenciando covariações e trade-offs importantes 

no entendimento dos mecanismos entre os diferentes atributos, como podemos observar na 

correlação positiva entre DM com RI e IM com Kth, e da correlação negativa da FV com o IV 

e Kth (Figura 17). 

Figura 17. Matriz de correlações interespecíficas entre atributos com base nos 

modelos multilevel.   
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Legenda: O tamanho dos círculos representa a força das correlações enquanto as cores representam os sinais das 
correlações sendo cores frias correlações negativas e quentes correlações positivas. Kth=Condutividade 
hidráulica teórica; CV=Comprimento de vasos; EPV=Espessura da parede do vaso; FV=Frequência de vasos; 
RI=Resistência teórica a implosão do vaso; Pint=Pontoação intervascular; LF=Lúmen da fibra; DV= Diâmetro 
do Vaso; ALV=Área do lúmen do vaso; FR=Frequência dos Raios; CF=Comprimento da fibra; EPF= Espessura 
da parede da fibra; IM=Índice de Mesomorfia; Praio=Pontoação Raiovascular; DF=Diâmetro da fibra; 
DM=Densidade da madeira; CR=Comprimento do Raio; LR=Largura do Raio; IV=Índice de Vulnerabilidade;  

 

4.3- Discussão 

 

De maneira geral, nossos resultados revelaram diferentes estratégias hidráulicas de 

espécies lenhosas da Mata Atlântica, as quais não necessariamente estão relacionadas à 

fitofisionomia onde se desenvolvem, mas sim relacionadas à história evolutiva de cada táxon. 

A análise dos atributos anatômicos das árvores não revelou um claro padrão de ajustes que 

pudessem estar diretamente associados às diferenças ambientais das fitofisionomias em que as 

espécies se desenvolvem. Em vez disso, observamos um agrupamento das espécies por 

semelhança nos atributos anatômicos de origem filogenética. No entanto, uma série de ajustes 

foram observados entre os atributos anatômicos avaliados e as fitofisionomias. Na FODm e 

FODs, verificou-se a existência de um conjunto de atributos anatômicos como vasos de maior 
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calibre e em menor frequência, que estão relacionados a uma maior capacidade de transporte 

de volume de água por unidade de área, e podem ser indicadores de mesomorfia 

(CARLQUIST, 1977; SONSIN et al., 2012; PFAUTSCH et al., 2016b; EWERS; 

JACOBSEN; LÓPEZ-PORTILLO, 2023). Em RES, PAL e MAN, considerados ambientes 

estressantes com condições limitantes de disponibilidade hídrica, alta salinidade influenciada 

por inundações periódicas das marés, ou com seca sazonal (ROBERT et al., 2009; MELO 

JÚNIOR; TORRES BOEGER, 2015), encontramos, de modo geral, vasos mais estreitos, em 

frequência elevada, e com maior espessura da parede. Esses atributos revelam um certo grau 

de xeromorfia e estão relacionados à maior segurança no transporte e resistência mecânica 

(TYREE & ZIMMERMANN, 2002; SPERRY, 2006). Na RES, as espécies precisam realizar 

adaptações funcionais dos atributos anatômicos para lidar com a alta irradiância solar e 

déficits hídrico e nutricional do solo (PIREDA et al., 2019; MELO-JÚNIOR et al.,2020). 

Enquanto no MAN, e na PAL, a alta salinidade ou amplitude de variação da mesma, e o baixo 

potencial hídrico do solo devido a hipoxia levam a uma diminuição do potencial hídrico da 

planta para garantir a absorção das raízes, faz com que em sequência a condutividade 

hidráulica do xilema secundário seja reduzida (REEF; LOVELOCK, 2015; JANTSCH et al., 

2018). Dessa maneira, embora possamos afirmar que espécies de vasos largos são mais 

vulneráveis, espécies de vasos estreitos apresentam uma ampla variação quanto a 

vulnerabilidade (HACKE; JACOBSEN; PRATT, 2022). Portanto, é necessário cautela para 

inferir sobre a resistência à embolia no transporte de água das espécies lenhosas considerando 

apenas o diâmetro médio dos vasos.  

As espécies apresentaram diferentes padrões de ajustes quanto aos atributos dos 

elementos de vasos e das fibras, não se agrupando pelas fitofisionomias. Dois grupos foram 

formados com base no conjunto de atributos anatômicos em comum. O primeiro cluster 

apresentou espécies com atributos anatômicos que configuram eficiência no transporte, como 

por exemplo, vasos com maior diâmetro, que têm capacidade de transportar um maior volume 

de água e estão relacionados diretamente com a maior condutividade hidráulica teórica 

(MRTÍNEZ-VILATA et al., 2002; SPERRY; HACKE; WHEELER, 2005). O segundo cluster 

com vasos estreitos e em maior frequência, além de maiores valores de densidade da madeira 

e de potencial de resistência teórica a implosão, podem estar associados a maior segurança no 

transporte (HACKE et al., 2001) e indicativos de maior resistência mecânica (SPERRY; 

HACKE; PITTERMANN, 2006). Em contrapartida, indivíduos de uma mesma espécie 

podem apresentar características fenotípicas distintas ou semelhantes sob um gradiente de 
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disponibilidade hídrica ou condições de estresse (SILVA DA COSTA et al., 2020; SIMIONI 

et al., 2023). Tapirira guianensis, que ocorre simultaneamente em três fitofisionomias, 

apresentou na FODs características de maior condutividade hidráulica, como por exemplo 

vasos de maior diâmetro e menos frequêntes, em relação as que ocorrem na PAL e RES, 

enquanto o oposto foi encontrado para Erytrhoxylum pulchrum ocorrendo na FODs e RES. 

Enquanto Vochysia bifalcata apresentou características semelhantes ocorrendo na FODm e 

FODs. Castelar et al. (2023) encontraram diferentes características espécies-específicas em 

espécies coocorrendo em diferentes fitofisionomias, porém podem responder de maneira 

própria, sendo impulsionadas pelas características filogenéticas. 

Quanto ao parênquima radial, não se observou nenhum tipo de ajuste estrutural que 

indicassem um padrão ou uma tendência relacionada as fitofisionomias. Embora a literatura já 

tenha constatado ajustes na largura e frequência por milímetro linear deste tecido relacionados 

a disponibilidade hídrica do ambiente (ALVES; ANGYALOSSY-ALFONSO, 2002; SONSIN 

et al., 2012) e ao suporte mecânico do xilema (ZHENG; MARTÍNEZ-CABRERA, 2013). 

Além disso, o parênquima radial associado aos vasos, parece contribuir para a segurança 

hidráulica ao reparar embolias e garantir a manutenção do fluxo hídrico, uma vez que 

colaboram no armazenamento de água (BORCHERT; POCKMAN, 2005; BRODERSEN; 

MCELRONE, 2013). Wheeler; Baas; Rodgers, (2007) não encontraram padrões de ajustes 

estrutural relacionados às diferentes condições ambientais e LENS et al., (2004), analisando 

características anatômicas de 115 espécies e 35 gêneros da subfamília Vaccinioideae, não 

encontraram correlação entre a largura e comprimento dos raios com a variação da latitude, 

indicando que esse atributo pode apresentar um certo grau de conservadorismo em relação ao 

ambiente e seja influenciado pelo fator filogenético. 

Grande parte dos atributos anatômicos analisados apresentaram maior variação 

relacionada à questão taxonômica. Cochard; Casella; Mencuccini, (2007) mostraram que a 

questão adaptativa das espécies em ambientes distintos está integrada à variabilidade 

genotípica das espécies. Neste sentido, enxergar essas diferenças e admiti-las como plásticas 

ao ambiente ainda é um desafio, por conta do “ruído” filogenético (LENS et al., 2004; 

PFAUTSCH, 2016). Contudo, a variação dos atributos relacionados aos elementos de vaso 

observada nas espécies se desenvolvendo em diferentes fitofisionomias, pode ser decorrente 

de adaptações funcionais a zonas climáticas e ambientes com gradientes distintos de 

disponibilidade hídrica, refletindo na eficiência condutiva e segurança hidráulica das espécies 

(DÓRIA et al., 2016; SIMIONI et al., 2021). Nossos resultados mostraram que a espessura da 
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parede do vaso (EPV) varia de acordo com as diferentes fitofisionomias, sugerindo que este 

atributo pode apresentar um certo grau de plasticidade independente do componente 

filogenético em relação aos demais atributos analisados. A espessura da parede do vaso é um 

atributo estrutural importante para a relação resistência-vulnerabilidade do vaso, haja visto 

que plantas mais resistentes tendem a suportar pressões mais negativas e para isso precisam 

de paredes reforçadas (HACKE et al., 2001), além disso, podem ser determinadas por 

características estruturais independentes (JANSEN et al., 2001). Portanto, relacionar a 

variabilidade dos atributos anatômicos ao longo de diferentes gradientes ambientais e 

diferentes níveis organizacionais (família, espécie, população, indivíduo) podem nos ajudar a 

entender como os atributos respondem a variação ambiental, e assim melhorar os modelos 

baseados nestes atributos (ROSAS et al., 2019). 

Quando analisamos o conjunto das espécies e as fitofisionomias randomicamente 

através da matriz de correlação, buscamos identificar a coordenação de diferentes atributos 

anatômicos relacionados a características hidráulicas e mecânicas do xilema secundário. 

Encontramos correlações interessantes que reforçam os trade-off entre eficiência no transporte 

e resistência mecânica, verificamos a correlação positiva da densidade da madeira (DM) com 

a espessura da parede do vaso (EPV) e densidade da madeira (DM) com o potencial de 

resistência teórica a implosão dos vasos (RI). Estudos anteriores também encontraram 

atributos anatômicos se correlacionando positivamente com atributos indicadores de 

resistência mecânica (CHEN et al., 2020). Paredes celulares mais espessas conferem maior 

segurança ao transporte hídrico sob tensões mais elevadas (TYREE & ZIMMERMANN, 

2002), além disso, a densidade da madeira confere maior capacidade de resistência a implosão 

dos vasos (SPERRY; HACKE; WHEELER, 2005). Dessa forma, a relação entre os atributos 

anatômicos e a densidade da madeira é moldada pelas múltiplas funções do xilema secundário 

(armazenamento, suporte mecânico e transporte de água) e se inter-relacionam, sendo afetadas 

por restrições filogenéticas que covariam frente às variáveis ambientais (CHAVE et al., 2009; 

MARTÍNEZ-CABRERA et al., 2009).  

As correlações negativas entre a frequência dos vasos (FV) e a condutividade 

hidráulica teórica (Kth) e entre o diâmetro dos vasos (DV) e RI, indicam ajustes relacionados 

a eficiência/segurança no transporte. Assim, observa-se que à medida que se aumenta 

frequência dos vasos a tendência é que eles sejam mais estreitos e agrupados e com isso 

diminua o potencial de condutividade hidráulica, além de transportar o fluxo de água para 

rotas alternativas em caso de embolismo (SPERRY; MEINZER; MCCULLOH, 2008). O 



84 

 

 

diâmetro, o comprimento e a frequência (vasos/mm2) dos elementos de vaso, estão 

intimamente associados ao volume de água que eles são capazes de transportar e visto que as 

suas relações com a disponibilidade hídrica do ambiente, seguem sendo atributos anatômicos 

relevantes tanto para a descrição qualitativa quanto para a quantificação da função e ecologia 

da planta (EWERS; JACOBSEN; LÓPEZ-PORTILLO, 2023). Neste contexto, OLSON 

(2023) apresenta uma interessante discussão, fundamentada nas ideias de Carlquist (1966, 

1975; 1977), sobre a conexão entre a vulnerabilidade-diâmetro do vaso e a existência de um 

padrão global de variação, e que até o momento, não há evidências anatômicas que contrariem 

essa relação com a vulnerabilidade. Apesar de existirem atributos fisiologicamente 

mensuráveis, como a condutividade específica do xilema (Ks) e a resistência a embolia P50, 

que atualmente são considerados métodos mais precisos para compreender os mecanismos 

envolvidos no processo hidráulico das plantas (TYREE; EWERS, 1991; BITTENCOURT; 

PEREIRA; OLIVEIRA, 2018), o alto custo financeiro, o tempo e a capacitação técnica 

requerida para essas metodologias precisam ser avaliados. Neste contexto, torna-se relevante 

explorar e analisar atributos teoricamente mais simples de se mensurar e que possam ser 

relacionados com os mecanismos de resistência-vulnerabilidade das espécies. Essa abordagem 

visa produzir novos conhecimentos que permitam mitigar os efeitos das mudanças climáticas 

sobre as florestas tropicais. Além disso, ao adotar métodos mais acessíveis, também será 

possível incentivar a preservação e restauração das espécies de maneira mais ampla e 

eficiente. 

 

4.4- Conclusão 

 

 No presente estudo, buscamos entender se existem padrões nos atributos anatômicos 

do xilema secundário das espécies que se desenvolvem em diferentes fitofisionomias da Mata 

Atlântica, verificando os possíveis ajustes estruturais que as espécies podem expressar sob 

diferentes condições impostas pelas fitofisionomias. Além disso, foram analisados os 

mecanismos de compensação que as espécies utilizam para lidar com a eficiência e segurança 

na condução de água. Os resultados demonstraram que as diferenças nos atributos anatômicos 

das espécies não se estabeleceram por conta da influência das diferentes fitofisionomias. A 

maior parte da variação ocorreu devido às características filogenéticas, onde as espécies 

apresentaram ajustes estruturais particulares nas diferentes fitofisionomias, não permitindo 

verificar a existência de um padrão relacionado ao ambiente. Foi possível identificar apenas 
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um atributo que pode ter sido influenciado pela questão fitofisionômica, Além da existência 

de coordenação nos atributos que revelam trade-offs entre eficiência/segurança no transporte e 

resistência mecânica. A partir da abordagem utilizada nesta pesquisa, será possível melhorar o 

entendimento das respostas das florestas tropicais às mudanças ambientais, abrindo caminho 

para estratégias de manejo mais eficazes e sustentáveis. Dessa forma, torna-se necessário 

priorizar estudos que busquem soluções inovadoras e viáveis para proteger e conservar a rica 

biodiversidade desses ecossistemas tão importantes para o equilíbrio do nosso planeta. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



86 

 

 

CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

• A anatomia comparada de T. guianensis e E. pulchrum, ocorrendo simultaneamente 

em FODs e RES, evidenciou que cada espécie apresenta diferentes estratégias em cada uma 

das duas fitofisionomias analisadas. 

• T. guianensis apresentou variação dos atributos anatômicos, enquanto em E. pulchrum 

manteve similaridade dos atributos anatômicos. A maior variabilidade dos atributos 

anatômicos ocorreu em T. guianensis que é uma espécie de ampla distribuição geográfica, 

ocorrendo em diferentes Biomas. Por outro lado, E. Pulchrum, com atributos conservativos, é 

restrita apenas à Mata Atlântica. 

• Esses resultados evidenciaram um aspecto importante da biodiversidade tropical que 

são as diversas respostas espécie-específica. Essas respostas revelaram que os ajustes 

ambientais podem ocorrer em diferentes níveis de acordo com a espécie. 

• O estudo comparativo dos atributos anatômicos interespecíficos nas cinco principais 

fitofisionomias da Mata Atlântica na Ilha Grande não identificou um padrão claro de variação 

dos atributos anatômicos do xilema secundário que refletisse cada uma das fitofisionomias em 

que as espécies se desenvolvem. Assim, o agrupamento por semelhança nos atributos 

anatômicos refletiu a origem filogenética das espécies. 

• O atributo anatômico do xilema secundário que apresentou maior plasticidade em 

relação ao ambiente foi a espessura da parede do vaso (EPV), tanto nas comparações intra 

como interespecíficas. 

• Encontramos trade-offs relacionados a eficiência/segurança no transporte hídrico e a 

resistência mecânica, quando avaliamos todas as espécies e fitofisionomias 

• No geral, nossos resultados apontam diferentes estratégias hidráulicas das espécies 

lenhosas da Mata Atlântica, que não necessariamente estão relacionadas à fitofisionomia em 

que se desenvolvem, mas relacionado com a história evolutiva das próprias espécies.  

• Os resultados obtidos fornecem valiosos insights para pesquisas relacionadas a 

respostas das florestas tropicais às mudanças climáticas globais, que até o presente momento 

ainda apresentam lacunas de conhecimento dentro da anatomia funcional da madeira. Além de 

auxiliar no desenvolvimento de medidas de mitigação e restauração dos impactos antrópicos, 

como preservação de áreas naturais, educação e conscientização ambiental e manejo 

sustentável de recursos naturais. 
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• Este aspecto é de grande relevância para as florestas tropicais que abrigam a maior 

diversidade do planeta e pode ser um bom preditor de como diferentes espécies e/ou grupos 

taxonômicos podem responder aos impactos da degradação dos ambientes naturais e, 

possivelmente, às previsões futuras de aquecimento global, com aumento médio das 

temperaturas e alterações no padrão das chuvas. 
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