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Resumo 

 

A frequência de secas severas está aumentando em muitas regiões do mundo, alterando a 

estrutura, produtividade e composição das florestas e aumentando a mortalidade 

arbórea. Uma das possíveis causas para explicar a redução da produtividade e mortalidade 

das plantas durante eventos de seca severa é a falha hidráulica do xilema. Estudos sugerem 

que árvores de grande porte, exibem maior sensibilidade à seca do que as árvores pequenas. 

Testamos a hipótese que o aumento do tamanho de Protium (sect. Tetragastris) sp. nov., 

estaria relacionado com maior vulnerabilidade a seca, aumentaria a densidade estomática e 

diminuiria o tamanho estomático. Construímos curvas de vulnerabilidade do xilema para 

verificar as variações hídricas e classificamos o comportamento estomático para a espécie. 

Nossos resultados não indicaram diferenças na vulnerabilidade do xilema, margens de 

segurança hidráulica, densidade e tamanho estomático com o aumento do tamanho da árvore. 

O comportamento estomático apresentou característica anisohídrica. Sugerimos que a menor 

profundidade das raízes dos indivíduos maiores, pode estar corroborando para que eles 

apresentem as mesmas respostas hidráulicas dos indivíduos menores com relação a 

resistência do xilema, ao embolismo e margens de segurança hidráulica. Apenas com mais 

estudos na planta inteira, incluindo as raízes, poderemos entender os fatores que levam 

Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. à essa homogeneidade hidráulica entre indivíduos 

pequenos e grandes. 

 

Palavras-chave: Cavitação, Curva de vulnerabilidade, Embolismo, Estômatos. 
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Hydraulic traces of Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. (Burseraceae) in individuals of 

different sizes in southwestern Amazonia* 

 

Abstract 

 

The frequency of severe droughts is increasing in many regions of the world, changing the 

structure, productivity and composition of forests and increasing tree mortality. One of the 

possible causes to explain the reduction in plant productivity and mortality during severe 

drought events is xylem hydraulic failure. Studies suggest that large trees exhibit greater 

drought sensitivity than small trees. We tested the hypothesis that increasing size of Protium 

(sect. Tetragastris) sp. nov. would be related to greater vulnerability to drought, increase 

stomatal density and decrease stomatal size. We built xylem vulnerability curves to verify 

water variations and classified the stomatal behavior for the species. Our results did not 

indicate differences in xylem vulnerability, hydraulic safety margins, stomatal density and 

size with increasing tree size. The stomatal behavior presented anisohydric characteristic. 

We suggest that the lower depth of the roots of the larger individuals may be corroborating 

that they present the same hydraulic responses of the smaller individuals regarding xylem 

resistance, embolism and hydraulic safety margins. Only with further studies on the entire 

plant, including the roots, we can understand the factors that lead Protium (sect. 

Tetragastris) sp. nov. to this hydraulic homogeneity between small and large individuals.  

 

Keywords: Cavitation, Vulnerability curve, Embolism, Stomata. 
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 Introdução 

As secas severas pontuais que atingiram a Amazônia em várias ocasiões nos últimos 

100 anos (Sombroek, 2001) estão intimamente relacionadas às variações da Temperatura da 

Superfície do Mar (TSM), tanto do Oceano Pacífico Tropical, quanto no Oceano Atlântico, 

e também pelo El Niño-Oscilação Sul (ENOS) e pela Oscilação Multidecadal do Atlântico 

(OMA) (Fu et al., 2001, Malhi et al., 2008, Marengo et al., 2008, 2011, Zeng et al., 2008).  

As secas ocorridas em 2005 e 2010, impulsionadas pela OMA e centradas na Amazônia 

ocidental, estão entre as mais severas do século XXI e causaram impacto negativo na 

estrutura da floresta e maior ocorrência de incêndios florestais (Alencar et al., 2006; Aragão 

et al., 2008, 2018). O evento El Niño de 2015-2016, reconhecido como um dos mais fortes 

já registrados (Klein, 2015), estendeu-se pela Amazônia oriental e ocidental (Jiménez-

Muñoz et al., 2016; Yang et al., 2018). Estes eventos de seca extrema afetam diretamente a 

capacidade fotossintética das árvores e todos os processos dependentes de energia (Brodribb 

et al., 2005; Brodribb & Holbrook, 2007), reduzem a produtividade, aumentam a 

mortalidade arbórea (Williamson et al., 2000; Laurance & Williamson, 2001; Phillips et al., 

2009) e, a longo prazo, alteram a composição florestal (Engelbrecht et al., 2007).  

Uma das possíveis causas da redução da produtividade e do aumento da mortalidade 

das plantas durante eventos de seca severa é a falha hidráulica do xilema (McDowell et al., 

2008; Brodribb & Cochard, 2009). O tecido xilemático é composto de vasos e traqueídes, 

através dos quais ocorre o movimento de colunas de água contínuas entre o solo e as folhas,  

causada pela evaporação da água nas folhas, que age para puxar as colunas de água, graças   

às propriedade de adesão e coesão entre as moléculas da água líquida (Cochard et al., 2013). 

Durante um evento de seca, o potencial hídrico do solo diminui, o gradiente de pressão no 

xilema aumenta e os vasos condutores tornam-se mais propensos à cavitação e à perda da 

condutância hidráulica (Brodribb et al., 2003). A cavitação é o processo de formação de 

bolhas de ar no interior do xilema, quando a água muda da fase líquida para vapor (Pockman 

et al., 1995). Como consequência da cavitação, ocorre o bloqueio do fluxo de água e de seiva 

bruta pela presença de uma bolha de ar no lúmen do vaso, denominada embolia (Cochard et 

al., 2013). Portanto, diante da previsão de intensificação dos períodos de seca e do aumento 

de temperatura nos próximos anos, o estresse hídrico nas florestas amazônicas 

provavelmente também se intensificará (Duffy et al., 2015).  

A capacidade das plantas lenhosas de sobreviver e se recuperar de períodos 

prolongados de seca está fortemente relacionada à sua resistência à embolia (Brodribb & 

Cochard, 2009; Kursar et al., 2009), propriedade que varia muito entre as espécies e é 
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amplamente determinada por diferenças na estrutura do xilema (Sperry et al., 2006; Delzon 

et al., 2010). Em períodos de seca há um forte trade-off entre crescimento da planta, consumo 

de água e propriedades hidráulicas do xilema (Zhang & Cao, 2009; Smith & Sperry, 2014; 

Rowland et al., 2015). Durante o crescimento de uma árvore, as estratégias de transporte de 

água, nutrientes e carboidratos também se modificam (Day & Greenwood, 2011), e por isso, 

a altura e diâmetro devem ser considerados nos estudos sobre ecofisiologia (Niels & Selaya, 

2011). Árvores mais altas, por exemplo, podem ser submetidas a maior estresse e potenciais 

hídricos mais negativos do que as árvores menores, devido a uma maior extensão do caminho 

hidráulico (Tyree & Sperry, 1988; Sperry et al., 2002).  

Os potenciais hídricos registrados quando o xilema perde 50% e 88% da 

condutividade, respectivamente (Ψ50 e Ψ88; megapascal -MPa), são métricas utilizadas como 

índices de resistências à embolia, e podem ser demostrados pela curva de vulnerabilidade do 

xilema (Tyree & Sperry, 1989; Hacke & Sperry, 2001; Choat et al., 2012). A curva de 

vulnerabilidade expressa a relação do potencial hídrico nos vasos do xilema (Ψx; MPa) com 

o percentual da perda de condutividade hidráulica do xilema (PPC; %) devido às oclusões 

por embolia de gás. A quantificação do grau de embolia por medidas hidráulicas é a 

abordagem que estima diretamente o grau de embolia com a PPC, mais comumente usada 

(Crombie 1983, Tyree & Dixon 1986, Sperry et al., 1988). 

As métricas hidráulicas  juntamente com a margem de segurança hidráulica do 

xilema (MSH; MPa), determina a faixa de potenciais hídricos sob os quais as plantas podem 

transportar água com segurança sem o risco de falha hidráulica via embolia (Hacke et al., 

2007; Choat et al., 2012; Bittencourt et al., 2016; Pereira et al., 2017). Quando a  pressão do 

xilema (Ψx; MPa, medido como potencial hídrico abaixo de zero) fica mais negativa e o 

xilema perde mais de 50% da sua condutividade, superando o Ψ50, a função de transporte de 

água do xilema é severamente prejudicada e a planta estará exposta a um risco considerável 

de embolia acelerada e redução na produtividade e, a longo prazo, poderão ocorrer danos 

irreversíveis aos tecidos xilemáticos e, consequentemente, a morte da planta (Brodribb & 

Cochard, 2009). Choat et al. (2012) relataram que a maioria das árvores opera com MSH 

relativamente estreita (<1; MPa), muito perto do limiar de cavitação, deixando-as 

potencialmente vulneráveis à mortalidade induzida pela seca (Engelbrecht, 2012). Esta 

margem de segurança quantifica o grau de conservadorismo na estratégia hidráulica de uma 

planta, indicando que plantas com margens de segurança baixas, ou mesmo negativas, 

experimentam mais embolia e, portanto, risco potencial de falha hidráulica (Choat et 

al., 2012). 

https://nph-onlinelibrary-wiley.ez12.periodicos.capes.gov.br/doi/full/10.1111/nph.12798#nph12798-bib-0011
https://onlinelibrary-wiley.ez12.periodicos.capes.gov.br/doi/full/10.1111/geb.12701#geb12701-bib-0029
https://nph-onlinelibrary-wiley.ez12.periodicos.capes.gov.br/doi/full/10.1111/nph.12798#nph12798-bib-0011
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Estudos sobre as respostas fisiológicas das árvores sob condições de seca 

experimental em campo e de secas naturais, demonstraram aumento da mortalidade no curto 

prazo (1–3 anos), com vulnerabilidade notavelmente maior para alguns táxons e para árvores 

maiores (Nepstad et al., 2007; Phillips et al., 2009; da Costa et al., 2010). Bennett et al. 

(2015) sintetizaram dados de crescimento e mortalidade de árvores coletados durante 40 

eventos de seca, em florestas em todo o mundo, para verificar a sensibilidade do tamanho da 

árvore à seca, e verificaram que durante os eventos as secas têm um impacto mais prejudicial 

sobre as taxas de crescimento e na mortalidade de árvores maiores.  Rowland et al. (2015) 

identificaram intragenericamente, através de curvas de vulnerabilidade do xilema, que 

plantas menores são mais resistentes à embolia quando atingem potenciais hídricos Ψ50 e 

Ψ88 mais negativos, enquanto indivíduos maiores são mais vulneráveis ao alcançarem Ψ50 e 

Ψ88 menos negativos, indicando que  a alta taxa de mortalidade verificada para as árvores 

com grandes diâmetros pode ser atribuída aos processos hidráulicos, que são fatores 

determinantes para a mortalidade induzida pela seca. Desse modo, a resistência à embolia e 

à capacidade de transporte de água provavelmente determina a distribuição global das 

espécies arbóreas (Kursar et al., 2009; Poorter et al., 2010; Blackman et al., 2012, 2014; 

Gleason et al., 2012). Portanto, representa características criticamente importantes para a 

definição dos limites da tolerância de espécies lenhosas à seca e para a previsão de mudanças 

na estrutura, produtividade e mortalidade de árvores, induzidas pela seca (Choat et al., 2012).  

A alta diversidade de estratégias funcionais e microambientes podem promover uma 

variedade comportamental distinta entre árvores de dossel e inferiores, que poderiam 

influenciar significativamente a sua resposta fisiológica mediante um alto grau de estresse 

hídrico, por exemplo, a parte superior do dossel de uma floresta a luminosidade tende a ser 

mais consistente, enquanto na parte inferior do dossel ela é altamente variável, abrangendo 

o sub-bosque e clareiras, de modo que as árvores de sub-dossel possuem  um espectro 

funcional amplo, desde a necessidade de luz direta até a tolerância à sombra (Chazdon & 

Fetcher, 1984; Smith et al., 1992; Wright et al., 2010). Desse modo, árvores do dossel 

possuem copas expostas e experimentam uma maior demanda evaporativa ocasionada 

por maior radiação solar (Roberts et al., 1990; Nepstad et al., 2007; McDowell & Allen 

2015). Em contraste com as grandes árvores, as árvores do sub-bosque enfrentam condições 

mais favoráveis, durante a seca. Em florestas com dossel fechado, o ambiente do sub-bosque 

apresenta temperaturas no ambiente mais baixa, déficits específicos de umidade, temperatura 

e velocidades do vento (Roberts et al., 1990), colocando indivíduos do sub-bosque em 

vantagem relativa durante a seca. Portanto, a sensibilidade à seca mais pronunciada em 
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árvores maiores pode também ser atribuído por uma maior vulnerabilidade ao stresse 

hídrico (Ryan et al., 206; Zhang et al., 2009; McDowell et al., 2011; McDowell & Allen 

2015). 

Embora existam vários mecanismos pelos quais as plantas regulam o transporte de 

água para evitar falhas hidráulicas, incluindo ajustes estruturais e fisiológicos (Maseda & 

Fernandez, 2006), mas em curto prazo, o fechamento estomático é o principal (Buckley, 

2005; Martínez-Vilalta & Garcia-Forner, 2017). Mudanças nas condições ambientais, por 

exemplo, aumento da temperatura, elevam o déficit de pressão de vapor (DPV; kilopascal -

KPa) e influenciam diretamente a resposta estomática em várias espécies vegetais (Trenberth 

et al., 2014). Sob condições de seca as plantas limitam as perdas de vapor d´água pela 

transpiração, através do fechamento estomático e mantêm potenciais de água dentro dos 

limites toleráveis, evitando a desidratação foliar devido à transpiração excessiva, 

principalmente em árvores altas que podem apresentar uma menor condutância hidráulica 

(Hubbard et al., 2001).  

A redução do volume de água perdida pelas plantas também é influenciada pelas 

mudanças observadas no tamanho e distribuição dos estômatos, podendo variar entre as 

folhas, plantas e indivíduos de uma única espécie. O tamanho e distribuição dos estômatos 

podem mudar consideravelmente à medida em que as árvores crescem, e são influenciados 

por fatores ambientais, como a luminosidade, umidade do solo e do ar,  DPV e concentração 

atmosférica de CO2 (Zhang et al., 1987; Yoder et al., 1994; Woodward & Kelly, 1995; Jones, 

1998; Gutschick, 1999; Oren et al., 1999; Lake et al., 2001; Al Afas et al., 2006; Shimazaki 

et al., 2007; Eller et al., 2015). A contagem e a medição dos estômatos são procedimentos 

importantes em todos os campos da biologia vegetal (Willmer & Fricker, 1996; Lawson et 

al., 1998). A densidade estomática (DE; milímetro quadrado - mm²) e tamanho estomático - 

(TE; micrômetro - μm), são indicadores de aclimatação e adaptação a ambientes 

contrastantes e permitem estimar a condutância estomática máxima, que é a máxima abertura 

dos poros estomáticos determinando a condutância difusiva máxima para CO2 e vapor de 

água (Brown & Escombe, 1900; Lawson et al., 1998; Franks & Beerling, 2009; Franks et 

al., 2009). A variação nas respostas estomáticas às condições ambientais pode ser explicada 

pelo estado hídrico da planta, comportamento estomático (CE; iso/anisohídrico) e características 

hidráulicas, além de diferentes controles genéticos (Jones, 1998; Caird et al., 2007; 

McDowell et al., 2008; Christman et al., 2009; Klein, 2014; Martínez-Vilalta et al., 2014). 
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Teoricamente, as espécies isohídricas fecham estômatos mais cedo durante a seca, 

portanto, dependerão mais fortemente das reservas de carboidratos para satisfazer as 

demandas contínuas de carbono para respiração, osmorregulação ou defesa. Como resultado, 

elas estariam mais propensas a morrer por “fome de carbono”. Por outro lado, as espécies 

anisohídricas – aquelas que fecham os estômatos mais tarde, à custa de sofrer potenciais de 

água mais baixos, resultando em um potencial hídrico foliar (Ψf; MPa) mais negativo –

estariam mais vulneráveis à falhas hidráulicas e seriam mais resistentes à cavitação (Jones, 

1998; McDowell et al., 2008; Martínez-Vilalta et al., 2014 ). O Ψf é largamente determinado 

pelo potencial hídrico do ar circundante (Ψa; KPa), mais comumente medido como DPV e 

potencial hídrico da rizosfera (Ψr; MPa), que é frequentemente estimado a partir do potencial 

hídrico das folhas antes do amanhecer (Ψmad; MPa), (Bonal & Guehl, 2011). No entanto, a 

classificação iso/anisohídrica foi recentemente criticada pelo fato de que sua definição ser 

frequentemente dependente do contexto e pode ser ambígua (Martínez-Vilalta & Garcia-

Forner, 2017). Apesar da ambiguidade que possa existir entre a classificação iso/anisohídrica 

é comum esperar que exista alguma coordenação entre o comportamento estomático e a 

hidráulica do xilema, evitando os perigos associados a altos níveis de cavitação, o que pode 

levar à falhas irreversíveis no sistema hidráulico da planta e, consequentemente, à 

mortalidade das árvores (McDowell et al., 2008; Kursar et al., 2009; Urli et al., 2013; 

Sevanto et al., 2014). 

Existem poucos estudos ecofisiológicos da flora arbórea na Amazônia ocidental 

brasileira, especialmente com relação à suscetibilidade ao estresse ocasionado pelo déficit 

hídrico e as respostas fisiológicas a ele. Previsões sobre como as florestas responderão às 

mudanças climáticas futuras dependem de uma compreensão dos mecanismos fisiológicos 

que regem o estresse hídrico no nível da espécie. Um dos caminhos mais promissores para 

caracterizar a sensibilidade das plantas ao estresse hídrico é quantificar a força da conexão 

líquida entre o solo e as folhas através do tecido do xilema que transporta a água. A 

resistência ao embolismo, portanto, representa uma característica criticamente importante 

para definir os limites da tolerância à seca entre espécies lenhosas e prever o declínio 

florestal induzido pela seca em escalas regionais e globais (Choat et al., 2012; Anderegg et 

al., 2016; Adam et al. 2017).  

Neste estudo, investigamos as propriedades hidráulicas de 15 indivíduos de Protium 

(sect. Tetragastris) sp. nov. e o efeito do porte deles à susceptibilidade e resistência à 

cavitação. Especificamente, testamos as seguintes hipóteses i) As árvores maiores serão 

menos resistentes à cavitação, apresentando Ψ50 e Ψ88 menos negativos, e apresentarão 
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valores menores de MSH em relação às árvores pequenas; ii) As características estomáticas 

– densidade e tamanho – variarão intraespecificamente em relação às classes de diâmetro, 

com indivíduos maiores, apresentando TE maiores e DE menores em relação aos indivíduos 

menores; iii) Com base no Ψf, o comportamento estomático variará de acordo com o DPV, 

desse modo, se o Ψf acompanhar a variação do  DPV, isso indicará um CE anisohídrico, caso 

isso não ocorra, será considerado um CE isohídrico. Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. foi 

definida como alvo deste estudo, por se tratar de uma árvore com ampla distribuição 

geográfica, ocorrendo na Amazônia ocidental brasileira nos Estados do Acre, Rondônia e 

Mato Grosso. Informação não publicada (Daly, 2019, manuscrito em revisão). 

 

 Material e Métodos 

2.1 Área de estudo 

Este estudo foi realizado na Fazenda Experimental Catuaba (FEC; 10°04’ S e 67°37’ 

O), município de Senador Guiomard, região leste do Estado do Acre, sudoeste da Amazônia 

brasileira. A FEC é um fragmento florestal de 1.200 ha pertencente à Universidade Federal 

do Acre, localizada em topografia ligeiramente ondulada, com predomínio de Latossolo e 

Argissolo (Acre, 2006), e com cobertura florestal formada por manchas de florestas 

dominadas pelo bambu Guadua weberbaueri dispersas em uma matriz de Floresta Ombrófila 

Densa (Silveira, 2005; Castro et al., 2013). O período chuvoso ocorre de outubro a abril; 

maio é o mês de transição entre o período chuvoso e o seco; esse último estende-se de junho 

a agosto, e setembro é o mês de transição entre o período seco e o chuvoso. As taxas 

pluviométricas anuais na região estão entre 1990 e 2000 mm, chegando 850 mm no pico do 

período chuvoso de janeiro a março, e 155 mm no período mais seco do ano, nos meses de 

julho a setembro (Duarte, 2006). A temperatura média anual da região é de 23ºC, podendo 

variar entre 17ºC e 34ºC, respectivamente nos períodos mais frios (junho a agosto) e mais 

quentes - setembro a novembro (Duarte, 2006).  

 

2.2 Coleta de dados 

Em uma parcela permanente instalada na área (10°04’33.89” S e 67°37’11.52” O) 

pelo Programa Large-Scale Biosphere-Atmosphere Experiment in Amazonia, amostramos 

15 indivíduos de Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. em cinco classes de diâmetro, medidos 

com fita diamétrica, em centímetros (cm), na altura do peito (DAP à 1,30 m), incluindo três 

réplicas para cada classe. Também classificamos os indivíduos por classes de altura para 

testarmos se os resultados seriam consistentes com os resultados das classes de 
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diâmetro.  Desse modo, temos: Classe 1: 8-15 m, Classe 2: 16-23 m, Classe 3: 24-29 m.  (Fig. 

1).  

Calculamos os intervalos de classes (IC) de diâmetro de acordo com a fórmula 

proposta por Spiegel (1976, Eq. 1), que minimiza o número de classes vazias: 

 

IC = A / NC                                                                                                            [1] 

 

NC = 1 + 3,3 log (n) 

 

de forma que: A = amplitude (valor máximo – valor mínimo), NC = número de classes, n = 

número de indivíduos e IC = intervalo de classes. 

Fig. 1 Distribuição das classes de diâmetro (cm) e altura (m) para os quinze indivíduos de 

Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. selecionados na Fazenda Experimental Catuaba, 

Senador Guiomard, Acre.  

 

Escalamos todos os indivíduos mediante técnicas de rapel e deles coletamos galhos 

com folhas do topo da copa. Dos indivíduos posicionados no dossel, da classe cinco, 

coletamos duas amostras: uma dos galhos com folhas do topo da copa e a outra dos galhos 

com folhas encobertas e sombreadas do primeiro terço da copa inferior. Por meio desse 

procedimento, buscamos reduzir o efeito do sombreamento sobre a amostragem, permitindo 

uma comparação com os outros indivíduos selecionados das classes inferiores posicionadas 

sob menor incidência de luminosidade. Nos casos que não houve diferenças hídricas entre 

os galhos expostos e sombreados, utilizaremos sempre o galho mais alto para as análises. 
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2.3 Coleta de dados no período seco para construção da curva diurna do Ψf, Ψmad e CE 

Medimos o potencial hídrico das árvores através da câmara de pressão de Scholander 

(PMS Instrument Company, Albany, OR, EUA; Fig. 2), um dispositivo que aplica pressão a 

uma folha, a partir do pecíolo ou peciólulo. A quantidade de pressão necessária para que a 

água seja evidenciada na superfície cortada do pecíolo indica a quantidade de tensão que a 

folha está experimentando no seu abastecimento de água. Um valor alto de pressão negativa 

significa um valor alto de tensão e um alto grau de estresse hídrico.  

Fig. 2 Câmara de pressão de Scholander (Model 1505D, PMS Instrument Company) 

utilizada para aferir o potencial hídrico das plantas (Extraído de: Operating Instructions 

Model 1505D Pressure Chamber Instrument). 

 

Estabelecemos a curva diurna para o período seco através de mensurações diárias do 

Ψf durante todo o experimento, o que permitiu identificarmos o pico de estresse hídrico da 

espécie. Este pico foi representado na curva de vulnerabilidade do xilema, como potencial 

hídrico mínimo (Ψmin) verificado em campo. Iniciamos as coletas no período da madrugada 

o que viabilizou a coleta do potencial hídrico da madrugada (Ψmad), variável que representa 

o potencial hídrico da rizosfera (Ψr). Desse modo, as coletas obedeceram aos seguintes 

horários: 3:30h/ 5:30h; 7:00h/ 9:00h; 11:00h/ 13:00h; 14:00h/ 16:00h. De cada indivíduo, 

extraímos um galho de aproximadamente 30 cm de comprimento, e de cada um desses galhos 

retiramos três folhas no nível da inserção do pecíolo, as quais foram inseridas dentro de um 

saco plástico com fecho zip, previamente saturado com ar através de um sopro; tal 



11 

 

 

 

procedimento determinou o fim da transpiração e a interrupção do processo de desidratação 

da folha. Ao final do procedimento, levamos os sacos até a câmara de pressão de Scholander 

para a aferição do Ψf. Além de revelar a variação hídrica diária das plantas em campo, a 

curva diurna também possibilitou a observação do CE através da regulação estomática dos 

indivíduos. A regulação estomática mais aberta (anisohídrico), ocorre quando o fechamento 

estomático é mais tardio, apesar dos valores mais negativos de Ψf. Por outro lado, em um 

comportamento estomático mais fechado (isohídrico), ocorre uma resposta mais rápida do 

fechamento dos estômatos, no sentido de se evitar uma eventual falha hidráulica, devido um 

Ψf mais negativo, sendo influenciado também pelo aumento ou diminuição do DPV.   

 

2.4 Coleta de dados do período chuvoso para construção da curva de vulnerabilidade do 

xilema 

Para construímos a curva de vulnerabilidade do xilema no período chuvoso, 

obedecemos aos mesmos critérios de seleção da integridade dos galhos e folhas 

estabelecidos no período seco. Durante a campanha de campo do período chuvoso, não 

realizamos aferições no decorrer do dia, pois todo ambiente encontrava-se em 

homogeneidade hídrica, em função da saturação de água no solo, sendo realizada apenas 

uma coleta no período da madrugada. Desse modo, após termos coletado o galho, 

envolvemos o local do corte com um tecido de algodão embebido em água para evitar a 

desidratação da amostra, imediatamente guardamos os galhos dentro de um saco de lona, 

lacramos e transportamos até o laboratório, onde ocorreram as medições.  

No laboratório, realizamos dois procedimentos em conjunto: o método pneumático a 

vácuo, que nos forneceu a porcentagem de ar liberado do galho (PAL; %), e a aferição do 

Ψx com a câmara de pressão, que nos mostrou os níveis de pressão no xilema. Após isso, 

para equilibrar o potencial hídrico do xilema do caule com o potencial hídrico da folha, 

acondicionamos o galho no interior de um saco plástico preto por uma hora. Esse método de 

equilíbrio do potencial hídrico é comumente utilizado no cálculo da MSH, pois impede que 

a superestimação da embolia causada pelo potencial hídrico de folhas transpirantes seja mais 

negativa que o potencial hídrico do xilema do galho (Choat et al., 2012). Repetimos essa 

operação até a total dessecação do galho e então, construímos o perfil da curva da 

vulnerabilidade do xilema. 

Acompanhamos a desidratação total do galho em laboratório até o final da curva de 

vulnerabilidade do xilema, período em que a amostra experimentou potenciais hídricos 

muito negativos, embolia generalizada dos vasos e perda acentuada de condutância 
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hidráulica do xilema (Sperry et al., 1988).  Dessa forma, quando a curva atingiu Ψ50 e Ψ88, 

respectivamente, 50% e 88% dos vasos do xilema estavam embolizados em resposta aos 

potenciais hídricos mais negativos. A curva de vulnerabilidade do xilema expressou a 

relação do Ψx com o percentual da perda de condutividade hidráulica do xilema PPC, devido 

às oclusões por embolia de gás e demonstrou as margens de segurança hidráulica para as 

cinco classes de diâmetro.  

A margem de segurança é uma métrica que representa a vulnerabilidade à embolia e 

possui considerável significância ecológica, pois indica como as plantas estão susceptíveis 

à mortalidade induzida pela seca. Ela pode ser estimada como a diferença entre o menor 

potencial de água observado sob condições de estresse hídrico no campo (Ψmin), geralmente 

coletado no período do verão ao meio dia, e o nível de estresse hídrico que leva à falha 

hidráulica (MSH50 = Ψmin - Ψ50)  ou (MSH88 = Ψmin – Ψ88), independentemente das espécies 

florestais e do bioma considerado (Meinzer et al., 2009; Choat et al ., 2012; Anderegg et al., 

2012, 2016). Portanto, essa métrica oferece uma visão da proximidade in natura à taxa crítica 

de 50% e 88% de embolismo.  

 

2.5 Método pneumático a vácuo 

Alguns métodos para estimar a resistência à embolia do xilema geralmente dependem 

de metodologias hidráulicas, no entanto nós utilizamos o método pneumático a vácuo 

baseado nas medições de fluxo de ar nas extremidades de ramos seccionados para 

construirmos curvas de vulnerabilidade do xilema, vinculando a quantidade de ar extraído 

de um ramo com o grau de embolia experimentado pelo xilema em determinado momento. 

O método pneumático (Fig. 3) está baseado no princípio de que o volume de ar contido 

dentro dos vasos xilemáticos pode ser utilizado como um indicador do grau de embolismo 

do xilema. Portanto, ao invés de determinar a porcentagem de perda de condutividade – 

como no método hidráulico – o método pneumático mede a descarga do ar do xilema. Curvas 

de vulnerabilidade baseadas no método pneumático são tão eficientes quanto as curvas 

baseadas nos métodos hidráulicos para a maioria das espécies de angiospermas (Pereira et 

al., 2016; Bittencourt et al., 2018; Zhang et al., 2018). Porém, o método pneumático fornece 

vantagens consideráveis sobre outros métodos, pois, é indireto e pouco destrutivo para inferir 

a resistência ao embolismo. Além disso, ele é mais simples e rápido, pois exige uma menor 

manipulação de material vegetal e menor custo.  
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Fig. 3 Representação esquemática do aparato para medir o ar dentro do galho. O galho foi 

conectado a uma mangueira de silicone (1) presa com braçadeiras de plástico. Adaptadores 

conectaram o galho a uma mangueira de PVC (2) e depois a uma válvula de três vias (3). 

Um transdutor medidor de vácuo foi conectado à válvula de três vias, e o sinal de saída foi 

detectado com um medidor de voltagem. O vácuo foi criado com uma seringa conectada a 

mangueira de PVC e ao reservatório de vácuo. O armazenamento do vácuo foi em um 

Kitassato de 2 litros (Pereira et al., 2016). 

 

Mensuramos as mudanças de pressão no xilema através de um medidor de vácuo 

conectado ao galho por meio de mangueiras e braçadeiras. Utilizamos uma seringa 

convencional de 50 mililitros (ml) sem agulha como fonte de vácuo, filme plástico e cola à 

base de látex para melhorar o encaixe e evitar vazamentos através das conexões de derivação 

e galho. Monitoramos o vácuo por um multímetro digital e um transdutor medidor de vácuo 

com uma precisão de (0,01 kilopascal - kPa), sendo a pressão inicial (Pi) medida quando a 

válvula de três vias do reservatório de vácuo foi aberta para a extremidade do galho 

conectado. Após a extração do ar do galho para o transdutor medidor de vácuo por dois 

minutos e meio, medimos a pressão final (Pf) com auxílio do multímetro, conforme Pereira 

et al. (2016). 

De acordo com a lei dos gases ideais, calculamos a quantidade de mols de ar (Δn), 

descarregada do galho através do reservatório de vácuo, conforme a (Eq. 2): 

 

Δn = (Pf - Pi) V / RT                                                                                               [2]      

 

de modo que V representou o volume do reservatório de vácuo (0,0082 L), R a constante de 

gás (8,314 kPa L mol-1 K-1) e T a temperatura do ambiente. Então, também de acordo com a 
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lei dos gases ideais, calculamos o volume do ar descarregado (AD; μl) transformando Δn em 

um volume equivalente de ar à pressão atmosférica (Patm; kPa) conforme a (Eq. 3): 

 

AD = (Δn RT Patm)*106                                                                                       [3]                              

 

Obtivemos a porcentagem de ar liberado (PAL; %), de forma análoga à 

porcentagem de perda de condutividade (PPC; %), (Eq. 4): 

 

PAL = 100 * (ADi - ADmin) / (ADmax - ADmin)                                                    [4] 

 

de modo que ADi é o volume de ar descarregado em cada medição, ADmin foi o volume 

mínimo de ar descarregado quando o galho estava totalmente hidratado e ADmax o volume 

máximo de ar descarregado no menor potencial de água do xilema. Portanto, consideramos 

o ar inicial descarregado de um galho totalmente hidratado como um ponto de referência, o 

que explicou o volume de ar não conduzido entre espaços intercelulares e ar externo. 

Construímos a curva de vulnerabilidade do xilema com os valores de PAL (Pammenter & 

Willigen, 1998), segundo a (Eq. 5): 

 

PAL = 100 / (1 + exp ((S / 25) (Ψ – b)))                                                               [5] 

 

 2.6 Medições dos traços estomáticos e variáveis ambientais 

Para medição dos traços estomáticos aplicamos esmalte incolor na superfície 

abaxial e adaxial do centro de uma folha por indivíduo. Após a secagem, sobrepusemos uma 

fita adesiva no local da aplicação, de modo que a fita adesiva com o esmalte impresso 

funcionou como um “negativo” da epiderme foliar. Fixamos o material coletado em uma 

lâmina de vidro e levamos para o microscópio óptico Olympus BX41-TF, com uma câmera 

acoplada (Kröber et al., 2015). Utilizamos uma escala em micrômetro (μm) e fotos com 

ampliação de 100x para determinarmos a DE e de 400x para aferirmos o TE. Analisamos as 

imagens com software de processamento de imagens de código aberto, ImageJ (2015). 

Contamos os estômatos em uma área de 50.000 μm² por amostra e extrapolamos para (0,01 

mm²), a aferição estomática se deu apenas do lado abaxial da folha. A fim de determinarmos 

a DE, aplicamos a fórmula DE = número de estômatos/área mm². Por fim, medimos o 

comprimento (CG; μm) da célula guarda estomática também denominada tamanho 

estomático (Kröber et al., 2015; Willmer & Fricker, 1996). 

Para obtermos as variáveis ambientais de umidade e temperatura, utilizamos um 

datalogger HT-500, instalado no interior da floresta à 10m de altura. Para calcular o DPV 
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fizemos uso dos valores de umidade relativa e temperatura do ar nos mesmos horários das 

coletas da curva diurna do Ψf. Para estimar a pressão de saturação de vapor d’água usamos 

a fórmula proposta por August-Roche Magnus (Murray, 1967), conforme (Eq. 6). Dessa 

maneira, aferimos o DPV e o correlacionamos com o Ψf, e assim estabelecemos o CE:  

 

𝑒ₛ(𝑇) = 6.109417·6257 ᵀ/ᵀ ⁺ ²⁴³·⁰⁴  

 

de modo que es = pressão de saturação de vapor da água no ar (kPa) e T = temperatura (Cº).  

 

2.7 Análise de dados 

O diagrama conceitual (Fig. 4) apresenta as variáveis coletadas, agrupando-as de 

acordo com as suas interações com a árvore e variáveis ambientais, que proporcionam uma 

melhor compreensão sobre como elas se relacionaram para a construção da curva de 

vulnerabilidade do xilema, e como o comportamento, DE e TE estomático se relacionam 

com suas variáveis preditoras.  

Fig. 4 Diagrama conceitual contendo a espécie estudada Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. 

elipse tracejada. A variável preditora são representadas pelas cinco classes de diâmetro que 

se relacionam diretamente com as variáveis contidas na elipse preta. A elipse azul inclui as 

variáveis coletadas no período chuvoso e variáveis que fazem parte da curva de 

vulnerabilidade do xilema. O Ψx juntamente com PAL forneceram os valores para a 

construção da curva de vulnerabilidade do xilema (Ψ50, Ψ88 e MSH). Na elipse vermelha 
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estão as variáveis coletadas no período seco, em que o Ψmin foi obtido por meio do Ψf 

coletado entre 12:00 h e 14:00 h. O Ψmad coletado na madrugada também nos forneceu o 

potencial hídrico da rizosfera Ψr. O DPV juntamente com Ψf, indicou o CE da espécie. DE 

e TE, foram relacionados com as classes de diâmetro.   

 

Utilizamos o teste de normalidade de Shapiro-Wilk (1965) para determinar se os 

dados possuem uma distribuição normal. Testamos a homocedasticidade das variâncias com 

o Bartlett. test, e utilizamos a análise de variância ANOVA para dados paramétricos, a fim 

de avaliar se existem diferenças estatísticas entre todas variáveis hidráulicas dentro das 

diferentes classes de diâmetro e altura. Para identificarmos diferenças entre as variáveis 

hidráulicas dos galhos do topo da copa expostos a luz direta e galhos inferiores do primeiro 

terço da copa (sombreados) dos indivíduos da classe  cinco,  realizamos o teste pareado de 

Wilcoxon (1945). Utilizamos o modelo de regressão linear simples para uma análise de 

causa e efeito do diâmetro dos indivíduos sobre todas as variáveis hidráulicas e analisamos 

os efeitos do DPV sobre o Ψf, no qual verificamos o CE. Realizamos essas análises no 

software R versão 3.6.0 (R Core Team 2018), assumindo níveis de significância de 5% e 

fizemos os gráficos da curva diurna do DPV e Ψf  no programa Microsoft Excel®. 

 

3. Resultados 

A média geral das métricas de resistência a embolia do xilema nas cinco classes de 

diâmetro foram: (Ψ50: ± -3,47; Ψ88: ± -5,34 MPa). As margens de segurança hidráulica para 

as cinco classes de diâmetro tiveram média geral de: (MSH50: ± 2,24; MSH88: ± 3,284 MPa). 

Já as classes de altura apresentaram média geral de: (Ψ50: ± -3,34; Ψ88: ± -5,09 MPa). As 

margens de segurança hidráulica tiveram média geral de: (MSH50: ± 2,17; MSH88: ± 3,01 

MPa). As médias das classes de diâmetro 4 e 5 juntas foram: (Ψ50: ± -3,586; Ψ88: ± -5,867; 

MSH50: ± 2,163; MSH88: ± 3,878 MPa) enquanto, as classes de diâmetro 1, 2 e 3 juntas, 

obtiveram as seguintes médias gerais: (Ψ50: ± -3,395; Ψ88: ± -5,002; MSH50: ±2,302; MSH88: 

2,887 MPa). 

As classes de altura apresentaram as seguintes médias dos potenciais hídricos de 

resistência do xilema à embolia: (classe 1: Ψ50: ± -3,068; Ψ88: ± -5,087 MPa), (classe 2: Ψ50: 

± -3,605; Ψ88: ± -5,121 MPa), (classe 3: Ψ50: ± -3,509; Ψ88: ± -5,998 MPa). As margens de 

segurança hidráulica para as classe de altura foram as seguintes: (classe 1: MSH50: ± 1,760; 

MSH88: ± 2,66 MPa), (classe 2: MSH50: ± 2,364; MSH88: ± 3,273 MPa), (classe 3: MSH50: 

± 2,025; MSH88: ± 3,775 MPa). 
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Apesar de ocorrer variações entre as métricas de resistência à embolia do xilema, não 

observamos diferenças estatísticas significativas entre as cinco classes de diâmetro em 

relação às variáveis de resistência à cavitação (Ψ50: F = 0,426; P =  0,787, Fig. 5a) e (Ψ88: F 

= 1,246; P = 0,353, Fig. 5b) e nem diferenças entre (MSH50: F = 0,672; P = 0,626, Fig. 5c) 

e (MSH88: F = 0,936; P = 0,482, Fig. 5d), do mesmo modo para (Ψmad: F = 3,327;  P = 0,051, 

Fig. 5e) e (Ψmin: F = 0,743; P = 0,584, Fig. 5f). Também não encontramos diferenças 

estatísticas significativas entre os traços estomáticos em função das classes de diâmetro: (TE: 

F = 1,277; P = 0,329, Fig. 5g) e (DE: F = 1,681; P = 0,214, Fig. 5h).  

Fig. 5 Variáveis hidráulicas em função das classes de diâmetro (a, b, c, d, e, f, g, h) de 

Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. na Fazenda Experimental Catuaba, Senador Guiomard, 

Acre. A linha tracejada é a média entre as classes de diâmetro, a barra dentro da caixa 

representa a mediana, as extremidades das caixas até a mediana representam o primeiro e o 

terceiro quartil e as linhas verticais das caixas representam os valores mínimos e máximos 

para as variáveis em função das classes de diâmetro.  

 

Não evidenciamos significância estatística entre as variáveis hidráulicas e as classes 

de altura, como segue: ANOVA Ψ50 (F = 0,803; P = 0,38; Fig. 6a), Ψ88 (F = 2,93; P = 0,11; 

Fig. 6b), MSH50 (F = 0,633; P = 0,441; Fig. 6c), MSH88 (F = 2,36; P = 0,14; Fig, 6d), exceto 

para Ψmad (F = 4,479; P =0.05; Fig. 6e), Ψmin também não diferiu significativamente (F = 

0,08; P = 0,78; Fig. 6f). 
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Fig. 6 Variáveis hidráulicas em função das classes de altura (a, b, c, d, e, f) de Protium (sect. 

Tetragastris) sp. nov. na Fazenda Experimental Catuaba, Senador Guiomard, Acre. A barra 

dentro da caixa representa a mediana, as extremidades das caixas até a mediana representam 

o primeiro e o terceiro quartil e as linhas verticais das caixas representam os valores mínimos 

e máximos para as variáveis em função das classes de altura. 

 

De modo geral, as regressões lineares simples não identificaram efeitos das classes 

de diâmetro sobre as variáveis preditas, como observamos: (Ψ50: r² = 0,039; gl = 13; P = 

0,48; Fig. 7a), (Ψ88: r² = 0,1342; gl = 13; P = 0,179; Fig. 7b),  (MSH50: r² = 0,0130; gl = 

13; P = 0,685; Fig. 7c) e (MSH88: r² = 0,066; gl =13 ; P = 0,352; Fig. 7d). Somente o Ψmad 

(r² = 0,368; gl = 13; P = 0,016; Fig. 7e) apresentou linearidade para a classe cinco. O Ψmad 

foi em torno de três vezes mais negativo para os indivíduos mais grossos e altos, variando 

de (Ψmad: -0,317 MPa) para os indivíduos menores das classe um e dois, até (Ψmad: -0,965 

MPa) para indivíduos maiores da classe cinco nos galhos sombreados da parte inferior da 
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copa e (Ψmad: -1,114 MPa) nos galhos do topo da copa dos mesmos indivíduos da classe 

cinco. O Ψmin foi (r² = 0,006; gl = 13; P = 0,770; Fig. 7f). As regressões para as variáveis 

dos traços estomáticos não apresentaram resultados significativos, temos:  (TE: r² = 0,095; 

gl = 13; P = 0,262; Fig. 7g), (DE: r² = 0,061; gl = 13; P = 0,372; Fig. 7h). Houve relação de 

causa e efeito entre DPV e Ψf (r² = 0,65; gl = 54; P < 0,001; Fig. 7i). 

Fig. 7 Modelo linear simples para testar os efeitos do diâmetro sobre as propriedades 

hidráulicas (a, b, c, d, e, f, g, h) e  DPV sobre potencial hídrico foliar (i) de Protium (sect. 

Tetragastris) sp. nov. Fazenda Experimental Catuaba, Senador Guiomard, Acre.  

 

Não foram observadas diferenças estatísticas significativas entre as variáveis 

hidráulicas dos galhos do topo da copa expostos a luz direta e galhos inferiores sombreados 

do primeiro terço da copa dos indivíduos da classe cinco: Ψ50 (W = 1; p-value = 0,5, Fig. 

9a) e Ψ88  (W = 2; p-value = 0,75, Fig. 9b), MSH50 (W = 3, p-value = 1, Fig. 9c) e MSH88 

(W = 3; p-value = 1, Fig. 9d). 
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Fig. 8 Comparação das variáveis hidráulicas dos indivíduos da classe cinco (a, b, c, d) galhos 

iluminados (A) com os galhos sombreados (B) extraídos dos indivíduos de Protium (sect. 

Tetragastris) sp. nov. na Fazenda Experimental Catuaba, Senador Guiomard, Acre.   

 

Não encontramos diferenças significativas nas curvas de vulnerabilidade do xilema 

entre as diferentes classes de diâmetro, muito menos entre os galhos da copa superior 

expostos a incidência solar e os galhos sombreados. Por esse motivo, construímos as curvas 

de vulnerabilidade do xilema utilizando sempre os dados dos galhos coletados no topo da 

copa (Fig. 9). Ao relacionarmos as variáveis de Ψf e DPV o comportamento estomático 

indicou uma tendência anisohídrica, tendo em vista que  o Ψf  acompanhou as flutuações do 

DPV (Fig. 10). 
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Fig. 9 Curvas de vulnerabilidade do xilema de acordo com as classes de diâmetro de Protium 

(sect. Tetragastris) sp. nov. Fazenda Experimental Catuaba, Senador Guiomard, Acre. 

Linhas tracejadas, potencial hídrico onde ocorreu 50% de embolismo; linha reta contínua, 

slope da curva, diferença entre o quanto que o xilema perdeu de condutividade hidráulica e 

aumentou negativamente o Ψx para passar de Ψ50 para Ψ88; faixa cinza margem de segurança 

hidráulica. 
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Fig. 10 Curvas diurnas do potencial hídrico foliar de Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. 

Fazenda Experimental Catuaba, Senador Guiomard, Acre. Ψf - linha laranja e curvas diurnas 

do DPV - linha azul. A regulação estomática se demonstrou mais aberta, não havendo o 

fechamento dos estômatos nos horários de maior estresse hídrico. Ao invés disso, o Ψf 

acompanhou as alterações da variável ambiental DPV. 
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 Discussão 

4.1 Comportamento de Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. à cavitação Ψ50, Ψ88 

Em uma comunidade vegetal, as plantas podem diferir quanto aos traços funcionais 

para evitar ou tolerar a seca ao longo de um gradiente de disponibilidade de água, no sentido 

de evitar a competição (Silvertown et al., 2015). Essas características incluem a capacidade 

de absorção de água através de enraizamento em diferentes profundidades ou de captação de 

água foliar, diferenças no controle estomático e diferenças na estrutura do xilema (Araya et 

al., 2011; Vinya et al., 2013; Oliveira et al., 2014; Eller, Lima & Oliveira, 2016; Pina et al., 

2016; Brum et al., 2017).  Os nossos resultados apontam uma oposição para Protium (sect. 

Tetragastris) sp. nov. em relação ao que foi encontrado em estudos anteriores sobre a 

mortalidade de árvores grandes induzidas pelos processos de falhas hidráulicas, uma vez que 

nāo encontramos diferenças nas características hidráulicas entre as classes de tamanho.  

Por exemplo, um estudo de exclusão de precipitação de chuva conduzido por Fisher 

et al. (2007) e da Costa et al. (2010), na região leste da Amazônia, aponta para uma taxa 

anual de mortalidade arbórea cerca de três vezes superior para as árvores de grande porte, 

com diâmetro à altura do peito acima de 40 cm, quando comparada com a taxa nas áreas 

controle, sem alteração dos níveis de precipitação. Na Floresta Nacional do Tapajós, Nepstad 

et al. (2007) relataram, em outro estudo de exclusão de precipitação, aumentos significativos 

na mortalidade de caules após três anos de exclusão da precipitação, particularmente de 

árvores de grande porte, cujas taxas de mortalidade de caules aumentaram 4,5 vezes. 

Rowland et al. (2015), via comparação intragenérica, em seu estudo realizado na Reserva 

Florestal Nacional de Caxiuanã, Estado do Pará, Brasil, constataram que as árvores menores 

são mais resistentes ao embolismo do que indivíduos maiores.  

Em um estudo não publicado para vários táxons e 129 espécies de árvores de copa e 

sub-copa dominantes (Tavares et al., in prep.), coletadas na região pan-amazônica, 

encontrou-se diferentes médias nas métricas de resistência à embolia e margens de segurança 

hidráulica. As florestas sazonais da Amazônia Ocidental tiveram resistência hidráulica 

média de (Ψ88: -3,02 ± 0,21 MPa), e florestas sazonais do centro-leste na Amazônia Centro-

Oriental de (Ψ88: - 4,28 ± 0,25 MPa). Descobrimos que as árvores de copa e sub-copa de 

Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. representada pelas classes de diâmetro quatro e cinco, 

apresentaram média de resistência a embolia mais elevada e resistência hidráulica média do 

xilema (Ψ88: ± 37 %) superior à média da Amazônia Centro-Oriental. Quando comparado 

com a média geral das cinco classes de diâmetro, o Ψ88 foi em torno de 25 % superior à 

média da Amazônia Centro-Oriental, demonstrando uma grande resistência hidráulica da 
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espécie durante a sua ontogenia. No entanto, essas médias estão dentro da variação 

amostrada para Ψ88 de algumas espécies encontradas no estudo ainda não publicado das 

características hidráulicas de árvores na bacia amazônica que é de (Ψ88: -7,14 a -0,52 MPa). 

Nesse mesmo estudo (Tavares et al., in prep.), foi descoberto que mais de dois terços 

de todos os táxons analisados operam dentro de 1 MPa do limiar de Ψ88 e com margem de 

segurança média (MSH88: ± 1,70 MPa). Verificamos que as classes de diâmetro quatro e 

cinco de Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. operam com margens de segurança média mais 

ampla para os indivíduos de copa e sub-copa, isso representa (HSM88: ± 128 %) a mais, 

comparado com a média geral de MSH88 de dois terços de táxons estudados na bacia 

amazônica. Porém, Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. está dentro da variação de MSH88 

encontrada para algumas espécies da bacia amazônica (MSH88: -1,64 a 6,08 MPa), (dados 

não publicados). Tanto as médias Ψ88 e MSH88 para as classes de altura, permaneceram 

superior às encontradas na Amazônia Centro-Oriental. 

Para Brum et al. (2018), variações morfológicas e organização do sistema radicular 

em diferentes profundidades podem facilitar a prevenção ao estresse hídrico e promover a 

resistência a ele. Dessa forma, a menor resistência ao embolismo apresentada por árvores de 

grande porte pode ser explicada pela profundidade da raiz, de modo que árvores maiores são 

mais profundamente enraizadas e conseguem acessar o lençol freático profundo, evitando o 

estresse hídrico e sustentando a troca gasosa por períodos mais longos de escassez de água, 

sem a necessidade de ajustar a regulação fisiológica. No entanto, elas são mais propensas ao 

estresse hídrico sazonal sob ciclos de seca de longo prazo. Segundo Niinemets (2010), 

espécies com raízes superficiais normalmente dependem mais da disponibilidade de água, 

especialmente sob condições de alto DPV, comuns durante as secas, o que pode causar 

declínios no potencial hídrico da planta e demandar estratégias de tolerância à seca.  

Levando em consideração as descobertas feitas por Brum et al. (2018) com relação 

aos nichos hidrológicos e às respostas hidráulicas das plantas em diferentes nichos 

apresentadas pelas espécies estudadas por ele, encontramos aqui uma tendência inversa para 

Protium (sect. Tetragastris) sp. nov., tendo em vista que os indivíduos maiores apresentaram 

uma resistência homogênea para Ψ50 e Ψ88, comparada com indivíduos de classes de 

diâmetro menores, da mesma forma que as métricas hidráulicas e margens de segurança 

também não diferiram estatisticamente entre as classes de diâmetro e altura. Desse modo, 

iremos focar nas médias das métricas de Ψ88 e MSH88, por se tratar de um momento 

extremamente crítico, onde 88% dos condutos xilemáticos encontram-se embolizados, 
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representando uma situação mais letal para angiospermas (Urli et al., 2013; Choat et 

al., 2018). 

Nossos resultados sugerem que os indivíduos das classes maiores não estão 

conseguindo acessar água em solos mais profundos, devido a um menor comprimento 

radicular. Dessa forma, levando ao maior declínio hídrico, e assim, apresentando os mesmos 

valores dos potenciais hídricos dos indivíduos menores, pois estariam em uma faixa de 

absorção de água do solo aparentemente similar ou com pouca variação espacial. Brum et 

al. (2018) identificaram uma espécie no sub-bosque, A. longifolia, no qual as árvores com 

(DAP <30 cm) utilizaram a maior parte da água do solo acima de 1 m de profundidade. 

Nesse sentido, Protium (sect. Tetragastris) sp. nov, estariam apresentando uma resposta 

fisiológica ao estresse hídrico compatível com A. longifólia, cujo o DAP se equivaleria aos 

indivíduos da classe três de nosso estudo. Supomos que as raízes de Protium (sect. 

Tetragastris) sp. nov. ao chegar a uma certa profundidade, suficiente para dar segurança e 

estabilidade à árvore, cessaria o seu crescimento e investiria em outras propriedades de 

resistência ao estresse hídrico, como o xilema por exemplo. No entanto, será preciso um 

estudo de profundidade da raiz e densidade da madeira da espécie Protium (sect. 

Tetragastris) sp. nov. para podermos complementar os nossos resultados e acharmos os 

fatores que estão contribuindo para essa homogeneidade da resistência hidráulica dos 

indivíduos maiores com os menores. 

 

4.2 Transpiração noturna 

O resultado do Ψmad em relação aos indivíduos maiores foi uma surpresa, pois o 

negativo potencial hídrico na madrugada poderia estar evidenciando um processo de perda 

de água noturna ou transpiração noturna possivelmente decorrente do fechamento 

incompleto dos estômatos. Vários estudos documentaram a ampla ocorrência de transpiração 

noturna e sugeriram suas possíveis causas e significância, por exemplo, na promoção do 

suprimento de nutrientes (Scholz et al., 2007) e na exportação de carboidratos (Marks & 

Lechowicz, 2007). Se o turgor das folhas for suficientemente alto à noite para permitir que 

os estômatos permaneçam abertos, isso pode trazer benefícios para as trocas gasosas 

respiratórias (Daley & Phillips, 2006; Marks & Lechowicz, 2007; Mott & Peak, 2010).  

A  transpiração noturna como consequência do fechamento estomático incompleto, 

foi observada em uma variedade de espécies e ecossistemas sob várias condições 

microclimáticas (Zeppel et al., 2013)  e, é frequentemente correlacionado positivamente com 

o  DPV noturno (Hogg & Hurdle, 1997; Christman et al., 2009; Zeppel et al., 2010; Pfautsch 
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et al., 2011; Zeppel et al., 2012),  e velocidade do vento (Benyon, 1999; Phillips et al., 2010), 

ou ao conteúdo de água no solo (Cavender-Bares et al., 2007; Zeppel et al., 2012). Embora 

geralmente menor em magnitude em relação à transpiração diurna, ela é, no entanto, 

significativa o suficiente para causar impactos potenciais nas relações hídricas de toda a 

planta e na hidrologia do ecossistema (Dawson et al., 2007; Wood et al., 2008). Mott & Peak 

(2010), por sua vez, relatam que a base dos mecanismos de respostas estomáticas à umidade 

e temperatura se aplicam no dia e na noite, embora com diferentes limiares e sensibilidades.  

Rosado et al. (2012), observaram que em algumas espécies da Floresta Atlântica, o 

DPV noturno nas copas das árvores influenciou o aumento nos níveis de condutância 

estomática. Embora pouco se saiba sobre os controles da transpiração noturna, uma relação 

positiva fortemente linear entre o  fluxo de seiva e o DPV, tem sido documentada em vários 

ecossistemas, sugerindo que DPV é a força motriz ambiental mais importante para a perda 

de água noturna, e que a condutividade da copa é constante (Fisher et al., 2007; Dawson et 

al., 2007). Apesar da evidente diferença dos Ψmad entre os indivíduos maiores e menores, só 

poderemos saber com mais certeza os processos hidráulicos noturnos com 

acompanhamentos e medidas noturnas mais específicas. 

 

4.3 Características estomáticas e comportamento estomático  

Para algumas espécies, as características estomáticas tamanho e densidade variam 

com o crescimento do indivíduo e são influenciadas por mudanças ambientais (ver: Zhang 

et al., 1987; Yoder et al., 1994; Woodward & Kelly, 1995; Jones, 1998; Gutschick, 1999; 

Oren et al., 1999; Lake et al., 2001; Al Afas et al., 2006; Shimazaki et al., 2007; Eller et al., 

2015). As características estomáticas, tamanho e densidade de Protium (sect. Tetragastris) 

sp. nov. permaneceram constantes em todos os indivíduos, não diferindo entre as classes de 

diâmetro, o que demonstra uma particularidade da espécie, que mantém um padrão na 

densidade e tamanho estomático, tanto para os indivíduos pequenos, quanto para os grandes. 

Tal especificidade apresentada por Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. pode estar 

contribuindo para a constância nos níveis de regulação hídrica detectada em nosso estudo, 

de modo que, não encontramos diferenças significativas nos potenciais hídricos entre as 

classes de diâmetros e altura. Desse modo, somente com uma análise de condutância 

estomática entre as classes, é que poderemos distinguir diferenças de transpiração entre elas.                 

A classificação isohídrica e anisohídrica é geralmente interpretada em termos de 

comportamento estomático: as espécies isohídricas mantêm o seu potencial hídrico foliar 

relativamente estável, precisamente por causa de mais controle estomático estrito, enquanto 
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as espécies anisohídricas mantêm uma regulação mais livre da transpiração (Jones, 1998; 

Tardieu & Simonneau, 1998). Observamos através do comparativo Ψf com o DPV, que 

Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. indicou um comportamento teoricamente anisohídrico, 

pois o Ψf acompanhou as flutuações ambientais do DPV, fato que, teoricamente aumenta a 

resistência hídrica de plantas que apresentam esse comportamento. Contudo, somente o Ψf 

não é suficiente para classificar categoricamente o comportamento estomático de qualquer 

espécie, devido a dinâmica interação hidráulica entre a atmosfera, folhas, caule, raiz, solo e 

sazonalidade (Martínez-Vilalta & Garcia-Forner, 2017).  

 

 Conclusão 

As razões pelas quais alguns táxons podem ser mais vulneráveis ou não à seca, ainda 

não são bem conhecidas, as diferenças na vulnerabilidade à seca podem ser conduzidas por 

diferenças na capacidade das plantas para atrasar o início do estresse hídrico ou em sua 

capacidade de manter a função apesar da perda de água (Kursar et al., 2009). Devemos 

considerar então, o conjunto de relações que contribuem para a variabilidade da resistência 

à cavitação, tais como as diferentes histórias de vida e características intrínsecas da espécie 

que permite diferentes estratégias hidráulicas. Apesar de não termos encontrado diferenças 

significativas nas métricas de resistência à cavitação, margem de segurança hidráulica e 

traços estomáticos entre as diferentes classes de diâmetro e altura da planta, o nosso estudo 

observou características particulares na resistência ao embolismo e nos traços estomáticos 

da espécie Protium (sect. Tetragastris) sp. nov., demonstrando diferenças de comportamento 

fisiológico quando comparado com outras espécies de plantas estudadas em diversos habitats 

(ver: Fisher et al., 2007; da Costa et al., 2010; Rowland et al., 2015; Olson et al., 2108; 

Brum et al., 2018). Visto que, Protium (sect. Tetragastris) sp. nov. apresentou constância 

equivalentes nos potenciais hídrico, margens de segurança e nos traços estomáticos tanto 

para indivíduos pequenos quanto para os grandes. Assim, recomendamos que os futuros 

estudos de propriedades hidráulicas de árvores, aumentem o tamanho amostral para se ter 

uma melhor visão da variação hídrica entre os indivíduos e tentem englobar a planta inteira, 

incluindo as raízes. Desse modo, poderemos desvendar os vários fatores e controles 

fisiológicos das plantas, o que também exigirá mais modelagens e medições, a fim de que 

possamos obter novas respostas. 
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