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PRADO, M.J. Parâmetros Hidráulicos E Fotossintéticos De Espécie Lenhosa 

Do Cerrado Mato-Grossense.  Cuiabá, 2019, 55f. Tese (Doutorado em Física 

Ambiental) – Instituto de Física, Universidade Federal de Mato Grosso. 

 

 

RESUMO 
 

As mudanças climáticas globais têm levantado vários questionamentos, no 

meio cientifico, sobre a capacidade de aclimatação de espécies vegetais diante da 

escassez pronunciada de água nos próximos anos. Espécies nativas do Cerrado têm 

experimentado ao longo de seu desenvolvimento, variações extremas na oferta 

hídrica do solo, devido a sazonalidade da precipitação e características edáficas do 

solo. Essas variações exigem, das espécies ali estabelecidas, um comportamento 

estratégico que lhes permitam ao mesmo tempo, segurança hidráulica e 

maximização do ganho de carbono. Neste estudo foram analisados a resistência a 

cavitação expressa pelo P50, a margem segurança hidráulica (MSH) e a estratégia 

de regulação das variações do potencial hídrico (iso/anisohídrica) da espécie 

Hymenaea stigonocarpo Mart. A espécie apresentou MSH de 0,4MPa, resultado da 

diferença entre o potencial hídrico mínimo do xilema (mais negativo, min) que foi 

de -2,4MPa e o P50 , que foi de -2,8 MPa, estes resultados apontam para um risco à 

cavitação de vasos; contudo o risco ao colapso hidráulico é baixo, levando em conta 

a característica de deciduidade da espécie como estratégia complementar à perda 

excessiva de água em períodos de maior restrição hídrica. O comportamento das 

variáveis do intercambio gasoso (A, gs e E) ante as variações das variáveis 

ambientais (PAR, T, DPV e M) e f, apontam para diferentes estratégias sazonais 

na regulação das variações do potencial hídrico. Estas diferenças são evidenciadas 

principalmente pela relativa constância nos valores associados às variáveis do 

intercâmbio gasoso diante das variações significativas de f e da oferta hídrica do 

solo.  

 

Palavras-Chave: Segurança hidráulica, vulnerabilidade a cavitação, fotossíntese. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



PRADO, M. J. Hydraulic and photosynthetic parameters of woody species of 

Cerrado Mato-Grossense. Cuiabá, 2019, 55f, Thesis (Doctorate of Environmental 

Physics) - Institute of Physics, Federal University of Mato Grosso. 

ABSTRACT 

The acclimatization capacity in plant species given the pronounced water scarcity 

has been one of the issues addressed in studies of global climate change. Native 

Cerrado species have experienced extreme variations in soil water supply 

throughout their development due to seasonality in rainfall and soil characteristics. 

These variations require different strategies from the species that allow them both 

hydraulic safety and maximization of carbon gain. In this study, we assess the 

cavitation resistance expressed by P50, the hydraulic safety margin (MSH) and the 

strategy for regulating the variations in water potential (iso / anisohydric) of the 

species Hymenaea stigonocarpa Mart. The results show that the species presented 

an MSH of 0.4MPa, which indicates that the species is susceptible to vessel 

cavitation; However, the risk of hydraulic collapse is low, considering the decidua 

characteristic of the species as a complementary strategy to excessive water loss 

during periods of greater water restriction. The strategy of regulating the variations 

of water potential, described by the behavior of the gas exchange variables (A, gs 

and E) against the variations of the environmental variables (PAR, T, DPV and ΨM) 

point to different seasonal strategies in the regulation of the variations. of water 

potential. These differences are mainly evidenced by the relative constancy in the 

values associated with the gas exchange variables in view of the significant 

variations of Ψf and the soil water supply. 

Keywords: Hydraulic safety, cavitation vulnerability, photosynthesis.



 

1 INTRODUÇÃO 
 

O Bioma Cerrado cobre cerca de 2 milhões de Km2 da América do sul 

figurando como o segundo maior Bioma brasileiro representando cerca de 22% de 

toda sua superfície terrestre. Estende-se desde as fronteiras meridionais da Floresta 

amazônica até áreas periféricas dos estados de São Paulo e Paraná. No estado de 

Mato Grosso o cerrado representa cerca de 38,3% de todo o território. Localizado 

principalmente nas depressões de Alto Paraguai - Guaporé, ao sul e sudeste do 

planalto dos Parecis e ao sul do paralelo 13º, até os limites de Mato Grosso do Sul.  

Devido a sua grande extensão o Bioma Cerrado apresenta diferentes 

condições edafoclimáticas ao longo de sua distribuição influenciando na 

composição da paisagem ao longo dos anos. Sua vegetação é composta geralmente 

por gramíneas, arbustos e árvores esparsas configurando vários tipos 

fitofisionômicos que vão desde formações florestais (Mata Ciliar, Mata de Galeria, 

Mata Seca e Cerradão) à savânicas (Cerrado sentido restrito, Parque de Cerrado, 

Palmeiral e Vereda) e campestres (Campo Sujo, Campo Limpo e Campo Rupestre). 

Os fatores que determinam a distribuição da vegetação do Cerrado e formação de 

tais fitofisionomias, têm sido objeto de controvérsias, mas em geral são 

considerados importantes: precipitação sazonal, fertilidade e drenagem do solo, 

regime de fogo e as flutuações climáticas do Quaternário.  

A escassez pronunciada de água associada ao aumento da temperatura 

média advento das alterações climáticas globais tem trazido preocupações sobre o 

comportamento e a sobrevivência das espécies em ambientes onde estes aspectos 

são mais acentuados. O estudo das características de espécies que se estabelecem 

nestes ambientes pode revelar importantes parâmetros para compreensão dinâmica 

hídrica no sistema solo-planta-atmosfera. 

No Cerrado da baixada cuiabana, em especial na região de estudo, as 

características edáficas do solo são bastante peculiares, caracterizadas por solo 

pedregoso, raso, com perfil de aproximadamente 0,5m, seguido de pavimento 

rochoso com perfil de aproximadamente 1,60m (informações do proprietário da 

fazenda, observações in loco). Estas características são de fundamental importância 

para o entendimento da distribuição e do estabelecimento das espécies ali 

existentes, dentre elas, e de especial interesse, a Hymenaea stigonocarpa Mart., 

espécie nativa e de ampla distribuição no Cerrado brasileiro que tem despertado 
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interesse por seu potencial comercial e científico devido as suas características e 

propriedades terapêuticas, madeireira e ecológica, esta última, de interesse 

particular neste estudo, entender suas relações hídricas e implicações na fisiologia 

das trocas gasosas diante das condições ambientais ali existentes. 

O transporte de água nas plantas depende de pressões negativas 

estabelecidas por um gradiente de potencial hídrico no sistema solo-planta-

atmosfera, gerando fortes tensões no contínuo de coluna d’água do xilema 

colocando a água numa condição metaestável, extremamente sensível a qualquer 

perturbação podendo levar à cavitação e embolia (formação de microbolhas nas 

condutas do xilema). A cavitação tem múltiplas implicações nas relações hídricas 

das plantas ao longo de seu desenvolvimento. Da mesma forma a resistência à 

cavitação do xilema tem profundas implicações para a fisiologia e a ecologia das 

plantas. A resistência à cavitação pode ser caracterizada por uma curva de 

vulnerabilidade, mostrando a variação da porcentagem de cavitação em função do 

potencial hídrico do xilema.  

A vulnerabilidade e a suficiência hidráulica das plantas estão relacionadas a 

um conjunto de fatores que vão desde fatores ecológicos, como as condições 

edafoclimáticas nas quais se desenvolveram, a fatores genéticos, intrínsecos a 

espécie, como propriedades anatômicas e fisiológicas do xilema. Por exemplo, 

poros menores, características específicas de algumas espécies, conferem maior 

resistência à cavitação; por outro lado, eles podem reduzir a condutividade 

hidráulica do xilema. Desta forma, quanto mais seguro o xilema, menos eficiente 

ele pode ser na condução de água. O baixo suprimento de água pelo xilema que 

resulta da baixa disponibilidade de água no solo, altas tensões no xilema e aumento 

na demanda hídrica pela atmosfera, pode levar a redução da abertura estomática ou 

até mesmo o seu total fechamento em resposta ao déficit hídrico. Caso essa resposta 

não ocorra em tempo, o risco de cavitação aumenta consideravelmente, podendo 

levar a planta a um colapso hidráulico, advento da cavitação e embolia. Diante do 

exposto foram levantadas as seguintes hipóteses sobre a contribuição e interação 

entre os mecanismos de prevenção e controle de eventos de cavitação na eficiência 

das trocas gasosas: (1) espécies que se estabelecem em ambientes sujeitos a 

variações climáticas sazonais podem desenvolver diferentes estratégias na 

regulação das variações do potencial hídrico (2) Os riscos associados ao uso dessas 

estratégias são baixos para a espécie dado ao fato de seu estabelecimento (3) 

Existem atributos e/ou características da espécie que são determinantes no 

comportamento estratégico em cada período sazonal e na minimização dos riscos. 
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Assim sendo, estabelecemos como objetivos específicos: (a) avaliar o risco à 

cavitação e embolia para a espécie, a partir deste, (b) avaliar a sua margem de 

segurança hidráulica e (c) avaliar o comportamento estomático em função das 

variáveis ambientais (temperatura, déficit de saturação e potencial hídrico foliar), 

tendo como objetivo principal apontar a estratégia da espécie na regulação das 

variações do potencial hídrico. 
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2 REVISÃO BILIOGRÁFICA 
 

2.1 Riscos associados ao transporte de água: cavitação e embolias 
 

A água está normalmente sob um gradiente de tensão, que aumenta à medida 

que se move através do xilema em direção às folhas. O transporte de água através 

do contínuo solo-planta-atmosfera é impulsionado pela diferença no potencial 

hídrico entre a atmosfera e a cavidade subestomática (frequentemente aproximada 

pelo déficit de pressão de vapor). Por sua vez, o transporte da água na fase líquida 

através do xilema faz com que gradientes de potencial hídrico se desenvolvam entre 

o solo e as folhas (S. Manzoni et al.,2013).  

A regulação do potencial hídrico da planta é importante não apenas por seu 

papel na determinação das respostas da planta à seca e outros fatores de estresse, 

mas também por sua influência nos processos metabólicos, incluindo o crescimento 

das plantas através da expansão celular impulsionada pelo turgor (Kramer 1983; 

Lockhart 1965; Slatyer & Taylor 1960). Este papel central explica porque, desde o 

desenvolvimento da câmara de pressão por Scholander et al. (1965), o potencial 

hídrico tornou-se uma das variáveis mais frequentemente mensuradas na fisiologia 

vegetal e na ecologia fisiológica das plantas. Parâmetros hidráulicos como a 

condutância hidráulica e a vulnerabilidade à cavitação estimados a partir do 

potencial hídrico são de suma importância para compreensão da adaptação da planta 

às variações das condições ambientais. Atributos que otimizam esses processos 

desempenham papel essencial na fotossíntese e crescimento, influenciando no 

transporte de água e consequentemente na sensibilidade da planta ao estresse 

hídrico, podendo ainda revelar diferenças ecológicas entre as espécies, apontando 

para os efeitos das condições ambientais no transporte de água no xilema e 

indicando o grau em que a produtividade é limitada pelas propriedades do xilema 

(Melcher et al., 2012).  

Os condutos do xilema apresentam formato aproximadamente tubulares nos 

levando a entender, por aproximação, o fluxo de água em seu interior como sendo 

laminar e não turbulento, o que resulta em uma taxa de vazão volumétrica, para o 

gradiente de pressão aplicado, proporcional à quarta potência do raio do conduto, 

dado pela equação de Hagen-Poiseuille (Lewis & Boose 1995; Zwieniecki, Melcher 

& Holbrook 2001). No entanto a anatomia do xilema e suas interconexões são mais 

complexas que uma série de tubos paralelos de paredes retas, nos fazendo 
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superestimar a condutividade medida. Os condutos do xilema maduros estão mortos 

e vazios, eliminando os obstáculos das membranas celulares e protoplastos. Eles 

são largos (aproximadamente 5-500mm de diâmetro) e longos (mm a m) para 

minimizar a resistência ao fluxo e suas paredes são lignificadas e com paredes 

secundárias espessas o suficiente para resistir ao colapso pela tensão interna (Hacke 

et al., 2001; Sperry et al., 2006). 

A condutividade hidráulica do xilema é altamente variável entre as espécies 

(Brodribb & Feild 2000; Pockman & Jackson 2004), podendo ocorrer variações 

mesmo dentro da espécie em diferentes ambientes (Choat, Sack e Holbrook 2007; 

Cornwell et al. 2007). Para um determinado indivíduo, a condutividade pode ser 

dinâmica, com alterações resultantes da formação de embolia (Taneda & Sperry, 

2008), reparo da embolia (Kaufmann et al., 2009; Brodersen et al., 2010), 

concentração de íons na seiva (Cochard et al., 2010b; Nardini, Salleo & Jansen 

2011) e crescimento (Melcher et al., 2012).  Medidas da condutância hidráulica na 

planta toda podem ser estimadas usando sensores de fluxo de seiva e medições do 

potencial hídrico do solo e foliar; contudo existem algumas limitações ao uso do 

método, como, imprecisão no comprimento da rede hidráulica, na estimativa da 

área foliar e na determinação do potencial hídrico do solo, em função da 

profundidade das raízes (Melcher et al., 2012).  A condutância hidráulica do galho 

pode ser usada como alternativa à medição da condutividade na planta toda (Tyree 

& Zirmmermann 2002 e Melcher 2012), podendo ser usada como uma medida 

comparativa da adaptação entre as espécies e para avaliar o impacto do estresse 

hídrico no transporte de água. Perspectiva que norteará este trabalho. A 

condutividade é entendida como sendo um fluxo direcionado por uma força motriz, 

normalizado pelo comprimento do segmento e referenciado para a área de secção 

transversal do xilema. 

A perda de adesão entre as moléculas de água e as paredes dos vasos do 

xilema, caracterizam um fenômeno conhecido como cavitação. A cavitação resulta 

em embolia, bloqueio do fluxo de seiva pela presença de uma bolha de ar na luz do 

vaso, interrompendo assim o fluxo de água (Sperry e Tyree, 1988; Tyree e Sperry, 

1989).  

A cavitação um aspecto fundamental das relações hídricas das plantas e tem 

múltiplas implicações em sua anatomia, fisiologia e ecologia (Jones e Sutherland, 

1991; Cochard et al., 2002) uma vez que interfere na formação e desenvolvimento 

do xilema e consequentemente na formação e desenvolvimento de toda planta por 

sua interferência na assimilação de carbono.  
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Existem dois mecanismos possíveis que poderiam explicar a indução de 

cavitação: uma perda de coesão entre as moléculas de água nos condutos de xilema 

(cavitação homogênea) ou uma perda de adesão entre a água e as paredes do 

conduto (cavitação heterogênea). Sabe-se que a ruptura de forças coesivas entre 

moléculas de água ocorre apenas a pressões inferiores a –20 MPa (Caupin e Herbert, 

2006), ou seja, muito abaixo das pressões mais negativas registradas na seiva do 

xilema (cerca de –15 MPa). Portanto, a hipótese de cavitação homogênea em 

árvores é geralmente rejeitada. Em vez disso, a cavitação heterogênea causada pela 

ruptura capilar do menisco ar-água localizado nos poros da parede dos condutos 

(presumivelmente no nível das cavidades intervasculares) conhecida como hipótese 

da “semeadura de ar” é a mais aceita.  

Cada espécie possui uma relação peculiar e característica entre a variação 

da condutividade hidráulica em função das variações no gradiente de potencial 

hídrico no contínuo solo-planta. Essa relação pode ser expressa através da curva de 

vulnerabilidade à cavitação, especificamente pela perda percentual de 

condutividade hidráulica em função de um potencial de pressão do xilema 

necessário à indução dessa perda. Curvas de vulnerabilidade são tipicamente 

obtidas pela medição da condutividade hidráulica e do potencial hídrico do xilema 

para um tempo determinado de exposição dos ramos à desidratação.  

As curvas de vulnerabilidade das plantas, em conjunto com sua arquitetura 

hidráulica, podem fornecer uma visão considerável das suas relações hídricas e 

"estratégias" de tolerância à seca. A partir delas é possível extrair alguns parâmetros 

importantes na compreensão da resistência à cavitação pelas espécies, destes o P50 

é sem dúvida é o mais emblemático (Rowland et al., 2015; Anderegget al., 2016) 

indicando o potencial hídrico em que a planta perde 50% da sua condutividade 

hidráulica.  

Os trade-offs entre a vulnerabilidade e a suficiência hidráulica do xilema 

estão relacionado à ecologia e a características intrínsecas das espécies, as 

condições ambientais experimentadas durante o seu desenvolvimento e 

estabelecimento no ambiente moldam a construção do xilema, conferindo-lhes certa 

plasticidade específica à cada espécie, podendo conferir-lhes vantagens ou 

desvantagens, além de influenciar na estratégias ao controle da perda excessiva de 

água pela planta. Poros menores conferem maior resistência à cavitação; por outro 

lado reduzem a condutividade hidráulica do xilema. Assim, quanto mais seguro o 

xilema, menos eficiente ele pode ser na condução de água. Aumentar o tamanho ou 
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o número das pontuações também aumentaria a condutância; contudo isso pode 

enfraquecer as paredes dos condutos deixando-os vulneráveis à implosão. Da 

necessidade de se evitar um colapso do conduto sob pressão negativa cria-se um 

trade-off significativo entre a resistência à cavitação e o custo de construção do 

xilema, conforme revelado pelas relações entre a resistência da parede do conduto, 

densidade da madeira e tensão de cavitação (Hacke & Sperry 2001).  

2.2 Limitações hidráulicas às trocas gasosas e variações ambientais 
 

São vários os fatores que impõem limitações à assimilação de carbono pelas 

plantas, dentre eles a limitação hídrica é seguramente a mais eminente ameaça à sua 

sobrevivência. A redução na disponibilidade hídrica causada por eventos de 

cavitação afeta diretamente a fotossíntese pela diminuição da condutância 

estomática. Em resposta a diminuição do suprimento hídrico, ocorre a redução da 

abertura estomática ou até mesmo o fechamento do estômato prevenindo a perda 

excessiva de água. O tempo de resposta a estes eventos pode determinar a 

magnitude dos danos ao aparato hidráulico e à integridade do aparato fotossintético 

uma vez que existe um limite para a perda de condutividade sem causar danos 

irreversíveis à planta (ponto de murcha permanente). Embora não se conheça 

profundamente o mecanismo gatilho para esse ajuste estomático em resposta às 

restrições hídricas, percebe-se que este tem estado tão aprimorado ao ponto de 

permitir que as plantas ocupem habitats com grandes variações ambientais, 

permitindo a regulação dinâmica da difusão de CO2 e H2O. A difusão de CO2 para 

a cavidade subestomática, ocorre simultaneamente à perda de água pela 

transpiração, impulsionada pelo gradiente de concentração de vapor de água na 

interface folha-ar. Se a água do solo se torna escassa, a condição hídrica da planta 

se agrava, levando a efeitos em cascata que podem ser severamente negativos tanto 

na escala da folha como da planta toda (Hsiao 1973; Porporato et al., 2001; S. 

Manzoni et al., 2013). Para reduzir esses riscos, plantas sob déficit hídrico reduzem 

as perdas de água por transpiração, reduzindo a condutância estomática e 

consequentemente dificultando, o transporte interno de CO2 na folha, a atividade 

enzimática e, portanto, a capacidade fotossintética, (Ghannoum 2009; Lawlor & 

Tezara 2009). 

A manutenção da condutância estomática é determinada pela capacidade de 

reidratação dos tecidos foliares (Brodribb, 2009). Quanto maior for essa 

capacidade, maior será o potencial para manutenção de elevada condutância 

estomática e consequentemente, maior influxo de CO2 para o processo 
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fotossintético (Brodribb, 2009). A limitação da capacidade fotossintética pela  

resistência hidráulica da folha representa cerca de 30% da resistência total da planta 

(Sack & Holbrook, 2006; Sack et al., 2012), o que impõe significantes restrições à 

maximização da condutância estomática (Brodribb et al., 2005) e 

consequentemente à transpiração e à assimilação do CO2 (Farquhar e Sharkey, 

1982).  

2.3 Estratégias na regulação estomática ante as variações do potencial 

hídrico  

Dado que as secas reduzem a capacidade de captação de carbono pelas plantas 

(Nepstad et al. 2002, Ciais et al. 2005, Meir e Grace 2005, Bréda et al. 2006) e 

aumentam a vulnerabilidade dos ecossistemas à perturbações por fogo ou insetos 

(Goldammer 1999, Nepstad et al. al., 1999), uma melhor compreensão de como as 

secas afetam a ciclagem de  carbono e água é necessária para melhor prever 

possíveis feedbacks sobre as mudanças climáticas (Bonan 2008).  

Uma abordagem emergente é classificar as estratégias hidráulicas das plantas 

ao longo do espectro iso-anisohídrico, com base na regulação da condutância 

estomática (Choat et al. 2012, Manzoni et al. 2013, Klein 2014, Martínez-Vilalta et 

al. 2014). Plantas com comportamento isohídrico tendem a regular seu potencial 

hídrico dentro de uma faixa estreita e assim, reduzem o risco à cavitação do xilema 

causado por tensão excessiva no seu sistema hidráulico (Tyree e Sperry 1988, Choat 

et al. 2012, Manzoni et al. 2013 ), o custo dessa estratégia é que, fechando seus 

estômatos mais cedo reduzem a absorção de carbono.  Plantas inclinadas ao 

comportamento anisohídrico, em contraste, tendem a um controle menos rigoroso 

do potencial hídrico durante a seca. Essa estratégia permite que elas mantenham 

seus estômatos abertos por mais tempo, mantendo as taxas de assimilação de 

carbono, embora com um risco maior de falha hidráulica (Tyree e Sperry, 1988; 

McDowell et al., 2008, Martínez-Vilalta et al., 2014).   

A classificação baseada na capacidade de regulação do potencial hídrico foliar, 

pela regulação estomática, tem sido, até então, uma das tentativas mais bem-

sucedidas de caracterização do comportamento iso-anisohídrico (Jones, 1998; 

Stocker 1956; Tardieu & Simonneau 1998). Em espécies isohídricas, além de 

órgãos de armazenamento de água e do controle estomático, outros mecanismos 

contribuem com a manutenção do potencial hídrico, tais como, alterações nos 

padrões de absorção de água, variações na arquitetura hidráulica e alterações na 

superfície de trocas gasosas (Bucci et al., 2008); contudo, o desempenho de plantas 
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com diferentes modos de regulação hídrica depende da intensidade e da duração da 

escassez de água (McDowell et al., 2008).  
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3 MATERIAL E MÉTODOS 
 

3.1 Área de estudo 
 

O experimento foi realizado em área de cerrado antropizada com núcleos de 

vegetação localizada na Fazenda Miranda a cerca de 15km de Cuiabá -MT, Brasil 

sob as coordenadas 15º73’ Sul e 56º02’ Oeste (Fig. 1).  

 

 

 

 

 

 

 

 

O clima é do tipo Aw segundo classificação de Koopen, caracterizado por 

uma estação seca (outono e inverno) e outra chuvosa (primavera e verão) com 

temperatura média anual que varia de 22ºC à 25ºC.  

 

 

 

 

 

 

A precipitação média anual é de 1335mm (Machado et al., 2015) e seu regime 

apresenta dois períodos distintos: chuvoso (outubro a abril) e seco (maio a setembro) 

(Chiaranda et al., 2012). O solo é do tipo FFc2 - plintossolo pétrico concrecionário 

(IBGE, 2019). 

Figura 1. Área de estudo, Fazenda Miranda. Em destaque torre micrometereológica e 

sitio experimental (local de medição e instalação de sensores) 

Figura 2. Dados micrometeorológicos da área de estudo, destacando os períodos de campanhas de campo 

para medições de intercâmbio gasoso e potencial hídrico. Fonte: Torre micrometeorológica local. 
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3.2 Espécie de estudo 
 

A Hymenaea stigonocarpa  Mart. ex Hayne popularmente conhecida 

como Jatobá-do-cerrado é uma espécie da família Fabaceae (Leguminosae), 

lenhosa, decídua de porte arbóreo chegando a atingir 20m de altura e 50cm de DAP 

(1,30m). Folhas alternas, compostas bifolioladas e pecioladas. A floração acontece 

entre os meses de outubro e dezembro e a frutificação entre os meses de maio a 

agosto, quando ocorre a maturação dos frutos (EMBRAPA, 2007) Fig.3. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.3 Medições do intercambio gasoso e potencial hídrico foliar 
 

As medições dos parâmetros hidráulicos e de trocas gasosas se dividiram 

entre atividades de campo e laboratório. As medições em campo ocorreram em duas 

campanhas, nos dias 20 e 21 de junho de 2018, período seco, e nos dias 27 e 28 de 

novembro, período chuvoso (Fig. 2).   

As medidas de intercambio gasoso foram feitas em condições de campo, em 

folhas de sol totalmente expandidas, a terceira do ramo do ápice para o caule, com 

melhores condições fitossanitárias aparente, utilizando-se um medidor portátil de 

fotossíntese Li-6400x da LI-COR® (Fig.4), entre 8h e 16h (horário local) em 

intervalos de 2h. A intensidade de luz PAR (Radiação Fotossinteticamente Ativa) e 

concentração de dióxido de carbono (CO2) foram as encontradas no ambiente nos 

Figura 3. Características da espécie estudada Hymenaea stigonocarpa Mart. 
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horários de medição. Para garantir a estabilidade da concentração de CO2 do 

ambiente e evitar possíveis interferências foi utilizado um sistema de 

armazenamento de ar atmosférico com tubo de captação afastado de possíveis 

fontes de interferência na concentração do CO2 atmosférico. A intensidade de PAR 

utilizada nas medições em cada horário foi definida segundo a radiação medida pelo 

sensor PAR agregado ao equipamento, de modo a simular a mesma condição de 

radiação no momento da medição e prevenir possíveis variações por interferência 

de nuvens entre as medidas repetidas. As medidas de fotossíntese, taxa de 

assimilação liquida de carbono (A) foram dadas em mol m-2s-1 determinado pela 

diferença entre radiação infravermelha interceptada antes (referência) e após a 

passagem pela câmara onde se encontrava a amostra. As medidas de condutância 

estomática (gs) foram dadas em mol m-2 s-1 obtida pelo cálculo da condutância total 

removendo-se a contribuição da camada limite. As medidas de transpiração (E) 

foram dadas em mol m-2 s-1 e posteriormente convertidas em mmol m-2 s-1 para 

melhor visualização e compreensão. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

O potencial hídrico foliar (f) foi medido em campo na mesma data e 

horário e nas mesmas folhas nas quais foram medidas as variáveis do intercambio 

gasoso, após a medição do intercambio gasoso as folhas foram destacadas, 

ensacadas e acondicionadas em recipiente térmico refrigerado até o momento da 

medição. A medição do f foi feita pelo método de equilíbrio de pressão usando 

câmara de pressão tipo Scholander (Scholander et al., 1965). Fig.5.  

 

Figura 4 Medidor de portátil de fotossíntese LI 6400-X LiCor em operação em campo utilizado nas 

medições do intercambio gasoso. 

25



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Após inserção da folha na câmara, procedeu-se incremento de pressão com 

taxa de 0,005 MPa s-1 até a observação da exsudação de seiva na face exposta do 

pecíolo, momento em que imediatamente o fluxo foi interrompido e a pressão 

equivalente registrada (fig. 5 e 6). 

 

 

 

 

 

 

 

 

O potencial hídrico mínimo (min) foi medido em folhas previamente 

ensacadas com papel alumínio por um período 1h, assumido como sendo tempo 

suficiente para o equilíbrio entre o potencial hídrico foliar e potencial hídrico do 

caule. As medições ocorreram no período seco a partir das 13h, horário no qual 

assumiu-se ser o de maior demanda evaporativa pela atmosfera, ou seja, período de 

menor oferta hídrica pelo solo e maior déficit de saturação. 

Figura 6. Desenho esquemático de câmara de pressão do tipo Sholander.  Fonte: 

https://en.wikipedia.org/wiki/Scholander_pressure_bomb#/media/File:Pressurebomb.svg 

(adaptado) 

Figura 5.  Bomba de pressão do tipo Scholander de fabricação própria (Profº Francisco Lobo 

Faaz/UFMT) com resolução manométrica de 0,2 kgf cm-2 utilizada nas medições de potencial hídrico 

e curvas PV. 
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3.4 Anatomia do xilema 
 

Foram realizados cortes de amostras do caule com auxílio de um micrótomo 

Thermo Scientific Microm HM 355S e confecção de lâminas semi-permanentes 

utilizando técnicas de microtomia descritas em roteiro didático do curso de 

anatomia da madeira da Universidade Federal do Recôncavo da Bahia. A técnica 

de maceração foi baseada no método de Nicholls e Dadswell descrito por Ramalho 

(1987). A observação, contagem e medição de diâmetro, comprimento e frequência 

de vasos foram feitas com auxílio de um microscópio Zeiss Primo Star com câmera 

acoplada e software Zen 2.6 Blue Edition do mesmo fabricante (Fig.7)  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

3.5 Curva característica de umidade do solo 
 

Foram selecionados ao acaso três pontos na área experimental de onde se 

retiraram amostras do perfil de solo nas profundidades de 0 à 0,20 m e de 0,20 à 

0,50 m. Essas amostras foram devidamente embaladas em sacolas plásticas, 

etiquetadas, guardadas em caixas de isopor resfriadas para serem levadas ao 

Laboratório de Solos da Faculdade de Agronomia e Zootecnia da Universidade 

Federal de Mato Grosso, onde foram realizadas as determinações.  

 Cada amostra foi peneirada para efetuar a separação do esqueleto do solo 

(partículas superiores a 2,0 mm) da terra fina (partículas com diâmetro menor ou 

igual à 2,0 mm), (NBR 6502). Após esse procedimento, cada fração granulométrica 

(esqueleto e terra fina) foi pesada na sua umidade atual.  

As curvas de retenção de umidade do solo são importantes para 

determinação da sua oferta hídrica através dos parâmetros dela extraídos, 

Figura 7. Micrótomo Thermo Scientific Microm HM 355S e microscópio Zeiss Primo Star com 

câmera acoplada. 
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capacidade de campo (CC), ponto de murcha permanente (PMP) e densidade 

aparente (ap). O modelo matemático utilizado para explicar a relação entre a 

umidade do solo e o seu potencial matricial foi o de van Genuchten (1978), também 

empregado por van Genuchten (1980). Esse modelo (Equação 1) foi ajustado para 

dados provenientes de amostras da fração de terra fina do solo da área experimental 

e posteriormente ajustado para a condição original do solo com todas as suas frações 

granulométricas naturais.  

No ajuste do modelo de van Genuchten foram empregadas duas formas de 

expressar o valor da umidade do solo, uma em porcentagem peso e outra em volume 

de água por volume de solo. 

 

𝜃 = 𝜃𝑟
(𝜃𝑠 − 𝜃𝑟)

[1 + (𝛼 ∙ Ψ𝑀)𝑛]𝑚
 (Equação 1) 

 

Em que:  é a umidade do solo (%, ou m3 m-3), r é a umidade residual do solo (%, 

ou m3 m-3), s é a umidade de saturação do solo (%, ou m3 m-3),  e n são parâmetros 

empíricos do modelo, m = 1 – 1/n ( r, , e n são parâmetros determinados no 

processo de regressão não linear). 

Pelo fato de não ser possível determinar instrumentalmente a umidade da 

amostra de solo original, dada a limitação em acomodar em estufa grandes volumes 

de solo (representativa do ambiente original), sua estimativa foi baseada na 

Equação 2, desconhecendo-se a massa da matéria seca do solo original (Wsso). 

 

𝑈𝑠𝑜 =
𝑊𝑢𝑠𝑜 −𝑊𝑠𝑠𝑜

𝑊𝑠𝑠𝑜
× 100 (Equação 2) 

 

Em que: Uso é a umidade do solo original (%), Wuso é a massa da matéria úmida 

do solo original (g), Wsso é a massa da matéria seca do solo original (g). 

 Nesse momento seriam conhecidas apenas a massa da matéria úmida do solo 

original (Wuso), a massa da matéria úmida da terra fina original (Wutfso) e a massa 

da matéria úmida do esqueleto (Wueso) que, neste caso, supôs-se não diferir da sua 

própria matéria seca (Wseso, sendo Wseso = Wueso). 

 Sabendo-se que Wsso é a soma de Wseso (ou Wueso) com Wstfso (Equação 

3), então, a partir de uma amostra de terra fina passível de ser levada à estufa, 

determinou-se a sua umidade (Utfsa, Equação 4), considerando ser esta umidade 

exatamente igual àquela da terra fina original de onde foi retirada e utilizando-se 

dessa condição para estimar o valor desconhecido de Wstfso, isolando-o da Equação 
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5 (Equação 6). Nesta fase, já se determinaria o valor da massa da matéria úmida da 

terra fina da amostra (Wutfsa) e da massa da matéria seca da terra fina da amostra 

(Wstfsa). 

 

𝑊𝑠𝑠𝑜 = 𝑊𝑢𝑒𝑠𝑜 +𝑊𝑠𝑡𝑓𝑠𝑜 (Equação 3) 

 

Em que: Wueso é a massa da matéria úmida do esqueleto do solo original (g), Wstfso 

é a massa da matéria seca da terra fina do solo original (g). 

 

𝑈𝑡𝑓𝑠𝑎 =
𝑊𝑢𝑡𝑓𝑠𝑎 −𝑊𝑠𝑡𝑓𝑠𝑎

𝑊𝑠𝑡𝑓𝑠𝑎
× 100 (Equação 4) 

 

Em que: Utfsa é a umidade da amostra de terra fina (%), Wutfsa é a massa da matéria 

úmida da amostra de terra fina (g), Wstfsa é a massa da matéria seca da amostra de 

terra fina (g). 

𝑈𝑡𝑓𝑠𝑎 = 𝑈𝑡𝑓𝑠𝑜 =
𝑊𝑢𝑡𝑓𝑠𝑜 −𝑊𝑠𝑡𝑓𝑠𝑜

𝑊𝑠𝑡𝑓𝑠𝑜
× 100 (Equação 5) 

 

Em que: Utfsa é a umidade da amostra de terra fina (%), Utfso é a umidade da terra 

fina original (%), Wutfso é a massa da matéria úmida da terra fina original (g), 

Wstfso é a massa da matéria seca da terra fina original (g). 

 

𝑊𝑠𝑡𝑓𝑠𝑜 =
100 ×𝑊𝑢𝑡𝑓𝑠𝑜

𝑈𝑡𝑓𝑠𝑎 + 100
 (Equação 6) 

 

Em que: Wstfso é a massa da matéria seca da terra fina original (g), Wutfso é a massa 

da matéria úmida da terra fina original (g) e Utfsa é a umidade da amostra de terra 

fina que é exatamente igual à da terra fina original (Utfso, %). 

 

 A partir dessas determinações, a Equação 3 pode ser reescrita na forma da 

Equação 7 e, finalmente, a Equação 2 pode ser reescrita na forma da Equação 8. 

 

𝑊𝑠𝑠𝑜 = 𝑊𝑢𝑒𝑠𝑜 +
100 ×𝑊𝑢𝑡𝑓𝑠𝑜

𝑈𝑡𝑓𝑠𝑎 + 100
 (Equação 7) 

 

Em que: Wsso é massa da matéria seca do solo original (g), Wueso é a massa da 

matéria úmida do esqueleto do solo original (g), Wutfso é a massa da matéria úmida 

da terra fina do solo original (g), Utfsa é a umidade da amostra de terra fina que é 

exatamente igual à da terra fina original (Utfso, %). 
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𝑈𝑠𝑜 =
𝑊𝑢𝑠𝑜 − (𝑊𝑢𝑒𝑠𝑜 +

100 ×𝑊𝑢𝑡𝑓𝑠𝑜
𝑈𝑡𝑓𝑠𝑎 + 100

)

(𝑊𝑢𝑒𝑠𝑜 +
100 ×𝑊𝑢𝑡𝑓𝑠𝑜
𝑈𝑡𝑓𝑠𝑎 + 100

)
× 100 (Equação 8) 

 

Em que: Uso é a umidade do solo original (%), Wuso é a massa da matéria úmida 

do solo original (g), Wueso é a massa da matéria úmida do esqueleto do solo original 

(g), Wutfso é a massa da matéria úmida da terra fina do solo original (g), Utfsa é a 

umidade da amostra de terra fina que é exatamente igual à da terra fina original 

(Utfso, %). 

Esse procedimento para, a partir do conhecimento da umidade de uma 

amostra de terra fina, poder estimar a umidade do solo original com todos seus 

componentes granulométricos, foi empregado para ajustar as umidades das curvas 

características de retenção de umidade do solo, que originalmente foram realizadas 

com amostras de terra fina. Neste caso, considerou-se que o esqueleto do solo não 

afetaria o seu potencial matricial e nem teria qualquer efeito sobre a retenção de 

umidade; que apenas a terra fina teria tais propriedades. 

Do total da terra fina obtida de cada amostra, uma porção foi tomada e 

depositada em um anel volumétrico para solo de dimensões conhecidas (volume 

conhecido) para fins de estimativa da densidade aparente do solo e outra porção, 

igualmente depositada em anel volumétrico, utilizada para determinação da curva 

característica de umidade do solo. 

A determinação da densidade aparente da terra fina de cada amostra (tf) foi 

feita levando-se o solo no anel volumétrico para uma estufa de esterilização à 110°C 

por 24 h e obtendo sua massa da matéria seca por pesagem em balança analítica, 

calculando-se assim a relação entre essa massa e o volume do solo ocupado no anel 

volumétrico. 

A curva característica de retenção de umidade do solo foi realizada em três 

etapas. Na primeira etapa, as amostras foram previamente saturadas, depositando-

se as amostras de solo no anel volumétrico em uma bacia plástica contendo água 

destilada até a metade do anel volumétrico e deixando-as embeber por um período 

de 24 h. Após a saturação, as amostras foram depositadas em mesa de tensão, 

tomando-se o cuidado de manter a união perfeita da superfície do solo com a 

superfície da mesa de forma a que a umidade entre ambos se combinasse. Após as 

amostras atingirem o equilíbrio com uma primeira tensão aplicada na mesa, estas 

foram rapidamente pesadas para, em seguida, serem submetidas à uma nova tensão 

para uma nova pesagem. Esse procedimento na mesa de tensão foi realizado 

30



repetidamente para os valores de -0,0020 MPa, -0,0039 MPa, -0,0059 MPa, -0,0098 

MPa. Na segunda etapa, após as amostras foram acondicionadas em placas porosas 

previamente saturadas e submetidas a câmara de pressão (Panelas de Richard) até 

que ocorresse o equilíbrio entre a pressão aplicada e a capacidade de retenção de 

água pelo solo, observado pela interrupção do fluxo de água no dreno, quando então 

procedia-se a pesagem da amostra seguido do incremento de pressão. As pressões 

aplicadas nesta etapa foram de 0,0300 MPa; 0,0500 MPa e 0,1000 MPa. 

 A umidade do solo no anel volumétrico foi determinada utilizando-se os 

dados de sua massa da matéria úmida (variável para cada ponto de equilíbrio) e a 

massa da matéria seca foi aquela empregada no cálculo da densidade aparente da 

terra fina, de acordo com a Equação 2.  

Numa terceira etapa, várias porções das mesmas amostras de solo foram 

retiradas do anel volumétrico e depositadas numa bandeja para dessecarem-se à 

condição ambiente, cada qual durante um período de tempo específico, a fim de se 

ter amostras de solo com diferentes conteúdos de umidade. Nesta fase, a 

determinação do potencial matricial da amostra de solo foi realizada por meio de 

um psicrômetro de ponto de orvalho, modelo WP4 (Decagon Devices, Inc., 

Pullman, WA, EUA), sendo que após essa determinação se realizava a pesagem da 

amostra. A dessecação das amostras foi suficiente para possibilitar leituras de 

potencial matricial na faixa de -0,1000 MPa a -4,0000 MPa. Ao final, todas as 

amostras foram secas em estufa de esterilização à 110°C por 24 h e obtendo sua 

massa da matéria seca por pesagem em balança analítica. A umidade do solo das 

amostras lidas no WP4 foi determinada com base nas suas massas da matéria úmida 

e seca (Equação 2). 

 

3.6 Determinação da condutividade hidráulica e curva de 

vulnerabilidade à cavitação 
 

  O comprimento médio dos maiores vasos foi estimado por metodologia 

descrita por Melcher te al., 2012, em ensaios realizados com ramos coletados, entre 

1m e 1,2m de comprimento. Foram feitos corte dos ramos laterais e posterior 

selagem dos locais seccionados a fim de eliminar vazamentos.  Após isso foi feito 

o acoplamento de uma seringa de 60ml cheia de ar à extremidade proximal do 

segmento de ramo (Fig. 12) e posteriormente pressurização do embolo até a metade 

de seu volume (Melcher et al., 2012), essa pressão foi mantida durante a verificação 

de vazamento de ar nos cortes laterais (indesejável) ou na extremidade distal 
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(desejável). Não havendo vazamento em nenhum deles, manteve a pressão e 

procedeu-se um novo corte na extremidade distal do ramo, de cerca de 0,5cm a cada 

1minuto, repetindo este último passo até a observação de fluxo de ar (formação de 

bolhas contínuas) na extremidade distal do ramo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Foi repetido o ensaio em 20 ramos para estimativa do tamanho médio do 

maior vaso de xilema da planta em estudo. O conhecimento do tamanho médio dos 

vasos é importante na determinação da curva de vulnerabilidade à cavitação uma 

vez que os segmentos de ramo medidos têm que que ser menor que o tamanho 

médio dos vasos, ou seja, contendo praticamente todos os vasos abertos (Melcher 

et al.,2012) 

 

As medidas de condutividade hidráulica e estimativa da curva de 

vulnerabilidade à cavitação foram feitas em laboratório. A coleta de material 

vegetal procedeu-se no início da noite entre 18h e 19h do dia 21 de novembro de 

2018 (período chuvoso). Com auxílio de uma tesoura de poda foram excisados 10 

ramos de aproximadamente 1m de comprimento, sendo 2 por planta,  e 

imediatamente acondicionado em recipiente contendo água ultrapura, onde foi feito 

um segundo corte de aproximadamente 2cm  sob a água a fim de remover possíveis 

embolias (Choat et al., 2015), logo após os ramos foram cobertos com saco plástico 

preto afim de evitar perda de água por transpiração e manter o estado de hidratação 

dos ramos durante o transporte até o laboratório de Ecofisiologia vegetal 

FAAZ/UFMT, onde foram deixado para hidratação em sala refrigerada por um 

Figura 8. Aparato para estimativa do comprimento máximo do maior vaso por injeção de 

ar através de seringa acoplada ao ramo. 
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período de 12h antes das medições para garantir a reidratação dos tecidos (Choat et 

al., 2015). 

Na manhã do dia seguinte à coleta, procedeu-se as medições de 

condutividade hidráulica pelo método hidráulico descrito por Sperry & Tyree, 

(1988), Melcher et al., 2012 e Choat et al (2015), utilizando-se sistema hidráulico 

controlado, com pressão de coluna d’água de aproximadamente 100kPa, contento 

solução de perfusão e acoplado a uma balança de precisão (Sperry & Tyree, 1988) 

montado em laboratório (Fig. 8 e 9). Um segmento de ramo de aproximadamente 

20cm foi cortado sob a água e cuidadosamente removido 1cm de sua casca nas 

extremidades, para facilitar a conexão no sistema hidráulico. Após conectado 

procedeu-se a abertura do reservatório de água e o imediato registro do incremento 

de massa a cada 30 segundos durante 10 minutos (fluxo inicial). Após este 

procedimento o segmento de ramo foi desconectado do sistema hidráulico de 

medição e sob a água foi transportado e conectado a outro sistema hidráulico para 

lavagem pressurizada (flushing), sob pressão de 400kPa (Melcher, et al., 2003) por 

15minutos (Fig.10 e 11), a fim de remover qualquer embolia. Após a lavagem para 

remoção de embolia a amostra de ramo foi removida e novamente conectada ao 

sistema de medição de condutividade a fim de estimar o fluxo máximo e 

posteriormente a condutividade hidráulica máxima.  

 

Figura 9.  Sistema montado em laboratório para medição da condutividade hidráulica  
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A estimativa da condutividade hidráulica específica do xilema (inicial e 

máxima), foi determinada pela medida da condutância hidráulica, que é o fluxo 

direcionado por uma força motriz (Q/P), normalizada pelo comprimento do 

segmento de ramo e referenciado pela área de secção transversal do xilema.  

Ks = QL/(P Ax) Equação 9 

Onde Q é a taxa fluxo, L é o comprimento do segmento, P = (g h) onde 

 é a densidade da água, g é a aceleração da gravidade e h é a diferença entre o 

nível de água do reservatório e o nível de água da proveta, ou seja, a diferença de  

pressão em todo o sistema, e Ax é a área de secção transversal do xilema. 

 

Figura 10. Desenho esquemático do aparato hidráulico montado em laboratório para 

medição da condutividade hidráulica inicial e máxima. 

Figura 11. Desenho esquemático do aparato hidráulico montado em laboratório para lavagem 

pressurizada (flushing) para remoção de embolias. 
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A construção da curva de vulnerabilidade à cavitação foi baseada no método 

de desidratação de bancada (Sperry e Tyree, 1988; Cochard et al., 2013 e Choat et 

al., 2015). Esta metodologia baseia-se na exposição das amostras a um nível 

conhecido e gradual de desidratação cuja única medida relevante do estresse hídrico 

é o potencial hídrico do xilema (x), variável chave que determina a indução de 

cavitação durante o estresse hídrico. Para a determinação da curva de 

vulnerabilidade à cavitação foi medida a condutividade hidráulica de um ramo 

submetido a 12h de hidratação, o qual assumiu-se estar completamente saturado, 

para determinação da condutividade inicial. No início das medições outros nove 

ramos foram expostos à desidratação sobre a bancada. Após 1h de desidratação, 

tempo necessário para medição da condutividade hidráulica inicial, procedeu-se a 

medição do segundo ramo. No início da medição de cada ramo 4 folhas do restante 

de cada amostra foram cobertas com papel alumínio e colocadas em saco plástico 

preto contendo material umedecido a fim prevenir a desidratação, 10h após a 

medição da condutividade de cada ramo respectivamente, iniciou-se a medição do 

potencial hídrico foliar que neste momento supôs-se estar em equilíbrio com o 

potencial do xilema (Melcher et al., 2003). O percentual de perda de condutividade 

(PLC) foi definido pela equação 10:  

Figura 12. Aparato hidráulico montado em laboratório para lavagem pressurizada do ramo 

(flushing) para remoção de embolias. 
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(PLC) = 100(1 – Kinicial / Kmáximo) (Equação 10) 

Onde Ki e Kmax representam a condutividade hidráulica inicial e máxima 

respectivamente (Tyree, 1988). O x é colocado no eixo X e PLC é colocado no 

eixo Y para dar melhor visualização da curva (Choat et al., 2015). É possível definir 

a partir de PLC em função de x, o P50, ponto em que há perda de 50% da 

condutividade hidráulica no xilema. 

A margem de segurança hidráulica foi calculada baseada na diferença entre 

o P50 e o min, menor potencial hídrico do xilema do caule encontrado para a espécie 

em estudo. 

Onde o P50 é o potencial hídrico de perda de 50% da condutividade hidráulica 

e o min é o potencial hídrico mínimo (mais negativo) experimentado pela planta. 

 

3.7 Estatística 

O tratamento estatístico foi feito a partir dos softwares, Sigma Plot, SPSS e 

Excel. Foram executados de testes de média, ANOVA one way e analise de 

correlação de Pearson para verificação de discrepância das médias em função do 

fator sazonalidade e correlação entre as variáveis ambientais e do intercambio 

gasoso levando em conta também o fator sazonalidade. 

4 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

4.1 Características anatômicas do xilema 

O tamanho médio dos maiores vasos obtidos através de medições segundo 

metodologia de Sperry et al., 1988; Melcher et al., 2012 e Choat et al., 2015 foram 

em média de 50 cm de comprimento sendo composto por aproximadamente 200 

elementos de vaso uma vez que este possui em média 0,026 mm de comprimento. 

A área média do lúmen dos vasos é de 0,012 mm2 com densidade média de 8,24 

vasos por mm2 (Fig. 13 e 14 e Tab.1). A baixa densidade de vasos aparentemente é 

compensada pela área do lúmen, teoricamente conferindo vantagem na 

condutividade e consequentemente aumentando o risco à embolia e cavitação 

(Sperry e Tyree, 1990); contudo, sabe-se que o transporte de água no contínuo da 

planta acontece através das pontuações intervasculares (Li et al. 2016) Fig.13. 

Segundo ele, a vulnerabilidade do xilema à cavitação e a eficiência hidráulica estão 

diretamente ligadas, em fina escala, às características das pontuações (Li et al., 

MSH = P50 - min (Equação 11) 
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2019). Embora não esteja claro como as características das pontuações influenciam 

o transporte de água e a economia de carbono em espécies tropicais, Lens et al. 

(2011) e Scholz et al. (2013) sugerem que características como a forma da abertura 

das pontuações estão correlacionadas com a resistência à cavitação e embolia, 

espécies exibindo pontuações intervasculares com aberturas mais estreitas e mais 

elípticas seriam mais resistentes. Estas características foram verificadas em vasos 

de xilema do jatobá (Fig 13).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Dependendo de sua ultraestrutura e densidade, as membranas das 

pontuações podem ser responsáveis por 50% ou mais da resistência hidráulica total 

no xilema (Pittermann et al. 2005, Sperry et al. 2005, Wheeler et al. 2005, Choat et 

al. 2006, Hacke et al. 2006), levando à um trade-off entre segurança e eficiência 

hidráulica no xilema (Pittermann et al. 2005, 2010, Hacke et al. 2006, Choat et al. 

2008, Jansen et al. 2009, Lens e cols. 2011). Além disso, Hacke et al. (2001) e 

Lachenbruch e McCulloh (2014), correlacionaram o aumento da densidade da 

madeira com maior resistência à cavitação. A densidade média da madeira do jatobá 

foi de 0,655 g cm-3 (Tab. 1). Os resultados dos estudos de Silveira et al. (2013), 

Coradin et al. (2010), Vale et al. (2005), Vale et al. (2002) e Melo et al. (1990), com 

densidade da madeira, permitem classificar as madeiras de baixa densidade, como 

aquelas que apresentam valores abaixo de 0,550 g cm-³, média densidade aquelas 

com densidade da madeira entre 0,550 e 0,720 g cm-³, e madeiras pesadas ou de alta 

densidade aquelas com valores superiores a 0,730 g cm-³. A partir dessas 

informações, podemos considerar que a Hymenaea stigonocarpa, assim como 41% 

Figura 13. Fotomicrografia dos elementos de vasos e pontuações. (A) detalhes morfoanatomicos 

das pontuações intervasculares e (B) e (C) variações morfoanatomicas dos elementos de vaso. 
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das espécies arbóreas analisadas nos estudos acima citado, são de média densidade 

da madeira, conferindo-lhe certa vantagem em relação ao risco à cavitação.   

 Tabela 1. Comprimento, área do lúmen e densidade média de vasos do xilema e 

densidade da madeira da espécie em estudo. 

 

4.2 Propriedades hidráulicas do xilema P50 e MSH 

O P50, potencial hídrico do xilema (x) no qual a planta perde 50% de sua 

condutividade hidráulica é apontado como índice mais comum na avaliação do risco 

à cavitação e à embolia, além de ser considerado um determinante chave na 

tolerância à seca pelas espécies (Rowland et al., (2015 e Anderegget al., 2016). 

Traços hidráulicos como este também podem ser importantes na diferenciação de 

nichos e na distribuição das espécies através dos gradientes locais de umidade 

(Engelbrechtet al., 2008), além de ser um parâmetro essencial para a estimativa da 

margem de segurança hidráulica (MSH), a partir da diferença entre o P50 e o 

potencial hídrico mínimo (min). O P50 neste estudo estimado pela curva de 

vulnerabilidade à cavitação foi de -2,8 MPa. O potencial hídrico mínimo estimado 

a partir de medições do potencial hídrico foliar em equilíbrio com o potencial 

hídrico do xilema do caule, no período de menor oferta hídrica e maior demanda de 

água pela atmosfera foi de -2,4 Mpa. Aplicando-se a equação 11 pôde-se estimar a 

margem de segurança hidráulica (MSH) que, para esta espécie que foi de 0,4Mpa.   

Segundo Bucci et al., (2008) o xilema de espécies do cerrado opera com 

potenciais hídricos longe do ponto de disfunção catastrófica; enquanto as folhas 

operam com potenciais hídricos substancialmente mais negativos. Ela atribui isso 

ao baixo custo de produção e a capacidade de recuperação de embolias em função 

de variações de pressão resultantes das variações diurnas de solutos osmoticamente 

ativos (Bucci et al., 2003). Ela verificou ainda, em estudo com 12 espécies lenhosas 

dominantes do Cerrado, que o min do xilema é em média 1,2 MPa mais positivos 

do que o min foliar, resultado também observado neste estudo levando em conta os 

potencias hídricos foliares mais negativos, cerca de 3,8MPa (Fig. 15). 

Propriedades Média Erro DP Variância 

Elemento de vaso (mm) 0.29214 ±0.00848 0.04950 0.00245 

Lúmen do elemento de vaso (mm2) 0.01267 ±0.00058 0.00325 1.06E-05 

Densidade de vasos (mm-2) 8.24831 ±0.20739 1.63306 2.66689 

Densidade da madeira (g cm -3) 0,65579 ±0,02473 0,06059 0,00367 
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O gradiente de potencial hídrico observado no sistema solo-planta, neste 

estudo variou em média de -0,03 MPa (M) a -1,90MPa (f) no período chuvoso e 

de -0,07Mpa (M) a -3,0MPa (f) no período seco. Segundo Oliveira et al., (2019) 

o P50 determina a manutenção do suprimento de água para as folhas sob estresse 

hídrico pois a tensão da água no solo estabelece a tensão máxima possível do xilema 

em um ambiente, determinando consequentemente a sobrevivência das plantas num 

determinado ambiente. Sperry & Love, 2015 sugerem que este gradiente de tensão 

é inevitável, mesmo após o fechamento estomático e as plantas ainda assim têm que 

resistir à cavitação e embolia.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Levando em conta a MSH encontrada para a espécie e os valores médios 

globais do gradiente de potencial hídrico no sistema solo-planta, pode-se sugerir 

Figura 15. Potencial hídrico foliar em Hymenaea stigonocarpa, para os períodos chuvoso e 

seco. 

Figura 14. Curva de vulnerabilidade à cavitação apontando P50, ponto de perda de 50% da 

condutividade hidráulica do xilema. 
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que a espécie Himenaea stigonocarpa opera em uma faixa de potencial hídrico que 

oferece um baixo risco ao colapso hidráulico levando em conta a característica de 

deciduidade como estratégia complementar de minimização desse risco. 

   Segundo Brodribb 2003, em espécies com ampla margem de segurança, o 

risco de atingir potenciais hídrico foliares baixos o suficiente para induzir falha 

hidráulica no xilema é mínimo porque os estômatos se fecham antes que a 

condutividade hidráulica decaia substancialmente.  

O gradiente de potencial hídrico induzido pelo processo de desidratação dos 

ramos, em laboratório, durante a medição da condutividade hidráulica variou de -

0,06MPa a -3,8Mpa permitindo uma variação na condutividade hidráulica entre 

1,05 a 4,37 Kg m-1 s-1 MPa -1 para esta espécie (Fig. 16). O declínio da 

condutividade do xilema neste estudo foi induzido seguramente por eventos de 

cavitação e embolias, que se asseveraram à medida do aumento do tempo de 

desidratação dos ramos. Segundo Tyree & Zimmermann (2002) o xilema por si só, 

representa cerca de 50% da resistência hidráulica da planta toda, uma vez que o 

fluxo está condicionado ao diâmetro das pontuações intervasculares, não estando, 

portanto, diretamente relacionado com diâmetro dos vasos. Os eventos de cavitação 

e embolias aumentam ainda mais essa resistência uma vez que, vasos com 

pontuações maiores, e que contribuem para uma maior condutividade, são mais 

propensos à cavitação (Pittermann et al., 2010; Hacke & Sperry., 2001), 

restringindo desta forma a condutividade à vasos com pontuações de diâmetros 

menores reduzindo assim drasticamente o fluxo e a condutividade. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 16. Condutividade hidráulica inicial (Ki) e máxima (Kmax) em função do gradiente de 

potencial hídrico induzido pela desidratação. 
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4.3 Oferta hídrica do solo 

As curvas características de umidade do solo obtidas das amostras de terra 

fina podem ser observadas na Figuras 16, ao passo que as estimativas dessas 

mesmas curvas para as condições naturais das frações granulométricas presentes no 

solo original podem ser observadas na Figura 17.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 17. Curva característica da retenção de umidade na fração de terra fina obtida para o perfil 

de profundidade de 0 à 0,20 m (A e C) e de 0,20 à 0,50 m (B e D). 

Figura 18. Curva característica da retenção de umidade do solo original para o perfil de 

profundidade de 0 à 0,20 m (A e C) e de 0,20 à 0,50 m (B e D). 
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Observou-se que a metodologia utilizada no ajuste da curva característica 

de retenção de umidade para terra fina retrata as condições e características do solo 

original.  A capacidade de água disponível (CAD) para este solo foi de 4,39% na 

profundidade de 0 - 0,20m e de 3,17% na profundidade de 0,20 – 0,50m e ponto de 

murcha permanente de 0,015% para ambas profundidades (Tab.2). Considerando 

que o solo da área experimental tem uma profundidade efetiva (Pef) que chega, em 

média, a 500 mm; empregando as médias ponderadas pela profundidade do perfil 

obtidos da Tabela 2, pode-se estimar o valor da capacidade de água disponível 

(CAD) para esse solo como sendo igual a 36,5 mm. Isso nos leva a sugestionar que, 

a oferta hídrica deste solo típico do cerrado, apesar da sua formação concrecionária 

e efeitos da sazonalidade climática, influencia positivamente a MSH e o 

estabelecimento das espécies ali existentes, uma vez que a tensão da água no solo 

estabelece a tensão máxima possível do xilema em um ambiente (Oliveira et al., 

2019). O potencial matricial médio do solo na área experimental, nos períodos em 

que ocorreram as medições do intercambio gasoso, foi de -0,03MPa no período 

chuvoso e de -0,07MPa no período seco. 

Tabela 2. Atributos do solo original para fins de determinação da sua oferta hídrica. 

Atributo do solo 
Valor obtido para o solo original a diferentes perfis 

0 – 0,20 m 0,20 – 0,50 m 

CC 4,393% 3,173% 

PMP 0,015% 0,015% 

ap 2,018 g cm-3 2,014 g cm-3 

 

4.4 Controle estomático à perda de água 
 

Com exceção do potencial matricial do solo (M), não houve diferença 

significativa nos valores médios diários das variáveis ambientais analisadas, DPV 

T e PAR, entre os períodos sazonais seco e chuvoso correspondentes (Fig. 19).  Da 

mesma forma não houve diferença significativa entre as variáveis do intercâmbio 

gasoso, A, gs e E, entre os dois períodos sazonais; contudo houve diferença 

significativa no potencial hídrico foliar (Fig.20), provavelmente relacionado a 

alterações na oferta hídrica do solo indicado pela redução do M no período seco. 
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  A análise de correlação entre as variáveis ambientais e do intercambio 

gasoso, nos dois períodos sazonais (Tab. 3 e 4), apontam para um comportamento 

diferente, com correlação positiva e significativa apenas no período chuvoso entre 

E e gs e a temperatura, e também entre E e gs e o f (Tab.3).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 19. Variáveis ambientais, déficit de pressão de vapor (DPV), potencial matricial do 

solo (M), radiação fotossintéticamente ativa (PAR) e temperatura (T), em dois períodos 

sazonais. 

Figura 20. Variáveis do intercâmbio gasoso, taxa de assimilação líquida de carbono (A), 

condutância estomática (gs) e Transpiração (E), e potencial hídrico foliar (f) em dois períodos 

sazonais. 
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Tabela 3. Correlação linear de Pearson entre, déficit de pressão de vapor (DPV), temperatura (T) 

e potencial hídrico foliar e taxa de assimilação líquida de carbono (A), condutância estomática (gs) 

e transpiração (E), para o período seco. 

Período Seco DPV T A gs E 

f Coeficiente -0.33 -0.45 -0.18 -0.20 -0.40 

P valor 0.58 0.44 0.76 0.74 0.49 

DPV Coeficiente  0.98 -0.69 -0.68 -0.32 

P valor  **0.00 0.19 0.20 0.59 

T Coeficiente   -0.55 -0.55 -0.15 

P valor   0.33 0.33 0.80 

A Coeficiente    0.99 0.90 

P valor    **0.00 **0.03 

gs Coeficiente     0.90 

P valor     **0.03 

Os pares de variáveis com coeficientes de correlação positivos e valores de P abaixo de 

0,050 tendem a aumentar juntos. Para os pares com coeficientes de correlação negativos e valores 

de P abaixo de 0,050, uma variável tende a diminuir enquanto a outra aumenta. Para pares com 

valores de P maiores que 0,050, não há relação significativa entre as duas variáveis. *significativo 

ao nível de 0,05 **significativo ao nível de 0,01. 

 

Tabela 4. Correlação linear de Pearson entre, déficit de pressão de vapor (DPV), temperatura (T) 

e potencial hídrico foliar e taxa de assimilação líquida de carbono (A), condutância estomática (gs) 

e transpiração (E), para o período chuvoso. 

Os pares de variáveis com coeficientes de correlação positivos e valores de P abaixo de 

0,050 tendem a aumentar juntos. Para os pares com coeficientes de correlação negativos e valores 

de P abaixo de 0,050, uma variável tende a diminuir enquanto a outra aumenta. Para pares com 

valores de P maiores que 0,050, não há relação significativa entre as duas variáveis. *significativo 

ao nível de 0,05 **significativo ao nível de 0,01. 

Aparentemente o fato de não haver correlação significativa entre as 

variáveis ambientais e do intercambio gasoso no período seco (Tab. 3), pode ser 

explicado por uma possível redução na condutividade hidráulica decorrente da 

diminuição da oferta hídrica, e consequente aumento no gradiente de potencial 

hídrico no sistema solo-planta, levando a redução da abertura estomática, 

diminuição da condutância e consequente limitação das trocas gasosas. Segundo 

Bueno et al., (2019), estômatos e cutículas são os principais componentes 

responsáveis por manter um estado hídrico favorável na planta. Zhou et al., 2019 

sugere que a redução de gs é uma das principais respostas fisiológicas a curto prazo 

(em escala de folha) tanto ao déficit de pressão de vapor atmosférico (a força motriz 

da transpiração, E) quanto ao déficit hídrico do solo. Contudo, embora tenhamos 

Período Chuvoso DPV T A gs E 

f Coeficiente -0.25 -0.89 -0.71 -0.93 -0.96 

P valor 0.67 **0.03 0.17 **0.02 **0.00 

DPV Coeficiente  -0.06 -0.48 -0.04 0.09 

P valor  0.92 0.40 0.94 0.88 

T Coeficiente   0.87 0.93 0.95 

P valor   *0.05 **0.02 **0.01 

A Coeficiente    0.86 0.80 

P valor    *0.05 0.10 

gs Coeficiente     0.98 

P valor     **0.00 

44



visto uma correlação significativa entre T e DPV no período seco (Tab. 3) essas 

variáveis não foram determinantes, ou seja, influenciaram discretamente as 

variáveis das trocas gasosas que, neste período, parecem ter sofrido maior 

influência da redução da oferta hídrica do solo.  

No período chuvoso, com o aumento da oferta hídrica e consequentemente 

da condutividade hidráulica, a temperatura e o potencial hídrico foliar, passam a ser 

fatores preponderantes na indução às limitações das trocas gasosas (Fig. 21).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Temperaturas mais elevadas aumentam a transpiração alterando o DPV na 

superfície da folha, esse comportamento induz em determinado momento o 

fechamento estomático na tentativa de evitar a perda excessiva de água.   A troca 

de CO2 e vapor de água estão fortemente acopladas aos estômatos, porque gs regula 

tanto a absorção de CO2 para a fotossíntese, como a perda de vapor de água pela 

transpiração (Fig 22). O fechamento estomático é o principal mecanismo pelo qual 

as plantas limitam as perdas por transpiração, no entanto, mantêm os potenciais 

hídricos com limites toleráveis. Este ajustamento em função das variações 

ambientais revela a estratégia e/ou comportamento da espécie no controle às 

variações do potencial hídrico e uso da água.  

Figura 21. Variação horária da condutância estomática e da transpiração em função do potencial 

hídrico foliar e da temperatura no período chuvoso. 
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4.5 Capacidade de regulação do potencial hídrico foliar (f) 

O comportamento da espécie em estudo, diante das variações do gradiente de 

potencial hídrico nos diferentes períodos sazonais, aponta para uma diferença 

estratégica na regulação da variação do potencial hídrico foliar, entre os diferentes 

períodos sazonais estudados, revelando um comportamento isohídrico no período 

seco e anisohídrico no período chuvoso (Fig. 22). Este comportamento estratégico 

foi evidenciado pela não variação do potencial hídrico foliar, nos diferentes 

períodos, ante as das variações da oferta hídrica do solo e também pelo 

comportamento da variável gs ante as variáveis T e DPV e a não variação de f, nos 

diferentes períodos sazonais.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

De acordo com Bucci et al., (2008) o comportamento iso/anisohídrico das 

árvores do Cerrado é resultado de ajuste na arquitetura hidráulica e características 

de relações hídricas no período seco para evitar o aumento do déficit hídrico e 

garantir a homeostase no potencial hídrico mínimo da folha e na perda total de água 

Figura 22. Comportamento da variável condutância estomática (gs) em função das variáveis 

ambientais e do potencial hídrico foliar em dois períodos sazonais. 
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pela planta. Segundo ela isso se dá em função da diminuição da área foliar total, 

aliado a um forte controle estomático às perdas de água por transpiração durante a 

estação seca. Isso pode ser observado no comportamento de gs em função das 

variáveis ambientais e do potencial hídrico foliar (Fig. 22) nos diferentes períodos.  

Segundo Hocheberg et al., (2017), poucas plantas apresentam comportamentos 

que possibilitem enquadrá-las ou defini-las exclusivamente como isohídrica ou 

anisohídrica. Ele pondera ainda que, apesar da popularidade desse tipo de 

classificação, a caracterização do comportamento iso/aniso-hídrico depende dos 

parâmetros utilizados e do ambiente em que a planta se encontra, não sendo, 

portanto, uma característica intrínseca da planta. A redução na oferta hídrica, as 

variações horárias de DPV e T, no período seco, contribuíram para um 

comportamento diferente da espécie na regulação das variações do potencial hídrico 

foliar, foi observada uma maior sensibilidade do mecanismo gatilho neste período 

(Fig. 22). Esta resposta rápida às variações ambientais, podem estar associadas à 

redução parcial e até mesmo total da área foliar no período seco, dada a 

característica de deciduidade da espécie. Este comportamento aponta para 

diferentes estratégicas nos diferentes períodos analisados, ou seja, a espécie 

apresentou um comportamento isohídrico no período seco e anisohídrico no período 

chuvoso. Estas diferentes estratégias são caracterizadas principalmente pela não 

diferença significativa no intercambio gasoso entre os períodos seco e chuvoso, ante 

as variações significativas do f nestes mesmos períodos (Fig.20). McDowell 

(2008) sugere que o comportamento iso/anisohídrico tem fortes implicações na 

manutenção da assimilação e economia de carbono pelas plantas sob condições 

ambientais variáveis.  Segundo ele, espécies isohídricas fechariam estômatos mais 

cedo durante a seca e, portanto, dependeriam mais das reservas de carboidratos para 

atender às contínuas demandas de carbono por respiração, osmorregulação ou 

defesa. Como resultado, elas seriam mais propensas a morrer de fome de carbono. 

No outro extremo, as espécies anisohídricas fechariam estômatos mais tarde, em 

detrimento de sofrerem com potenciais hídricos mais negativos; o que os tornaria 

mais vulneráveis à falhas hidráulicas (Adams et al., 2009; Hartmann et al., 2013; 

Mitchell et al., 2012; Sevanto et al., 2014).  
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5 CONCLUSÃO 

O comportamento da espécie estudada aponta para um baixo risco à cavitação 

e embolia corroborado pela sua margem de segurança hidráulica e considerando as 

condições ambientais na qual está estabelecida. No período de maior restrição 

hídrica no solo, quando o potencial hídrico foliar atinge níveis que possivelmente 

possam extrapolar a margem de segurança hidráulica e a regulação estomática, 

ocorre a abscisão foliar como estratégia complementar de preservação do sistema 

hidráulico da espécie. O comportamento da espécie na regulação das variações do 

potencial hídrico, aponta para uma diferença estratégica entre os períodos sazonais, 

com comportamento isohídrico no período seco e anisohídrico no período chuvoso. 

Esta diferença de comportamento pode ser caracterizada principalmente pela 

estabilidade dos processos difusivos entre períodos seco e chuvoso nos quais 

ocorreram significativas diferenças na oferta hídrica do solo e nos potencias 

hídricos foliares.  
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