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RESUMO 

 

O déficit hídrico é um dos fatores limitantes ao crescimento e à produtividade florestal e, de 

acordo com previsões, poderá se intensificar nos próximos anos, como consequência das 

mudanças climáticas. Como organismos sésseis, as plantas não podem se deslocar para fugir de 

tensões ambientais e, como são continuamente expostas ao estresse, desenvolvem mecanismos 

de adaptação como resposta. Ajustes anatômicos no xilema secundário são uma das estratégias 

adotadas pelas plantas para a manutenção dos processos fisiológicos vitais. Diante disso, 

objetiva-se investigar o efeito das condições ambientais na variabilidade da área do lume, 

diâmetro hidráulico e frequência de vasos condutores, condutividade hidráulica potencial, 

crescimento e sobrevivência de clones de Toona ciliata (cedro australiano). Para tal, foram 

utilizadas madeiras de quatro clones (FE, XD, XE, MD) provenientes de dois testes multiclonais 

de T. ciliata localizados no município de Campo Belo e distrito de Cana Brava, ambos no estado 

de Minas Gerais. Para a caracterização anatômica do xilema secundário, foram confeccionadas 

lâminas histológicas permanentes. A partir do diâmetro e frequência dos vasos, foi avaliada a 

condutividade hidráulica potencial. Os dados de incremento médio anual foram obtidos pela 

largura dos anéis de crescimento dos indivíduos amostrados. As variáveis foram relacionadas 

aos índices de precipitação médio de cada localidade. Não houve influência das condições 

ambientais na anatomia qualitativa, sendo estas fixadas geneticamente. Em Cana Brava, local 

de menor precipitação média anual, a área do lume dos vasos é 60% inferior ao encontrado em 

Campo Belo, assim como o diâmetro hidráulico (23,67%) e a condutividade hidráulica 

potencial (29%), enquanto a frequência dos vasos é 42% superior. Tais ajustes anatômicos 

oferecem maior segurança no transporte hídrico, característicos de ambientes sob estresse 

hídrico. Os clones cultivados em Campo Belo apresentaram maior incremento médio anual 

(IMA) e maiores índices de sobrevivência, em consequência das condições ambientais 

favoráveis ao desenvolvimento das árvores. As variações pluviométricas ao longo dos anos 

formadores dos anéis anuais de crescimento provocaram mudanças na anatomia dos vasos 

condutores e na condutividade hidráulica dos genótipos, com respostas distintas para cada clone 

e local de plantio. O clone XD, entre todos os clones avaliados, caracteriza-se como de maior 

plasticidade fenotípica, por apresentar alterações anatômicas capazes de manter a condutividade 

hidráulica, crescimento e sobrevivência dos indivíduos, mesmo em condições limitantes. Em 

contrapartida, o clone MD é o mais susceptível aos riscos de mortalidade por falha hidráulica, 

pois, apesar de modificar sua estrutura anatômica, foi o clone que menos sobreviveu em Cana 

Brava. A plasticidade do xilema secundário às condições ambientais pode ter decorrido da 

memória de estresse adquirida pelos plantios parentais, sendo este um fator importante para o 

desempenho e sobrevivência de Toona ciliata diante do futuro cenário de mudanças climáticas. 

 

Palavras-chave: Cedro australiano. Déficit hídrico. Anatomia ecológica. Disponibilidade 

hídrica. Adaptação de plantas. 
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ABSTRACT 

 

The water deficit is one of the factors limiting growth and forest productivity and, according to 

forecasts; it may intensify in the coming years, as a result of climate change. As sessile 

organisms, plants cannot move to escape environmental tensions and, as they are continuously 

exposed to stress, they develop adaptation mechanisms in response. Anatomical adjustments in 

the secondary xylem are one of the strategies adopted by plants to maintain vital physiological 

processes. Therefore, the aim is to investigate the effect of environmental conditions on the 

variability of the lume area, hydraulic diameter and frequency of conducting vessels, potential 

hydraulic conductivity, growth and survival of Toona ciliata (Red cedar) clones. For this 

purpose, were used wood from four clones (FE, XD, XE, MD) from two T. ciliata multiclonal 

tests located in the municipality of Campo Belo and district of Cana Brava, both in the state of 

Minas Gerais. For the anatomical characterization of the secondary xylem, permanent 

histological slides were made. From the diameter and frequency of the vessels, the potential 

hydraulic conductivity was evaluated. The average annual increment data was obtained by the 

width of the growth rings of the individuals sampled. The variables were related to the average 

precipitation rates for each location. There was no influence of environmental conditions on 

qualitative anatomy, which is genetically fixed. In Cana Brava, the place with the lowest annual 

average rainfall, the vessel lume area is 60% less than that found in Campo Belo, as well as the 

hydraulic diameter (23,67%) and the potential hydraulic conductivity (29%), while the 

frequency of vessels is 42% higher. Such anatomical adjustments offer greater security in water 

transport, characteristic of environments under water stress. The clones cultivated in Campo 

Belo showed the highest mean annual increment (MAI) and the highest survival rates, as a result 

of the environmental conditions favorable to the development of the trees. The rainfall 

variations over the years that formed the annual growth rings caused changes in the anatomy of 

the conducting vessels and in the hydraulic conductivity of the genotypes, with different 

responses for each clone and planting site. The XD clone, among all the evaluated clones, is 

characterized as having greater phenotypic plasticity, as it presents anatomical changes capable 

of maintaining the hydraulic conductivity, growth and survival of individuals, even in limiting 

conditions. On the other hand, the MD clone is the most susceptible to the risk of mortality due 

to hydraulic failure, because, despite modifying its anatomical structure, it was the clone that 

least survived in Cana Brava. The plasticity of the xylem secondary to environmental conditions 

may have resulted from memory of stress acquired by parenting, which is an important factor 

for the performance and survival of Toona ciliata in the face of the future climate change 

scenario. 

 

Keywords: Red cedar. Water deficit. Ecological anatomy. Water availability. Plant adaptation. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

O relatório publicado pelo Painel Intergovernamental de Mudanças Climáticas (IPCC, 

2014) projeta redução significativa nos recursos hídricos devido às mudanças climáticas 

previstas para o século 21, o que intensifica a competição por água em diversos biomas. Além 

disso, o aumento na temperatura, alteração nos padrões de precipitação e déficit de vapor de 

pressão decorrentes do aquecimento global, aumentam o estresse nas plantas e a possibilidade 

de ocorrência de secas mais severas nos próximos anos (TILMAN; LEHMAN, 2001; IPCC, 

2014). Tais condições atuam de forma direta na sobrevivência de árvores, uma vez que 

restrições na disponibilidade hídrica torna o sistema vascular das plantas mais propenso a 

embolismos e falhas no transporte de água, com impacto direto na produtividade florestal 

(CHOAT et al., 2012; EILMANN et al., 2014). 

 Como organismos sésseis, as plantas não podem se deslocar para fugir de tensões 

ambientais e são continuamente expostas a condições estressantes. Para se manterem vivas, são 

gerados e transmitidos sinais que iniciam várias alterações fisiológicas e bioquímicas como 

resposta. De modo geral, tais respostas levam inicialmente à aclimatação e, posteriormente, 

quando o estresse hídrico se torna mais severo, ocorrem danos funcionais e mortalidade de 

partes da planta (CHAVES; MAROCO; PEREIRA, 2003). Durante a aclimatação, o estresse 

resulta em diminuição da taxa de crescimento, devido à redução da assimilação de carbonos e 

inibição da expansão celular (OSORIO et al., 1998), levando as plantas a desenvolverem 

estratégias de adaptação. 

As respostas de espécies arbóreas para a manutenção dos processos fisiológicos e vitais 

diante do déficit hídrico envolvem desde o controle na abertura e fechamento estomático, 

mudanças na arquitetura radicular, alterações nos conteúdos de reservas nutritivas e ajustes 

anatômicos do xilema secundário (FISHER et al., 2007; LÓPEZ et al., 2013; PLAVCOVÁ; 

HACKE, 2012; SCHREIBER; HACKE; HAMANN, 2015). Tais respostas podem decorrer, 

dentre outros fatores, de heranças transgeracionais de memória advindas de mecanismos 

epigenéticos, o qual a exposição prévia torna a planta mais resistente à exposição futura 

(BILICHAK; KOVALCHUK, 2016). 

 O estudo dos ajustes anatômicos desenvolvidos pelas plantas sob restrição hídrica 

configura-se como importante ferramenta para interpretações de tendências ecológicas e tem 

expandido o entendimento da variabilidade ambiental como modificador dos elementos que 

compõem o lenho, principalmente nos que estão relacionados à condutividade hidráulica, pois 

trata-se do tecido diretamente associado ao transporte de água (MELO JR et al., 2017). 
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Alterações na área do lume, diâmetro e frequência dos elementos de vasos são relatadas na 

literatura como características adaptativas relacionadas às variações de precipitação (BAAS; 

CARLQUIST, 1985; BOSIO; SOFFIATTI; BOEGER, 2010; LINDORF, 1994). No geral, em 

condições de baixa disponibilidade hídrica, as árvores apresentam um conjunto de 

características anatômicas que oferecem maior segurança no transporte hídrico, diminuindo os 

riscos de falhas hidráulicas ocasionadas por embolismos induzidos pela seca (HACKE et al., 

2006). 

 Contudo, além das condições ambientais, as características anatômicas do xilema 

secundário sofrem influência de fatores genéticos (BAAS; WERKER; FAHN, 1983), o que 

torna desafiador determinar quais atributos estão relacionados à predisposição genética e quais 

são influenciados pelo ambiente (METCALFE; CHALK, 1983). A condução de plantios de 

clones replicados e concomitantemente cultivados em locais com diferentes condições 

pluviométricas são modelos potenciais para a distinção dos efeitos do genótipo e do ambiente 

no crescimento e nas características anatômicas das árvores (ZOBEL; JETT, 1995). Esses 

modelos configuram-se como importante mecanismo para obtenção de informações 

relacionadas a plasticidade fenotípica das plantas, sobretudo para espécies de interesse 

econômico. 

 Apesar do grande número de estudos sobre as variações de crescimento e das 

características anatômicas de plantas cultivadas em distintos ambientes, muitos deles se 

concentram em comparações interespecíficas e entre genótipos de Eucalyptus (CÂMARA et 

al., 2020; COSTA; STRECK, 2018; FRANCO et al., 2019; GIMENO et al., 2018; HU et al., 

2019; MOGES, 2010; MOLEDO et al., 2016; VIVAS et al., 2019) e, portanto, há lacunas em 

informações acerca do comportamento intraespecífico de outras espécies. O cedro australiano 

(Toona ciliata) é  espécie promissora para esse tipo de estudo, por apresentar grande potencial 

para plantios comerciais no Brasil, uma vez que possui rápido crescimento (12-30 m³/ha.ano) e 

pela qualidade do seu lenho, sendo alternativa para diversificação da base florestal brasileira 

(CASTRO-GAMBOA, 2000; TRIANOSKI; MATOS; IWAKIRI, 2014). 

 Assim, a avaliação do crescimento e dos ajustes anatômicos relacionados à 

condutividade hidráulica ao longo da formação do lenho de Toona ciliata permite a 

identificação de características típicas de ambientes com restrição hídrica, relacionando-os ao 

cenário climático atual. Além disso, podem-se obter informações dos possíveis impactos das 

mudanças climáticas na distribuição dessa espécie. 
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2 OBJETIVOS 

 

2.1 Objetivo geral 

 

Investigar o efeito das condições ambientais na variabilidade de vasos condutores do 

xilema secundário, condutividade hidráulica potencial, crescimento e sobrevivência de clones 

de Toona ciliata (cedro australiano). 

 

2.2 Objetivos específicos 

 

Avaliar os níveis de variação em vasos condutores da madeira e na condutividade hidráulica 

potencial de clones de cedro australiano em situações de campo com baixa e adequada 

precipitação pluviométrica. 

Identificar e quantificar os níveis dessas variações ao longo do tempo decorrido na formação 

dos anéis anuais de crescimento. 

Avaliar possíveis marcas epigenéticas entre clones, em decorrência de variações anuais e 

espaciais nos níveis de precipitação pluviométrica de estresse hídrico. 

Correlacionar as diferenças genéticas entre os clones, quanto aos seus potenciais de 

condutividade hidráulica, com os níveis de incremento médio anual e sobrevivência quando 

estes são cultivados em ambientes de qualidade contrastantes. 
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3 REVISÃO DE LITERATURA 

 

3.1 Toona ciliata M. Roem var. australis 

 

 O cedro australiano (Toona ciliata) é uma espécie arbórea pertencente à família botânica 

Meliaceae. É árvore caducifólia, com ocorrência natural na África, Índia, sudeste da Ásia e 

Austrália. Seu tronco é ereto e cilíndrico, revestido por casca suberosa de cor marrom, podendo 

alcançar até 50 m de altura e 2 m de diâmetro (PINHEIRO; LANI; COUTO, 2006). 

A Toona ciliata tem hábitat natural em regiões de climas subtropicais. Suporta leve 

sombreamento na fase juvenil (PINHEIRO; LANI; COUTO, 2006); se desenvolve bem em 

áreas com precipitação anual entre 800 e 4.000 mm, com tolerância de 2 a 6 meses de seca e 

bom crescimento em regiões de 500 a 1.500 m de altitude. As temperaturas ideias para seu 

desenvolvimento estão entre 20°C e 26°C, porém, sobrevive a temperaturas mínimas absolutas 

pouco abaixo de 0°C (LAMPRECHT, 1990). 

 É espécie promissora para plantios comerciais no Brasil e com grande potencial de 

crescimento em áreas reflorestadas, por apresentar excelente forma do fuste, rápido 

crescimento, resistência natural ao inseto broqueador do meristema apical (Hypsipyla grandella 

Zeller (Lepidoptera: Pyralidae)), que afeta os cedros nativos (Cedrella fissilis Vell (Meliaceae)) 

e pela qualidade de sua madeira que, segundo Gibbs (2005), se assemelha ao cedro e mogno 

brasileiro (Swietenia macrophyla King (Meliaceae)). 

 A madeira do cedro australiano possui alburno claro e cerne marrom-avermelhado, é 

brilhante, textura moderadamente grosseira, grã direita e reversa (FIGURA 1- B-C) e boa 

trabalhabilidade. A densidade básica média varia entre 0,306 g/cm³ e 0,420 g/cm³, sendo 

classificada como madeira leve (HIDAYAT; SIMPSON, 1994; ZEICH, 2008). É empregada 

na indústria de produção de lâminas e compensados decorativos (PAIVA et al., 2007), 

construções de barcos (GIBBS, 2005), indústria de móveis, produção de caixas de charutos, 

instrumentos musicais e outras finalidades especiais (LAMPRECHT, 1990). 

 Cruz et al. (2020) obteve resultados satisfatórios ao avaliar a qualidade da superfície da 

madeira usinada de diferentes clones de Toona ciliata, com aumento da qualidade no sentido 

medula-casca. Entre os sete clones estudados, cinco podem ser indicados para usos aos quais 

requeiram alta qualidade da superfície usinada, evidenciando a boa trabalhabilidade da espécie. 

 Em nível anatômico, a madeira de cedro australiano possui camadas de crescimento 

distintas devido à espessura da parede das fibras e do tipo de porosidade; vasos com porosidade 

em anéis semiporosos (FIGURA 1-A), em arranjos radiais com placas de perfuração simples; 
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parênquima axial paratraqueal escasso e em faixas marginais; fibras libriformes, curtas, com 

paredes variando de delgadas a espessas (ZEICH, 2008). 

 

Figura 1 – Aspecto macroscópico da madeira de Toona ciliata. A – Plano transversal; B – Plano 

longitudinal radial; C – Plano longitudinal tangencial. 10x. Barras: 100 µm. 

     
Fonte: Cedido por Paulo Junio Duarte (2020). 

  

Para caracterizar o comportamento da espécie quando cultivada em condições 

estressantes, Araújo (2018), Takarada (2019) e Rosado (2019) avaliaram a influência do 

conteúdo de carboidratos não estruturais (CNE) nas taxas de sobrevivência, crescimento e 

plasticidade fenotípica de clones de Toona ciliata implantadas em sítios com condições de 

disponibilidade hídrica contrastantes. Os CNE são de fundamental importância na manutenção 

do fluxo de água no lenho, sendo responsáveis pela reparação de embolismos nos vasos 

xilemáticos. No ambiente mais estressante, Rosado (2019) descreveu correlações inversas entre 

a plasticidade fenotípica e CNE, indicando a dependência da depleção desses carboidratos para 

a manutenção da vida das árvores. Para Araújo (2018), há evidências de que clones que 

armazenam menor conteúdo de CNE tenham melhor crescimento, sob condições adequadas de 

cultivo, e maior sobrevivência em ambientes mais limitantes. 

 A condução de plantios de cedro australiano no Brasil, sobretudo no estado de Minas 

Gerais, tem alcançado produtividade elevada, com incremento volumétrico médio, sem 

melhoramento genético, na ordem de 12 m³/ha.ano, enquanto que clones melhorados 

geneticamente podem alcançar até 30 m³/ha/ano (AGUIAR et al., 2018). 

 

3.2 Anatomia ecológica do lenho 

 

Inicialmente, o avanço do estudo da anatomia da madeira deveu-se, em grande parte, 

aos fatores econômicos associados às madeiras com importância ou potencial industrial, que 

A B C 
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foram percursoras de significativo número de pesquisas feitas por instituições governamentais 

(BURGER; RICHTER, 1991). Contudo, diante das mudanças climáticas observadas a partir da 

revolução industrial, nova abordagem em anatomia da madeira foi desenvolvida a fim de 

fornecer informações sobre as tendências na estrutura anatômica relacionadas a essas 

condições.  

A anatomia ecológica da madeira caracteriza-se como o ramo da botânica que 

complementa os estudos de filogenia e evolução, uma vez que relaciona os efeitos do clima e 

do sítio nas estruturas anatômicas das plantas. A partir do cruzamento de informações entre a 

taxonomia e a ecologia é possível entender de forma plausível os processos evolutivos e as 

tendências adaptativas dos vegetais, colonização e expansão dos biomas, além de predizer sobre 

a distribuição da flora terrestre (BAAS, 1976; CUTTER, 1978).  

Os padrões anatômicos na madeira resultam de fatores genéticos e variáveis ambientais, 

como precipitação, temperatura, disponibilidade de água e condições de fertilidade e acidez do 

solo, déficit de vapor de pressão, altitude, latitude, dentre outras (KLAASSEN, 1999), sendo 

essa uma das explicações para a diversidade na estrutura do xilema secundário encontrado em 

diferentes espécies. 

Costa et al. (2020), avaliando o comportamento de três clones do gênero Eucalyptus 

cultivados em distintas condições de precipitação e temperatura, encontraram correlação 

positiva entre o índice de precipitação e a densidade básica da madeira (variável intimamente 

correlacionada às características de vasos condutores) e correlação negativa entre temperatura 

e densidade. Assim, em condições de maior precipitação, foram observados maiores valores de 

densidade, enquanto que índices mais elevados de temperatura refletem menores densidades. 

Resultado distinto foi encontrado por Sette Jr et al. (2016) para Eucalyptus grandis, em 

que a densidade básica foi maior em ambientes de baixa precipitação, indicando que há 

estreitamento dos vasos condutores quando a disponibilidade de água no ambiente é menor. A 

divergência entre os resultados apresentados nos estudos pode ser atribuída ao efeito do 

genótipo, uma vez que a densidade básica é uma característica herdável.  

Em condições de déficit hídrico, as plantas enfrentam, principalmente, as altas pressões 

negativas dentro dos vasos condutores, aumentando o risco de embolismos por cavitação, o que 

bloqueia o sistema de condução de água que ocorre no vegetal (BARAJAS-MORALES, 1985; 

CARLQUIST, 1966). Algumas espécies adotam estratégias para o aperfeiçoamento do 

transporte hidráulico, sendo as características quantitativas relacionadas ao diâmetro, 

agrupamento e frequência de elementos de vasos as mais citadas em diferentes estudos para 

diversos ambientes (ALVES; ANGYALOSSYALFONSO, 2002; BAAS; WERKER; FAHN, 
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1983; BARAJAS-MORALES 1985; CARLQUIST, 1977; LIMA; DE OLIVEIRA; 

RODRIGUES, 2009; MELO JR; CECCANTINI; BONA, 2011; MELO JR.; BOEGER, 2017; 

DA SILVA, 2018; SONSIN et al. 2012). 

De maneira geral, há tendência dos elementos de vasos se tornarem mais estreitos, 

agrupados e com paredes mais espessas quanto menor a precipitação do local e mais largos e 

solitários em ambientes mais úmidos (CARLQUIST; HOEKMAN, 1985; ILBANEZ et al., 

2017). Vasos de maior diâmetro são mais eficientes na condução hídrica, porém, se tornam 

mais vulneráveis que vasos com diâmetros menores, devido à menor pressão que ocorre no 

interior destes, que auxiliam na reversão de embolismos e a resistência mecânica à implosão, 

conferida pelas paredes mais espessas (BAAS; WERKER; FAHN, 1983; LINDORF, 1994; 

WILKINS; PAPASSOTIRIOU, 1989; ZIMMERMANN, 1983). 

Além disso, associado ao estreitamento dos vasos, há o aumento da frequência de vasos 

(maior número de vasos por mm²) em condições de baixa disponibilidade de água (BARAJAS-

MORALES, 1985; CARLQUIST; HOEKMAN, 1985; SONSIN et al., 2012), como uma 

estratégia para garantia da condutividade hidráulica, pois oferece caminhos alternativos para o 

fluxo hídrico em caso de embolismos, além de aumentar a área condutora de água 

(CARLQUIST, 1977; TYREE; ZIMMERMANN, 2002). 

Nesse contexto, é evidenciado que a segurança na condutividade se mostra uma 

estratégia adaptativa de ambientes mais secos e a eficiência na condução como adaptação a 

ambientes úmidos (CARLQUIST, 1988; ZIMMERMANN, 1983). 

 

3.3 Condutividade hidráulica do xilema secundário 

  

 A eficiência do transporte ascendente da água e solutos orgânicos das raízes até a copa 

dos vegetais está diretamente relacionada à sua arquitetura hidráulica, sendo importante 

determinador do tamanho da planta, da capacidade de armazenar água nos tecidos, distribuição 

geográfica e vulnerabilidade do caule para períodos de seca (DICKISON, 2000; STOKKE; 

MANWILLER, 1994; ZOBEL; SPRAGUE, 1998).  

 Sob déficit hídrico, as plantas podem apresentar falha na condutividade de água e, entre 

outros fatores, este processo é influenciado pela estrutura anatômica das células que constituem 

o xilema secundário e as raízes. Características anatômicas como elementos de vaso longos e 

de maior diâmetro são mais eficientes para o transporte de água, pois, de acordo com a equação 

do fluxo laminar de Hagen-Poiseuille (TYREE; ZIMMERMAN, 2002; ZIMMERMANN, 

1983), a condutividade hidráulica do vaso aumenta a quarta potência do seu diâmetro 
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(EQUAÇÃO 1) e oferecem menor resistência ao fluxo hídrico. Contudo, o aumento do diâmetro 

do elemento de vaso implica na maior possibilidade de ocorrência de cavitação e embolia. A 

cavitação ocorre quando há quebra da coluna de água e, consequente formação de bolhas de ar 

dentro do vaso (TYREE; SPERRY, 1989), prejudicando a condutividade hidráulica e afetando 

o crescimento do vegetal. Vasos de diâmetro reduzidos e em maior quantidade se apresentam 

como estratégias para maior segurança na condutividade hidráulica (BAAS et al., 2004; 

CARLQUIST, 2001; SPERRY; HACKE; PITTERMANN, 2006; TYREE; ZIMMERMANN, 

2002). 

 

𝐾𝑝 = (
𝜋𝜌𝑤

128𝑛
) . 𝐹𝑉. 𝐷ℎ4 

 

(1) 

Em que, 𝐾𝑝 é a condutividade hidráulica potencial (em kgm-1 s-1 MPa-1), 𝜌𝑤 é a 

densidade da água a 20ºC (998.2 kg m-3), n é a viscosidade da água a 20ºC (1.002.10-9 MPa), 

FV é a frequência de vasos (vasos/mm2) e Dh é o diâmetro médio do vaso hidraulicamente 

ponderado (em m). 

 

 De acordo com Baas et al. (2004), a eficiência da condutividade hidráulica é 

inversamente relacionada à segurança no transporte, devido a vulnerabilidade do xilema aos 

embolismos e à cavitação. Quando em transporte, os elementos que compõem o sistema 

vascular das árvores estão sujeitos a pressões muito negativas, que podem ocasionar 

embolismos e implosão dos vasos condutores (BRODRIBB; HOLBROOK, 2005; TYREE; 

SPERRY, 1989; ZIMMERMANN, 1983), podendo acarretar cavitação e como consequência, 

perda ou diminuição na condução de água.  

 O trade-off (triângulo de equilíbrio) entre segurança e eficiência no transporte de água 

pelo xilema (FIGURA 2) representa o ajuste funcional sofrido pela madeira para manter a 

condutividade hidráulica, reduzindo a possibilidade de ocorrências de embolismos e cavitação, 

além de garantir o suporte mecânico do tecido (BAAS et al., 2004). 
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Figura 2 – Esquema de representação do fenômeno trade-off (triângulo de equilíbrio) entre 

segurança e eficiência na condutividade hidráulica. Os símbolos entre parênteses 

representam interação positiva (+) ou negativa (-). 

 

Fonte: Adaptado de Baas et al. (2004) por Toledo (2010). 

 

 Investir em uma função pode prejudicar a outra, e vice-versa, pois a resistência ao 

embolismo e suporte mecânico estão correlacionados positivamente entre si e negativamente 

correlacionados com a eficiência da condutividade hidráulica. Maiores diâmetros de elementos 

de vasos correspondem a maior investimento da condutividade, porém, reduz a resistência ao 

embolismo; menores diâmetros refletem investimento em resistência ao embolismo, contudo, 

diminui a eficiência em condutividade (TOLEDO, 2010). 

 Zimmermann (1983) e Carlquist (1977) apontam dois índices para representar as 

relações representadas no trade-off: O de condutividade (equação de Hagen-Poiseuille)  que 

representa a susceptibilidade e a eficiência durante o transporte hídrico (EQUAÇÃO 1), e o de 

vulnerabilidade que expressa a segurança desse transporte (EQUAÇÃO 2). Quanto menores os 

valores do índice de vulnerabilidade (IV), maior o grau de xeromorfismo da espécie, ou seja, 

maior adaptação para condições de deficiência hídrica (PINHEIRO, 1999). 

 

𝐼𝑉 = (
𝐷

𝐹𝑉
) 

 

(2) 

Em que, 𝐼𝑉 é o índice de vulnerabilidade, D é o diâmetro do vaso (em m) e FV é a 

frequência de vasos (vasos/mm2). 

 

Suporte mecânico 

Condutividade 

hidráulica 

Resistência ao 

embolismo  
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É necessário que haja equilíbrio entre os investimentos durante a formação da madeira, 

a fim de garantir que os aspectos relacionados à condução, resistência e suporte mecânico 

possam atender às condições ambientais a qual a árvore está inserida. 

 

3.4 Memórias epigenéticas em resposta ao estresse  

 

As alterações provocadas pelo déficit hídrico no metabolismo e na morfologia das 

plantas podem ser determinadas geneticamente e apresentam variação inter e intraespecíficas, 

porém, espécies que não são dotadas de mecanismos adaptativos que confiram resistência ou 

resiliência a esse tipo de estresse, podem morrer mesmo quando forem reidratadas após longos 

períodos de estiagem (KINOCHITA; SEKI, 2014). Mesmo que os mecanismos de respostas 

possam ser geneticamente pré-definidos, os organismos podem apresentar modificações de suas 

estratégias de adaptação (alterações anatômicas, por exemplo), com várias mudanças 

epigenéticas. 

Segundo Richards (2006), a epigenética refere-se às mudanças reversíveis e herdáveis 

que ocorrem na expressão gênica do indivíduo, sem alteração na sequência de nucleotídeos do 

DNA. O estudo dos mecanismos epigenéticos incluem compreender como os padrões de 

expressão são transmitidos aos descendentes e como os fatores ambientais podem mudar a 

maneira como os genes são expressados. Além disso, os pesquisadores buscam entender como 

as mudanças de expressão dos genes ocorrem durante a diferenciação de um tipo de célula em 

escala temporal. 

As experiências de vida sob forma de mecanismos epigenéticos das plantas podem ser 

passadas para a progênie de forma mais eficiente, sendo estas denominadas heranças 

transgeracionais de memória ao estresse, herdadas por divisões mitóticas, que atuam como 

facilitadoras da resposta rápida e protetora a um evento estressante recorrente (RAPP; 

WENDEL, 2005).  

Heranças transgeracionais do estresse severo da seca em brotos e raízes de cevada 

(Hordeum vulgare) foram relatados por Nosalewicz et al. (2016). A progênie, cuja geração 

parental também foi submetida à seca, exibiu alterações morfológicas adaptativas ao estresse, 

como a redução da razão broto-raiz, quando comparada à progênie de plantas parentais 

cultivadas em condições ideais. 

Kozlowski e Pallardy (2002) relatam que mudas de espécies lenhosas previamente 

expostas ao estresse hídrico geralmente sofrem menos inibição de crescimento após o 
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transplante, do que mudas não expostas anteriormente a esse estresse, evidenciando possível 

memória de estresse como adaptação a exposição futura. 

Tombesi et al. (2018), estudando os efeitos de seca recorrentes em videira (Vitis vinífera 

L. (Vitaceae)), encontraram indícios de que estresse hídrico anteriormente sofrido pela espécie 

pode levar a estratégia de conservação em relação à perda de água, além de garantir a 

manutenção da transpiração foliar durante períodos de seca. 

As mudanças epigenéticas que imprimem memória de estresse estão intimamente 

relacionadas com o aumento de variabilidade fenotípica dos vegetais e podem garantir 

genótipos mais resistentes ou resilientes aos períodos de déficit hídrico, resultando em relevante 

importância para a evolução. 
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4 MATERIAL E MÉTODOS 

 

4.1 Material vegetal e amostragem  

 

Para a execução deste estudo, foi utilizada a madeira da espécie Toona ciliata M. Roem 

(cedro australiano), proveniente de dois testes multiclonais estabelecidos em janeiro de 2010, 

pertencentes à empresa Bela Vista Florestal. Todos os clones implantados foram selecionados 

em teste de procedência/progênie estabelecido em 2007 no município de Campo Belo, MG.  

Os plantios clonais estão localizados nos municípios de Campo Belo e João Pinheiro 

(distrito de Cana Brava), ambos em Minas Gerais, Brasil, dispostos em espaçamento de 3m x 

2m entre árvores. O material foi coletado entre os meses de abril e maio de 2017, no início da 

estação seca. Nas localidades, as estações do ano não são bem definidas, e os meses entre abril 

e agosto são os de menor incidência de chuvas. A coleta do material vegetal no fim da estação 

de crescimento (início do outono) se justifica, pois, permite identificar quais materiais 

apresentam características para suportar este período. 

 Para a amostragem, selecionou-se apenas os clones que apresentaram diâmetro superior 

a 7 cm e sem sinais de danos visíveis de escaldadura de tronco no diâmetro médio a 1,30m 

(DAP), uma vez que, DAP inferior a 7 cm inviabiliza a individualização de anéis de crescimento 

e, danos como escaldadura podem alterar a composição química das amostras.  

Para a condução das análises foram utilizadas três árvores de quatro clones selecionados 

(FE, XD, XE e MD) que apresentaram maior DAP, totalizando assim 24 amostras, sendo quatro 

clones, três árvores por clone e dois locais de amostragem. 

Discos de aproximadamente 40 mm de espessura, retirados do fuste de cada árvore à 

1,30m de altura a partir do solo, foram utilizados para à análise anatômica. Para avaliação das 

variações interanuais, foram demarcados os quatro últimos anéis anuais de crescimento (4º-7º 

anéis), sendo estes representativos do alburno, em três posições distintas de cada disco (P1, P2 

e P3), a fim de minimizar possíveis influências de lenhos de reação (FIGURA 3). 
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Figura 3 – Representação da amostragem para análises anatômicas. 

 

 

Fonte: Da autora (2020). 

 

4.2 Caracterização dos locais de plantio e obtenção dos índices de precipitação médios 

 

O município de Campo Belo está localizado entre as coordenadas geográficas 

20º52'42"S e 45º16'38"W, situado na mesorregião sul do estado de Minas Gerais com altitude 

de 918 m. O clima é classificado como temperado úmido com inverno seco e verão quente – 

Cwa, de acordo com a classificação de Köppen. Caracteriza-se por inverno com precipitação 

pluviométrica média inferior a 60 mm em pelo menos um dos meses dessa estação e com 

temperatura média do mês mais frio do ano compreendida entre -3ºC e 18ºC; verão com 

temperatura média do mês mais quente superior a 22ºC.  

O distrito de Cana Brava está localizado entre as coordenadas geográficas 17º23'48"S e 

45º50'05"W, situado na mesorregião noroeste do estado de Minas Gerais com altitude de 760 

m. O clima, de acordo com a classificação de Köppen, é tropical de savana com estação seca 

de inverno – Aw. Caracteriza-se por inverno seco, com temperatura média do mês mais frio do 

ano superior a 18ºC e precipitação pluviométrica média inferior a 60 mm em pelo menos um 

dos meses desta estação.  

 Os dados pluviométricos mensais nos anos que compreendem a condução dos plantios 

foram obtidos pelo método do inverso da distância ponderada (IDW) (EQUAÇÃO 3), uma vez 

que não há estas informações para as localidades. O IDW interpola os parâmetros de estações 

meteorológicas vizinhas para estimar o valor da característica climática para o local não 

amostrado.  

 

P1 

P2 

P3 
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𝑋𝑝 =

∑ (
1

𝑑𝑖
2  . 𝑋𝑖)

𝑛
𝑖=1

∑ (
1

𝑑𝑖
2)𝑛

𝑖=1

 (3) 

 

Em que, 𝑋𝑝 é a variável interpolada, 𝑋𝑖  é o valor da variável da iésima localidade vizinha 

e 𝑑𝑖 é a distância euclidiana entre o i-ésimo ponto de vizinhança e o ponto amostrado. 

 

Os dados obtidos nas estações meteorológicas 83384, 83687, 83582, 83533 e 83483 

foram utilizadas para interpolação da precipitação mensal do plantio experimental de Cana 

Brava e as estações 83481, 83479 e 83428 para o plantio experimental de Campo Belo 

(TABELA 1; FIGURA 4). As informações encontram-se disponíveis no banco de dados 

meteorológicos para ensino e pesquisa do Instituto Nacional de Meteorologia (BDMEP-

INMET). 

 

Tabela 1 - Coordenadas geográficas dos locais de amostragem e das estações meteorológicas 

utilizadas para interpolação dos dados pluviométricos. 

Local 

interpolado 

ID da estação 

meteorológica 
Cidade 

Coordenadas geográficas Distância ao 

local interpolado 

(km)  
Latitude (S) Longitude (O) 

Cana Brava 

83384 

83687 

83582 

83533 

83483 

Arinos 

Unaí 

Paracatu 

Pirapora 

João Pinheiro 

15º 54' 36" 

16º 21' 36" 

17º 14' 24" 

17º 21' 00" 

17º 43' 48" 

46º 06' 00" 

46º 52' 48" 

46º 52' 48" 

44º 54' 36" 

46º 10' 12" 

105 

110 

99 

93 

98 

Campo 

Belo 

83481 

83479 

83428 

Bambuí 

Bom Despacho 

Lavras 

20º 01' 48" 

19º 40' 48" 

21º 16' 41" 

46º 00' 00" 

45º 21' 36" 

44º 59' 20" 

120 

128 

48 

Fonte: Instituto Nacional de Meteorologia (2018) – Adaptado por Araújo (2018). 
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Figura 4 – Localização das estações meteorológicas amostradas para interpolação dos dados de 

pluviosidade média. 

 

 

Fonte: Da autora (2020). 

 

Como resultado da interpolação dos dados meteorológicos, para o município de Campo 

Belo e distrito de Cana Brava, foram encontrados índices distintos de precipitação total anual 

(FIGURA 5), para os anos correspondentes aos anéis de crescimento avaliados. 

 

Figura 5 – Precipitação média total anual nos municípios de Campo Belo e distrito de Cana 

Brava para os anos correspondentes aos 4-7º anéis de crescimento. 

 

 
Fonte: Da autora (2020). 
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4.3 Obtenção do incremento médio anual 

 

O incremento médio anual para cada clone foi determinado pela largura dos anéis de 

crescimento em cada disco amostrado, em umidade de equilíbrio, como uma avaliação do 

crescimento radial em madeira. Para tal, oito posições radiais foram marcadas na secção 

transversal de cada disco previamente lixado e a largura dos anéis foi medida com auxílio do 

dispositivo LINTAB-TSAPTM (RINNTECH, 2017), com precisão de 0,01 mm.  

A média aritmética das larguras de cada anel de crescimento, nas oito posições radiais 

dos discos, foi utilizada como representativa do crescimento radial em cada ano. O incremento 

radial foi convertido em incremento em área basal (IAB) (EQUAÇÃO 4), que é a área de secção 

transversal da produção anual de madeira.  

 

𝐼𝐴𝐵 = 𝜋𝑅𝑖

2
− (𝜋𝑅𝑖−1

2
) 

 

(4) 

Em que, 𝐼𝐴𝐵 é o incremento em área basal no ano de plantio 𝑖, em cm2.ano, e �̅� é o raio 

médio da secção transversal de madeira no final do ano de plantio 𝑖, em cm, e �̅�𝑖−1 é o raio 

médio da secção transversal de madeira no início do ano de plantio 𝑖, em cm. 

Os valores de IAB foram utilizados para o cálculo do incremento médio anual (IMA) 

de acordo com a Equação 5. O somatório de valores de IAB foi fracionado por 7 por se tratar 

de plantio aos 7 (sete) anos de idade. 

 

𝐼𝑀𝐴 =  ∑ 𝐼𝐴𝐵𝑖

7

𝑖=1

7⁄  

 

 

(5) 

Em que, 𝐼𝑀𝐴 é o incremento médio anual, em cm2.ano. 

 

4.4 Procedimentos anatômicos 

 

Os discos destinados às análises anatômicas foram secos à temperatura ambiente 

(≅25°C) após a coleta. O material foi lixado com lixas de gramatura 60, 120 e 180 em plaina 

manual para a identificação dos anéis anuais de crescimento. Para a confecção dos corpos de 

prova foram individualizados os quatro últimos anéis de cada disco, por se tratarem de amostras 

representativas do alburno, região de maior atividade fisiológica e transporte hídrico. 
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Foram obtidos 288 corpos de prova (4 clones x 2 ambientes x 3 árvores por clone x 12 

amostras de anéis de crescimento por árvore). Os mesmos foram colocados em dessecadores 

com água para completa saturação e amolecimento do material.  

Com auxílio do micrótomo de deslize, os cortes histológicos dos planos transversais 

foram obtidos. Após os cortes, as secções foram mantidas entre lâminas umedecidas com 

glicerina, até o momento de confecção das lâminas permanentes. 

Para a confecção das 288 lâminas, as secções transversais foram inicialmente lavadas 

em solução de hipoclorito de sódio a 2,5% para sua clarificação. Após a completa clarificação, 

o material foi submetido em série alcoólica e coloração com safranina: álcool etílico 20%, 

coloração com safranina (permanecendo por até cinco minutos), álcool etílico 50 %, álcool 

etílico 70 %, álcool etílico 80%, álcool etílico 100%, álcool etílico /acetato de butila 3:1, 1:1 e 

1:3 (v/v) e acetato de butila 100%. Para cada concentração de álcool, álcool/acetato e acetato 

as secções anatômicas permaneceram por  cinco minutos. Após a conclusão da série 

alcoólica, os cortes histológicos foram padronizados quanto ao tamanho, e então foram 

montados entre lâminas e lamínulas, fixados com Entellan®.  

A mensuração das características anatômicas de área, diâmetro e frequência dos vasos 

(mm²) foi realizada com auxílio do software Image J (SCHNEIDER; RASBAND; ELICEIRI., 

2012), em base amostral de 30 medições para cada característica. Adotou-se a terminologia 

recomendada por IAWA (1989) para caracterização anatômica, em que os caracteres 

anatômicos do lenho foram descritos com o auxílio de microscópico óptico Nikon modelo 

Eclipse E100, no laboratório de Anatomia Vegetal da Universidade Federal de Lavras. 

 

4.5 Condutividade hidráulica potencial 

 

Foi calculado o índice de vulnerabilidade do transporte hídrico proposta por Carlquist 

(1977), pela razão entre o diâmetro médio dos elementos de vaso e o número de vasos por mm² 

(EQUAÇÃO 2), para indicar se há maior investimento na segurança do xilema ou na eficiência 

do transporte de água.  

A condutividade hidráulica potencial teórica (𝐾𝑝, kgm-1 s-1 MPa-1), foi calculada de 

acordo com a lei de Hagen-Poiseuille (POORTER et al., 2010), descrita na Equação 1. 

Para a determinação do diâmetro do vaso hidraulicamente ponderado (Dh, m) 

inicialmente foram mensurados os diâmetros equivalentes dos vasos (𝐷𝑒, mm), por árvore 

amostrada e anel anual de crescimento. Como os vasos em secção transversal não se apresentam 
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como círculos perfeitos, foi utilizado a área do lume dos vasos para o cálculo do diâmetro 

equivalente (SCHOLZ et al., 2013) (EQUAÇÃO 6). 

 

𝐷𝑒 = √
4𝐴

𝜋
 

 

(6) 

Em que, 𝐷𝑒 é o diâmetro equivalente dos vasos (mm), 𝐴 é a área do lume dos vasos. A 

área do vaso foi mensurada em 30 vasos por anel amostrado. 

 

 A partir dos diâmetros equivalentes, o Dh foi determinado de acordo com a Equação 7. 

 

𝐷ℎ = (
∑ 𝐷𝑒4

𝑁
)

0,25

 

 

(7) 

Em que, 𝐷ℎ é a diâmetro hidráulico médio ponderado, 𝐷𝑒 é o diâmetro equivalente dos 

vasos (mm) e 𝑁 é o número total de vasos mensurados por amostra. 

 

 A condutividade hidráulica potencial teórica (𝐾𝑝) é maior que a condutividade real 

(𝐾𝑠), pois o cálculo de 𝐾𝑝 não considera a não linearidade dos vasos ao longo do caule, além 

da possível presença de vasos embolizados ou com ruptura. Com base no estudo de Poorter et 

al. (2010), foi assumido a condutividade teórica (𝐾𝑝) sem levar em consideração as resistências 

do vaso, e que o 𝐾𝑝 relaciona-se positivamente com a condutividade real (𝐾𝑠).  

A avaliação do real volume de água transportado em espécies perenes é pouco explorada 

pela literatura (CHAFFEY, 2002; SCHOLZ et al., 2013). Todavia, diversos estudos utilizam a 

área do lume e diâmetro médio dos vasos condutores para estimar a condutividade hidráulica 

nesses indivíduos, com base na lei de Hagen-Pousille (BRYUKHANOVA; FONTI, 2013; 

GEA-IZQUIERDO et al., 2012; LOVISOLO; SCHUBERT, 1998; RUNGWATTANA; 

HIETZ, 2018). 

 

4.6 Análise dos dados 

 

Análise descritiva dos dados foi realizada a fim de caracterizar a variação qualitativa do 

xilema secundário frente às diferenças edafoclimáticas dos locais de plantio.  
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Para testar o efeito das localidades nas características quantitativas dos vasos (área do 

lume, diâmetro hidráulico e frequência) e na condutividade hidráulica dos clones, foi realizada 

análise de variância univariada (ANOVA) em um delineamento inteiramente casualizado (DIC) 

disposto em esquema fatorial duplo 4 x 2 (4 clones e 2 locais) com 3 repetições, e comparação 

múltipla com significância testada por meio do teste Scott-Knott à 5% (p≤0,05), por meio do 

software estatístico R Studio (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2019). Os mesmos 

procedimentos foram utilizados para verificar a variação interanual ao longo dos anéis de 

crescimento dos clones. 

A influência da precipitação anual nas alterações anatômicas foi calculada por meio da 

correlação de Pearson e a significância testada por meio do teste t ao nível de 5% de 

significância (p≤0,05).  
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5 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

Diferenças quantitativas e qualitativas dos vasos condutores do xilema secundário   e da 

condutividade hidráulica potencial foram avaliadas, nos quatro últimos anéis de crescimento do 

alburno, para explicar as variações entre quatro clones de Toona ciliata, quando cultivados 

simultaneamente em condições ambientais contratantes. Essas diferenças, também foram 

utilizadas para explicar as variações anuais nas taxas de incremento médio de área basal e 

sobrevivência dos referidos clones frente às pressões de fatores abióticos do meio, 

principalmente das decorrentes dos níveis de precipitação pluviométrica. 

 

5.1 Anatomia comparada do xilema secundário de clones de Toona Ciliata M. Roem 

cultivados em distintas condições ambientais 

 

5.1.1 Descrição qualitativa do xilema secundário 

 

Independentemente dos clones de Toona ciliata, dos anéis anuais de crescimento do 

alburno e dos níveis de pressão de estresses abióticos no ambiente de cultivo, o estudo da 

anatomia do xilema secundário, realizado no plano transversal, apresentou variáveis 

qualitativas semelhantes às descritas para a espécie, conforme descrições feitas por Ziech 

(2008) e Nisgoski et al. (2011).  

No geral, as camadas de crescimento são distintas e bem demarcadas pelas linhas de 

parênquima marginal e pela porosidade em anel semicircular (FIGURA 6). Os vasos 

apresentam-se solitários, múltiplos de 2 a 3, com contorno ovalado a circular. O parênquima 

axial é predominantemente em faixas marginais, apresentando também o tipo paratraqueal 

escasso. 
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Figura 6 – A. Macrofotografia do plano transversal de Toona Ciliata. B. Microfotografia do 

plano transversal de Toona Ciliata. As setas evidenciam o parênquima marginal e a 

porosidade em anel semi-circular. 

   

Fonte: Cedido por Paulo Junio Duarte (2020). 

 

 A conservação das características qualitativas indica que as mesmas foram fixadas 

geneticamente pelo processo de evolução biológica da espécie e, por isso, não são influenciadas 

pelas condições de plantio, podendo ser utilizadas para identificação da espécie.  

As principais alterações na anatomia se deram nas variáveis quantitativas dos vasos 

condutores, como a área do lume dos vasos, diâmetro médio e frequência.  

  

A B 1000µm 200µm 
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5.1.2 Variação quantitativa dos vasos condutores e condutividade hidráulica do lenho 

de clones de T. ciliata 

 

As características anatômicas quantitativas dos vasos condutores e da condutividade 

hidráulica variaram entre as localidades, devido às distintas condições ambientais dos plantios 

(TABELA 2; FIGURA 7).  

 

Tabela 2 – Valores médios das características anatômicas qualitativas e da condutividade 

hidráulica potencial de árvores de Toona ciliata cultivadas em Campo Belo e em 

Cana Brava. 
 

Local 
Área do  

lume (µm²) 

Diâmetro 

hidráulico 

(mm) 

Frequência 

dos vasos 

(N/mm²) 

Condutividade 

hidráulica  

(kg m-1 s-1 Mpa-1) 

Índice de 

vulnerabilidade 

(D/F) 

Campo Belo 26174,93(5369,97)  5,27(0,56) 3,47(0,71) 68,94(32,26) 1,58(0,37) 

Cana Brava 15772,90(3679,62) 4,01(0,44)  8,10(2,14) 51,76(21,38) 0,53(0,16) 

Valores entre parênteses referem-se ao desvio padrão amostral. 
Fonte: Da autora (2020). 

 

Para as árvores de cedro australiano cultivadas no município de Campo Belo, local onde 

há maior volume de precipitação anual (FIGURA 5), foi observado valor médio superior de 

área do lume e diâmetro hidráulico (FIGURA 7), enquanto a frequência média de vasos foi 

inferior ao encontrado no distrito de Cana Brava. Essas características são indicativas de maior 

eficiência de transporte hidráulico. Contudo, em Campo Belo foram observados maiores 

valores para o índice de vulnerabilidade de Calquist, o que indica mais propensão de ocorrência 

de embolismos e cavitação nos elementos de vaso quando em condições de deficiência hídrica, 

prejudicando o fluxo ascendente de água pelo xilema. 

Em Cana Brava, local onde as árvores foram submetidas a maior nível de estresse 

ambiental devido ao menor volume de precipitação (FIGURA 5), os vasos condutores são mais 

estreitos, caracterizando menor condutividade hidráulica potencial, porém, observa-se aumento 

na frequência dos poros (FIGURA 7), além de menores índices de vulnerabilidade de Calquist, 

o que, segundo Luchi, Silva e Moraes (2005), indicam que há maior segurança no transporte de 

água.  
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Figura 7 – Secções transversais do xilema secundário de clones de T. ciliata cultivadas em condições ambientais distintas. Clones cultivados em 

Campo Belo (A-D) e em Cana Brava (E-H). A e E clone FE, B e F clone XD, C e G clone XE e D e H clone MD. Barras: A-H= 100 μm. 
 

 

 

    
 

     

Fonte: Da autora (2020). 
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A relação entre as variáveis anatômicas e o índice de precipitação médio das localidades 

evidencia a dissimilaridade de comportamento dos clones frente às condições ambientais 

distintas, conforme apresentado na Figura 8. Observa-se que para todas as variáveis houve 

influência significativa da precipitação nas alterações anatômicas do xilema secundário. 

 

Figura 8 – Relações lineares entre as variáveis anatômicas dos vasos condutores do lenho e o 

índice de precipitação pluviométrico médio de clones de Toona ciliata cultivados 

em dois locais de plantio. 

 

 

 

 

D – diâmetro médio dos elementos de vaso (mm); F – frequência média dos elementos de vaso. 

Fonte: Da autora (2020). 

 

A Figura 9 evidencia o efeito significativo do local de plantio na área do lume, diâmetro 

hidráulico, frequência dos vasos, condutividade hidráulica potencial e índice de vulnerabilidade 

de Calquist para cada clone avaliado. 
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Figura 9 – Variáveis anatômicas de vasos condutores e condutividade hidráulica potencial do 

lenho de clones de Toona ciliata cultivados em dois locais de plantio. 

 

 

 

 
Barras representam desvio padrão amostral. 

Fonte: Da autora (2020). 
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Em Campo Belo, no geral, a área observada do lume dos vasos e o diâmetro hidráulico 

foram 60% e 23,67%, respectivamente, maiores que os encontrados em Cana Brava (FIGURA 

7; FIGURA 9), enquanto que a frequência foi 42% menor (FIGURA 9). Nessa localidade, os 

clones apresentaram maior condutividade hidráulica potencial. Vasos com maior diâmetro 

hidráulico garantem maior volume de água transportada, pois, de acordo com a equação de 

Hagen-Poiseuille, a capacidade dos vasos de conduzir aumenta com a quarta potência do seu 

diâmetro (POORTER et al., 2010).  

Contudo, vasos largos são mais propensos a ocorrência de embolismos quando em 

condições de seca, o que pode provocar a falha hidráulica. Os maiores índices de 

vulnerabilidade observados nessa localidade corroboram essa afirmativa. Fundamentado nas 

características dos elementos de vaso, Calquist (1977) estabeleceu o índice de vulnerabilidade, 

calculado pela razão entre o diâmetro e a frequência dos vasos (EQUAÇÃO 2). Maiores valores 

de vulnerabilidade indicam maior propensão à cavitação e, consequentemente, à interrupção do 

fluxo de água (CALQUIST, 1977; DICKSON, 2000).  

A falha hidráulica é ocasionada pelas altas pressões negativas dentro dos vasos, que 

aumentam o risco de embolismo por cavitação, bloqueando o sistema de condução dentro da 

planta (CARLQUIST, 1966; BARAJAS-MORALES, 1985). A ocorrência de vasos com menor 

diâmetro é uma estratégia adotada pelas plantas para minimizar possíveis falhas (SPERRY, 

HACKE; PITTERMANN, 2006). 

Tal estratégia pode ser observada nos plantios cultivados em Cana Brava, uma vez que 

os vasos condutores se apresentam mais estreitos e com maior frequência (FIGURA 9), 

indicando que condições de baixa disponibilidade hídrica condicionam mudanças no padrão 

morfológico do lenho, sobretudo no diâmetro e na frequência dos poros.  

O estreitamento dos vasos confere maior resistência mecânica à implosão (SPERRY, 

HACKE; PITTERMANN, 2006), porém, a condutividade hidráulica nesses indivíduos é 

comprometida, uma vez que vasos estreitos diminuem o volume de água transportado (TYREE; 

ZIMMERMANN, 2002). A condutividade hidráulica potencial em Cana Brava foi 29% menor 

que em Campo Belo. De acordo com Carlquist (1984, 2001), para minimizar as perdas em 

transporte, os vasos são mais frequentes e mais agrupados, o que garante a continuidade do 

fluxo hídrico em vias alternativas em casos de embolismo. 

A alteração das características anatômicas quanto ao diâmetro e frequência dos vasos 

observadas nos clones cultivados em Cana Brava, podem decorrer de memória de estresse, 

ocasionada pelas condições de ocorrência natural de seus ancestrais nos locais de origem, sendo 

esta transmitida para a progênie (MOLINIER et al., 2006), por modificações bioquímicas, sem 
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alteração na sequência de genes (BRUCE et al., 2007), denominada memória transgeracional 

de estresse.  

Quando em condições estressantes, os indivíduos podem recorrer a essa memória para 

modificar a morfologia de seus elementos anatômicos do xilema secundário, dentre outras 

mudanças morfológicas, bioquímicas e fisiológicas, a fim de garantir sua sobrevivência e seu 

crescimento (SCHREIBER, HACKE; HAMANN, 2015).  

Observa-se, entre os locais de plantio, que o clone FE pouco alterou sua capacidade de 

conduzir água, mesmo cultivado em contrastantes níveis de estresse ambiental. Quando 

cultivado em Cana Brava, houve aumento na frequência de vasos no tecido xilemático, o que, 

de certa forma, compensou seu estreitamento e disponibilizou caminhos alternativos e mais 

seguros para o transporte de água (CRUIZIAT; COCHARD; AMÉGLIO, 2002; LOEPFLE et 

al., 2007; MEINZER et al., 2010; SCHOLZ et al., 2013). 

O clone MD foi o que apresentou maiores valores para todas as variáveis analisadas, 

exceto índice de vulnerabilidade, em ambas as localidades. Contudo, foi o clone que sofreu 

maiores alterações na área do lume dos vasos e na condutividade hidráulica potencial quando 

cultivado em ambiente estressante, apresentando diminuição acentuada destas variáveis em 

Cana Brava. Dessa maneira, o clone MD, entre todos os clones avaliados, configura-se como o 

mais susceptível aos riscos de mortalidade por falha hidráulica. 

Os clones XD e XE apresentaram comportamentos intermediários, com área do lume, 

diâmetro hidráulico e condutividade hidráulica semelhantes, tanto para os plantios de Campo 

Belo quanto os de Cana Brava. No entanto, houve efeito significativo do local de plantio para 

o índice de vulnerabilidade, sobretudo no clone XE, que, quando cultivado em Campo Belo, 

apresentou maior susceptibilidade à cavitação induzida pela seca entre todos os clones avaliados 

nessa localidade (IV=1,97). Para esse mesmo clone, o IV médio foi de 0,53 quando cultivado 

em Cana Brava, portanto, menos susceptível a falha hidráulica, indicando fortemente que as 

modificações no diâmetro e frequência de vasos são resultadas de adaptações ao ambiente. 

Os comportamentos distintos observados para os clones avaliados, mesmo quando 

cultivados na mesma localidade, indicam que, apesar de possuírem o mesmo genótipo, cada 

clone responde ao estresse ambiental a sua maneira, evidenciando a variabilidade fenotípica e 

a ação da seleção natural nesses indivíduos (VALLADARES et al., 2006; KAWAMURA, 

2010). A variabilidade anatômica observada nos diferentes clones pode ser considerada 

vantajosa, uma vez que a interação entre as diferenças ambientais e a variação fenotípica amplia 

a possibilidade de distribuição arbórea (CARDOSO; LOMÔNACO, 2003; SULTAN, 2003), 

sendo este um aspecto importante para as espécies de interesse econômico. 
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5.1 Efeito de ambientes contrastantes sobre a condutividade hidráulica, incremento 

médio anual e sobrevivência de clones de Toona ciliata M. Roem 

 

Na Tabela 3 estão apresentadas às médias para condutividade hidráulica potencial, 

incremento médio anual e percentual de sobrevivência de quatro clones (FE, XD, XE e MD) de 

cedro australiano cultivados em condições ambientais distintas. Observou-se influência 

significativa do genótipo e do local de plantio sobre as variáveis analisadas (p≤0,05). 

 

Tabela 3 – Condutividade hidráulica, incremento médio anual e taxa de sobrevivência de clones 

de Toona ciliata cultivados em Campo Belo e Cana Brava. 

 
 

 

Condutividade hidráulica 

(kgm-1s-1Mpa-1) 
IMA (cm².ano-1) Sobrevivência (%) 

             Local 

Clone 

Campo  

Belo 

Cana  

Brava 

Campo 

Belo 

Cana 

Brava 

Campo 

Belo 

Cana 

Brava 

FE 39,12 Ac 32,03 Ac 53,51 Ab 6,23 Bb 96 82 

XD 60,09 Ab 50,95 Bb 75,71 Aa 8,25 Ba 100 72 

XE 61,43 Ab 45,04 Bb 64,33 Aa 6,08 Bb 90 70 

MD 115,12 Aa 79,00 Ba 41,65 Ab 5,65 Bb 100 55 

IMA – incremento médio anual em área basal  

Médias seguidas pela mesma letra maiúscula na linha, teste F, e minúscula na coluna, teste Scott-Knott, 
por característica, não diferem estatisticamente entre si a 5% de significância. 

Fonte: Da autora (2020). 

 

Os efeitos do ambiente foram evidenciados no diâmetro dos discos das árvores 

amostradas. Visualmente observa-se maior diâmetro no  indivíduo cultivado no município de 

Campo Belo (≅28,5 cm) (FIGURA 10-A), enquanto que, em Cana Brava, local onde há maior 

nível de estresse ambiental, o diâmetro do disco é inferior (≅9,5 cm) (FIGURA 10-B), o que 

corrobora com os distintos resultados encontrados para incremento médio anual entre as 

localidades. 
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Figura 10 – A. Disco amostrado de indivíduo cultivado em Campo Belo – clone XE. B. Disco 

amostrado de indivíduo cultivado em Cana Brava – clone XE. 

 

 

Fonte: Da autora (2020). 

 

De acordo com a Tabela 3, os clones cultivados em Campo Belo apresentaram maior 

incremento médio anual (IMA) e maiores índices de sobrevivência, em consequência das 

condições ambientais mais favoráveis ao desenvolvimento da espécie. As características dos 

vasos em árvores crescidas em plantios com maior disponibilidade hídrica indicam maior 

eficiência em transporte de água, observada na superioridade da condutividade hidráulica nesse 

local, permitindo maior condutância estomática, aumento no potencial de assimilação de 

fotoassimilados para sustento do crescimento do caule, resultando em maior incremento médio 

anual (TYREE; ZIMMERMANN, 2002). 

Quando correlacionados, a condutividade hidráulica apresentou relação inversa com o 

IMA e relação de média intensidade com o índice de sobrevivência em Campo Belo (TABELA 

4).  

 

Tabela 4 – Coeficiente de correlação de Pearson entre a condutividade hidráulica potencial e o 

incremento médio anual (IMA) e índice de sobrevivência de clones de Toona ciliata 

instalados no município de Campo Belo e distrito de Cana Brava. 
 

 Local Condutividade hidráulica potencial 

IMA 
Campo Belo -0,75* 

Cana Brava -0,04ns 

Sobrevivência 
Campo Belo  0,37* 

Cana Brava -0,79* 

*Significativo (p ≤ 0,05 pelo teste t); nsnão significativo (p ≥ 0,05 pelo teste t).  

Fonte: Da autora (2020). 

A B 2 cm 2 cm 
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A correlação observada entre condutividade hidráulica e IMA em Campo Belo estão em 

desacordo com o relatado na literatura (DA SILVA, 2018; DAVIS; COCHARD, 1994; 

POOTER et al., 2010; TYREE, TOLEDO, 2010), que atribuem maiores crescimentos em 

diâmetro e altura em indivíduos com maior condutividade hidráulica. A relação inversa aqui 

observada pode ser atribuída a outros fatores limitantes de crescimento que vão além da 

capacidade de transporte de água, sejam eles ambientais, fisiológicos ou de interferência 

biótica. Ademais, é possível que o efeito do genótipo também possa ter sido responsável pela 

restrição de crescimento (FIGURA 11), fato também observado pelas diferentes taxas de 

sobrevivência apresentadas para cada clone.  

Segundo Binkley et al. (2017), as diferenças observadas nas taxas de crescimento entre 

clones cultivados no mesmo ambiente são decorrentes das aquisições distintas de recursos e na 

eficiência do uso destes recursos para produzir madeira. A altura da árvore (RYAN; PHILLIPS; 

BOND, 2006), anatomia foliar, investimentos contrastantes em comprimento e biomassa de 

raízes (PINHEIRO et al., 2016), competição entre indivíduos e a heterogeneidade espacial 

dentro de parcelas (LE MAIRE et al., 2019) foram relatados como influenciadores do 

crescimento distinto entre genótipos.  

 

Figura 11 – Distribuição gráfica da correlação entre IMA e condutividade hidráulica potencial 

para clones de Toona ciliata cultivados em Campo Belo. 

 

Fonte: Da autora (2020). 

 

Os genótipos avaliados têm origem em diferentes localidades da Austrália e foram 

implantadas em testes de progênies no Brasil (ROSADO, 2015), portanto, uma diferença na 

dinâmica do incremento em madeira era esperada quando plantados em um único local. A 

mesma data de plantio, densidade amostral e práticas de manejo na área de estudo permitem 
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avaliar as consequências da escolha do genótipo sobre a dinâmica do acúmulo de biomassa e 

assim, selecionar o de melhor desenvolvimento para cada condição ambiental. 

A correlação de média intensidade entre condutividade e sobrevivência observados na 

Tabela 4, pode ser atribuída a pouca variação das taxas de sobrevivência entre os clones, 

indicando que as variações de condutividade hidráulica potencial não foram suficientes o 

bastante para gerar alterações na sobrevivência dos indivíduos.  

Em Cana Brava, a correlação entre condutividade hidráulica e IMA é baixa e não 

significativa, no entanto, observa-se significativa correlação negativa entre índice de 

sobrevivência e condutividade hidráulica (TABELA 4). Os resultados indicam que quanto 

maior o potencial de condutividade, menor será a taxa de sobrevivência nessa localidade. O 

estresse ambiental sofrido pelos clones cultivados em Cana Brava pode ter condicionado o 

baixo incremento e índice de sobrevivência observado, pois, mesmo que a integridade física 

dos vasos condutores estivesse preservada, a baixa disponibilidade hídrica no solo, ocasionada 

pela menor quantidade de chuvas, pode ter impossibilitado o transporte axial de solutos. Além 

disso, outros fatores podem ter desempenhado papel mais limitante ao crescimento das árvores, 

como a dificuldade para assimilação de carbono pelos tecidos clorofilados, baixo nível de 

nutrientes no solo, quantidade restrita de reservas nutritivas nos tecidos, baixa absorção e 

eficiência de luz (CHAVES; MAROCO; PEREIRA, 2003; FLEXAS et al., 2002; LE MAIRE 

et al., 2019; SILVA, 1998; WRIGHT et al., 2004). 

Os clones XD e XE apresentaram valores intermediários de condutividade hidráulica e 

de sobrevivência em Cana Brava. Comportamento semelhante foi observado nos plantios 

localizados em Campo Belo, com incremento médio anual superior (75,71 e 64,33 cm².ano-1, 

respectivamente) aos clones FE e MD. O maior IMA, associado a valores intermediários de 

condutividade potencial nessa localidade, podem ser indicativos de integridade física dos vasos 

condutores, com menor ocorrência de falhas hidráulicas, sobretudo no clone XD, em que não 

houve mortalidade de árvores. 

O baixo índice de sobrevivência apresentado pelo clone MD (55%) em Cana Brava pode 

ser indicativo de menor resistência deste clone à períodos de seca. Mesmo com o maior 

potencial de condutividade hídrica pelo xilema, o transporte pode ter sido comprometido por 

possível embolia de vasos, facilitado pelo maior adensamento entre os poros (FIGURA 7-H), 

uma vez que, quando embolizado, a pressão que ocorre dentro do vaso se excede e o ar é 

dissipado entre os vasos vizinhos, ocasionando falha hidráulica e afetando o crescimento 

(CARLQUIST; HOEKMAN, 1985). Além do mais, Santiago et al. (2004) e McDowell et al. 

(2008), relatam a privação de carbono como outro mecanismo fisiológico que provoca 
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mortalidade de plantas em decorrências de secas, o que também pode ter ocorrido ao clone MD. 

Para os autores, indivíduos cultivados em condições xéricas, enfrentam limitações na absorção 

de gás carbônico pela fotossíntese, esgotando suas reservas de carbono e, consequentemente, 

impedindo a manutenção de seus metabolismos. 

Em contrapartida, o clone FE apresentou o menor valor de condutividade quando 

comparado aos outros clones avaliados em Cana Brava, porém, obteve a maior taxa de 

sobrevivência (82%). A linearidade dos valores apresentados para esse clone é sinalizadora de 

segurança do transporte hídrico pelo xilema, além de possível partição energética mais 

adequada para a manutenção das atividades vitais do vegetal. Contudo, apesar de apresentar 

elevado índice de sobrevivência, o IMA foi inferior em ambas as localidades (TABELA 3). 

Assim, é possível que tenha ocorrido maior investimento energético para a manutenção da 

sobrevivência em detrimento ao incremento em área basal, especialmente na localidade de Cana 

Brava. 

As distintas mudanças anatômicas observadas nos diferentes clones indicam que, 

mesmo pertencentes à mesma espécie, o clone XD, dentre todos os clones avaliados, é o de 

maior plasticidade fenotípica, pois, em ambas as localidades foi o que apresentou maior 

incremento em área basal (TABELA 3), sugerindo que as mudanças anatômicas ocasionadas 

pela baixa disponibilidade hídrica foram capazes de manter a condutividade hidráulica, e assim 

garantir o crescimento dos indivíduos.  

Esses resultados indicam um equilíbrio entre os investimentos energéticos das árvores, 

o que garantiu crescimento e sobrevivência mesmo em condições não adequadas para tal. 

Indivíduos mais plásticos têm maior chance de sobreviver às diferentes condições do ambiente, 

devido a sua capacidade de adaptação morfológica, física e bioquímica (VALLADARES et al., 

2005), o que pode ser observado pela elevada taxa de sobrevivência do clone XD quando 

cultivado em condição estressante. Essa maior plasticidade pode ter sido adquirida pelos 

parentais nos locais de origem, quando estes experimentaram períodos de seca (KACHROO; 

ROBIN, 2013; TRICKER, 2015), repassando para a progênie a capacidade de resistir esse tipo 

de estresse de forma mais eficiente. 

Para efeito de comparação, o clone XE apresentou valor de condutividade hidráulica 

potencial estatisticamente igual ao clone XD em Cana Brava, porém, o IMA e o índice de 

sobrevivência foram menores (TABELA 3), o que certifica a superioridade do clone XD 

cultivado em ambiente xérico. 

O estudo de Rosado (2019) corrobora os resultados encontrados para o clone XD. O 

autor avaliou a plasticidade fenotípica de dez clones de cedro australiano (FD, FE, HF, MD, 
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MI, XD, XE, XF, XG, XI) cultivados em Campo Belo e Cana Brava, correlacionando-a aos 

níveis de CNE ao longo da formação do lenho. Entre os clones avaliados, o clone XD se 

destacou como o de melhor desempenho e plasticidade fenotípica para ambas as condições 

ambientais, caracterizando-o como o de maior resiliência.     

As variações em precipitação influenciam fortemente o crescimento de florestas 

plantadas. No estudo entre ambientes, tais variações são os fatores mais analisados (CÂMARA 

et al., 2020; COSTA et al., 2020; DA SILVA, 2018). Contudo, devem-se considerar outras 

variáveis edafoclimáticas que influenciam a disponibilidade de água para as árvores, uma vez 

que o volume anual em precipitação não indica precisamente a quantidade de água disponível 

ao sistema radicular da planta (ARCOVA; CICCO; ROCHA., 2003).  

Para os clones de cedro australiano estudados, os maiores incrementos são observados 

para os plantios de Campo Belo, local de maior precipitação média anual. Porém, o IMA foi 

variável entre os clones e não foi possível observar padrão de comportamento dos genótipos 

frente as variações pluviométricas (FIGURA 12-A). Em Cana Brava, resultados semelhantes 

foram encontrados. Mesmo quando houve redução de 30% na precipitação entre os anos que 

correspondem ao 4º e 6º anel de crescimento, não foi observado mudanças significativas no 

IMA dos clones avaliados (FIGURA 12-B).  

 

Figura 12 - Variação do incremento médio anual de quatro clones de Toona ciliata cultivados 

em Campo Belo (A) e Cana Brava (B) e precipitação pluviométrica média ocorrida 

nos anos de formação dos anéis de crescimento. 
 

Fonte: Da autora (2020). 

 

A falta do padrão de comportamento observado em ambas às localidades pode estar 

associada a outros fatores edafoclimáticos, além da precipitação. Tratos silviculturais, 

espaçamento de plantio, profundidade e textura do solo, relevo, altitude, desenvolvimento de 

doenças, bem como a própria individualidade das árvores podem afetar diretamente o 

crescimento de genótipos (ELLI et al., 2019).  
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5.2 Variação radial da anatomia de vasos condutores do xilema secundário e da 

condutividade hidráulica potencial 

 

A variação radial, em função dos anéis de crescimento, das características anatômicas dos 

vasos condutores e da condutividade hidráulica estão apresentadas na Figura 13. 

 

Figura 13 – Variação dos caracteres anatômicos e da condutividade hidráulica ao longo dos 

anos de formação dos anéis de crescimento de quatro clones de T. ciliata cultivados 

em Campo Belo e Cana Brava. 

 

 

 

   

 
 

Anel de crescimento (Ano) 

Fonte: Da autora (2020) 
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A variação radial da área do lume, diâmetro hidráulico e condutividade hidráulica 

potencial apresentou tendência de crescimento no sentido do 4º ao 7º anel nos clones FE e XD 

e se manteve constante nos clones XE e MD em Campo Belo. Nessa localidade, não houve 

variação interanual da frequência dos vasos e no índice de vulnerabilidade nos clones avaliados 

(FIGURA 13; TABELA 5). 

Em Cana Brava, apenas o clone MD apresentou aumento quantitativo para todas as 

variáveis anatômicas nos últimos anéis de crescimento. Os clones FE e XE aumentaram a 

frequência dos vasos a partir do 6º anel, mantendo constantes os valores para as outras variáveis. 

Não foi observada alteração significativa da anatomia do xilema secundário ao longo da 

atividade cambial no clone XD. Todos os clones apresentaram tendência de crescimento do 

potencial de condução nos últimos anéis de crescimento, porém, sem implicação significativa 

na variação do índice de vulnerabilidade (FIGURA 13; TABELA 5), o que indica que a 

condução manteve o mesmo nível de segurança ao longo da formação dos anéis. 

A influência das variações pluviométricas sobre a anatomia e condutividade hidráulica 

dos clones foi mais evidenciada no cultivo de Cana Brava. A redução de 218 mm (24,6%) de 

precipitação entre os anos de 2015 e 2016 (anéis 5 e 6) alteraram, de forma significativa, a 

frequência de vasos para todos os clones avaliados, exceto clone XD. Com a redução do volume 

de chuvas houve aumento no número de vasos, o que indica ser um mecanismo de adaptação 

frente à baixa disponibilidade hídrica (FIGURA 13; FIGURA 14; FIGURA 15; FIGURA 16; 

FIGURA 17). 

A fim de disponibilizar caminhos alternativos e mais seguros para a condução hídrica, 

as plantas aumentam a frequência dos vasos, como estratégia que permita o transporte eficiente 

da limitada quantidade de seiva, ou ainda, minimizar a vulnerabilidade dos vasos à cavitação 

(LOEPFLE et al, 2007; MEINZER et al., 2010). 

Resultados semelhantes para o aumento da frequência dos vasos com o declínio da 

pluviosidade foi encontrado por Leal et al. (2004) em Eucalyptus globulus (Myrtaceae) aos sete 

anos de idade, por Moya Roque e Tomazello Filho (2009) para o cultivo de gmelina (Gmelina 

arbórea -Lamiaceae) em condições de déficit hídrico e por Câmara et al. (2020) em clones de 

Eucalyptus adaptados à seca. Os autores atribuem aos resultados encontrados a adequação 

necessária à planta, como garantia de fluxo eficiente e seguro. 
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Tabela 5 – Valores médios interanuais dos caracteres anatômicos e da condutividade hidráulica 

potencial de clones de Toona ciliata cultivadas em Campo Belo e em Cana Brava. 

Variável Local Anel 
Clones 

FE XD XE MD 

Á
re

a 
d

o
 l

u
m

e 
d

o
s 

v
as

o
s 

(µ
m

²)
 

Campo 

Belo 

4 17473,88(557,81)a 22115,66(1199,6)a 25835,07(421,40)a 31750,13(2226,6)a 

5 17702,48(454,65)a 25050,13(1429,3)b 27082,42(1823,5)a 32321,55(3261,4)a 

6 20014,07(581,85)b 26635,73(2179,3)b 28660,73(3068,8)a 32926,08(1348,8)a 

7 20805,62(1151,5)b 26798,31(672,64)b 29744,63(3361,9)a 33881,32(374,01)a 

Cana 

Brava 

4 10891,75(328,15)a 15294,61(2483,0)a 13801,62(999,18)a 15085,33(1637,8)a 

5 11023,71(583,26)a 15862,94(640,58)a 14437,94(1370,7)a 19471,10(839,23)b 

6 11626,17(754,22)a 18875,26(1261,3)a 16644,96(4335,9)a 20038,84(515,43)b 

7 11728,60(873,03)a 19284,64(3252,9)a 17237,74(3966,4)a 21061,24(267,92)b 

D
iâ

m
et

ro
 h

id
rá

u
li

co
 

(m
m

) 

Campo 

Belo 

4 4,32(0,07) a 4,87(0,14) a 5,26(0,05) a 5,83(0,20) a 

5 4,35(0,06) a 5,18(0,15) b 5,38(0,19) a 5,88(0,30) a 

6 4,62(0,07) b 5,34(0,22) b 5,53(0,30) a 5,94(0,12) a 

7 4,71(0,13) b 5,37(0,07) b 5,64(0,34) a 6,02(0,04) a 

Cana 

Brava 

4 3,39(0,04) a 4,04(0,33) a 3,82(0,12) a 3,99(0,20) a 

5 3,42(0,09) a 4,12(0,08) a 3,89(0,22) a 4,56(0,05) b 

6 3,51(0,10) a 4,27(0,13) a 3,96(0,34) a 4,60(0,06) b 

7 3,53(0,13) a 4,53(0,22) a 4,00(0,29) a 4,66(0,03) b 

F
re

q
u
ên

ci
a 

d
o
s 

v
as

o
s 

(N
/m

m
²)

 

Campo 

Belo 

4 3,58(0,25) a 3,06(0,27)a 2,62(0,68) a 3,31(0,61) a 

5 3,73(0,38) a 3,21(0,51) a 2,66(0,14) a 3,43(0,50) a 

6 3,92(0,09) a 3,36(0,21) a 2,77(0,32) a 3,72(0,20) a 

7 4,29(0,72) a 3,69(0,15) a 3,31(0,46) a 4,89(1,25) a 

Cana 

Brava 

4 7,61(0,46) a 5,44(0,98) a 6,39(1,44) a 7,34(2,28) a 

5 7,79(0,60) a 5,70(0,58) a 6,91(1,33) a 8,15(0,14) a 

6 9,58(0,76) b 6,34(1,00) a 7,72(1,77) a 9,04(0,13) a 

7 11,11(2,04) b 7,89(1,26) a 10,97(1,91) b 11,62(1,15) b 

C
o
n
d
u
ti

v
id

ad
e 

h
id

rá
u
li

ca
 p

o
te

n
ci

al
 

(K
g
m

-1
 s-1

 M
P

a-1
) Campo 

Belo 

4 31,73(1,33) a 42,01(1,16) a 53,77(10,1) a 97,54(33,8) a 

5 34,12(2,17)ab 59,41(10,3) b 60,35(7,10) a 110,31(23,6) a 

6 43,20(2,71) bc 65,24(7,96) b 61,52(19,5) a 115,43(7,99) a 

7 47,42(6,75) c 73,68(2,85) b 70,08(6,38) a 137,22(31,1) a 

Cana 

Brava 

4 24,56(1,53) a 36,88(5,98) a 34,85(2,38) a 54,23(3,16) a 

5 26,19(4,06) a 38,5(7,08) a 39,45(0,51) a 84,84(1,86) b 

6 36,53(6,35) b 63,68(3,32) b 41,36(3,16) a 87,54(3,16) b 

7 40,86(5,69) b 64,74(3,57) b 64,48(7,45) b 89,38(0,46) b 

Ín
d

ic
e 

d
e 

v
u

ln
er

ab
il

id
ad

e 

(D
h

/F
) 

Campo 

Belo 

4 1,10(0,09) a 1,45(0,18) a 1,63(0,34) a 1,24(0,20) a 

5 1,12(0,11)a 1,57(0,27) a 2,05(0,15) a 1,62(0,33) a 

6 1,16(0,04) a 1,60(0,14) a 2,06(0,22) a 1,76(0,13) a 

7 1,32(0,21) a 1,68(0,09) a 2,13(0,46) a 1,81(0,29) a 

Cana 

Brava 

4 0,32(0,03) a 0,55(0,17) a 0,37(0,11) a 0,39(0,14) a 

5 0,37(0,03) a 0,73(0,06) a 0,51(0,17) a 0,46(0,02) a 

6 0,44(0,02) a 0,73(0,14) a 0,61(0,21) a 0,56(0,02) a 

7 0,45(0,07) a 0,76(0,11) a 0,63(0,09) a 0,64(0,04) a 

Médias seguidas pela mesma letra entre anéis de um mesmo clone não diferem estatisticamente entre si 

pelo teste Scott-Knott, a 5% de significância. Dh= diâmetro hidráulico; F= frequência de vasos. 
Valores entre parênteses referem-se ao desvio padrão amostral. 

Fonte: Da autora (2020).
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Figura 14 – Secções transversais do xilema secundário correspondentes aos anéis anuais de crescimento do Clone FE (Toona ciliata) cultivado em 

condições ambientais contrastantes. Cultivo em Campo Belo (A-D) e em Cana Brava (E-H). A e E anel 4 (2013/14), B e F anel 5 

(2014/15), C e G anel 6 (2015/16) e D e H anel 7 (2016/17). Barras: A-H = 100 μm. 
 

    
 

      

Fonte: Da autora (2020).   
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Figura 15 – Secções transversais do xilema secundário correspondentes aos anéis anuais de crescimento do Clone XD (Toona ciliata) cultivado 

em condições ambientais contrastantes. Cultivo em Campo Belo (A-D) e em Cana Brava (E-H). A e E anel 4 (2013/14), B e F anel 5 

(2014/15), C e G anel 6 (2015/16) e D e H anel 7 (2016/17). Barras: A-H = 100 μm. 
 

        
 

        

Fonte: Da autora (2020).   
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Figura 16 – Secções transversais do xilema secundário correspondentes aos anéis anuais de crescimento do Clone XE (Toona ciliata) cultivado em 

condições ambientais contrastantes. Cultivo em Campo Belo (A-D) e em Cana Brava (E-H). A e E anel 4 (2013/14), B e F anel 5 

(2014/15), C e G anel 6 (2015/16) e D e H anel 7 (2016/17). Barras: A-H = 100 μm. 
 

           
 

           

Fonte: Da autora (2020).   

C
am

p
o
 B

el
o
 

C
an

a 
B

ra
v
a
 

A B C D 

E F G H 



48 

 

Figura 17 – Secções transversais do xilema secundário correspondentes aos anéis anuais de crescimento do Clone MD (Toona ciliata) cultivado 

em condições ambientais contrastantes. Cultivo em Campo Belo (A-D) e em Cana Brava (E-H). A e E anel 4 (2013/14), B e F anel 5 

(2014/15), C e G anel 6 (2015/16) e D e H anel 7 (2016/17). Barras: A-H = 100 μm. 
 

           
 

           

Fonte: Da autora (2020).  
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O aumento da condutividade hidráulica potencial observada nos últimos anéis de 

crescimento nos clones cultivados em Cana Brava era esperado. Levando em consideração a 

equação de Hagen-Poiseuille (TYREE; ZIMMERMAN, 2002; ZIMMERMANN, 1983), 

mesmo que o diâmetro hidráulico dos vasos pouco tenha se alterado, o aumento no número de 

vasos (frequência) provocou o aumento na condutividade, uma vez que há maiores acessos para 

o fluxo ascendente de água. Contudo, por se tratar de uma estimativa do potencial de condução, 

os valores encontrados podem se distinguir da realidade enfrentada pelas árvores, visto que não 

foram consideradas possíveis falhas de condução no interior dos vasos. É necessário o estudo 

minucioso da real situação dos vasos xilemáticos frente a alterações de precipitação, para assim 

detectar possíveis embolias, preenchimento de vasos ou outras condições que prejudiquem o 

transporte axial de solutos. 

 O clone XD se destacou por apresentar estabilidade fenotípica quando cultivado em 

local de maior estresse ambiental (Cana Brava).A estabilidade é caracterizada como a 

capacidade do genótipo em exibir desenvolvimento constante, em função das variações 

ambientais (RAMALHO et al., 2012) e expressa maior ou menor habilidade de genótipos se 

adaptarem às flutuações climáticas dentro de um local, ao longo dos anos. Mesmo sem alterar 

a anatomia dos vasos durante os anos de formação dos anéis de crescimento (TABELA 5), o 

clone XD foi o que apresentou maior IMA e elevado índice de sobrevivência no local 

estressante (TABELA 3), evidenciando sua capacidade adaptativa quando cultivado sob 

recursos limitados. 

Além da estabilidade fenotípica, outra provável explicação para a superioridade do 

desenvolvimento do clone XD em Cana Brava está relacionada à disponibilidade de 

carboidratos não estruturais (CNE), como o amido, sacarose e açúcares redutores, em suas 

estruturas de reserva. Os CNE são fundamentalmente importantes na osmorregulação e na 

manutenção do fluxo de seiva no xilema (SECCHI; ZWIENIECKI, 2011). A condução pelo 

xilema é mantida, principalmente em condições de baixa disponibilidade hídrica, quando o 

amido armazenado em células de parênquima é despolimerizado em açúcares simples 

responsáveis pela reparação de embolismos em vasos condutores (NARDINI; LO GULLO; 

SALLEO, 2011). O estudo de Rosado (2019) observou maior despolimerização do amido em 

açúcares (sacarose) para o clone XD em Cana Brava, quando o mesmo foi comparado aos 

clones FE, XE e MD. Esse maior conteúdo de sacarose no xilema secundário pode ter sido 

responsável pela reversão de possíveis embolias no interior dos vasos, garantindo a 

condutividade hidráulica, o crescimento e a sobrevivência do clone no local.  
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Assim, a estabilidade anatômica observada para o clone ao longo dos anos em Cana 

Brava é justificada, uma vez que a reversão de embolismo evitou a falha hidráulica, não foram 

necessárias ou ainda não demandadas, as alterações no diâmetro ou frequência dos vasos no 

xilema. 

 Diferente do comportamento observado para o clone XD, o clone MD foi o que mais 

modificou a estrutura dos vasos no xilema secundário em vista das mudanças pluviométricas 

(FIGURA 13; TABELA 5) em Cana Brava. Contudo, o IMA e o índice de sobrevivência foi o 

menor quando comparado aos demais clones avaliados (TABELA 4), caracterizando 

comportamento plástico não adaptativo. A probabilidade de ocorrência de resposta plástica não 

adaptativa aumenta consideravelmente quando o ambiente no qual o indivíduo está inserido é 

drasticamente diferente daquele no qual seus ancestrais evoluíram (BILICHAK; 

KOVALCHUK, 2016). Dessa forma, os genes necessários para a adaptação não foram 

repassados a progênie. Sem a carga genética ancestral de adaptação a condições estressantes, 

também denominada herança transgeracional de estresse, mais difícil será para o genótipo lidar 

com a nova condição que enfrenta, limitando o crescimento e a taxa de sobrevivência, como o 

observado no clone MD. 

 Os resultados distintos entre os clones evidenciam a influência do genótipo, a 

plasticidade fenotípica individual, a herdabilidade de memória de estresse e a complexidade da 

resposta das árvores frente à estresses ambientais, sobretudo em espécies exóticas de rápido 

crescimento cultivadas em condições diferentes do ambiente nativo. Além disso, as variações 

anatômicas quantificadas por anéis de crescimento são extremamente sensíveis ao ambiente, de 

difícil determinação de um fator comum, podendo ser influenciadas por fatores bióticos e 

abióticos que condicionam diferentes respostas. 

As variações pluviométricas ocorridas em Campo Belo não foram suficientes para 

alterar, de forma significativa, a frequência dos vasos no xilema dos clones avaliados. No 

entanto, com o acréscimo de 25% na pluviosidade entre os anos de 2014 e 2015, observou-se 

aumento da área do lume, diâmetro hidráulico dos vasos e condutividade hidráulica potencial 

nos clones FE e XD (TABELA 5; FIGURA 14; FIGURA 15). As alterações na estrutura dos 

vasos podem ser uma resposta plástica à maior disponibilidade hídrica, cujas mudanças 

beneficiaram a eficiência do transporte (ILBANEZ et al., 2017) ou podem estar associadas à 

proximidade dos anéis de crescimento a região do câmbio (tecido responsável pela divisão 

celular e crescimento radial). 

É possível ainda que as árvores cultivadas em Campo Belo tenham melhor acesso a água 

disponível no solo e tenham desenvolvido sistema radicular mais profundo, facilitada pelas 
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condições climáticas e de manejo mais adequadas (PUHE et al., 2003). A melhor utilização dos 

recursos hídricos explicaria o maior crescimento e sobrevivência dos clones na localidade, sem 

que fosse necessário alterar, de forma expressiva, os caracteres anatômicos do xilema 

secundário. 

Os resultados distintos entre os ambientes mostram que as características do xilema 

exibem plasticidade fenotípica espacial e temporal em relação à variabilidade pluviométrica. 

Sendo assim, é recomendável que os estudos que analisam alterações anatômicas em função 

das condições ambientais incluam variáveis escalas de tempo e levem em consideração fatores 

edafoclimáticos modificadores da estrutura anatômica, como altitude, luminosidade, condição 

nutricional do solo, espaçamento do plantio e tratos silviculturais. 
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6 CONCLUSÃO 

 

Os clones cultivados em Campo Belo apresentam características de maior eficiência no 

transporte de água, representados por vasos de maior área de lume e diâmetro e maiores índices 

de condutividade hidráulica potencial. Contudo, há maior propensão à embolismos e cavitação 

nos elementos de vaso nos indivíduos dessa localidade, o que pode provocar a falha hidráulica 

ao enfrentarem déficit hídrico.  

Em Cana Brava, a formação de vasos estreitos e com maior frequência confere maior 

segurança no transporte de água. A condutividade hidráulica potencial é menor nessa 

localidade, bem como o incremento médio anual e o índice de sobrevivência dos clones. 

O comportamento dos genótipos variou em resposta às diferenças pluviométricas entre 

os locais. Em destaque, o clone XD, que apresentou maior plasticidade fenotípica, uma vez que 

as mudanças anatômicas foram capazes de manter a condutividade hidráulica potencial, 

crescimento e sobrevivência dos indivíduos em ambiente limitante. O clone MD caracterizou-

se como o mais susceptível aos riscos de mortalidade por falha hidráulica e apresentou menor 

índice de sobrevivência. 

 A plasticidade do xilema secundário às condições ambientais apresentada pelos 

genótipos pode ter decorrido da memória de estresse adquirida pelos plantios parentais que, ao 

passar para a progênie, permitiram o desenvolvimento de ajustes morfológicos capazes de 

superar condições limitantes de crescimento. Tal plasticidade é fator importante para o 

desempenho e sobrevivência de Toona ciliata diante do futuro cenário de mudanças climáticas. 
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