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RESUMO 

 

As vegetações tropicais são os principais sistemas terrestres que regulam o clima e os ciclos 

biogeoquímicos globais. Esses ecossistemas são moldados pela interação espaço-temporal 

entre clima, solo e biota, sendo as árvores as principais fontes da biomassa florestal. Para 

tatear essa complexa interação, avaliamos no Capítulo 1 como as propriedades do solo 

afetaram o crescimento e a vulnerabilidade do xilema de uma espécie arbórea longeva e de 

ampla distribuição tropical – Hymenaea courbaril L. – em duas fitosionomias distintas: 

Cerrado (Denso-Típico) e Floresta Perene (Estacional Sempre Verde). Diferenças 

significativas foram observadas: as árvores do Cerrado apresentaram menor longevidade, 

diâmetro e altura média, em comparação com as da Floresta Perene, porém, maior taxa de 

crescimento em árvores juvenis. Isso, possivelmente se deve à menor competição por luz em 

relação a Floresta Perene, resultando em características da madeira de maior eficiência e 

segurança hidráulica. Essas diferenças emergiram, ainda, balanços entre taxa de crescimento 

e longevidade. Além disso, solos mais arenosos resultaram em menor crescimento e redução 

da vulnerabilidade do xilema, enquanto solos mais ácidos, alumínicos e com maior conteúdo 

de matéria orgânica promoveram aumento do crescimento. No Capítulo 2, aprofundamos a 

análise dos solos ao avaliarmos, em alta resolução (a nível de indivíduo), como gradientes 

extremos do solo alteraram a composição de nutrientes de árvores perenifólias na 

Amazônia. Relações significativas entre maior teor de nutrientes nas folhas, madeira e solos 

foram observadas. Contudo, curiosamente, a estrutura hidráulica do xilema não apresentou 

mudanças significativas em resposta a variações de textura e nutrição dos solos. Finalmente, 

no Capítulo 3, ampliamos a escala e a análise química da madeira ao avaliarmos como 

nutrientes minerais e carboidratos não estruturais do xilema de mais de 100 espécies 

arbóreas são modulados por fatores taxonômicos, de solo e de clima ao longo de um amplo 

gradiente edafoclimático na Amazônia (11 florestas). Observamos associação positiva entre 

osmólitos minerais e orgânicos da madeira (K, Na e açúcares solúveis) e entre maior 

capacidade de armazenamento de água e nutrientes da madeira (i.e., menor densidade da 

madeira). Solos com maior teor de K e Ca, resultaram em sua maior concentração na 

madeira. Ainda, maior déficit de pressão de vapor (VPD) esteve associado com menores 

concentrações de açúcares solúveis e amido. Apesar disso, as variações de VPD não 

alteraram significativamente as concentrações de carboidratos não estruturais totais, que se 

mantiveram em equilíbrio homeostático. Os resultados evidenciam o papel da capacidade de 

armazenamento de nutrientes da madeira e a influência do ambiente nas estratégias 

funcionais e no metabolismo arbóreo. O presente trabalho reforça a importância da análise 

integrada dos ajustes funcionais e do crescimento das árvores tropicais, diferenciando o 

efeito da diversidade genética e das variações ambientais. Essa abordagem oferece novos 

avanços na ecologia de espécies arbóreas e ecossistemas neotropicais, com especial foco no 

papel e alocação dos nutrientes em múltiplas escalas. A integração desses dados pode 

aprimorar modelos estatísticos que preveem os impactos das mudanças globais em florestas 

tropicais e, portanto, podem auxiliar na construção de estratégias de manejo, conservação e 

mitigação mais eficazes. 

 

Palavras-chave: propriedades do solo, anatomia da madeira, nutrientes. 

  



 
 

ABSTRACT 

 

Tropical vegetations are the primary terrestrial systems that regulate climate and global 

biogeochemical cycles. These ecosystems are shaped by the spatiotemporal interaction 

between climate, soil, and biota, with trees being the main sources of forest biomass. To 

probe this complex interaction, in Chapter 1, we assessed how soil properties affected the 

growth and xylem vulnerability of a long-lived and widely distributed tropical tree species – 

Hymenaea courbaril L. – in two distinct physiognomies: Cerrado and Evergreen Forest. 

Significant differences were observed: trees in the Cerrado exhibited shorter longevity, 

smaller diameter, and average height compared to those in the Evergreen Forest, yet they 

had a higher growth rate in juvenile trees. This is possibly due to lesser competition for light 

relative to the Evergreen Forest, resulting in wood characteristics of higher efficiency and 

hydraulic safety. These differences also highlighted trade-offs between growth rate and 

longevity. Additionally, sandier soils resulted in reduced growth and decreased xylem 

vulnerability, while more acidic, aluminous soils with higher organic matter content 

promoted increased growth. In Chapter 2, we deepened our soil analysis by evaluating, at a 

high resolution (on an individual level), how extreme soil gradients altered the nutrient 

composition of perennial trees in the Amazon. We observed significant relationships 

between higher nutrient content in leaves, wood, and soils; however, curiously, the hydraulic 

structure of the xylem showed no significant changes in response to variations in soil texture 

and nutrition. Finally, in Chapter 3, we expanded the scale and chemical analysis of wood 

by assessing how mineral nutrients and non-structural carbohydrates in the xylem of over 

100 tree species are modulated by taxonomic, soil, and climate factors along a broad 

edaphoclimatic gradient in the Amazon – across 11 forests. We noted a positive association 

between mineral and organic osmolytes in the wood (K, Na, and soluble sugars) and greater 

water and nutrient storage capacity in the wood (i.e., lower wood density). Soils with higher 

contents of K and Ca resulted in their higher concentration in the wood. Moreover, a higher 

vapor pressure deficit (VPD) was associated with lower concentrations of soluble sugars and 

starch. Despite this, VPD variations did not significantly alter the total non-structural 

carbohydrate concentrations, which remained in homeostatic balance. The results 

underscore the role of nutrient storage capacity in wood and the environment influence on 

functional strategies and tree metabolism. The present study highlights the importance of an 

integrated analysis of the functional adjustments and growth of tropical trees, distinguishing 

the effects of genetic diversity and environmental variations. This approach offers new 

advances in the ecology of tree species and Neotropical ecosystems, with a particular focus 

on the role and allocation of nutrients across multiple scales. The integration of these data 

can enhance statistical models that predict the impacts of global changes on tropical forests 

and, therefore, can help in developing more effective management, conservation, and 

mitigation strategies. 

 

Keywords: soil properties, wood anatomy, nutrients. 

  



 
 

RESUMEN 

 

Las vegetaciones tropicales son los principales sistemas terrestres que regulan el clima y los 

ciclos biogeoquímicos globales. Estos ecosistemas están moldeados por la interacción 

espacio-temporal entre el clima, el suelo y la biota, siendo los árboles las principales fuentes 

de biomasa forestal. Para investigar esta compleja interacción, en el Capítulo 1, evaluamos 

cómo las propiedades del suelo afectaron el crecimiento y la vulnerabilidad del xilema de 

una especie arbórea longeva y ampliamente distribuida – Hymenaea courbaril L. – en dos 

fitofisonomías distintas: Cerrado (Denso-Típico) y Bosque Perennifolio (Estacional Siempre 

Verde). Se observaron diferencias significativas: los árboles en el Cerrado mostraron una 

longevidad menor, un diámetro y una altura promedio menores en comparación con los del 

Bosque Perennifolio, aunque presentaron una mayor tasa de crecimiento en árboles 

juveniles. Esto se debe posiblemente a una menor competencia por la luz en relación con el 

Bosque Perennifolio, resultando en características de la madera de mayor eficiencia y 

seguridad hidráulica. Estas diferencias también destacaron compensaciones entre la tasa de 

crecimiento y la longevidad. Además, los suelos más arenosos resultaron en un crecimiento 

reducido y una disminución de la vulnerabilidad del xilema, mientras que los suelos más 

ácidos, alumínicos y con mayor contenido de materia orgánica promovieron un aumento del 

crecimiento. En el Capítulo 2, profundizamos nuestro análisis del suelo evaluando, a alta 

resolución (a nivel individual), cómo los gradientes extremos del suelo alteraron la 

composición de nutrientes de árboles perennes en la Amazonía. Observamos relaciones 

significativas entre un mayor contenido de nutrientes en hojas, madera y suelos; sin 

embargo, curiosamente, la estructura hidráulica del xilema no mostró cambios significativos 

en respuesta a las variaciones en la textura y la nutrición del suelo. Finalmente, en el 

Capítulo 3, ampliamos la escala y el análisis químico de la madera evaluando cómo los 

nutrientes minerales y los carbohidratos no estructurales en el xilema de más de 100 

especies arbóreas son modulados por factores taxonómicos, de suelo y climáticos a lo largo 

de un amplio gradiente edafoclimático en la Amazonía, a través de 11 bosques. Observamos 

una asociación positiva entre osmólitos minerales y orgánicos en la madera (K, Na y 

azúcares solubles) y una mayor capacidad de almacenamiento de agua y nutrientes en la 

madera (es decir, menor densidad de la madera). Los suelos con mayor contenido de K y Ca 

resultaron en su mayor concentración en la madera. Además, un mayor déficit de presión de 

vapor (VPD) se asoció con menores concentraciones de azúcares solubles y almidón. A 

pesar de esto, las variaciones de VPD no alteraron significativamente las concentraciones 

totales de carbohidratos no estructurales, que se mantuvieron en equilibrio homeostático. 

Los resultados subrayan el papel de la capacidad de almacenamiento de nutrientes en la 

madera y la influencia del ambiente en las estrategias funcionales y el metabolismo de los 

árboles. El presente trabajo destaca la importancia del análisis integrado de los ajustes 

funcionales y el crecimiento de los árboles tropicales, diferenciando los efectos de la 

diversidad genética y las variaciones ambientales. Este enfoque ofrece nuevos avances en la 

ecología de especies arbóreas y ecosistemas neotropicales, con un enfoque especial en el 

papel y la asignación de nutrientes a múltiples escalas. La integración de estos datos puede 

mejorar los modelos estadísticos que predicen los impactos de los cambios globales en los 

bosques tropicales y, por lo tanto, puede ayudar en la creación de estrategias de manejo, 

conservación y mitigación más eficaces. 

 

Palabras clave: propiedades del suelo, anatomía de la madera, nutrientes. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

Florestas tropicais, apesar de cobrirem apenas cerca de 8% da superfície terrestre 

global, armazenam aproximadamente 25% do carbono total do planeta e são responsáveis por 

25% da absorção anual de CO2 atmosférico (Bonan, 2008; Clark et al., 2003; Powers and 

Marín-Spiotta, 2017). Elas regulam o clima, a produtividade primária e os ciclos 

biogeoquímicos globais (Russell and Parton, 2020). Além disso, fornecem inúmeros serviços 

ecossistêmicos, abrigam vasta biodiversidade e sustentam comunidades indígenas e 

tradicionais (Levis et al., 2020). Entretanto, esses complexos ecossistemas ainda são pouco 

compreendidos, especialmente em relação ao seu crescimento e funcionamento sob diferentes 

condições de clima e solo, ou seja, ao longo de gradientes edafoclimáticos (Báez et al., 2022; 

Lloyd et al., 2015; Muller-Landau et al., 2021). Portanto, a investigação dos mecanismos e 

processos relacionados a formação da madeira (xilema secundário), a principal fonte de 

biomassa florestal, faz-se necessária para a avaliação mais acurada do papel das florestas no 

globo (Lira-Martins et al., 2019). A estrutura anatômica da madeira, sua composição química 

e a taxa de crescimento do tronco das árvores (que podem ser acessados pelos anéis de 

crescimento) armazenam importante sinal ecológico (Kotowska et al., 2020; Lira-Martins et 

al., 2019; van der Sleen et al., 2015). Esses estudos, no entanto, são escassos, apesar de 

revelarem mecanismos relacionados a mortalidade e funcionamento de florestas e, portanto, 

suas respostas às mudanças do clima (Fonti et al., 2010; Santini Jr et al., 2024; Signori-

Müller et al., 2021) 

As mudanças climáticas têm efeitos a longo prazo e são distribuídas em uma ampla 

faixa espacial e temporal (Ciemer et al., 2019). Para avaliá-las de forma robusta, é necessário 

utilizar registros de alta resolução temporal das flutuações climáticas (Islam et al., 2019a). A 

formação de anéis de crescimento anuais no xilema permite avaliar o histórico do 

desenvolvimento das árvores em longas séries temporais (Fritts, 1976). Essas informações 

são críticas para entender a capacidade de ciclagem de água e nutrientes dos sistemas 

terrestres e as variações em sua produtividade (Rahman et al., 2019; Zuidema et al., 2022, 

2013). Estudos recentes demonstraram que as árvores tropicais responderam ao aumento de 

CO2 através do aumento da eficiência do uso da água, embora sem impacto significativo no 

crescimento anual (Groenendijk et al., 2015; van der Sleen et al., 2015). 



15 

 

 
 

Múltiplos indicadores – proxies – obtidos pelos anéis de crescimento, permitem uma 

maior compreensão de mecanismos adaptativos do xilema ao longo do tempo (Locosselli et 

al., 2013). Além disso, permitem explorar como diferentes fases ontogenéticas de árvores 

(van der Sleen et al., 2015) são influenciadas pelo clima e solo, o que não é possível por meio 

de avaliações de ramos. Nesse sentido, avaliações de anéis de crescimento ao longo de 

diferentes condições edafoclimáticas e com espécies de ampla longevidade e distribuição 

geográfica tropical devem ajudar a elucidar o efeito do clima sobre a variação do seu 

crescimento em gradientes ambientais (Babst et al., 2017; Locosselli et al., 2019; López et al., 

2019) (cf. Capítulo I). Este conhecimento proporcionará importantes informações sobre as 

respostas funcionais de longo prazo de árvores e ecossistemas tropicais (Babst et al., 2017), 

elucidando como a variação das estratégias funcionais, por exemplo, mudanças de 

crescimento, atributos de vasos e densidade da madeira, ocorrem à medida que o clima muda 

e a atmosfera é enriquecida com CO2 (Gaitan-Alvarez et al., 2019; Islam et al., 2019b; 

Rahman et al., 2019). Tal abordagem é fundamental e inovadora, especialmente considerando 

a ausência de consenso acerca do efeito da fertilização de CO2 sobre o funcionamento de 

árvores tropicais (Feeley et al., 2007; Lewis et al., 2004; van der Sleen et al., 2015). Essas 

avaliações combinadas com outros atributos funcionais, como a composição química do 

xilema apresentam amplo potencial para se investigar como ao longo de diferentes condições 

ambientais e composição taxonômica estratégias funcionais emergem (Heineman et al., 

2016). 

A dinâmica de nutrientes é responsável tanto pela estruturação de ecossistemas, como 

pela regulação do seu funcionamento e taxas de mudanças (Fyllas et al., 2009; Patiño et al., 

2012; Quesada et al., 2010). As plantas obtêm elementos como nitrogênio (N), fósforo (P), 

potássio (K) e cálcio (Ca) principalmente por meio do seu substrato, o solo (Baligar et al., 

2001). Estes elementos são fundamentais para o funcionamento fisiológico, produtividade e 

alocação de recursos de plantas (Jobbágy and Jackson, 2004). Portanto, entender como as 

plantas respondem a variações na disponibilidade de nutrientes é um tema central sobre o 

efeito da disponibilidade de recursos no crescimento das árvores e, com isso, na deposição de 

carbono e nutrientes na forma de lenho (Cummings et al., 2002; Ingestad and Agren, 1991). 

Apesar dos nutrientes possuírem importante papel na divisão celular e atividade cambial de 

árvores, poucos são os trabalhos que quantificaram seu teor no xilema (Heineman et al., 

2016; Lira-Martins et al., 2019). Propriedades químicas do solo e folhas, entretanto, foram 

amplamente avaliadas em trabalhos que quantificaram o teor de nutrientes de ecossistemas 
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(Fyllas et al., 2009; Ostertag, 2010; Reed et al., 2012; Townsend et al., 2007). A concentração 

de nutrientes no xilema de plantas lenhosas é muito inferior ao encontrado em folhas e 

floema, mas por a madeira ser o principal contribuinte à biomassa florestal (Lloyd et al., 

2015), o xilema pode estocar 69-98% do total de nutrientes da floresta (Bond, 2010). 

Diferentes nutrientes contidos no xilema (e.g. Ca, K, P, Mg e N) são essenciais ao 

funcionamento fisiológico de plantas e variam ambientalmente (Báez et al., 2022; Heineman 

et al., 2016), influenciando desde a sua sensibilidade à seca, a alterações na sua estrutura e 

funcionamento (e.g., condutância hidráulica e divisão celular (Battie-Laclau et al., 2014; 

Fromm, 2010; Oulehle et al., 2023). 

Fatores edáficos e climáticos são fundamentais na formação dos ecossistemas 

terrestres, tanto na Amazônia quanto globalmente (Joswig et al., 2022; Ordoñez et al., 2009; 

Quesada et al., 2012). Esses fatorem modulam o funcionamento metabólico das plantas, seu 

crescimento e sua composição química (Bauters et al., 2022; Blumstein et al., 2023; 

Heineman et al., 2016). Enquanto a composição física e química do solo é a principal 

responsável pelo teor de minerais presentes no xilema das plantas (Bauters et al., 2022; 

Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2022a), a composição de carboidratos não 

estruturais, como amido e açúcares solúveis, é fortemente influenciada pelas variações 

climáticas (Blumstein et al., 2023; Dickman et al., 2019; Signori-Müller et al., 2021). Esses 

carboidratos, fundamentais para o metabolismo vegetal e armazenamento de energia, são 

produzidos principalmente pela fotossíntese e desempenham papéis importantes, por 

exemplo: respiração e transporte de solutos entre órgãos (Hartmann and Trumbore, 2016). 

Maior precipitação, comumente resulta no aumento da síntese desses compostos, 

especialmente da fração do amido (Blumstein et al., 2023; Newell et al., 2002; Signori-

Müller et al., 2021). Enquanto o amido funciona como uma reserva de energia principal, os 

açúcares solúveis atuam como uma fonte de energia de rápida disponibilidade, influenciando 

o equilíbrio hídrico celular, o crescimento reprodutivo e a regulação da temperatura foliar 

(Dickman et al., 2019; Hartmann and Trumbore, 2016; O’Brien et al., 2020). Globalmente, 

eles são essenciais para a adaptação das plantas a estresses como temperaturas extremas, 

baixa disponibilidade hídrica e altos valores de déficit de pressão de vapor (VPD) (Blumstein 

et al., 2023). Na Amazônia – ao longo de amplo gradiente edafoclimático – a conversão de 

amido em açúcares solúveis desempenha um papel chave na resposta das florestas ao estresse 

hídrico sazonal (Signori-Müller et al., 2021). 
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Solos amazônicos por apresentarem ampla diversidade na sua composição física e 

nutricional (Quesada et al., 2010), modulam a relação planta-nutrientes-água (Lira-Martins et 

al., 2015). A textura do solo, relativa à composição de areia, silte e argila, determina a 

capacidade de retenção de água e nutrientes para a vegetação (Lavergne et al., 2020). Em 

condições de maior, ou menor disponibilidade hídrica, espera-se que os ajustes funcionais das 

plantas ocorram principalmente no seu sistema hidráulico, gerando mudanças tanto na 

densidade da madeira, como no tamanho e arquitetura dos seus vasos (Hacke and Sperry, 

2001). A variação da disponibilidade de nutrientes no solo, por sua vez, afeta principalmente 

os atributos nutricionais das plantas, nos revelando variadas estratégias entre as espécies 

(Lira-Martins et al., 2019; Yan et al., 2016; Zhao et al., 2020). Essa interação vegetação-solo 

é o principal fator a explicar a dinâmica e a ciclagem de nutrientes de sistemas florestais em 

múltiplas escalas (Inagawa, 2021). Ao mesmo tempo em que a composição de nutrientes de 

uma floresta modula os ciclos biogeoquímicos locais e regionais (Covey et al., 2021; Dick 

and Heuertz, 2008; Jobbágy and Jackson, 2004), o teor de nutrientes contidos nas folhas e na 

madeira fornecem informações fisiológicas dos indivíduos, e sua capacidade de resistirem à 

estresses abióticos e anomalias climáticas. Condições naturais em que variações extremas do 

status nutricional dos solos ocorrem com clima similar e espécies coocorrentes são raras, mas 

essenciais para compreender o efeito dos solos sobre a vegetação e seus atributos funcionais 

(Cary et al., 2020) - cf. Capítulo II. 

Os gradientes ambientais estão relacionados a variações nas características do local, 

sendo os principais intrínsecos ao solo (e.g. fertilidade e umidade) e ao clima (e.g. 

temperatura e sazonalidade da precipitação) (Grebner et al., 2013). O grande número de 

variáveis envolvidas nas características locais torna os estudos ecológicos de gradientes 

ambientais elementares, mas ao mesmo tempo desafiadores. Ao longo desses gradientes, 

particularmente, o observado na Bacia Amazônica é um dos mais críticos ao funcionamento 

da Terra (Ciemer et al., 2019; Cummings et al., 2002; Fleischer et al., 2019). Devido à sua 

extensão, a Floresta Amazônica desempenha papel fundamental na regulação do clima global 

(Shuttleworth et al., 1984), na ciclagem de nutrientes (Quesada et al., 2010) e nos estoques de 

carbono terrestre (Cummings et al., 2002). Nesse sentido, a avaliação inédita da integração de 

diferentes atributos químicos do xilema de árvores, como: minerais e carboidratos não 

estruturais, ao longo de gradientes ambientais da Bacia Amazônica deve gerar importante 

conhecimento sobre como a composição química do xilema é influenciada por atributos de 

capacidade de armazenamento de água e nutrientes (e.g., densidade da madeira) (Lira-
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Martins et al., 2022b). Além disso, como essa composição é moldada pelas diferenças entre 

as espécies e pelas condições ambientais de solo e clima (Heineman et al., 2016) (cf. Capítulo 

III). Essas informações são fundamentais para elucidar os mecanismos associados ao 

transporte de água e nutrientes, as estratégias nutricionais das espécies e a vulnerabilidade das 

florestas à seca e extremos climáticos, indicando quais florestas estão mais sujeitas aos 

efeitos das mudanças climáticas. 

Poucos foram os trabalhos que avaliaram como o teor de nutrientes (Lira-Martins et 

al., 2019) e carboidratos não estruturais do xilema (Signori-Müller et al., 2021) de árvores 

amazônicas variam em amplas escalas. Assim, compreender como os ajustes químicos, 

estruturais e funcionais de indivíduos arbóreos variam em diferentes escalas (de órgãos à 

ecossistema) auxiliarão na definição e delimitação de áreas de maior risco climático de forma 

mais robusta (Ciemer et al., 2019). Esses atributos deverão gerar importante insumo para 

modelos, como modelos dinâmicos de vegetal global de superfície terrestre, visto que 

trabalhos recentes utilizando atributos hidráulicos do xilema têm apresentado alto poder 

preditivo (superando anteriores) na resposta de ecossistemas florestais à seca e variações 

climáticas (Eller et al., 2020; Sabot et al., 2020; Tavares et al., 2023). Os estudos aqui 

apresentados são de vanguarda e fundamentais para compreensão do funcionamento de 

árvores e florestas tropicais ao longo de diferentes condições ontogenéticas, taxonômicas e 

ambientais. Nossos resultados avançam sobre o grande potencial ainda pouco explorado dos 

anéis de crescimento; da composição estrutural do xilema; e dos seus compostos químicos 

para desvelar as estratégias funcionais de árvores e florestas distribuídas ao longo do 

Neotrópico. Por meio do estudo da complexa interação entre vegetação, clima e solo, os 

parâmetros aqui investigados fornecem importantes subsídios à construção de medidas de 

manejo e conservação mais confiáveis. 
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RESUMO 

 

Os fatores edafoclimáticos influenciam o crescimento e funcionamento das populações 

vegetais. Enquanto o clima é amplamente utilizado como preditor da performance e 

vulnerabilidade das espécies, as propriedades do solo ainda requerem investigação adicional, 

especialmente nos trópicos e em fitofisionomias contrastantes devido sua maior carência de 

dados. Para entender o efeito das propriedades do solo no crescimento e funcionamento de 

uma espécie tropical de ampla distribuição (Hymenaea courbaril L.), avaliamos: DAP, altura 

e anéis de crescimento de duas populações situadas em duas fitosionomias contrastantes: 

Cerrado (Denso-Típico) e Floresta Perene (Estacional Sempre Verde). Assim, determinamos: 

i) longevidade e crescimento (taxa e acumulado) ao longo de classes diamétricas; e ii) 

anatomia dos vasos, crescimento e densidade da madeira pela técnica de isolamento de classe 

de tamanho (SCI) – análise de 5 anéis da árvore na classe de diâmetro de 8 cm. Para 

caracterização das propriedades dos solos realizamos uma análise de componentes principais, 

utilizada posteriormente como preditora do crescimento e atributos avaliados. No Cerrado, 

em contraste com a Floresta Perene, observamos árvores menores e menos longevas, mas 

com taxas de crescimento maiores nas primeiras classes diamétricas, além de vasos mais 

frequentes e com maior capacidade condutiva. Em ambas localidades, as propriedades do 

solo foram caracterizadas principalmente por dois eixos de variação: eixo 1 (valores mais 

altos de alumínio, acidez do solo, matéria orgânica e capacidade de troca catiônica); e eixo 2 - 

valores mais altos de areia total. Os solos da Floresta Perene apresentaram maior conteúdo de 

argila e silte, enquanto os solos do Cerrado tinham maior fração de areia. Observamos alta 

heterogeneidade entre parcelas dentro das localidades nas propriedades químicas do solo. 

Apesar disso, observamos que solos mais arenosos (eixo 2), resultaram em redução da 

vulnerabilidade do xilema e menor crescimento das árvores. Solos mais ácidos e alumínicos 

(eixo 1), por sua vez, resultaram em relação positiva com o crescimento e negativo com a 

frequência de vasos de árvores pequenas. Esta relação inesperada – maior vulnerabilidade do 

xilema em condições mais restritivas – aponta a necessidade de investigações adicionais. 

Maior amostragem dos solos (resolução individual) e diversificação da análise das suas 

propriedades são necessárias. Análises de parâmetros bióticos e abióticos do solo e sua 

interação com o lençol freático e atributos funcionais, devem revelar novos insights sobre o 

papel do solo no crescimento e funcionamento das populações vegetais. O presente trabalho 

revela alguns mecanismos de performance-estrutura: i) trade-off entre taxa de crescimento e 

longevidade; e ii) relação solo-crescimento-xilema; que indicam como mecanismos 

estruturais do xilema estão associados com a performance de árvores tropicais em 

fitofisionomias contrastantes. 

Palavras-chave: anéis de crescimento, anatomia da madeira, vegetações tropicais 
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INTRODUÇÃO 

 

As vegetações tropicais são primariamente regidas por propriedades do solo e 

climáticas (Lira-Martins et al. 2022; Quesada et al. 2012; Signori-Müller et al. 2021). O 

clima, como principal motor do funcionamento das vegetações, dita quando, como e quanto 

as árvores crescem (Aragão et al. 2022; Lewis et al. 2009; Locosselli et al. 2020). Por 

exemplo, a precipitação está diretamente relacionada à taxa de crescimento e à estrutura 

hidráulica do xilema das árvores, afetando assim o ciclo do carbono e a mortalidade das 

árvores (Bennett et al. 2015; Li et al. 2018; Zuidema et al. 2018; Lira-Martins et al. 2022a). 

As propriedades do solo, por sua vez, desempenham um papel chave na regulação fisiológica, 

estrutural e funcional das árvores, influenciando a dinâmica de nutrientes e água entre o 

substrato e a planta (Costa et al. 2022; Quesada et al. 2012, 2010). Portanto, medidas de 

conservação e manutenção vegetal devem considerar como a interação clima-solo afeta as 

populações vegetais (Laurance e Bierregaard 1998; Miles et al. 2006; Portillo-Quintero e 

Sánchez-Azofeifa 2010). No entanto, as propriedades do solo, apesar de terem um efeito 

crítico no crescimento e funcionamento das vegetações, são menos investigadas em estudos 

ecológicos, especialmente nos trópicos (Cosme et al. 2017; Lira-Martins et al. 2019; 

Rungwattana e Hietz 2018). 

As vegetações tropicais compreendem diversas fitofisionomias que variam tanto em 

relevo e características climáticas quanto em solos (por exemplo, textura, fertilidade e 

disponibilidade de água) (Costa et al. 2022; Leite et al. 2018; López et al. 2019). Algumas 

vegetações, como o Cerrado – savana neotropical – têm solos arenosos, ácidos e de baixa 

fertilidade, com plantas lenhosas adaptadas para utilizar recursos hídricos profundos (lençol 

freático) (Bond 2010; Leite et al. 2018; Rossatto et al. 2009, 2018). Outras, como florestas 

perenes de planalto – e.g., Florestas Sempre-Verde – são caracterizadas por solos inclinados, 

argila de alta atividade e uma forte relação com massas de ar úmidas e chuvas orográficas 

(Araújo et al. 1999; Lima et al. 2011; Ribeiro-Silva et al. 2011, 2012). Essas características 

ambientais modulam o funcionamento e a estruturação dessas vegetações, resultando em 

variações nos atributos funcionais das árvores (Báez et al. 2022; Quesada et al. 2012; Zhang 

et al. 2014). Por exemplo, mudanças nas dimensões das árvores, longevidade e estratégias de 

crescimento permitem que a mesma espécie ocorra em diferentes condições ambientais (Eller 

et al. 2018; Cosme et al. 2017; Locosselli et al. 2020). No entanto, o papel do solo na 

modulação desses atributos das espécies, especialmente em ambientes contrastantes, não é 
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claro (Costa et al. 2022; Heineman et al. 2016; Quesada et al. 2010). Nesse sentido, a análises 

de parâmetros do solo necessitam de maior resolução e robustez, para que assim, possibilitem 

revelar mecanismos subjacentes ainda pouco compreendidos (Clark et al. 1999; Giller 1996; 

Kosugi et al. 2007; Soong et al. 1999; Giller 1996; Kosugi et al. 2007; Soong et al. 2020). 

Algumas espécies tropicais são notáveis por sua ampla distribuição, coocorrendo em 

diferentes vegetações e biomas (Locosselli et al., 2017). No entanto, os mecanismos 

subjacentes por trás dessa característica permanecem incertos (Dick and Heuertz, 2008). 

Embora, alguns estudos sugiram que o solo e o feedback solo-espécie podem ser um dos 

principais impulsionadores da distribuição das espécies devido à sua relação com a qualidade 

do solo, funcionamento e filogenia das espécies (Dick e Heuertz, 2008; Gaviria et al., 2017; 

John et al., 2007). Por exemplo, certas espécies de Fabaceae desenvolveram uma extensa 

capacidade de dispersão de sementes e fertilização do solo, promovendo seu estabelecimento 

e funcionamento em várias condições ambientais através de uma maior quantidade de 

nitrogênio livre (Lima et al., 2006; Schrire et al., 2005; Schwartz, 2018). Assim, investigar 

como os parâmetros do solo influenciam o funcionamento e crescimento de espécies 

amplamente distribuídas em diferentes vegetações tropicais fornecerá informações ecológicas 

críticas para a conservação e manejo das espécies (Edwards et al., 2019; Golley, 1986; Maia 

et al., 2019; Maia et al., 2019). Essas avaliações são escassas, e comparações no nível de 

espécies raramente são conduzidas em ambientes contrastantes, onde geralmente os gêneros 

são avaliados (Aragão et al., 2022; Locosselli et al., 2013; Pinto et al., 2021; Rossatto et al., 

2009). Finalmente, essas avaliações geralmente têm baixa resolução temporal e espacial, 

onde análises de longo prazo são necessárias (Peters et al., 2015; Rahman et al., 2019; 

Zuidema et al., 2013). 

Medidas temporais por meio da análise de anéis de árvores – dendrocronologia – são 

essenciais para entender a dinâmica das espécies vegetais ao longo do tempo (Schweingruber, 

2012). Usando essa ferramenta, é possível obter mais do que apenas a idade máxima que as 

espécies vegetais podem alcançar ao longo de gradientes ambientais (Locosselli et al., 2017). 

É possível compreender a dinâmica de crescimento das árvores em várias etapas sucessionais 

e como suas estratégias funcionais variam sob diferentes condições ambientais (Groenendijk 

et al., 2015; Locosselli et al., 2012; Peters et al., 2015). Como também, acessar variações 

anuais do crescimento e biomassa, melhorando medidas de manejo e conservação vegetal 

(Andrade et al., 2018). Essas informações apresentam resolução consideravelmente maior do 

que a observada no monitoramento de longo prazo nos trópicos, que comumente tem faixa 
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próxima de 30 anos, com resolução entre 3-5 anos (Zuidema et al., 2013). Por fim, a análise 

de anéis de árvores pode detectar padrões cruciais no entendimento das vegetações, como a 

associação entre maior crescimento e menor longevidade de árvores tropicais e o papel do 

clima nesse contexto, observado desde escalas regionais a globais (Brienen et al., 2020; 

Locosselli et al., 2020; Zuidema et al., 2022). Entretanto, apesar do significativo papel que 

processos desempenham na dinâmica do carbono terrestre, os mecanismos que os regulam, 

como trade-offs, permanecem incertos (Brienen et al., 2020; Choat et al., 2018; Locosselli et 

al., 2020). Analisar populações e vegetações além dos atributos clássicos de anéis de árvores 

(ou seja, largura do anel) pode ser a chave para desvelar esses mecanismos (Locosselli et al., 

2013; Quintilhan et al., 2021; van der Sleen et al., 2015). 

A composição estrutural do xilema, também conhecida como anatomia da madeira, 

exibe uma forte relação com fatores climáticos e propriedades do solo (Fonti et al., 2010; 

Islam et al., 2018; Luostarinen et al., 2017; Venegas-González et al., 2015). As árvores 

modificam sua estrutura do xilema em resposta a mudanças ambientais ao longo do tempo, 

principalmente por meio da atividade cambial meristemática (Fichtler e Worbes, 2012; 

Schweingruber, 2007; Wimmer, 2002). Por exemplo, os vasos dos anéis de crescimento de 

árvores regulam o transporte de água e nutrientes das raízes para as folhas, adaptando-se às 

flutuações ambientais (Schweingruber, 2007; Tyree e Zimmermann, 2002; Worbes e Fichtler, 

2011). Em resposta às condições ambientais locais, os vasos comumente aumentam: i) seu 

diâmetro – resultando em aumento da capacidade condutiva, comum a condições aquisitivas; 

e/ou ii) sua frequência – reduzindo o risco de falha hidráulica em condições restritivas (Hacke 

et al., 2006; Hacke e Sperry, 2001; Venturas et al., 2017). Essa adaptação funcional permite 

uma análise mecanicista de como o crescimento e a segurança hidráulica são modulados em 

anos específicos (Fonti e Jansen, 2012). 

A densidade da madeira é um atributo funcional crucial que integra a composição de 

diferentes tecidos do xilema e reflete regulações ambientais ao longo do tempo (Babst et al., 

2014; Björklund et al., 2014; Björklund et al., 2019; De Mil et al., 2018; Tomazello Filho et 

al., 2008). Além de ser um parâmetro importante para avaliar propriedades mecânicas e usos 

tecnológicos, também é fundamental para análise da estrutura do xilema, estratégias de 

crescimento e funcionamento das árvores, visto sua relação com o sistema hidráulico da 

árvore (Hacke et al., 2001; Hoeber et al., 2014; Janssen et al., 2020; Lira-Martins et al., 

2022b; Zheng e Martínez-Cabrera, 2013). Estudos mostraram que árvores com maior 

densidade da madeira são mais tolerantes à seca visto sua associação com maior fração de 
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vasos de menor calibre e parede celular (condutos e fibras), fornecendo maior resistência 

mecânica a altos estresses hidráulicos (Hacke et al., 2006, 2001; Janssen et al., 2020). 

Portanto, identificar regiões onde as espécies têm atributos de vulnerabilidade mais elevados 

pode favorecer medidas de manejo e conservação mais adequadas (Edwards et al., 2019; 

Janssen et al., 2020; Li et al., 2018). Investigações mecanicistas podem ser aprofundadas por 

meio da integração da análise dos múltiplos atributos dos anéis de crescimento das árvores 

(Locosselli et al., 2013). Especialmente, através da avaliação de espécies amplamente 

distribuídas ao longo de gradientes ambientais (Locosselli et al., 2017, 2013; Venegas-

González et al., 2018, 2015). 

Nas vegetações tropicais, as propriedades do solo são frequentemente avaliadas com 

baixa resolução de amostras, com parâmetros físico-químicos do solo, como teor de argila-

areia, nutrientes e pH, comumente coletados em apenas um ou alguns pontos, limitando o 

entendimento de seu papel no funcionamento, dimensões e crescimento das árvores (Lloyd et 

al., 2015; Quesada et al., 2012, 2010; Vitoussek e Sanford, 1986). Investigar o efeito dos 

parâmetros do solo em resoluções mais altas e em diferentes condições ambientais pode 

ajudar a quantificar o papel dos solos no funcionamento e crescimento das árvores em 

vegetações tropicais (Costa et al., 2022; Heineman et al., 2016; López et al., 2016; López et 

al., 2019). Compreender o efeito desses parâmetros em espécies amplamente distribuídas é 

especialmente importante, pois pode clarificar como essas espécies desenvolveram essa 

capacidade (Laurance e Bierregaard, 1998; Locosselli et al., 2017; Paredes-Villanueva et al., 

2016). 

Jatobá (Hymenaea courbaril L.) é uma espécie tropical com excelentes características 

para investigações ecológicas: tem ampla distribuição geográfica, variando do México ao sul 

do Brasil, apresenta anéis de árvores anuais que podem atingir mais de 300 anos, e possui 

populações localmente abundantes (Carneiro et al., 2011; Lacerda et al., 2008; Schwartz, 

2018). Vários estudos avaliaram espécies de Hymenaea, analisando sua longevidade, o efeito 

do manejo em seu crescimento e genética, e como sua estrutura do xilema varia ao longo do 

tempo (Granato-Souza et al., 2019; Lacerda et al., 2008; Locosselli et al., 2019, 2017, 2013). 

No entanto, poucos estudos avaliaram o efeito das propriedades do solo nos anéis de 

crescimento de árvores (Gadermaier et al., 2024), e, até onde sabemos, este é o primeiro 

estudo a usar essa abordagem em populações de Hymenaea courbaril em vegetações 

contrastantes. Portanto, para o presente estudo, avaliamos duas populações de Hymenaea 
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courbaril que coocorrem em fitofisionomias contrastantes no nordeste do Brasil. Assim, 

hipotetizamos que: 

i) O Cerrado será composto por árvores com menor longevidade, menores dimensões 

(DAP e altura) e maiores taxas de crescimento (apenas em classes de diâmetro 

menores) em comparação com a Floresta Perene (Locosselli et al., 2017; Rossatto et 

al., 2009); 

ii) Maior teor de argila e nutrientes no solo resultará em estratégias mais aquisitivas, 

com maiores taxas de crescimento e xilema mais eficiente (vasos maiores) (Soong et 

al., 2020; Spannl et al., 2016).  

iii) No Cerrado, as árvores terão xilema mais seguro e menos eficiente em 

comparação com as árvores da Floresta Perene (Bittencourt et al., 2016; Rossatto et 

al., 2009; Zhang et al., 2009). 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

O material avaliado coincide com o de Sachetti Jr. (2021), onde reanalisamos os 

dados e adicionamos novas abordagens, como a quantificação dos atributos de vasos e 

densitometria de raios-X no recorte diamétrico de 8 cm – cf. seção Medição de Crescimento e 

Isolamento de Classe de Tamanho, SCI. 

As árvores foram amostradas em vegetações tropicais localizadas em duas Unidades 

de Conservação no nordeste do Brasil, nos estados do Piauí (Cerrado) e Ceará (Floresta 

Perene), conforme mostrado na Figura 1. O Cerrado está situado no Parque Nacional das Sete 

Cidades (04°02'08"S e 41°40'45"W) e é caracterizado por uma vegetação de savana 

neotropical com um clima de transição entre savana tropical (Aw) e semiárido (BSh) 

(Oliveira e Marquis 2002). A temperatura média varia de 25°C a 28°C e a precipitação anual 

média é de 1350 mm, com a maior precipitação ocorrendo entre março e abril (Andrade et al. 

2017; Matos e Felfili 2010). A Floresta Perene, por outro lado, está localizada no Parque 

Nacional de Ubajara (3°54'34"S e 40°59'24"W) e é caracterizada por uma floresta perenifólia 

(Silveira et al. 2020b) com forte influência taxonômica da Amazônia (Moro et al. 2015). O 

clima é de transição entre savana tropical (Aw) e semiárido (BSh) e a temperatura média 

varia entre 22°C e 24°C. A precipitação anual média é de 1460 mm, concentrada 
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principalmente entre os meses de fevereiro e abril (Araújo et al. 1999). A localidade consiste 

em um planalto e, devido as massas úmidas características, está associada a chuvas 

orográficas que localmente geram maiores níveis de precipitação e umidade (Silveira et al. 

2020a). 

As propriedades do solo de ambos os locais também exibem características distintas. 

No Cerrado, os solos são predominantemente arenosos e com menor status nutricional, com 

prevalência de Neossolos Quartzarênicos (Entisols) (Santos et al. 2011) e ocorrência de 

lençóis freáticos e aquíferos subterrâneos (Andrade et al. 2017; Matos e Felfili 2010). Na 

Floresta Perene, solos inclinados e arenosos são prevalentes, mas o tipo de solo predominante 

é latossolos pobres em nutrientes com argila de alta atividade (Santos et al. 2011). Estes solos 

são profundos e têm maior capacidade de retenção de água, principalmente associada a 

chuvas orográficas (Moro et al. 2015; Santos et al. 2011). 
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Figura 1. Localização dos sítios de amostragem em duas fitofisionomias Neotropicais 

estudadas: Cerrado – Denso-Típico (laranja) e Floresta Perene – Estacional Sempre Verde 

(azul). Diagramas climáticos para o período de 1978-2018 (cf. Walter e Lieth 1960) também 

são fornecidos para cada localização: linhas cinzas mostram temperaturas médias mensais, 

linhas pretas mostram precipitação média, áreas pontilhadas mostram meses com déficit 

hídrico (quando a curva de precipitação < curva de temperatura), a área com linhas verticais 

indica a estação chuvosa (precipitação > temperatura) e a área preta representa períodos com 

precipitação >100 mm. 

 

Espécies 

Este estudo focou na espécie arbórea Hymenaea courbaril, comumente conhecida 

como Jatobá. O gênero Hymenaea pertence à família Fabaceae e compreende 

aproximadamente 25 espécies descritas, com uma ampla distribuição em toda a região 

Neotropical, sendo 13 delas encontradas no Brasil (Souza et al. 2015). São árvores fixadoras 
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de nitrogênio e, portanto, frequentemente utilizadas em programas de restauração (Lima et al. 

2006). As árvores do gênero Hymenaea produzem anéis de crescimento anuais e são 

amplamente utilizadas em diversos estudos dendrocronológicos e dendroecológicos 

(Locosselli et al. 2019, 2017, 2013). Hymenaea courbaril é uma árvore tropical decídua que 

pode atingir alturas de até 65 m e diâmetros de até 2 m. Possui uma ampla distribuição 

geográfica, ocorrendo desde o sul do Brasil até o México (Carneiro et al. 2011; Lacerda et al. 

2008; Schwartz 2018). Embora ocorra em baixas densidades em florestas naturais úmidas, 

como na Amazônia (<1 indivíduo/ha; Schwartz et al. 2014), possui populações mais densas 

em condições mais xéricas. Geralmente ocorre em manchas (também em ambos os locais 

deste estudo), possivelmente devido à sua dispersão barocórica e zoocórica (Pereira et al. 

2020). A espécie é comercialmente importante e possui várias aplicações: sua madeira de alta 

qualidade é utilizada para pisos e no setor de construção civil; suas sementes, casca e folhas 

têm potencial medicinal; e seus frutos têm uma polpa seca comestível com alto teor de cálcio, 

magnésio e fibra alimentar (Costa et al. 2019; Schwartz 2018; Tiago et al. 2019; 2018). 

 

Amostragem 

Em cada local, estabelecemos de 3 a 4 parcelas circulares de aproximadamente 1 

hectare ao redor de uma árvore central de Hymenaea e amostramos todos os indivíduos 

dentro de cada parcela, visando uma população amostral de aproximadamente 35 árvores por 

local. As árvores centrais foram localizadas perto de um ponto aleatoriamente selecionado na 

paisagem (em áreas com ocorrências conhecidas da espécie); as árvores foram procuradas em 

um raio de aproximadamente 55 m ao redor da árvore central, medido usando um dispositivo 

GPSMAP 64 da Garmin. Para cada árvore, amostramos de 3 a 4 raios de madeira por árvore 

com um trado motorizado (Stihl BT45). Georreferenciamos cada indivíduo, medimos sua 

altura com um hipsômetro (SNDWAY rangefinder ±1 m de precisão), seu diâmetro na altura 

do peito (DAP) com uma fita métrica e anotamos seu Índice de Iluminação da Copas de 

Dawkins (CII; Clark & Clark 1992), estado reprodutivo (presença de frutos na ou logo abaixo 

da árvore) e condição fitossanitária geral. As amostras foram fixadas com fita adesiva e 

transportadas para o Laboratório de Dendrocronologia e Biologia da Madeira da 

Universidade de Campinas. 

Para identificar os anéis de crescimento, as amostras de madeira foram coladas em 

uma base de madeira e polidas usando lixas de diferentes granulometrias (80–1600 mesh). 
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Cada amostra foi digitalizada com resolução de 2400 dpi e os anéis de crescimento foram 

identificados e medidos usando os programas CDendro e CooRecorder (CYBIS 2006). 

Quando a medula estava ausente em todos os raios de madeira de uma árvore, a distância 

faltante até a medula era estimada no CooRecorder usando o arco formado pelos anéis mais 

internos e o número de anéis faltantes estimado dividindo essa distância pelas taxas de 

crescimento médias dos 5 anos mais internos. A datação cruzada foi realizada dentro de cada 

indivíduo para remover erros de datação e obter estimativas precisas das taxas de crescimento 

e idades da população. Não conseguimos datar de forma cruzada as séries de crescimento 

entre indivíduos e, portanto, não construímos cronologias de largura de anel. Isso implica que 

nossas séries não são absolutamente datadas e alguns erros de datação podem ter ocorrido. 

Esperamos que esses erros sejam pequenos, pois a espécie produz anéis de crescimento claros 

que se cruzam bem dentro da árvore, permitindo-nos identificar muitas das estruturas 

duvidosas dos anéis (anéis falsos ou em cunha). Além disso, os anéis da espécie foram 

comprovadamente formados anualmente em outros locais com climas semelhantes (ou até 

mais úmidos/menos sazonais). Embora alguns erros possam estar presentes em nossos dados, 

acreditamos que ainda temos estimativas precisas das taxas de crescimento e idades das 

árvores e, portanto, podemos aplicar os dados para responder às nossas questões ecológicas 

(Godoy Veiga et al. 2018; Groenendijk et al. 2015; van der Sleen et al. 2015). 

Para avaliar as propriedades do solo, coletamos uma amostra de solo a granel de cada 

parcela:  três parcelas no Cerrado e quatro na Floresta Perene. As amostras por parcela foram 

compostas por 3 sub-amostras do perfil de profundidade de 0-30 cm, sendo homogeneizadas 

posteriormente. As amostras foram coletadas usando um trado manual em 3 pontos diferentes 

distribuídos espacialmente dentro da parcela. Determinamos cinco variáveis físicas para cada 

amostra, incluindo proporções de areia total, areia grossa, areia fina, argila e silte. Avaliamos 

um total de 15 variáveis químicas, que incluíram pH, matéria orgânica (MO), fósforo total 

(P_Res), cálcio (Ca), potássio (K), íons de hidrogênio e alumínio (H+Al), soma de bases 

(SB), capacidade de troca catiônica (CTC), saturação de base (V%), porcentagem de 

saturação de alumínio (m%) e saturação de elementos (Ca% Mg% e K%). Além disso, 

coletamos dados sobre a ocorrência de lençóis freáticos locais no nível da parcela do banco 

de dados da CPRM (Serviço Geológico do Brasil). As informações das propriedades do solo 

no nível da parcela estão listadas na Tabela 1. 
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Tabela 1. Propriedades químicas e físicas do solo no nível da parcela em duas em duas fitosionomias distintas: Cerrado (Denso-Típico) e 

Floresta Perene (Estacional Sempre Verde) onde foram avaliadas árvores de Hymenaea courbaril. Metodologia conforme (van Raij et al., 2001). 
 

 

 

pH em CaCl2 

OM – matéria orgânica (g.dm-3) 

P tot – fósforo total (mg.kg) 

P res – fósforo resina (mg.dm-³) 

Ca – cálcio (mmolc.dm
-³) 

Mg – magnésio (mmolc.dm
-³) 

K – potássio (mmolc.dm
-³) 

H+Al - hidrogênio + alumínio (mmolc.dm
-³) 

Al – alumínio (mmolc.dm
-³) 

SB – soma de bases (Ca²+ + Mg²+ + K+) (mmolc.dm
-³) 

CEC – capacidade de troca catiônica (mmolc.dm
-³) 

V% – saturação por bases (%) 

m% – soma de cátions (%) 

Sand – areia total (g.kg) 

Clay– argila (g.kg) 

Silt– silte (g.kg)

Sítio Plot pH OM P tot P res Ca Mg K H+Al Al SB CEC V% m% Sand Clay Silt 

Cerrado 01 4.27 23 235 4.33 5 3.33 1.03 43.33 4.67 9.37 52.67 17.67 34 778 90 131 

Cerrado 02 3.53 43 213 10.67 2 2.67 0.83 160.67 19.47 5.50 166.33 3 79.67 811 79 110 

Cerrado 03 4.37 19.33 366 4.33 9 4 0.87 35 2.73 13.87 49 27.33 18.67 816 57 126 

Evergreen forest 01 3.80 39 179 8 4 3 1.20 109 15.90 8.20 117 7 66 654 172 174 

Evergreen forest 02 4.10 28 632 6 8 6 0.70 64 8.40 14.70 79 19 36 676 161 163 

Evergreen forest 03 3.70 39 153 7 2 2 1.30 135 21 5.30 140 4 80 629 191 180 

Evergreen forest 04 3.70 39 180 5 5 4 1 128 19.80 10 138 7 66 581 231 188 
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Medição de Crescimento e Isolamento de Classe de Tamanho (SCI) 

Após as medições dos anéis de crescimento, calculamos estimativas de idade individual 

como a soma de todos os anéis com os anos (potencialmente) faltantes até a medula. Para 

calcular o diâmetro cumulativo anual de cada árvore, adicionamos a distância faltante até a 

medula com todos os incrementos de crescimento radial por indivíduo (usando as médias de 

todos os raios) multiplicados por dois. Para gerar curvas de crescimento refletindo o tamanho 

final das árvores no campo, convertemos cada diâmetro cumulativo baseado em anéis para 

“crescimento DAP” aplicando a razão entre o DAP medido no campo e o diâmetro cumulativo 

dos anéis (cf. Brienen e Zuidema 2006). Usamos as curvas de DAP cumulativo para criar classes 

de tamanho de diâmetro, enquanto as comparações de crescimento (veja abaixo) foram 

realizadas nos dados não corrigidos (ou seja, baseados nas larguras médias dos anéis) para 

garantir que as comparações fossem feitas usando os dados menos transformados e para evitar 

quaisquer efeitos de medições de campo imprecisas. 

As árvores podem exibir padrões ontogenéticos (relacionados à idade ou tamanho) fortes 

em suas taxas de crescimento. Para comparar as taxas de crescimento entre locais, considerando 

esse efeito ontogenético, comparamos as taxas de crescimento dentro de classes de DAP 

cumulativo de 4 cm usando Isolamento de Classe de Tamanho (SCI) proposto por Peters et al. 

(2015). Para comparações de crescimento entre locais, calculamos a média das taxas de 

crescimento de cada indivíduo dentro de classes de diâmetro de 4 cm, ou seja, as taxas de 

crescimento do diâmetro baseadas em anéis para todos os anéis nas classes de DAP de 0-4, 4-8, 

8-12 cm etc. Para as medições de anatomia da madeira e densidade da madeira, selecionamos a 

classe que estava presente na maioria dos indivíduos: a classe de 8 cm. Para garantir que essas 

análises incluíssem um número semelhante de anos, medimos esses traços da madeira (e as taxas 

de crescimento correspondentes) no anel em que cada indivíduo atingiu a classe de diâmetro de 8 

cm, bem como nos dois anéis anteriores e seguintes, totalizando cinco anéis (cf. Van der Sleen et 

al. 2015). No caso de anéis faltantes próximos à casca ou quando a amostra não atingia a 

medula), medimos os atributos para pelo menos 4 anéis de crescimento. 
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Elementos vasculares 

Para realizar análises anatômicas, amostras dos anéis de crescimento (5) na classe 

diamétrica de 8 cm (SCI) de cada indivíduo foram amolecidas em uma solução água/glicerina 

(3:1) e seccionadas no plano anatômico de corte transversal usando um micrótomo deslizante (cf. 

Quintilhan et al. 2021). As seções foram clarificadas com hipoclorito de sódio (20%) 

desidratadas em uma série alcoólica (30-50%) e coradas com Safranina alcoólica (1%) (Johansen 

1940). Os tecidos foram visualizados sob uma câmera digital acoplada a um microscópio óptico 

(Zeiss Axio Cam Carl Zeiss Microscopy) e o software AxioVisionSE64® foi usado. As imagens 

foram fotografadas e processadas com ampliação de 250 e 400 - lente ocular 10x. A 

caracterização dos elementos anatômicos foi realizada de acordo com os padrões da Associação 

Internacional de Anatomistas de Madeira (IAWA) (Wheeler et al. 1989) e sua medição por meio 

do software ImageJ (versão 1.53a para Windows) (Schneider et al., 2012). A frequência de vasos 

por mm² (VF) e o diâmetro dos vasos (VD mm) foram medidos para cada seção. O índice de 

vulnerabilidade (VI) (Carlquist 1977) foi calculado por meio da divisão entre VD e VF. 

A condutividade hidráulica potencial (Kp) (c.f., equação de Hagen–Poiseuille) (Schuldt et 

al., 2016) também foi calculada para cada amostra de acordo com a equação abaixo: 

 

𝐾𝑝 = (((𝜋 ×  ∑𝐷𝐻4/128𝜂) × 𝜌)/𝐴𝑥𝑦𝑙𝑒𝑚       (1) 

 

Onde Kp é a condutividade potencial específica do ramo (em kg m MPa-1 s-1), 𝜂 é a 

viscosidade da água a 20ºC (1.002 × 10-3 Pa s-1 a 20ºC), ρ a densidade da água (998.2 kg m-3 a 

20ºC), 𝐴𝑥𝑦𝑙𝑒𝑚 é a área do xilema analisada e 𝐷𝐻 é o diâmetro hidráulico do vaso (µm). DH foi 

calculado de acordo com a equação abaixo: 

 

𝐷𝐻 =  
∑𝑁

𝑛=1 𝑑5
𝑛 

∑𝑁
𝑛=1 𝑑4

𝑛
             (2) 

 

Onde dn é o diâmetro do vaso n (Sperry et al., 1994). De acordo com a equação de 

Hagen-Poiseuille, DH é proporcional à capacidade hidráulica. 
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Densitometria de raios-X 

Usamos análise de densitometria de raios-X para medir a densidade aparente da madeira 

de um raio cobrindo a mesma classe SCI. Para cada amostra, cortamos uma amostra transversal 

de aproximadamente 2 mm de espessura cobrindo a classe SCI usando uma serra circular 

paralela de lâminas duplas. Essas amostras foram condicionadas em uma câmara climática a 

20°C e 60% de umidade relativa até atingirem um conteúdo de umidade estável de 12% 

(Quintilhan et al. 2021; Tomazello Filho et al. 2008). Posteriormente, as amostras foram 

digitalizadas usando uma câmara de densitometria de raios-X (Faxitron MX20-DC12 Faxitron 

X-Ray Illinois, EUA) junto com uma escala de calibração de acetato de celulose. As imagens 

digitalizadas (.TIF 513 ppi de resolução) foram analisadas usando o software WinDendro® 

(Regent Instruments Inc.) para gerar perfis de densidade abrangendo os cinco anéis de 

crescimento na classe SCI. Valores médios de densidade (g cm³) para todo o perfil cobrindo 

todos os anos de cada amostra foram usados nas comparações entre locais. 

 

Análises estatísticas 

Selecionamos 24 indivíduos para o Cerrado e 30 indivíduos para a Floresta Perene que 

apresentaram os anéis de crescimento mais claros. Para caracterizar as propriedades do solo dos 

locais, realizamos uma análise de componentes principais (PCA) para entender como a 

variabilidade dos principais parâmetros do solo é distribuída entre os locais.  

Para testar H1 – i.e., comparações populacionais entre longevidade, dimensões (DAP e 

altura) e taxas de crescimento – utilizamos regressão não linear flexível do tipo GAM (Modelo 

Aditivo Generalizado) para descrever as tendências médias da relação entre idade vs. diâmetro, 

idade vs. taxa de crescimento, e diâmetro vs. altura, testando-as posteriormente entre populações 

com teste de Wilcoxon. O mesmo teste foi aplicado para analisar as possíveis diferenças entre 

crescimento nos intervalos/classes de 4 cm, onde consideramos apenas as categorias que 

continham pelo menos 5 indivíduos em pelo menos um dos locais. 

Para testar H2 – i.e., efeito do solo sobre crescimento e atributos funcionais da madeira – 

utilizamos modelos lineares generalizados (GLMs) para testar o efeito dos parâmetros do solo 
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(eixos principais da PCA 1 e 2) como variáveis preditoras do crescimento e dos atributos 

funcionais da madeira das árvores.  

Para testar H3 – i.e., comparações populacionais entre crescimento e atributos funcionais 

da madeira na classe diamétrica de 8 cm (SCI) – utilizamos teste de Wilcoxon. 

Todas as análises estatísticas e gráficos foram realizados usando o software gratuito R e 

RStudio (R Core Team 2020; R Studio Core Team 2020). 
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RESULTADOS 

 

Longevidade, Tamanho e Crescimento 

Observamos diferenças entre a distribuição etária, dimensões (diâmetro e altura) e o 

crescimento de árvores de Hymenaea courbaril entre as localidades (Tabela 2 e Figura 2). No 

Cerrado, houve maior abundância de indivíduos jovens e diâmetro acumulado, com maior 

densidade em indivíduos jovens. A idade média das árvores no Cerrado foi de 47 anos, 72% 

inferior à observada na Floresta Perene (81 anos). A idade máxima também foi menor no 

Cerrado, com 52 anos, 133% inferior à observada na Floresta Perene (135 anos). No entanto, a 

idade mínima foi maior no Cerrado, com 27 anos, 17% superior à encontrada na Floresta Perene 

(23 anos). Em geral, o DAP (diâmetro à altura do peito) e a altura acumulados foram comumente 

menores no Cerrado. O DAP médio das árvores no Cerrado foi de 30,2 cm, 32% inferior ao 

observado na Floresta Perene (40 cm). O DAP máximo foi menor no Cerrado, com 47,9 cm, 

64% inferior ao observado na Floresta Perene (75 cm). No entanto, o DAP mínimo foi maior no 

Cerrado, com 15,2 cm, 1% superior ao encontrado na Floresta Perene. A altura média foi de 14,5 

m no Cerrado, 17% inferior à encontrada na Floresta Perene (17 m). 

 

Tabela 2. Valores médios (mean), máximos (max) e mínimos (min) de idade (anos), diâmetro na 

altura do peito (DAP, cm) e altura (m) de árvores de Hymenaea courbaril em duas 

fitofisionomias neotropicais: Cerrado Denso-Típico e Floresta Perene Estacional Sempre Verde. 

Sítio Idade (anos) DAP (cm) Altura (m) 

 mean max min mean max Min mean max min 

Cerrado 35 52 12 30.2 47.9 15.2 14.5 20 7.1 

Floresta Perene 75 110 46 40 75 15.1 17 28 7 
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Figura 2. Padrões de idade no diâmetro acumulado e taxas de crescimento do diâmetro de 

árvores de Hymenaea courbaril em fitofisionomias Neotropicais: Cerrado Denso-Típico (laranja) 

e Floresta Perene Estacional Sempre Verde (azul). As linhas semi-transparentes representam 

curvas para cada árvore individual, enquanto as linhas grossas representam a linha média 

correspondente (alisada com um GAM para n >5 árvores) e pontos indicam a idade e diâmetro 

existente de cada indivíduo. Os painéis externos mostram os gráficos de distribuição de 

densidade das árvores em função dos eixos correspondentes analisados por teste de Wilcoxon: o 

painel superior mostra as distribuições de idade existente de todos os indivíduos, painéis laterais 

à direita mostram a distribuição de densidade do diâmetro acumulado existente (canto superior 

direito) e de todas as taxas de crescimento de diâmetro observadas (B). 
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Figura 3. Relação alométrica e taxas de crescimento de diâmetro por classe de tamanho (para 

classes com >10 indivíduos) de árvores de Hymenaea courbaril de duas fitofisionomias 

Neotropicais: Cerrado Denso-Típico (laranja) e Floresta Perene Estacional Sempre Verde (azul). 

O painel superior mostra a relação entre altura e diâmetro (A) para diferentes indivíduos de 

ambos os locais. O painel inferior (B) apresenta box plots mostrando as taxas de crescimento 

anual para todas as árvores de cada localidade, divididas em classes de diâmetro de 4 cm. Os 

parâmetros foram analisados por teste de Wilcoxon, onde: *p<0,05; **p<0,01 e ***p<0,001. 
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A taxa de crescimento por classe de diâmetro entre as duas populações revelou diferenças 

significativas nos primeiros estágios de desenvolvimento (classes 0-4 cm e 4-8 cm, Figura 3B). 

No Cerrado, indivíduos das classes 0-4 cm, 4-8 cm e 8-12 cm apresentaram maior taxa de 

crescimento (~0,65 cm/ano) em comparação com a Floresta Perene (~0,45 cm/ano). No Cerrado, 

a classe que apresentou a maior taxa de crescimento foi de 12-16 cm (~0,72 cm/ano) e a menor 

de 28-32 cm (~0,5 cm/ano), enquanto 20-24 cm foi a maior (~0,65 cm/ano) na Floresta Perene e 

0-4 cm a menor (~0,4 cm/ano). 

 

Propriedades do Solo e Crescimento da Árvore 

A análise de componentes principais (PCA) dos parâmetros químicos e físicos do solo de 

ambas vegetações neotropicais (Cerrado e Floresta Perene) revelou que 87% da variabilidade dos 

dados é explicada pela soma dos eixos 1 e 2. A Figura 4 e a Tabela 1 mostram uma ampla 

variação do componente químico e uma distinção mais acentuada dos grupos pela física do solo. 

No eixo 1 (54,7% da variância explicada), observa-se uma maior associação de variáveis 

químicas do solo, com valores positivos explicados principalmente por maiores valores de 

matéria orgânica (MO), alumínio (Al) e capacidade de troca catiônica (CEC), e valores negativos 

para pH e fósforo total (Ptot). O eixo 2 (32,2% da variância explicada) é caracterizado por 

valores positivos para areia total (sand) e fósforo em resina (P) e valores negativos para silte 

(silt), argila (clay) e potássio (K). A distribuição das parcelas por local não mostrou um padrão 

claro por bioma como função do eixo 1, indicando alta variação na composição química do solo 

tanto entre locais quanto entre parcelas (Fig. 4). No entanto, no eixo 2, há um agrupamento de 

parcelas do Cerrado em valores positivos (ou seja, solos mais arenosos), enquanto as da Floresta 

Perene são melhor caracterizadas por valores negativos (ou seja, solos mais argilosos e silte) 

(Fig. 4). 
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Figura 4. Análise de componentes principais (PCA) das propriedades químicas e físicas do solo 

para cada parcela de duas fitofisionomias distintas: Cerrado Denso-Típico (CE, três parcelas) e 

Floresta Perene Estacional Sempre Verde e Floresta Perene (EF, quatro parcelas). 

 

O efeito das variáveis químicas (eixo 1) e físicas (eixo 2) do solo no crescimento das 

árvores de Hymenaea courbaril pertencentes às classes de tamanho 0-4 cm e 28-32 cm, bem 

como a distribuição do crescimento entre os locais estudados, é ilustrado na Figura 5. Os 

resultados indicam que o eixo 1 tem um efeito marginalmente positivo (p=0,1) no crescimento da 

classe 28-32 cm entre locais, mas não é significativo para a classe 0-4 cm (p=0,77). Por outro 

lado, o eixo 2 mostrou um efeito negativo significativo na classe 0-4 cm (p=0,002) e não teve 

efeito na classe 28-32 cm (p=0,82). Além disso, foi observada uma maior densidade de 
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indivíduos que cresceram mais na classe 0-4 cm no Cerrado, enquanto o crescimento entre locais 

foi semelhante para a classe 28-32 cm (painéis à direita, Fig. 5). 

 

 

Figura 5. Taxa de crescimento diamétrico (cm/ano) para classes menores (0-4 cm, árvores 

jovens) e maiores (28-32 cm, árvores maduras) comparadas às propriedades do solo testadas por 

modelos lineares generalizados (GLMs). Eixo do solo 1 (valores positivos associados a maior 

acidez e conteúdo de Al) e eixo do solo 2 (valores positivos associados a maior teor de areia) 

foram determinados usando análise de componentes principais (Fig. 4). A relação crescimento-

solo de árvores de Hymenaea courbaril em duas fitofisionomias Neotropicais contrastantes: 

Cerrado Denso-Típico (laranja) e Floresta Perene Estacional Sempre Verde (azul). 
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Atributos do Xilema (SCI) e Propriedades do Solo 

O crescimento, a densidade da madeira e os traços estruturais do xilema (SCI: 8 cm) e 

sua relação com os parâmetros do solo (eixos 1 e 2, Fig. 4) para as duas fitosionomias 

Neotropicais, Cerrado Denso-Típico (CE) e Floresta Perene Estacional Sempre Verde (EF) - são 

apresentados na Figura 6. Diferenças foram observadas entre locais na frequência de vasos (VF), 

condutividade teórica potencial (Kp) e índice de vulnerabilidade do xilema (VI), enquanto o 

crescimento, a densidade da madeira (WD) e o diâmetro dos vasos (VD) foram semelhantes. No 

CE, foi encontrado maior crescimento (0,70 cm, 11% maior que no EF), diâmetro dos vasos 

(0,117 mm, 3% maior que no EF), frequência dos vasos (2,30 mm-2, 36% maior que no EF) e Kp 

(22,56 kg m MPa-1 s-1, 46,34% maior que no EF). 

Na EF, os maiores valores encontrados foram para densidade da madeira (1,14 g cm-3, 

3,6% superior ao CE) e índice de vulnerabilidade (0,072, 25% superior ao CE). A relação entre 

os atributos do xilema e as variáveis do solo também mostrou diferenças entre locais (Fig. 6). O 

eixo 1, caracterizado principalmente pela composição química do solo (+ MO, Al, acidez do solo 

e CEC), mostrou uma relação positiva significativa apenas com o crescimento (p<0,05) e uma 

relação negativa com a frequência dos vasos (p<0,05) entre locais. Já o eixo 2, caracterizado 

principalmente pela composição física do solo (+ areia total), mostrou uma relação positiva 

significativa apenas com a frequência dos vasos (p<0,001) e uma relação negativa com o índice 

de vulnerabilidade (p<0,05). 

 



48 

 

 

 

Figura 6. Taxa de crescimento (cm em 5 anos), densidade da madeira (WD, g cm-3), diâmetro 

dos vasos (VD, mm), frequência dos vasos (VF, mm-2), condutividade teórica potencial (Kp, kg 

m MPa-1 s-1) e índice de vulnerabilidade (VI) no SCI 8 cm, bem como sua relação com as 

propriedades do solo (eixos da análise de componentes principais, eixos 1 e 2, Figura 4) de 

ambas vegetações neotropicais no presente estudo. Cerrado Denso-Típico (laranja) e Floresta 

Perene Estacional Sempre Verde (azul) 
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DISCUSSÃO 

 

A avaliação do crescimento e da estrutura do xilema de Hymenaea courbaril em 

fitofisionomias contrastantes permitiu avaliar como diferentes condições climáticas e 

propriedades do solo modulam esses atributos. No ambiente mais úmido e com solos argilosos - 

Floresta Perene - as árvores exibiram maior longevidade e menores taxas de crescimento para 

árvores mais jovens, estrutura do xilema com vasos de menor frequência de vasos. Por outro 

lado, o Cerrado, caracterizado por temperaturas mais altas, menor umidade e solos mais 

arenosos, mostrou menor longevidade, maiores taxas de crescimento para árvores jovens e maior 

frequência de vasos. Surpreendentemente, para a espécie, solos mais ácidos com maior conteúdo 

de Al e MO estiverem associados com maior crescimento. Solos arenosos, por sua vez, 

resultaram em árvores com maior frequência de vasos do xilema – ou seja, maior segurança 

hidráulica – e maior crescimento para árvores jovens, indicando um possível efeito da espécie na 

fertilização de nitrogênio no solo, comum às Leguminosas. 

 

Longevidade e Crescimento 

Variações na longevidade das espécies vegetais são esperadas sob diferentes condições 

ambientais, como fitofisionomias contrastantes, conforme observado entre o Cerrado e a Floresta 

Perene (Locosselli et al., 2020, 2017; Rossatto et al., 2009). Neste estudo, uma das características 

mais distintivas entre as populações de H. courbaril avaliadas é a diferença na longevidade 

(Figura 2). As árvores da população da Floresta Perene atingiram uma idade máxima de 138 

anos, enquanto a população do Cerrado não excedeu 58 anos, uma das mais jovens já observadas 

na literatura, e com maior n amostral (Locosselli et al., 2017). Essas diferenças na longevidade 

são consistentes com uma análise global de anéis de árvores (Locosselli et al., 2020), que 

identificou o impacto de altas temperaturas médias anuais, principalmente acima de 25,4 ºC, na 

redução da longevidade das árvores tropicais. A menor longevidade observada no Cerrado é 

provavelmente devida aos valores médios de temperatura anual entre 25 e 28 ºC (Andrade et al., 

2017; Matos e Felfili, 2010) e às altas oscilações de temperatura observadas em outros anos, com 

valores médios atingindo até 33,6 ºC (Castro e Costa, 2007; Thornthwaite e Mather, 1995). Além 

disso, o Cerrado neste estudo está localizado em uma área fortemente afetada pelo El Niño – 
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anomalia climática associada a aumento da temperatura e redução da disponibilidade de água 

(Aleixo et al., 2019; Aragão et al., 2022). Valores elevados de temperatura e redução hídrica 

aumentam as taxas metabólicas e respiração das árvores, desencadeando processos de cavitação, 

embolismo e falha hidráulica, um dos principais mecanismos ligados a mortalidade de árvores 

(Choat et al., 2018; Li et al., 2022; McDowell, 2011).  Por outro lado, a Floresta Perene tem 

valores médios de temperatura anual mais amenos, entre 22 e 24 ºC (Araújo et al., 1999). 

Embora, essa localidade também seja afetada por anomalias climáticas como o El Niño, sua 

severidade é menor quando comparada ao Cerrado, conforme relatado por Aragão et al. (2022) 

em um estudo analisando os anéis de crescimento de Aspidosperma e Handroanthus spp. nos 

mesmos locais do presente estudo. 

O crescimento variou entre as populações, com as árvores do Cerrado exibindo maior 

crescimento diamétrico durante o estágio juvenil (Figuras 2 e 3). Espera-se que altas taxas de 

crescimento diamétrico ocorram no Cerrado durante as fases iniciais de desenvolvimento de 

Hymenaea courbaril, ainda mais do que em biomas mais úmidos, como a Amazônia (Locosselli 

et al., 2017). O Cerrado é caracterizado por alta temperatura e maior radiação solar no seu estrato 

vertical inferior, devido à menor densidade de plantas e altura da vegetação (Rossatto et al., 

2009). Essas condições, parcialmente explicam a menor altura das árvores de H. courbaril e 

maiores taxas de crescimento diamétrico nas primeiras classes de tamanho (0-4, 4-8 e 8-12 cm, 

Figuras 2 e 3). Em contraste, a Floresta Perene tem árvores mais altas e densas (Araújo et al., 

1999), levando a um forte sombreamento em seu estrato inferior, o que reduz o crescimento de 

árvores menores. Além disso, por ser uma fitofisionomia montanhosa fortemente influenciada 

por massas úmidas e nuvens, sofre redução da incidência solar na vegetação devido as nuvens 

(efeito albedo), reduzindo a taxa fotossintética e, consequentemente, o crescimento das árvores 

(Graham et al., 2003). No entanto, a partir da classe de 12-16 cm, as diferenças de crescimento 

entre as populações deixam de ser significativas, possivelmente devido a uma maior altura e 

investimento em ramos laterais na Floresta Perene, resultando em maior competição por luz e 

crescimento em direção ao dossel da floresta (Ali, 2019; van Breugel et al., 2012). 

As curvas de crescimento-longevidade de ambas as populações exibem um padrão que já 

foi observado em ambientes tropicais sazonais secos, caracterizado por taxas de crescimento 

mais altas e menor longevidade (Locosselli et al., 2020). Acredita-se que essas características 
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surjam de vários trade-offs entre metabolismo, produtividade e longevidade (Brienen et al., 

2020; Issartel e Coiffard, 2011; Loehle, 1988), levando ao surgimento de padrões entre táxons e 

biomas em escalas regionais à globais (Brienen et al., 2020; Locosselli et al., 2020; Stephenson e 

Van Mantgem, 2005). Esses balanços – trade-offs – são influenciados pelo funcionamento 

específico de cada bioma (Beeckman, 2016). Por exemplo, o Cerrado tem um período de 

crescimento distinto da Floresta Perene e difere na estratégia de investimento e alocação de 

fotossintatos (Rossatto et al., 2009). Após o estabelecimento, as árvores do Cerrado investem 

principalmente em um robusto sistema radicular que permite o acesso a lençóis freáticos mais 

profundos (Rossatto et al., 2009). Em contraste, a Floresta Perene exibe um forte investimento 

em altura e tamanho da copa para crescimento diamétrico subsequente (Matsuo et al., 2021; van 

Breugel et al., 2012; Zhang e Chen, 2015). Consequentemente, espera-se que as árvores do 

Cerrado tenham maior crescimento diamétrico e menor longevidade, enquanto o oposto para as 

árvores da Floresta Perene (Locosselli et al., 2020). 

 

Propriedades dos solos e crescimento 

Com relação ao efeito das condições físicas e químicas do solo no crescimento das 

árvores de Hymenaea courbaril em ambas as fitofisionomias, observou-se uma relação negativa 

significativa apenas entre o eixo 2 e a classe de diâmetro de 0-4 cm (Fig. 6). O eixo 2, que é 

principalmente caracterizado por valores mais altos de areia total, está associado a valores 

menores de crescimento. Essa relação é esperada, já que solos arenosos estão associados a 

estratégias menores de crescimento e segurança hidráulica (Ahmad, 2016; Soong et al., 2020; 

Spannl et al., 2016). Tais solos têm menor capacidade de reter nutrientes e água, o que reduz o 

potencial de crescimento das árvores (Ahmad, 2016). Isso é evidenciado na menor classe de 

tamanho (0-4 cm), onde as árvores ainda estão em processo de estabelecimento, expansão do 

sistema radicular e têm maior dependência metabólica do substrato em que se desenvolvem 

(Lira-Martins et al., 2022a; Wright et al., 2011). 

Uma das observações mais intrigantes em relação às propriedades do solo e ao 

crescimento da árvore de H. courbaril – apesar da significância marginal (p = 0,1) – é a relação 

positiva entre o eixo 1, principalmente caracterizado por valores mais altos de Al+3, CTC e MO, 
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e árvores maiores (classe de diâmetro de 28-32 cm, Fig. 6). Apesar da relação marginal, essa 

observação nos abre pertinentes fontes de discussão. 

Embora a MO esteja associada a um maior crescimento da árvore, pois é uma das 

principais fontes de N ligado ao ciclo de nutrientes (Wantzen et al., 2008), altas concentrações de 

Al no solo costumam ser prejudiciais ao desenvolvimento e crescimento das plantas, 

especialmente em solos altamente ácidos, como os do presente estudo (pH < 4,0) (Bose et al., 

2013; Bouma, 1983; Kochian et al., 2005). A CTC, por sua vez, é fundamental para o 

funcionamento das plantas e, em geral, quanto maior o seu valor, mais fértil será o solo (Bouma, 

1983; Chowdhury et al., 2021; Hartemink, 2006). No entanto, para os solos do presente trabalho, 

onde a CTC é principalmente composta por Al+3 e H+ (>90%), com os cátions restantes Ca2+, 

Mg2+ e K+ pouco presentes (<10%), suas características compõem um solo tóxico e de baixa 

fertilidade (Bouma, 1983; Hartemink, 2006). Nessas condições, associar diretamente 

características de maior crescimento de árvores grandes sem investigações mais profundas pode 

não ser assertivo. Assim, existem três explicações que indicam os resultados encontrados: i) alta 

variabilidade nas características químicas do solo, tanto entre quanto dentro dos locais; ii) efeito 

genético e da microbiota do solo no crescimento das árvores; e iii) efeito do lençol freático – 

disponibilidade de água – heterogênea entre parcelas e locais. 

Os solos do presente estudo mostram claras distinções de textura (Cerrado mais arenoso 

do que a Floresta Perene). No entanto, com alta variabilidade em sua composição química, tanto 

entre locais quanto intra-local (Fig. 5 e Tab. 1), essa ampla variabilidade pode dificultar a 

observação de um padrão claro entre a composição química do solo e o crescimento de H. 

courbaril. Outra possibilidade é a interação entre árvores fixadoras de nitrogênio (i.e., 

leguminosas, como H. courbaril), solos e sua rizosfera (microbiota e sistema radicular). Como 

apresentado por Rocha et al. (2020), a microbiota rizosférica e endofítica varia tanto em 

diversidade quanto em função ao longo de biomas contrastantes (Cerrado vs. Pantanal). Em seu 

trabalho, eles observaram que quando as fontes eram AlPO4 e FePO4, os microorganismos no 

Cerrado foram mais eficientes na solubilização de fosfato, indicando uma relação potencial entre 

as características funcionais de sua microbiota endêmica e altas concentrações de Al e Fe 

(comuns nos solos do Cerrado). Assim, outros mecanismos do solo (microbióticos) podem estar 

associados ao crescimento das árvores, permitindo maior tolerância das plantas a solos ácidos 
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com alto teor de Al+3 (Bojórquez-Quintal et al., 2017; de Souza Rocha et al., 2020; Fisher et al., 

2020; Quesada et al., 2010). 

Finalmente, a relação entre maior teor de Al+3 e crescimento de H. courbaril pode ter sido 

influenciada pelo possível efeito dos lençóis freáticos. A base de dados da CPRM verificou que a 

parcela 02 do Cerrado foi a única próxima a um corpo d'água indicado (Tabela 1). Esta parcela 

teve as árvores mais altas e a maior taxa de crescimento entre todas as classes de diâmetro, 

apesar de sua composição do solo ser a mais ácida e saturada por Al+3 (Fig. 4 e Tab. 1), indicando 

um possível efeito positivo de um lençol freático raso na biomassa das árvores do Cerrado. Essa 

possível relação entre a composição química de alta acidez e toxicidade e maior disponibilidade 

de água (lençol freático) na parcela 02 do Cerrado pode ter influenciado a relação positiva entre 

o eixo 1 e o crescimento de H. courbaril da classe de 28-32 cm (Figura 6). O papel importante 

dos lençóis freáticos na vegetação tropical, historicamente negligenciado, tem sido abordado 

mais recentemente, com o Cerrado fortemente caracterizado por um amplo mosaico de 

disponibilidade de água no solo (Costa et al., 2022; Lira-Martins et al., 2022a; Xavier et al., 

2019). 

 

Atributos do Xilema e Propriedades do Solo 

Entre os atributos do xilema (SCI: 8 cm) observamos diferenças entre as populações 

principalmente em relação a frequência de vasos (VF), índice de vulnerabilidade (VI) e 

condutividade teórica potencial (Kp) (Fig. 7, boxplots). A formação do xilema com atributos de 

maior segurança hidráulica é típica de ambientes que apresentam temperatura mais alta e menor 

disponibilidade de água (ou seja, maior estresse ambiental), como o Cerrado do presente estudo 

(Fig. 1). Em contraste, a Floresta Perene, além de apresentar temperaturas médias anuais mais 

baixas (22-24ºC), está fortemente associada a massas úmidas e chuvas orográficas, reduzindo o 

estresse ambiental sobre sua vegetação e, consequentemente, a formação de atributos de vasos de 

maior segurança hidráulica (Hacke et al., 2006). Curiosamente, mesmo as árvores do Cerrado 

apresentando maior frequência de vasos, ou seja, atributos de maior segurança hidráulica, 

também mostraram maior eficiência condutiva de água e nutrientes (> Kp). Embora haja um 

trade-off esperado entre segurança hidráulica e eficiência (Bittencourt et al., 2016), nem sempre 

é o caso (Gleason et al., 2016). Para entender como essa variação ocorre, é essencial olhar para 
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processos e padrões bem estabelecidos, como o trade-off entre maior crescimento e menor 

longevidade (Locosselli et al., 2020) e o efeito das condições ambientais (por exemplo, 

parâmetros do solo) na estruturação do xilema (Cary et al., 2020). 

Como discutido anteriormente, populações vegetais com menor longevidade 

normalmente empregam uma estratégia de alta taxa de crescimento (Locosselli et al., 2020). No 

entanto, ainda não está claro quais mecanismos regulam esse trade-off. A variação na estrutura 

do xilema observada no Cerrado (que exibe maior segurança e eficiência hidráulica) sugere 

fortemente que o ajuste da capacidade condutiva do xilema é um mecanismo chave para entender 

esse trade-off longevidade-crescimento. Além disso, apesar da maior frequência de vasos do 

Cerrado do mesmo calibre (ou seja, maior fração de área de vasos), a densidade da madeira foi 

semelhante entre os locais (Fig. 7). Isso sugere uma possível composição de fibras e paredes 

celulares dos vasos mais espessa, resultando em densidades semelhantes, mesmo com uma área 

menor ocupada pela parede celular. Portanto, maior frequência de vasos do mesmo calibre no 

Cerrado em comparação com a Floresta Perene (Fig. 7). Maior densidade da madeira, 

comumente impulsionada por paredes de fibras e vasos mais espessas, também está associada a 

menor vulnerabilidade à seca e embolismo devido à maior resistência mecânica do sistema 

hidráulico a maiores estresses ambientais (Hacke et al., 2006; Hacke e Sperry, 2001; Janssen et 

al., 2020). 

A regulação dos atributos do xilema também varia dependendo das propriedades do solo 

entre os locais. Quando observamos o efeito do eixo 1, que é principalmente caracterizado pela 

composição química do solo (+ MO, Al, acidez do solo e CTC), encontramos um efeito positivo 

no crescimento das árvores e um efeito negativo na frequência dos vasos (Fig. 7). Em condições 

de solo com alto teor de Al e acidez, espera-se que as estratégias sejam menos aquisitivas (ou 

seja, menor crescimento e maior frequência de vasos) (Lira-Martins et al., 2022a; Spannl et al., 

2016; Wright et al., 2011). Apesar disso, como mencionado na seção anterior, existem diferentes 

causas que podem explicar essa variação estrutural inesperada do xilema, como: i) alta 

variabilidade química do solo (tanto inter quanto intra-sítios); ii) efeito da microbiota do solo no 

crescimento e estruturação do xilema; e iii) efeito da tabela de água – disponibilidade de água – 

que varia heterogeneamente entre parcelas e locais. Por sua vez, o eixo 2, que é principalmente 

caracterizado pela composição física do solo (+ areia total), mostrou uma relação direta entre 
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solos com menor capacidade de retenção de água e nutrientes (+ arenosos) e atributos de maior 

segurança hidráulica. Essa relação entre solos com menor capacidade de retenção de água e 

nutrientes (+ arenosos) e atributos de maior segurança hidráulica é esperada e tem sido descrita 

em outros trabalhos (Cary et al., 2020; Lira-Martins et al., 2022a; Spannl et al., 2016). 

 

Perspectivas 

O gênero Hymenaea representa uma das principais fontes de produtos florestais 

brasileiros, com usos medicinais (folhas, casca e resina), alimentícios (frutos), na construção de 

móveis (madeira) e programas de recuperação de áreas degradadas (Costa et al., 2019; Schwartz, 

2018; Tiago et al., 2018). Todas essas características enfatizam a necessidade de levantar 

diferentes dados ambientais – e seus efeitos sobre a espécie – na maior faixa e resolução espaço-

temporal possível. Essas informações são essenciais para a conservação, manejo e uso eficaz da 

espécie ao longo do amplo gradiente ambiental onde ocorre. 

Este estudo representa a primeira análise dos anéis de árvores de Hymenaea no nordeste 

do Brasil, examinando parâmetros como a longevidade das árvores, dimensões (altura e DAP), 

crescimento e estrutura do xilema em fitofisionomias contrastantes - Cerrado Denso-Típico e 

Floresta Perene Estacional Sempre Verde. A modulação da longevidade, crescimento e 

funcionamento das árvores tropicais pelo efeito sinérgico do clima e dos parâmetros do solo 

ainda é pouco compreendida e pouco investigada, especialmente ao longo de gradientes 

ambientais (Ferreira-Júnior et al., 2016; Ford et al., 2008; Wright et al., 2011). Apesar de 

encontrar efeitos da química e textura do solo no crescimento e formação do xilema de H. 

courbaril, nossa amostragem é restrita. Portanto, recomendamos aumentar o número de amostras 

de solo (por exemplo, uma amostra por árvore individual) e os tipos de análises de solo (por 

exemplo, incluindo microbiota do solo) para melhor analisar as características ecológicas do solo 

e revelar seu papel no crescimento e estruturação do xilema. Ao mesmo tempo, as propriedades 

químicas, físicas e bióticas do solo devem considerar sua proximidade e interação com os lençóis 

freáticos (HAND), a fim de melhor entender como essas variáveis afetam árvores individuais e 

populações vegetais (Oliveira et al., 2018). Incluir avaliações mais detalhadas das propriedades 

do solo permitirá desenvolver e melhorar modelos para avaliar o funcionamento e crescimento 

das florestas tropicais. 
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CONCLUSÕES 

 

As populações de Hymenaea courbaril exibem diferenças entre as duas fitosionomias 

estudadas: Cerrado Denso-Típico e Floresta Perene Estacional Sempre Verde. No Cerrado, as 

árvores apresentam menor longevidade e tamanho, porém, maior taxa de crescimento nas classes 

de tamanho juvenis (0-4 e 4-8 cm), com essas diferenças provavelmente impulsionadas pela 

maior irradiação solar no estrato vertical inferior em comparação com a Floresta Perene. 

Além disso, as árvores no Cerrado desenvolveram vasos do xilema com o mesmo calibre 

daqueles encontrados na Floresta Perene, mas com maior frequência. Essa característica permitiu 

que as árvores do Cerrado apresentem ao mesmo tempo: maior eficiência e segurança hidráulica 

(> condutividade teórica potencial, Kp e < índice de vulnerabilidade, VI) em relação a Floresta 

Perene. Provavelmente, esse é um dos mecanismos que explica as diferenças de crescimento 

entre os dois ambientes nas classes de tamanho menores e o trade-off observado entre 

longevidade e crescimento. 

Além disso, tanto as propriedades químicas quanto as físicas do solo influenciaram o 

crescimento das árvores de Hymenaea courbaril e seus traços de xilema em ambas as 

fitofisionomias estudadas. Os atributos do solo relativos ao eixo 1 – valores mais elevados de Al, 

matéria orgânica, capacidade de troca catiônica e acidez do solo – mostraram um efeito marginal 

positivo no crescimento de árvores maiores e efeito negativo na frequência dos vasos, indicando 

alguma resistência da espécie a solos com maior Al. Os atributos do solo relativos ao eixo 2 – 

solos com maior teor de areia – mostraram um efeito negativo no crescimento de árvores jovens 

e positivo na frequência dos vasos, proporcionando maior segurança hidráulica em condições de 

solo de maior estresse ambiental. 
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RESUMO 

 

A Amazônia por ser a maior floresta tropical do mundo é um dos principais sistemas terrestres 

que regulam o clima e os ciclos biogeoquímicos globais. Enquanto diversos trabalhos avaliaram 

o impacto do clima no funcionamento, produtividade e mortalidade arbórea, poucos foram os 

trabalhos que avaliaram as propriedades físicas e químicas do solo para analisar atributos 

funcionais da madeira de árvores amazônicas. Nosso estudo apresenta como a composição física 

e química dos solos influencia os atributos funcionais de espécies perenifólias na Amazônia. 

Analisando a interação entre teor de areia, nutrientes do solo e atributos das árvores, observamos 

que um maior teor de areia não apresentou relação com a formação de um sistema hidráulico 

mais seguro no xilema, potencialmente devido ao maior status nutricional desses solos. 

Constatamos alta variabilidade nutricional, tanto nos solos quanto nas folhas e na madeira, com a 

mobilidade dos nutrientes possivelmente desempenhando um papel importante na sua alocação 

entre os órgãos. Descobrimos que solos ricos em cálcio, um nutriente menos móvel, aumentam 

significativamente sua concentração apenas nas folhas, enquanto o potássio, mais móvel, não 

mostrou correlação entre sua concentração no solo e nos órgãos da planta. O fósforo, de 

mobilidade intermediária, emergiu como elemento central, sendo o único nutriente a mostrar um 

escalonamento positivo entre solos e madeira e apresentando relações significativas em todos os 

modelos analisados. Além disso, a composição química entre órgãos escalonou positivamente 

para cálcio, magnésio, potássio e fósforo, mas não para nitrogênio e enxofre. Não foram 

observadas relações significativas entre a densidade da madeira e o teor de nutrientes das folhas 

e da madeira. Nossos resultados destacam a importância de analisar detalhadamente a 

composição dos solos e sua microbiota, os nutrientes vegetais e suas estratégias de absorção, uso 

e alocação nos tecidos. Estes achados são fundamentais para o entendimento da forma como as 

árvores estruturam sua madeira e regulam seu balanço nutricional em função dos solos, além de 

informar sobre áreas de maior potencial agrícola e vulnerabilidade climática. 

Palavras-chave: nutrientes folhas; nutrientes madeira, anatomia dos vasos, florestas tropicais 
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INTRODUÇÃO 

 

A Amazônia por ser a maior floresta tropical contínua do mundo é um dos principais 

componentes na regulação do clima global (Covey et al., 2021). O aumento da temperatura e de 

anomalias climáticas, como secas cada vez mais intensas e frequentes têm afetado drasticamente 

o funcionamento desse bioma, alterando seu papel nos ciclos biogeoquímicos globais (“Amazon 

Assessment Report 2021,” 2021; Flores et al., 2024; Masson-Delmotte et al., 2021). Assim, 

entender quais são os principais componentes que afetam o funcionamento e a produtividade 

desse ecossistema podem elucidar quais medidas de manejo e conservação podem ser 

efetivamente realizadas (Edwards et al., 2019). Enquanto diversos estudos têm avaliado o efeito 

do clima sobre a produção de biomassa e a mortalidade de árvores devido à seca por meio de 

atributos funcionais de folhas e madeira (Aleixo et al., 2019; Signori-Müller et al., 2021; Tavares 

et al., 2023) um número reduzido investigou como as propriedades do solo afetam esses 

parâmetros (Fyllas et al., 2009a; Lira-Martins et al., 2019; Patiño et al., 2012). Parte dessa 

limitação ocorre pela dificuldade em se avaliar o efeito do solo de forma isolada em condições 

naturais, visto que comumente há covariação entre solo-clima, por exemplo, locais com maior 

precipitação comumente apresentam menor status nutricional dos solos devido ao processo de 

lixiviação (Quesada et al., 2010). 

Solos amazônicos por apresentarem ampla diversidade na sua composição física e 

nutricional (Quesada et al., 2010), modulam a relação planta-água (Lira-Martins et al., 2015). A 

textura do solo, por exemplo – relativa à composição de areia, silte e argila – determina a 

capacidade do solo de reter água e, por consequência, afeta a disponibilidade de água para a 

vegetação (Lavergne et al., 2020). Em condições de maior, ou menor disponibilidade hídrica, 

espera-se que os ajustes funcionais das plantas ocorram principalmente no seu sistema 

hidráulico, gerando mudanças tanto na densidade da madeira, como no tamanho e arquitetura dos 

seus vasos (Hacke and Sperry, 2001). Solos arenosos comumente estão associados com plantas 

que apresentam atributos de vasos de maior segurança hidráulica, como vasos de tamanho 

reduzido, solitários e de maior frequência, comumente resultando em aumento da densidade da 

madeira e reduzindo os riscos de cavitação e embolia e mortalidade associada à seca (Camarero 

et al., 2023; Costa et al., 2022; Kannenberg et al., 2019). Como diferentes parâmetros de solos 
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afetam atributos funcionais, no entanto, ainda são escassos, especialmente nos trópicos onde há 

ampla heterogeneidade ambiental e taxonômica (Heineman et al., 2016). 

A disponibilidade de um ou mais nutrientes, como fósforo (P), potássio (K), cálcio (Ca) e 

magnésio (Mg) podem limitar desde o crescimento das árvores (Aoyagi et al., 2022) à 

distribuição de espécies e sua composição nutricional (Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 

2019). A investigação de como variações na disponibilidade de nutrientes no solo – gradientes 

ambientais – afetam atributos nutricionais de plantas permitem acessar a dinâmica de nutrientes 

de sistemas florestais em múltiplas escalas. Ao mesmo tempo em que a composição de nutrientes 

de uma floresta modula os ciclos biogeoquímicos locais e regionais (Covey et al., 2021; Dick 

and Heuertz, 2008; Jobbágy and Jackson, 2004), o teor de nutrientes contidos nas folhas e na 

madeira fornecem informações fisiológicas dos indivíduos, e sua capacidade de resistirem à 

estresses abióticos e anomalias climáticas. Por exemplo, o trabalho de Heineman et al. (2016), 

onde avaliaram a composição nutricional das folhas e da madeira ao longo de 10 florestas e 106 

espécies em um gradiente de status nutricional dos solos no Panamá. Nele, encontraram ampla 

variação na composição de nutrientes entre espécies (e.g., de até 30x para Ca, K, Mg e P na 

madeira) e maior teor de nutrientes no solo resultando em maior teor de nutrientes na madeira. 

Lira-Martins et al (2019), por sua vez, observaram um escalonamento entre maior teor de K e 

Mg folhas-madeira dentro de parcelas avaliadas na Amazônia e Austrália, com diferenças 

absolutas (intercepto) entre as localidades. Assim, há ampla variação no de uso e alocação de 

nutrientes entre espécies e florestas (Heineman et al., 2016) e poucos foram os trabalhos que 

avaliaram a relação dos solos com os atributos de ramos (folhas-madeira) de espécies 

amazônicas (Lira-Martins et al., 2019; Patiño et al., 2012). 

As espécies por apresentarem diferentes estratégias de alocação de nutrientes, variam de 

múltiplas formas a dinâmica biogeoquímica florestal (Heineman et al., 2016; Jobbágy and 

Jackson, 2004; Lira-Martins et al., 2019). Enquanto algumas espécies alocam maior teor de 

nutrientes em folhas perenes, outras desenvolveram mecanismos de reabsorção de nutrientes 

(especialmente P e cátions de menor massa molar) durante a perda das folhas (estratégia 

fenológica) (Aerts, 1996; Reed et al., 2012; Wood et al., 2011). Maior teor de Ca nas folhas, por 

exemplo, melhora a regulação da abertura e fechamento dos estômatos (Wang et al., 2012), por 

consequência, tanto a fotossíntese, como a eficiência do uso da água são afetados (Tenhunen et 
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al., 1990). Outras espécies, por sua vez, desenvolveram diferentes associações com 

microorganismos do solo, como fungos micorrízicos arbusculares, à fim de expandir e 

diversificar os mecanismos de detecção, absorção e alocação de nutrientes (principalmente P) na 

rizosfera (Lambers, 2022; Lambers et al., 2006; Okiobé et al., 2015). Além disso, essas variações 

frequentemente estão associadas com os parâmetros de história de vida das plantas, onde menor 

densidade da madeira, comumente encontra-se associada com estratégias aquisitivas, como vasos 

condutores de maior calibre e maior alocação e uso de nutrientes nas folhas e nos ramos, 

resultando em aumento do crescimento (Camarero et al., 2023). No entanto, é um desafio realizar 

a avaliação criteriosa de como espécies variam atributos funcionais em amplos gradientes de 

status nutricional dos solos, visto que os parâmetros edáficos, são justamente um dos principais 

fatores que determinam a composição das espécies (Quesada et al., 2010). 

Trabalhos como o de Lira-Martins et al. (2019) Heineman et al. (2016) e Patiño et al. 

(2012) trouxeram importantes avanços sobre como atributos funcionais variam em função de 

parâmetros de solo e história de vida de árvores tropicais. Os estudos mencionados, no entanto, 

apresentam limitações principalmente quanto ao delineamento amostral, pois as variações do 

status nutricional dos solos sempre covariaram com um ou mais destes fatores: topografia, clima 

e/ou táxon (fenologia), limitando a avaliação rigorosa do efeito dos solos sobre os atributos 

funcionais. Ao avaliar espécies pareadas – de mesma fenologia – em condições de variações 

extremas de nutrientes do solo é possível verificar e abordar de forma robusta padrões esperados, 

como:  

i) A textura do solo (capacidade de retenção de água) está associada com atributos 

de vasos (condutância hídrica)? 

ii) O aumento de quais nutrientes no solo resultam em maior teor de nutrientes nos 

órgãos das árvores (folhas-madeira)?  

iii) Há escalonamento de nutrientes entre órgãos (e.g., maior teor de Ca foliar 

associado a maior teor de Ca na madeira)?  

iv) Há relação entre o teor de nutrientes nos órgãos das plantas e parâmetros de 

história de vida (densidade da madeira)?  

Para o presente estudo, realizamos um delineamento sem precedentes, onde ao longo de 

duas florestas próximas (500 m), mas de alta variabilidade do status nutricional dos solos, 
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avaliamos os atributos funcionais: de vasos e nutricionais (folhas e madeira de ramos) de 7 

espécies arbóreas pareadas e perenifólias. Nossa abordagem constitui dados de solos a nível de 

indivíduo ao longo de áreas de latossolo e terra preta de índio na borda sul da Amazônia, 

abrangendo um gradiente com extremas variações de somas de bases dos solos (Ca2+, Mg2+ e K+) 

de mais de 3500%, comparável ao observado ao longo da Bacia Amazônia (Quesada et al., 

2010). Nesse contexto, hipotetizamos:  

i) Maior teor de areia total do solo resultará em atributos de maior segurança 

hidráulica, como maior densidade da madeira e vasos de menor calibre, contudo, 

mais frequentes e solitários; 

ii) Maior teor de nutrientes no solo resultará em maior teor de nutrientes (pareados) 

nas folhas e na madeira;  

iii) Maior teor de nutrientes nas folhas está associado a maior teor de nutrientes na 

madeira (escalonamento); 

iv) Menor densidade da madeira (estratégia aquisitiva) estará associada ao aumento 

do teor de nutrientes nas folhas (N, P, K e Mg) e na madeira (P e K) das espécies. 

a. Espécies mais aquisitivas, com menor densidade da madeira, possuem maior 

concentração de nutrientes tanto na madeira como na folha.  

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

Área de estudo 

Realizamos o estudo na região de transição Amazônia-Cerrado (TAC), no município de 

Gaúcha do Norte–MT, Brasil (13º10’S e 53º15’O). O clima da região é classificado como Aw, 

de acordo com a classificação de Köppen, caracterizado por um período seco entre maio e 

outubro e um período chuvoso entre novembro e abril (Alvares et al., 2013). A temperatura 

média anual é de aproximadamente 26 ºC, e a precipitação média é de 1508 mm por ano 

(Ivanauskas et al., 2008). 

As florestas avaliadas estão localizadas em um fragmento florestal de 2,3 km2, conectado 

a fragmentos maiores, na reserva legal da Fazenda Maracaju, cerca de 20 km a noroeste da 

cidade de Gaúcha do Norte e 10 km ao sul do Território Indígena do Xingu. A região se encontra 
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em uma área relativamente plana a 400 m acima do nível do mar. Os solos predominantes na 

região são Latossolos (LaS) de textura média a arenosa, ácidos, com baixa fertilidade e alto teor 

de alumínio e ferro (Ivanauskas et al. 2008). Entretanto, a região também conta com áreas de 

solos antropogênicos, denominados de Terra Preta de Índio (TPI) distribuídos em manchas locais 

com delimitação difusa, com textura média a arenosa, Ph próximo de 5,5 e alta fertilidade 

(principalmente maiores concentrações de N, P, K, Ca, Mg e Zn) quando comparados com solos 

adjacentes (Costa and Kern, 1999; Falcao et al., 2009; Lehmann et al., 2003; Sombroek, 1966). 

Estudamos árvores perenifólias em duas parcelas de monitoramento que se encontram em ambos 

tipos de solo, mas ~750m de distância uma da outra. Devido à grande heterogeneidade nos solos, 

coletamos uma amostra de solo por indivíduo. Desta forma conseguimos avaliar os efeitos da 

variabilidade do solo na anatomia e atributos funcionais das plantas, mas controlando para clima, 

topografia e fenologia. 

 

Espécies 

 Demarcamos duas parcelas de 1 há correspondentes a cada tipo de solo (LaS e TPI), onde 

todas as árvores foram identificadas e sua altura e diâmetro na altura do peito (1,30 m) foram 

mensurados. O material vegetal coletado é referente as sete principais espécies perenifólias que 

coocorrem em ambos sítios: Amaioua guianensis Aubl. [Rubiaceae], Chaetocarpus echinocarpus 

(Baill.) Ducke. [Peraceae], Myrciaria floribunda (H.West ex Willd.) [Myrtaceae], Ocotea 

velloziana (Meisn.) Mez [Lauraceae], Protium pilosissimum Engl. [Burseraceae], Sacoglottis 

guianensis Benth. [Humiriaceae] e Xylopia 74mazônica [Annonaceae]. De cada espécie 

selecionamos árvores de dossel com diâmetros semelhantes entre sítios e amostramos de 2-4 

indivíduos por espécie/sítio. De cada árvore, com o auxílio de um escalador, selecionamos 3 

ramos com o máximo de exposição solar possível.  

 

Solos 

 Para avaliação das propriedades do solo, coletamos 40 amostras de solo por tratamento 

(LaS e TPI), totalizando 80 amostras analisadas. As amostras de 0-30 cm de profundidade foram 

coletadas com um trado manual em 6 pontos diferentes em torno de 1 m da árvore referência 



75 

 

 

(pelo menos 1 amostra por réplica/espécie/tratamento) – sendo homogeneizadas a posteriori. Na 

sequência, as amostras foram enviadas ao Laboratório de Solos da Escola Superior de 

Agricultura “Luiz de Queiroz”, ESALQ/USP, sendo a metodologia de análise aplicada, conforme 

van Raij et al. (2001). Avaliamos um total de 16 variáveis químicas, onde as que covariaram 

foram filtradas, resultando em: Ph, fósforo extraído em resina (P res), cálcio (Ca), potássio (K), 

soma de bases (SB), matéria orgânica (MO), capacidade de troca catiônica (CTC) e saturação por 

alumínio (m%). Determinou-se 5 variáveis físicas para cada amostra, onde utilizamos as frações 

de areia total, silte e argila. 

 

Anatomia da madeira 

 Para análise da anatomia da madeira selecionamos 1 ramo por indivíduo, o que 

apresentava as melhores características estruturais (e.g., sem fissuras e boa qualidade 

fitossanitária). Os ramos foram seccionados em amostras menores (~9 cm³), sendo amolecidos 

em solução de água/glicerina (3:1) e seccionados no plano anatômico de corte transversal 

utilizando micrótomo de deslize Leica SM2010R. Os cortes de 10-25 µm de espessura foram 

clarificados com hipoclorito de sódio (20%), desidratados em série alcoólica (30-50%) e corados 

com Safranina alcoólica (1%) (Johansen, 1940). Os tecidos foram visualizados em uma câmera 

digital acoplada a um microscópio óptico (LeicaDFC295). As amostras foram fotografadas e 

processadas com aumento de 10× e 40×. A caracterização dos elementos anatômicos foi 

realizada de acordo com os padrões da International Association of Wood Anatomists (IAWA) 

(Wheeler et al., 1989), e sua mensuração foi realizada por meio do programa ImageJ (versão 

1.53ª para Windows). A frequência dos vasos por mm² (VF) e o diâmetro dos vasos (VD, mm) 

foram medidos para cada seção. O índice de vulnerabilidade (VI) (Carlquist, 1977) foi calculado 

de acordo com a equação (1):  

 

𝑉𝐼 =  
𝑉𝐷

𝑉𝐹
           (1) 

A condutividade hidráulica potencial (Kp) (c.f., equação de Hagen–Poiseuille) (Schuldt et 

al., 2016) também foi calculada para cada amostra de acordo com a equação abaixo: 
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𝐾𝑝 = (((𝜋 × ∑𝐷𝐻4/128𝜂) × 𝜌)/𝐴𝑥𝑦𝑙𝑒𝑚       (2) 

 

Onde Kp é a condutividade potencial específica do ramo (em kg m Mpa-1 s-1), 𝜂 é a 

viscosidade da água a 20ºC (1.002 × 10-3 Pa s-1 a 20ºC), ρ a densidade da água (998.2 kg m-3 a 

20ºC), 𝐴𝑥𝑦𝑙𝑒𝑚 é a área do xilema analisada e 𝐷𝐻 é o diâmetro hidráulico do vaso (µm). DH foi 

calculado de acordo com a equação abaixo: 

 

𝐷𝐻 =  
∑𝑁

𝑛=1 𝑑5
𝑛 

∑𝑁
𝑛=1 𝑑4

𝑛
             (3) 

 

Onde dn é o diâmetro do vaso n (Sperry et al., 1994). De acordo com a equação de 

Hagen-Poiseuille, DH é proporcional à capacidade hidráulica. 

 Para a quantificação do arranjo dos vasos, utilizamos classificação conforme (Scholz et 

al., 2013), onde os vasos foram definidos como vasos múltiplos (número de vasos associados / 

total de vasos, %) e vasos solitários (número de vasos solitários / total de vasos, %). 

 

Nutrientes das folhas 

As amostras de folhas foram secas em estufas com circulação de ar forçada à temperatura 

de 65 ⁰C, moídas e submetidas à digestão nitroperclórica, para determinação dos nutrientes (P, K, 

Ca, Mg e S), exceto N, que foi determinado pelo Método Kjeldahl (digestão sulfúrica; destilador 

de N MA036; cf. Bremmer and Mulvaney, 1996). Analisamos P e S utilizando um 

espectrofotômetro (CELM Mod. E 225D), com comprimento de onda de 725 nm para P e 420 

nm para S. K foi determinado por fotometria com emissão de chama (Micronal Mod. B 462) e 

Ca e Mg por meio de espectrofotômetro de absorção atômica (Varian Mod. Spect. A 20). 
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Nutrientes da madeira 

Para a avaliação do teor de nutrientes da madeira (P, K, Ca, Mg e S) as amostras foram 

submetidas à digestão nitroperclórica e as soluções foram analisadas e determinada: P 

(colorimetria), K (fotometria com emissão de chama), Ca e Mg (espectrofotometria de absorção 

atômica, Perkin Elmer) e S (turbidimetria) (Malavolta et al., 1997). O N, por sua vez, foi 

determinado pelo Método Kjeldahl (digestão sulfúrica) (Bremmer and Mulvaney, 1996). Exceto 

pelo espectrofotômetro, todos os demais equipamentos são da marca Fento. A lista dos atributos 

ou variáveis utilizadas no estudo são descritas na Tabela 1. Todas as análises foram realizadas no 

laboratório de solos da ESALQ/USP e Viçosa/UFV. 

 

Tabela 1. Relação dos atributos funcionais incluídos no estudo, com unidades e abreviação. 

Abreviação Unidade Variável 

VF n. mm-2 Frequência de vasos 

VD mm Diâmetro dos vasos 

DH mm Diâmetro hidráulico dos vasos 

Kp kg m-1 Mpa-1 s-1 Condutividade hidráulica potencial 

VI - Índice de vulnerabilidade do xilema 

VM % Fração de vasos múltiplos / vasos totais 

VS % Fração de vasos solitários / vasos totais 

WD g cm-3 Densidade da madeira 

N [L] mg g-1 Teor de N foliar 

P [L] mg g-1 Teor de P foliar 

K [L] mg g-1 Teor de K foliar 

Ca [L] mg g-1 Teor de Ca foliar 

Mg [L] mg g-1 Teor de Mg foliar 

S [L] mg g-1 Teor de S foliar 

N [w] mg g-1 Teor de N na madeira 

P [w] mg g-1 Teor de P na madeira 

K [w] mg g-1 Teor de K na madeira 

Ca [w] mg g-1 Teor de Ca na madeira 

Mg [w] mg g-1 Teor de Mg na madeira 

S [w] mg g-1 Teor de S na madeira 
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Análise estatística 

Todas as análises estatísticas e gráficos gerados foram gerados em R (R Core Team 2020, 

versão 4.2.3). Os testes preliminares incluíram: análise de normalidade (Shapiro-Wilk) e 

homogeneidade de variâncias para cada atributo funcional testado. Devido à ausência de 

normalidade dos dados os atributos passaram por transformação em log10 (West, 2022) antes das 

análises estatísticas. Para entender grandes eixos de variabilidade nos tipos de solo, utilizamos 

análise de agrupamento principais (PCA) de todas as propriedades de solo. Devido ao alto nível 

de intercorrelação entre algumas delas (Fig. S1), filtramos algumas variáveis de solo (e.g., Mg) 

antes da PCA, para melhor visualização da variabilidade dos dados. Para comparações de 

diferenças entre os parâmetros de solos para as duas categorias delineadas de solo, utilizamos 

teste Wilcoxon, devido à ausência das premissas de normalidade nos resíduos. Para verificar 

como as propriedades dos solos se correlacionam entre si, utilizamos um teste de correlação de 

Spearman. 

Todas as hipóteses foram testadas por meio de modelos lineares de efeito misto, MEM 

(Fyllas et al., 2009b). Nos modelos, para determinação dos atributos funcionais utilizamos os 

parâmetros do solo, ou atributo funcional preditor, como variável fixa. Utilizamos espécie como 

fator aleatório afetando o intercepto dos atributos. As espécies, por sua vez, foram inseridas 

como variável aleatória, a fim de quantificarmos a importância relativa da identidade taxonômica 

na determinação dos atributos funcionais, de acordo com Equação 4: 

𝑇 =  𝜇 + 𝑠 +  𝜀      (4) 

Onde µ é o valor médio geral da espécie de cada atributo funcional (T), s representa o 

efeito aleatório causado pela estrutura genética dos dados, e ε é o termo residual, que inclui tanto 

a variabilidade intraespecífica quanto qualquer erro de medição. Assim, ambos os coeficientes de 

determinação – R²m – onde a proporção da variância é explicada apenas pelos efeitos fixos do 

modelo e – R²c – onde a proporção da variância é explicada pelos efeitos fixos condicionados aos 

efeitos aleatórios do modelo são apresentados. Além disso, o Coeficiente de Correlação 

Intraclasse (CCI) dos efeitos aleatórios (espécies) foi calculado, ou seja, a proporção da 

variabilidade total que é devida às diferenças entre as espécies. Todos os parâmetros foram 

estimados pelo método de Máxima Verossimilhança Residual ou Restrita (REML) com o pacote 

“lme4” no R (Bates et al., 2014).  
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Para testar H1 – maior teor de areia total resultando em atributos de maior segurança 

hidráulica – utilizamos MEM, onde o teor de areia total foi utilizado como variável preditora, e 

os atributos de vasos (VF, VD, DH, Kp, VI, VM, VS e WD) como variável resposta. Além disso, 

testamos possíveis interações entre areia total e soma de bases, a fim de verificar a interação 

entre física e química dos solos (status nutricional) sobre os atributos de vasos. 

Para testar H2 – maior teor de nutrientes no solo resultando em maior teor de nutrientes 

nas folhas e madeira – utilizamos MEM, onde o teor de nutrientes dos solos foi utilizado como 

variável preditora, e os nutrientes nas folhas e madeira (P, K e Ca) como variável resposta. 

Para testar H3 – relações positivas de escalonamento entre-órgãos – utilizamos MEM, 

onde o teor de nutrientes nas folhas foi utilizado como variável preditora, e os nutrientes na 

madeira (N, P, K, Ca, Mg e S) como variável resposta. 

Para testar H4 – menor densidade da madeira associada com maior teor de nutrientes nas 

folhas e madeira – utilizamos MEM, onde a densidade da madeira foi utilizada como variável 

preditora, e os nutrientes nas folhas e madeira (N, P, K, Ca, Mg e S) como variável resposta. 

Para avaliação das múltiplas comparações entre os atributos funcionais, utilizamos 

correlação de Spearman, o valor de p foi ajustado de acordo com o método de FDR (Benjamini 

and Hochberg, 1995). Removemos variáveis anômalas (e.g., Mg do solo, todas observações = 1, 

sem variação) e até 10% dos outliers observados por variável por meio da amplitude interquartil 

(King and Eckersley, 2019). As figuras foram construídas utilizando o pacote “ggplot2”, sendo 

os valores de p e parâmetros da correlação exibidos por meio da função stat_compare_means, do 

pacote “ggpubr”. 

 

  



80 

 

 

RESULTADOS 

 

Solos 

Ao longo dos 34 pontos de solos analisados observou-se baixa variação na textura do 

solo, sendo a fração da areia total sua principal composição (760-880 g kg-1, ou 76-88%). A 

composição química, por sua vez, apresentou ampla variação, principalmente decorrente do teor 

de P res (2,0-5,0 mg dm-3) e dos cátions do solo: K⁺ (0,20-0,40 mmolc dm-3), Ca²⁺ (1,0-6,0 mmolc 

dm-3) e Mg²⁺ (1,0-2,0 mmolc dm-3), soma de bases (SB, i.e., a soma de K⁺, Ca²⁺ e Mg²⁺) e na 

saturação por alumínio (m%, a porcentagem da capacidade de troca catiônica (CTC) ocupada por 

Al+3: m% = CTC-SB). Na composição dos nossos solos englobamos boa parte da variabilidade 

observada em toda a Bacia Amazônica (Quesada et al., 2010a), em especial para a variação da 

SB (0,2-7,3 mmolc dm-3 de 0,1-10 mmolc dm-3). 

Nas comparações categóricas, Latossolos (LaS) e Terra Preta de Índio (TPI) diferem na 

variação de areia total, argila, pH, P res, cátions e índices derivados (Figura 1). Entre os tipos de 

solo, apesar de claramente a mediana e a variância dos gráficos formarem grupos distintos 

(Figuras 1 e S1), foi possível observar que em alguns casos há pontos que se sobrepõem entre 

grupos. Em relação a SB nas áreas de TPI, por exemplo, apesar de esperarmos alto status 

nutricional (i.e., valores elevados de SB), alguns pontos apresentaram valores tão baixos quanto 

o do LaS. Devido à proximidade das áreas de LaS e TPI, e a dificuldade em definir o tamanho e 

o limite das manchas de solo de TPI, era esperado que alguns pontos tivessem composição de 

solo semelhante. Essa característica ofusca comparações dicotômicas entre tipos de solo, mas nos 

oferece a oportunidade de avaliar o efeito do solo ao longo de um contínuo de fertilidade, 

controlando para condições climáticas, topográficas e taxonômicas. Na Figura S1 observa-se a 

correlação entre os parâmetros físicos e químicos dos solos. Na Figura S2 agrupamento das 

variáveis do solo por análise de componentes principais (PCA) entre os dois grupos (LaS e TPI).  
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Figura 1. Composição física e química dos solos analisados ao longo do contínuo de fertilidade 

na borda Sul da transição Amazônia-Cerrado. Latossolo – LaS e Terra Preta de Índio – TPI. Para 

diferenças significativas entre solos, teste de Wilcoxon, * p<0.05, ** p<0.01, *** p<0.001, **** 

p<0.0001. 
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Fração de areia total e a composição dos vasos 

Solos com maior fração de areia total não resultaram em atributos funcionais (vasos) de 

maior segurança hidráulica (Figura 2, Tabela 2), rejeitando-se, assim, nossa primeira hipótese. 

Também, nenhuma relação significativa foi encontrada entre possíveis interações entre fração de 

areia total e soma de bases como variáveis preditoras dos atributos de vasos (não apresentado). 

Portanto, todas as variáveis anatômicas testadas, como: fração de vasos múltiplos, VM (R2
c = 

0,698, R2
m = 0,051 e p=0,226), % de vasos solitários VS (R2

c = 0,660, R2
m = 0,051 e p = 0,719), 

diâmetro dos vasos, VD (R2
c = 0,165, R2

m = 0,081 e p = 0,2912), frequência dos vasos, VF (R2
c = 

0,548, R2
m = 0,030 e p = 0,226), diâmetro hidráulico, DH (R2

c = 0,698, R2
m = 0,051 e p = 0,226), 

condutividade hidráulica teórica potencial, Kp (R2
c = 0,703, R2

m = 0,028 e p = 0,336), índice de 

vulnerabilidade do xilema, VI (R2
c = 0,357, R2

m = 0,065 e p = 0,226), e a densidade da madeira, 

WD (R2
c = 0,698, R2

m = 0,051 e p = 0,836) não apresentaram relação significativa com fração de 

areia total. 
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Figura 2. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre atributos 

funcionais de vasos (efeito fixo) e teor de areia dos solos (variável preditora) entre espécies 

(efeito aleatório). Atributos: frequência de vasos (VF), diâmetro dos vasos (VD), diâmetro 

hidráulico (DH), condutividade teórica potencial (Kp), índice de vulnerabilidade xilema (VI), 

fração de vasos múltiplos (VM) e solitários (VS) e densidade da madeira. 
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Tabela 2. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre atributos 

funcionais de vasos e teor de areia dos solos. Para o efeito fixo (atributo funcional), descreveu-se 

a estimativa, erro padrão e o intervalo de confiança (IC 95%). Para o efeito aleatório (espécies) o 

Coeficiente de Correlação Intraclasse – CCI (proporção da variabilidade total que é devida às 

diferenças entre as espécies) é observado. No caso de efeito estatisticamente significativo (p), os 

parâmetros são representados em negrito. Além disso, são mostrados o R² marginal (R²m) e 

condicional (R²c) (variância explicada sem e com efeitos aleatórios de espécies). 

  Efeito fixo  Efeito aleatório   

Model n Estimativa Err. padr IC 95% CCI R2
m R2

c p 

VD [w]  34 -1.13 0.83 -2.82 – 0.56 0.53 0.030 0.548 0.291 

VF [w] 34 3.54 2.03 -0.61 – 7.70 0.09 0.081 0.165 0.226 

DH [w] 34 -1.11 0.68 -2.51 – 0.28 0.69 0.028 0.703 0.226 

Kp [w] 34 -2.23 1.91 -6.13 – 1.67 0.69 0.015 0.691 0.336 

VM [w]  34 -3.95 1.81 -7.65 – -0.25 0.68 0.051 0.698 0.226 

VS [w] 34 0.96 1.97 -3.06 – 4.98 0.66 0.003 0.660 0.719 

VI [w]  34 -4.52 2.62 -9.87 – 0.83 0.31 0.065 0.357 0.226 

WD [w] 34 0.10 0.49 -0.89 – 1.10 0.43 0.001 0.426 0.836 

Parâmetros passaram por transformação log 10 e ajuste do valor de p (método FDR) 
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Composição de nutrientes: solos-folha-madeira 

Solos com maior status nutricional resultaram em aumento dos níveis de nutrientes 

específicos nas folhas e madeira, confirmando a nossa segunda hipótese (Figura 3). Nas folhas, 

maior fertilidade dos solos resultou em maior teor de P (R2
c=0,66, p=0.04) e Ca (R2

c=0,69, 

p<0.001), enquanto que na madeira apenas P (R2
c=0,43, p<0.001). Curiosamente, solos com 

maior teor de K não resultaram em maior teor de K nas folhas (R2
c=0,24, p=0.15) e madeira 

(R2
c=0,20, p=0.95). Os mesmos nutrientes observados entre folhas e madeira também 

escalonaram positivamente (Figura 4), confirmando nossa terceira hipótese. Maior teor de 

nutrientes na madeira apresentou relação positiva com maior teor de nutrientes nas folhas para P 

(R2
c=0,40, p=0,001), K (R2

c=0,36, p=0,006), Ca (R2
c=0,32, p=0,04) e Mg (R2

c=0,43, p<0,001). 

No entanto, para outros nutrientes, como N (R2
c=0,25, p=0,36) e S (R2

c=0,41, p=0,51) o mesmo 

não foi observado. 
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Figura 3. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre teor de 

nutrientes: folhas e madeira (variável resposta) e solos (variável preditora) entre espécies (efeito 

aleatório). Cada espécie é representada por uma cor diferente. Cada linha do painel indica 

associações entre nutrientes específicos. 
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Figura 4. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre teor de 

nutrientes: folhas (variável preditora) e madeira (variável resposta) entre espécies (efeito 

aleatório). Cada espécie é representada por uma cor e símbolo diferentes. Cada linha do painel 

indica associações entre nutrientes específicos. 
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Tabela 3. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre nutrientes: 

solos [s], folhas [L] e madeira (W). Para o efeito fixo (nutriente), descreveu-se a estimativa, erro 

padrão e o intervalo de confiança (IC 95%). Para o efeito aleatório (espécies) o Coeficiente de 

Correlação Intraclasse – CCI (proporção da variabilidade total que é devida às diferenças entre as 

espécies) é observado. No caso de efeito estatisticamente significativo (p), os parâmetros são 

representados em negrito. Além disso, são mostrados o R² marginal (R²m) e condicional (R²c) 

(variância explicada sem e com efeitos aleatórios de espécies). 

Modelo  Efeito fixo Efeito aleatório   

 n Estimativa Er. padrão IC 95% CCI R2
m R2

c p 

PL ~ Press 34 0.18 0.09 0.00 – 0.35 0.64 0.049 0.657 0.045 

Pw ~ Ps 34 0.33 0.07 0.18 – 0.47 0.09 0.381 0.438 <0.001 

KL ~ Ks 34 -0.29 0.20 -0.71 – 0.12 0.19 0.052 0.237 0.154 

Kw ~ Ks 34 0.02 0.32 -0.64 – 0.68 0.19 0 0.193 0.956 

CaL ~ Cas 34 0.39 0.06 0.26 – 0.52 0.51 0.367 0.688 <0.001 

Caw ~ Cas 34 -0.01 0.52 -1.08 – 1.06 0.41 0 0.409 0.985 

Nw ~NL 34 0.25 0.27 -0.30 – 0.81 0.23 0.037 0.255 0.361 

Pw ~ PL 34 0.41 0.11 0.17 – 0.64 0.12 0.315 0.398 0.001 

Kw ~ KL 34 0.72 0.24 0.22 – 1.21 0.20 0.203 0.360 0.006 

Caw ~ CaL 34 1.99 0.93 0.09 – 3.89 0.23 0.123 0.323 0.041 

Mgw ~ MgL 34 2.13 0.43 1.24 – 3.01 0.01 0.424 0.427 <0.001 

Sw ~ SL 34 -0.11 0.16 -0.44 – 0.22 0.40 0.012 0.406 0.507 

Parâmetros passaram por transformação log 10 
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Parâmetros de história de vida e composição de nutrientes 

A relação entre teor de nutrientes dos ramos (folhas e madeira) e parâmetros de histórico 

da vida (densidade da madeira) também foram testados, conforme Figura 5. Surpreendentemente, 

nenhum nutriente (foliar ou madeira) apresentou relação significativa com densidade da madeira, 

refutando a quarta hipótese apresentada. Esperávamos relações negativas entre densidade da 

madeira e nutrientes, tanto nas folhas (Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2019), como na 

madeira (Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2022, 2019; Patiño et al., 2012).  

 

 

Figura 5. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre teor de 

nutrientes: folhas e madeira (variável resposta) e densidade da madeira (variável preditora) entre 

espécies (efeito aleatório). Cada espécie é representada por uma cor e símbolo diferentes. Cada 

linha do painel indica associações entre nutrientes específicos. 

 

 

 



90 

 

 

DISCUSSÃO 

 

 A dinâmica dos nutrientes nos sistemas terrestres é mediada por parâmetros ambientais e 

da sua vegetação. Ou seja, como a composição das espécies e suas estratégias no uso e alocação 

de recursos varia em diferentes condições de clima e solo. Esse equilíbrio determina como as 

oscilações nos fluxos de energia, carbono e água ocorrem, gerando impactos nos ciclos 

biogeoquímicos em escala regional à global. Aqui utilizamos um delineamento sem precedentes 

para avaliar o efeito dos solos sobre os atributos funcionais, onde clima, topografia e táxons (e 

sua fenologia) foram controlados. Assim, apresentamos o complexo efeito da textura e da 

composição química do solo (a nível de indivíduo) sobre os atributos de vasos e de nutrientes de 

árvores perenifólias ao longo de um amplo gradiente de solos na transição sul da Amazônia-

Cerrado, uma das regiões de maior vulnerabilidade climática e desafio socioambiental do 

Neotrópico (Brando et al., 2013). 

 

Textura do solo não afeta a segurança hidráulica do xilema 

Ao longo do gradiente de solos avaliado, não encontramos evidências de aumento da 

segurança hidráulica do xilema em resposta ao aumento da fração de areia total (Figura 2). Solos 

amazônicos arenosos comumente apresentam menor status nutricional, devido ao processo de 

erosão e lixiviação, característicos da sua pedogênese e evolução (Quesada et al., 2010a, 2010b). 

O processo de antropização-fertilização dos solos do presente estudo (Terra Preta de Índio), 

entretanto, resultou em condições únicas de solo. É justamente nos solos de TPI que maior fração 

de areia total, P, Ca e SB foram observadas (Figuras 1, S1 e S2). Maior status nutricional em 

solos com menor capacidade de retenção de água, e faixa de textura relativamente reduzida, entre 

760-880 g kg-1 de areia total, possivelmente amenizaram as relações esperadas entre menor 

vulnerabilidade do xilema e maior fração de areia total. Apesar do nosso delineamento favorecer 

a análise do efeito dos solos sobre a vegetação, a covariação entre status nutricional e textura do 

solo limita a avaliação isolada desses parâmetros sobre os atributos funcionais. Apesar de alguns 

trabalhos terem investigado o efeito da composição química dos solos sobre a anatomia da 

madeira (Cary et al., 2020; Melo Jr et al., 2018; Spannl et al., 2016), os estudos são incipientes e 

carecem de maior força amostral e poder estatístico sobre os solos. Além disso, para que o efeito 
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do status nutricional seja melhor acessado, recomendamos a implementação de experimentos 

onde a textura dos solos apresente condições similares.  

 Relações entre menor capacidade de retenção de água (i.e., solos mais arenosos) e 

atributos de vasos voltados à segurança hidráulica, como vasos de menor calibre e mais 

frequentes são esperados em florestas tropicais (Hacke and Sperry, 2001). Além disso, 

curiosamente, os solos com maior fração de areia total do presente estudo, foram também os que 

apresentaram maior associação com nutrientes centrais ao balanço hídrico (Ca) e metabolismo 

energético (P) das plantas (Figura S1). A composição nutricional dos solos desempenha papel 

central na mediação do balanço hídrico e nutricional das plantas (Goldstein et al., 2013; 

Heineman et al., 2016; Ordoñez et al., 2009). Solos com maior teor de cátions, principalmente 

K+ e Ca+2, apresentam condições mais favoráveis de crescimento e controle osmótico celular das 

plantas (Chen et al., 2023; McLaughlin and Wimmer, 1999; Tavakol et al., 2018). Nessas 

condições o processo de cavitação e embolismo é reduzido por meio de ajustes osmóticos 

(Turner, 2018). O balanço entre cátions, carboidratos e água, principalmente nos tecidos 

adjacentes aos vasos embolizados, possibilita que a fração comprometida do sistema hidráulico 

seja reabastecida “refilling process” por esses solutos, restabelecendo seu funcionamento 

(Brodersen and McElrone, 2013; Domec and Gartner, 2001; Turner, 2018).  

 

Alocação de nutrientes do solo nas folhas e na madeira 

 

Visão geral dos dados 

Diferentes respostas no escalonamento de nutrientes nas folhas e madeira em função do 

solo foram observadas (Figura 3, Tabela 3). Na relação folhas-solo, observamos ampla variação 

entre espécies para todos os nutrientes (i.e., altos valores de CCI - proporção da variabilidade 

total que é devida às diferenças entre as espécies). Os padrões observados foram: maior CCI para 

P (R2c = 0,66, CCI = 0,64, p = 0,04); relação mais forte folhas-solo com Ca (R2c = 0,69, CCI = 

0,51 p<0,001) e ausente para K (R2c = 0,24, CCI = 0,19, p = 0,15) (Tabela 3). O teor de 

nutrientes foliar apresentou valores próximos à faixa observada por Fyllas et al. (2009) ao 

avaliarem folhas de espécies arbóreas ao longo da Bacia Amazônica: P (0,4 – 1,1 vs. 0,3 – 3,0 

mg g-1) Ca (2,2 – 9,4 vs. 2,0 – 31,0 mg g-1) e K (1,6 – 6,4 vs.  3,0 – 30,0 mg g-1). Como 
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observado, a distribuição da composição química das folhas do presente estudo apresentou-se 

sempre no intervalo inferior da faixa observada na Bacia Amazônica, apesar de parte dos nossos 

solos apresentarem status nutricional tão elevado como os mais férteis da Amazônia para Ca (1,0 

– 6,3 vs. 0,06 – 6,65 mmolc dm-3) e K (0,20-0,40 vs. 0,01 – 0,24 mmolc dm-3) (Quesada et al., 

2010a). Possivelmente, esse é um indicativo da limitação que as espécies têm em alocar 

nutrientes nas folhas e/ou, que a alocação dos nutrientes do solo são direcionados para outros 

órgãos, como ramos e raízes (Schreeg et al., 2014). 

 

Alta variabilidade nutricional intraespecífica entre-órgãos 

As espécies apresentaram alta variação na concentração de nutrientes nas folhas e na 

madeira (Tabela S2). Isso pode ser explicado tanto pela ampla variação nutricional dos solos 

onde as espécies foram amostradas (Figura 1), como pelas diferentes estratégias das espécies na 

alocação dos nutrientes dos solos para as folhas e madeira, principalmente de P (R²c = 0,657 vs. 

R²m = 0,049) e Ca (R²c = 0,688 vs. R²m = 0,367) nas folhas (Tabela 3). Mesmo em condições 

similares de clima, espécies neotropicais de floresta úmida apresentaram ampla variação na 

composição nutricional das folhas (Hättenschwiler et al., 2008) e da madeira (Heineman et al., 

2016). Também, observamos alta variação entre espécies nos nutrientes da madeira, contudo, em 

menor escala comparado às folhas (Tabela S2). Esse padrão de alta variabilidade nutricional em 

árvores tropicais é comum, e reflete na ampla diversidade de estratégias de uso e alocação de 

nutrientes entre e intra espécies (Fyllas et al., 2009; Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 

2022, 2019; Ordoñez et al., 2009).  

 

Composição nutricional das folhas 

A expressão da variabilidade nutricional das plantas é especialmente importante nas 

folhas devido suas múltiplas funções. Por serem o principal órgão que regula a fotossíntese e a 

evapotranspiração, apresentam alta sensibilidade ambiental e biótica e, assim, ampla variação na 

sua composição nutricional (Hajek et al., 2016; Metcalfe et al., 2014; Reed et al., 2012). Além 

disso, as folhas ao longo dos seus diferentes estágios de desenvolvimento, como: crescimento, 

maturação, queda e regeneração – em um tempo relativamente curto – também afetam a 
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composição e ciclagem de nutrientes (Reich et al., 1991). Finalmente, as espécies arbóreas 

também modulam o desenvolvimento das suas folhas de acordo com o ciclo vegetativo (e.g., 

período de floração vs. vegetativo) e estratégias de alocação e uso de nutrientes (e.g., espécies 

com maior ou menor capacidade de reabsorção de K foliar para a madeira, durante o processo de 

perda das folhas) (Lambers et al., 2008; Menezes et al., 2022; Parsons et al., 2012). Apesar de 

termos utilizado somente espécies perenifólias e árvores de dossel, a taxa de perda e regeneração 

de folhas varia entre espécies na região (Pereira, 2012), indicando outra possível fonte de 

variação e a alta sensibilidade na alocação de nutrientes nesse órgão entre espécies (Tabela S2).  

Atributos foliares e nutricionais em resposta aos solos comumente apresentam alta 

variabilidade, tanto entre, como intra espécies, especialmente em florestas tropicais com solos 

limitados por nutrientes (Hajek et al., 2016; Heineman et al., 2016; Wood et al., 2011). Essa 

ampla variabilidade entre espécies foi constatada principalmente para P (CCI=0.64) (Figura 3, 

Tabela 3). Esse nutriente desempenha múltiplas funções nas plantas, atuando desde a formação 

de DNA, RNA e membranas celulares, a transferência de energia e metabolismo do carbono 

(Hauenstein et al., 2020). Entretanto, a relação mais forte observada entre nutrientes foliares e 

resposta ao solo foi o Ca (p<0,001). Esse nutriente tem papel central na regulação estomática, 

estruturação da parede celular e mecânica dos tecidos e, por ser menos móvel que os demais (P e 

K), é menos reabsorvido durante a perda das folhas, assim, espera-se um sinal claro entre sua 

composição nas folhas em resposta ao solo (Asner et al., 2014; McLaughlin and Wimmer, 1999). 

Curiosamente, o K foliar foi o único nutriente que não apresentou relação significativa 

com o solo (Figura 3) (Tabela 3). Esse nutriente desempenha um importante papel na 

osmorregulação das folhas, na condutância hídrica, no transporte de solutos e na manutenção do 

alto potencial de turgescência celular (Tavakol et al., 2018; Traversari et al., 2020; Turner, 

2018). Além da estruturação e funcionamento de florestas tropicais, especialmente no tamanho 

das copas e, por consequência, na capacidade fotossintética das plantas (Chen et al., 2023; Fyllas 

et al., 2009). Por termos encontrado valores no solo acima dos comuns à Bacia Amazônica – até 

2x maior (Quesada et al., 2010a) – onde somente espécies perenifólias foram avaliadas, é 

possível que a variação do K foliar ocorreu principalmente em função das diferentes estratégias 

entre as espécies e menos em função da sua disponibilidade do solo (Tabela 3). A 

disponibilidade do K no solo e a composição das espécies afetam o teor de K foliar. Por 
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exemplo, Heineman et al. (2016) ao longo de solos de baixo teor de K, encontraram relação 

positiva entre K nas folhas e no solo. Enquanto que, Jobbágy e Jackson (2004), ao longo de solos 

de maior disponibilidade de K, encontraram relação negativa entre K folhas-solo. Lira-Martins et 

al. (2019), no entanto, não encontraram associação entre solos com maior teor de K e sua 

alocação nas folhas e madeira. Portanto, não há um consenso claro na literatura. Possivelmente, a 

alta mobilidade desse cátion entre órgãos e seu efeito sobre o balanço hídrico e nutricional da 

planta (Lira-Martins et al., 2022), faz com que suas variações nos tecidos sejam mais sensíveis a 

mudanças ambientais e taxonômicas. 

 

Composição nutricional da madeira 

Os valores de Ca e K na madeira observados coincidem com a faixa observada por Lira-

Martins et al. (2019), sendo: Ca (0,01 – 5 vs. 0,2 – 10 mg g-1) e K (0,5 – 4,0 vs. 0,1 – 5,0 mg g-1). 

Contudo, o teor de P na madeira observado no presente estudo foi relativamente elevado (1,1 – 

2,2 mg g-1) ao compararmos com os encontrados por Lira-Martins et al. (2019), (0,03 – 1,0 mg g-

1). Parte dessa divergência, pode ser explicada pelos diferentes laboratórios e técnicas 

empregadas para determinação do teor de nutrientes do tecido vegetal. Contudo, também 

avaliamos o teor de P na madeira em outras 10 parcelas na Amazônia, que apresentaram faixa 

entre 0,38 – 2,04 mg g-1 (Figura S3), e com solos com status de P bem superiores aos do presente 

estudo. Surpreendentemente, enquanto os solos do presente estudo chegam a valores máximos de 

P total de 200 mg kg-1 (Figura 1) e na madeira 2,2 mg g-1 (Figura 3) os outros sítios apresentaram 

valores máximos de P total de 450 mg kg-1 (i.e., mais do que o dobro) e máximo na madeira de 

2,04 mg g-1. Portanto, apenas o status nutricional do solo não explica o alto teor de P observado 

na madeira. 

Na relação madeira-solo, observamos ampla variação da composição dos nutrientes entre 

espécies para Ca e K, e baixa para P (Figura 3, Tabela 3). Curiosamente, o P (R2c = 0.43, CCI = 

0.09, p<0.001) foi o único nutriente a escalonar positivamente com o solo (Figura 3). Além 

disso, foi o único nutriente - em resposta ao solo - a aumentar sua alocação tanto nas folhas, 

como na madeira (Figura 3). O Ca, apesar do seu escalonamento positivo folhas-solo, não 

apresentou escalonamento positivo para madeira-solos (R2c = 0.41, CCI = 0.41, p = 0.98) (Figura 

3), enquanto que o K foi o único nutriente a não apresentar relação significativa em resposta ao 
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solo: folhas (p=0.15) e madeira (p=0.96). Parcialmente, nossos resultados vão ao encontro do 

observado na literatura, onde o escalonamento positivo entre madeira-solos foi significativo para 

N e P (Heineman et al., 2016; Reed et al., 2012; Yan et al., 2016; Yang et al., 2014) e N, P, e K, 

Mg e Ca para Heineman et al. (2016). No entanto, Lira-Martins et al. (2019) observarem maior 

associação entre madeira-solo apenas para Ca, Mg e Na (e ausente para N, P e K). Assim, não 

está claro na literatura quais nutrientes (para madeira-solos) escalonam positivamente em 

florestas neotropicais. Os resultados indicam um possível efeito da mobilidade dos nutrientes e 

sua alocação entre órgãos. Enquanto o Ca – nutriente menos móvel – apresentou relação 

significativa apenas entre folhas-solo (órgão fotossintético, de maior demanda nutricional), o P – 

nutriente de mobilidade moderada – apresentou resposta em função do solo para ambos os 

órgãos (principalmente madeira). O K, possivelmente devido a sua alta mobilidade e, por 

consequência, facilidade em ser reabsorvido e realocado (Fromm, 2010), não apresentou um 

padrão claro de alocação nos tecidos entre as espécies do presente estudo. 

O teor de P no solo, comumente é baixo em florestas tropicais e espécies podem acessar 

nutrientes limitados com maior ou menor sucesso de acordo com suas especificidades. Por 

exemplo, sua capacidade de competir por nutrientes aumenta em resposta a expansão do sistema 

radicular e associação simbiótica com fungos micorrízicos arbusculares (AM), sendo este, um 

mecanismo chave no balanço nutricional de árvores amazônicas (Lambers et al., 2008; Reichert 

et al., 2022; Smith et al., 2011). Suas estratégias de alocação de nutrientes e investimento celular 

também mudam, enquanto umas priorizam a formação de folhas maiores, potencializando a área 

fotossintética, outras investem em maior área de xilema ativo, favorecendo o transporte de água e 

nutrientes (Aoyagi and Kitayama, 2016; Baligar et al., 2001; Ingestad and Agren, 1991; Lisi et 

al., 2008). No entanto, ao compararmos as espécies do presente estudo com gêneros coocorrentes 

das outras 10 parcelas avaliadas, como Amaioua, Protium e Ocotea, não observamos um padrão 

claro de maior teor de P na madeira em função das espécies.  

A composição física do solo, também pode ter influenciado no maior teor de P na 

madeira. Os solos do presente estudo são majoritariamente arenosos, com fração de areia total na 

faixa de 76-88% (Figura 1). No entanto, ao observarmos parcelas ao longo da Bacia Amazônica, 

é possível verificar que, comumente, maior teor de P no solo e na madeira são encontrados em 

solos com menor fração de areia (5-66%) (Lira-Martins et al., 2019; Quesada et al., 2010a). 
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Solos neotropicais com alto teor de areia, devido ao processo de intemperismo e lixiviação dos 

nutrientes geralmente apresentam baixa disponibilidade de P (Ahmad, 2016; Quesada et al., 

2010a; Soong et al., 2020). Entretanto, os solos mais arenosos do presente estudo, foram também 

os que apresentaram maior teor de P res, coincidindo com os pontos observados na Terra Preta 

de Índio, TPI (Figura 1 e S1). Nesses solos, Oliveira et al. (2022) observaram maior teor de 

carbono pirogênico do solo e biomassa acima do solo, em comparação à sítios adjacentes, de 

baixo status nutricional dos solos. Foi justamente em TPI, que os maiores valores de P no solo e 

na madeira foram observados (Figura 1). Possivelmente, a combinação entre solos arenosos e 

antropização-fertilização indígena, favoreceu maior alocação de P na madeira e amenização da 

vulnerabilidade do xilema, conforme citado no tópico anterior. Parte do mecanismo possível, é a 

expansão esperada do sistema radicular das plantas, comum em condições de menor 

disponibilidade hídrica e impedimento físico (Schenk and Jackson, 2002).  

É por meio do sistema radicular e da sua microbiota associada, que a absorção de água e 

nutrientes ocorre pela planta. Por exemplo, aumento da especialização funcional das raízes e 

mudanças na sua estrutura (e.g., aninhadas) são influenciadas principalmente por parâmetros do 

solo (Lambers, 2022) e resultam tanto em aumento da capacidade de transporte, como da 

absorção de P (Lambers et al., 2006) e nutrientes (Bordron et al., 2019). Além disso, solos com 

maior fração de areia e maior status nutricional também afetam positivamente a produção de 

inóculos de micorrizas arbusculares (AM) e sua colonização nas raízes (Okiobé et al., 2015). A 

simbiose AM é a principal via de disponibilização de P inorgânico (i.e., disponível) para as 

plantas (Lambers, 2022; Lambers et al., 2006; Smith et al., 2011) e sua associação está presente 

em aproximadamente 80% das espécies arbóreas no Neotrópico (Corrales et al., 2018). Portanto, 

seu favorecimento – como as condições abióticas do presente estudo – podem ter beneficiado 

maior alocação de P na madeira. Especialmente, considerando que o efeito da disponibilidade de 

P no solo é maior sobre o desenvolvimento de fungos AM, do que as características dos 

hospedeiros (e.g., atributos das raízes das plantas hospedeiras) (Hogan et al., 2023).  

O aumento da diversidade de mecanismos para absorção e uso de nutrientes, 

especialmente de P, é um dos principais mecanismos que promovem a diversidade de espécies e 

que mantém a produtividade de florestas tropicais em solos de baixo status nutricional (Aoyagi et 

al., 2022). Especialmente na Amazônia, onde o P é um dos elementos centrais na dinâmica das 
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florestas, essa diversidade de estratégias de uso e aquisição de P, ocorre principalmente em 

função da sua disponibilidade no solo (e.g., maior forrageamento e efeito de fungos AM em 

solos com maior status de P) (Reichert et al., 2022). A interação entre solos, raízes, microbiota e 

a capacidade de absorção, alocação e uso de nutrientes pelas plantas carece de maiores 

investigações, especialmente nos trópicos (Lambers, 2022; Reichert et al., 2022; Smith et al., 

2011). Essas características, parcialmente, podem explicar a maior concentração de P na madeira 

observada em comparação a outros estudos (Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2019; 

Smith et al., 2011) e as demais parcelas avaliadas (Figura S3). 

 

Escalonamento de nutrientes entre folhas e madeira 

Nas relações de escalonamento de nutrientes entre órgãos variações ocorreram em função 

das espécies e do tipo de nutrientes (Figura 4). Apesar de não observamos relações significativas 

para alguns nutrientes entre solos e tecidos - como K nas folhas e madeira; e Ca na madeira - 

entre órgãos, diversos nutrientes escalonaram positivamente de forma significativa entre orgãos: 

P (R2c = 0.40, CCI = 0.12, p=0.001), K (R2c = 0.36, CCI = 0.20, p=0.006), Ca (R2c = 0.32, CCI = 

0.23, p=0.001) e Mg (R2c = 0.40, CCI = 0.12, p=0.001). Contudo, para alguns nutrientes: N (R2c 

= 0.25, CCI = 0.23, p=0.36) e S (R2c = 0.41, CCI = 0.40, p=0.51), houve ausência de relação 

significativa entre nutrientes e os maiores valores de CCI (Tabela 3). Para os macronutrientes 

mais investigados na literatura (i.e., N e P), observamos relação positiva significativa apenas 

para P, enquanto que o escalonamento de N entre órgãos foi basicamente constituído pelas 

diferenças entre as espécies (alto CCI) (Figura 4 e Tabela 3). Em trabalhos prévios, comumente 

ambos nutrientes (além de K e Ca, no caso de Heineman et al., 2016) apresentaram forte 

escalonamento positivo entre órgãos (Heineman et al., 2016; Yan et al., 2016; Yang et al., 2014). 

Entretanto, os trabalhos citados não controlaram o efeito dos sítios/espécies nas relações testadas 

e, apesar de Yan et al. (2016) terem avaliado as relações de escalonamento de N e P entre órgãos 

(folhas-madeira) para diferentes grupos: decíduas, perenifólias e coníferas, além de leguminosas 

e não leguminosas, mesmo entre espécies há efeito taxonômico nas estratégias de alocação de 

nutrientes (Lira-Martins et al., 2022, 2019) (Figuras 3 e 4 e Tabela 3). 

 A ausência do controle do efeito dos sítios e espécies, especialmente se as diferenças 

absolutas são grandes, podem gerar padrões e interpretações inadequadas (i.e., falácia ecológica). 
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Por exemplo, Lira-Martins et al. (2019) empregaram modelos bivariados (OLS) e de efeitos 

mistos (MEM) para testar como os modelos divergiam na avaliação do escalonamento de 

nutrientes em folhas e madeira. Enquanto N apresentou relação significativa somente quando o 

efeito das espécies era desconsiderado (OLS), K apresentou relação significativa somente ao 

considerar o efeito das espécies como variável aleatória (MEM). Tanto no nosso estudo, como no 

de Lira-Martins et al. (2019), K e Mg escalonaram positivamente entre órgãos (Figura 4). E, 

apesar de algumas divergências entre estudo ocorrerem, como no caso do escalonamento de Ca e 

P entre órgãos, é evidente a importância de se considerar o efeito das espécies nas relações 

testadas, visto que as estratégias de uso e alocação de nutrientes variam amplamente em função 

dos táxons (Hättenschwiler et al., 2008; John et al., 2007; Lira-Martins et al., 2022). 

 

Parâmetros de história de vida e a composição de nutrientes 

A relação negativa que hipotetizamos entre densidade da madeira e teor de nutrientes 

(para folhas e madeira) não foi encontrada (Figura 5). Apesar de Patiño et al. (2012) não terem 

encontrado relação entre densidade da madeira e teor de N e Mg foliar, assim como no presente 

estudo, para P, Ca e K, relação negativa e significativa foi constatada. O mesmo foi observado 

para o teor de nutrientes na madeira (i.e., ausência de relação significativa com densidade da 

madeira). Tanto Heineman et al. (2016), como Lira-Martins et al. (2019), também não 

encontraram relação significativa entre densidade da madeira e Ca, Mg e N na madeira. Contudo, 

negativa e significativa para P e K, respectivamente. A relação da densidade da madeira com 

atributos funcionais varia em múltiplas escalas em florestas tropicais úmidas (Patiño et al., 

2012). No nosso estudo, em abordagem local (i.e., sob mesmo clima) e com espécies perenifólias 

amostradas ao longo de um amplo gradiente de status nutricional, a densidade da madeira não se 

mostrou como um bom preditor do teor de nutrientes nas folhas e na madeira (Figura 5).  

Parte da ausência de relação entre nutrientes e densidade da madeira pode ser derivada do 

efeito da fenologia das espécies do presente estudo, considerando que todas são perenifólias. A 

densidade da madeira se relaciona com a fenologia por meio da modulação da capacidade de 

armazenamento de água e nutrientes nos tecidos das plantas. Por exemplo, espécies com 

densidade da madeira menor, tendem a ter estratégias mais aquisitivas e serem as primeiras a 

entrarem nos estágios de floração e maturação de frutos em uma comunidade (Galvão et al., 
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2021), por consequência, afetando a estratégia de alocação de nutrientes nas plantas (Lira-

Martins et al., 2022). Essa relação pode ser observada nos valores de densidade da madeira, que 

apresentaram faixa relativamente reduzida e baixa variação intra e entre espécies (0.571 – 0,772 

g cm-3 ± 0,06). Para a maioria dos nutrientes, entretanto, alta variação foi observada (Tabela S2). 

Por exemplo, observamos alta variação de Ca nas folhas e na madeira, tanto entre espécies 

(Figura 3), como intra (Tabela S2). Portanto, os resultados indicam que a resposta de espécies 

perenifólias, sob as condições de clima e topografia semelhantes ao longo de alta variação na 

disponibilidade de nutrientes é principalmente química e não estrutural. 

 

CONCLUSÕES 

 

A composição física e química dos solos modulou os atributos funcionais das espécies 

perenifólias avaliadas. Maior teor de areia total não teve efeito na formação de um sistema 

hidráulico de maior segurança no xilema, possivelmente devido ao maior status nutricional 

desses solos. 

Alta variabilidade nutricional foi observada, tanto nos solos, como nas folhas e na 

madeira. Possivelmente a mobilidade dos nutrientes modulou sua alocação nos órgãos: solos 

com maior teor de Ca (menor mobilidade) resultou no seu aumento significativo apenas nas 

folhas; enquanto que para K (maior mobilidade), não houve relação entre solos e sua alocação 

nos diferentes órgãos. O P (mobilidade intermediária), por sua vez, mostrou-se como elemento 

central no metabolismo intraespecífico, visto ser o único nutriente a escalonar positivamente na 

relação madeira~solos, além de ser o único a apresentar relações significativas em todos os 

modelos: folha~solos, madeira~solos e madeira~folhas. 

A composição química entre-órgãos escalonou positivamente para Ca, Mg, K e P, 

enquanto que N e S não apresentaram relações significativas. As evidências sugerem que os 

parâmetros intraespecíficos de densidade da madeira estão desassociados de variações químicas 

foliares e da madeira. Relações significativas entre densidade da madeira e teor de nutrientes das 

folhas e madeira não foram observadas. 
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Nossos resultados evidenciam a importância da análise da composição dos solos em alta 

resolução, indicando ainda a importância da análise da sua microbiota. Esses parâmetros estão 

associados com os nutrientes da vegetação e suas estratégias de absorção, uso e alocação nos 

tecidos. Essas informações devem auxiliar desde o entendimento básico de como as árvores 

estruturam sua madeira e regulam seu balanço nutricional em função dos solos, à quantificação 

da produtividade de florestas e sua vulnerabilidade às mudanças do clima. 
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LISTA DE ANEXOS 

 

 

Figura S1. Correlação entre os parâmetros físicos: teor de areia, argila e silte e químicos dos 

solos: pH, matéria orgânica [MO], fósforo em resina (P res), Ca, Mg, K, soma de bases [SB], 

capacidade de troca catiônica [CTC] e saturação por Al+3, m (%). Relações não significativas em 

círculos brancos. Relações significativas em vermelho (positiva) e azul (negativa). Método = 

Spearman. 
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Figura S2. Análise de componentes principais dos parâmetros físicos: teor de areia, argila e silte 

e químicos dos solos: pH, matéria orgânica [MO], fósforo em resina (P res), Ca, K, soma de 

bases [SB], capacidade de troca catiônica [CTC] e saturação por Al+3 (m%), agrupados pelo tipo 

de solo: Latossolo (LaS) e Terra Preta de Índio (TPI). 
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Figura S3. Variação do teor de fósforo na madeira dos ramos (PW) de árvores de dossel ao longo 

de parcelas avaliadas na Bacia Amazônica. Para o presente capítulo, avaliamos diretamente 

apenas GAU-04 e GAU-07.  
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Tabela S1. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre nutrientes das 

folhas [L] e madeira (W) e densidade da madeira (WD). Para o efeito fixo (nutriente), descreveu-

se a estimativa, erro padrão e o intervalo de confiança (IC 95%). Para o efeito aleatório 

(espécies) o Coeficiente de Correlação Intraclasse – CCI (proporção da variabilidade total que é 

devida às diferenças entre as espécies) é observado. No caso de efeito estatisticamente 

significativo (p), os parâmetros são representados em negrito. Além disso, são mostrados o R² 

marginal (R²m) e condicional (R²c) (variância explicada sem e com efeitos aleatórios de espécies). 

Modelo  Efeito fixo Efeito aleatório   

 n Estim. 
Err. 

pad 
IC 95% CCI R2

m R2
c p 

NL ~ WD 34 -0.21 0.21 -0.63 – 0.22 0.79 0.012 0.791 0.330 

PL ~ WD 34 -0.47 0.32 -1.12 – 0.19 0.58 0.044 0.601 0.160 

KL ~ WD 34 0.39 0.52 -0.66 – 1.45 0.16 0.019 0.180 0.453 

CaL ~ WD 34 -0.05 0.61 -1.30 – 1.19 0.31 0.000 0.306 0.931 

MgL ~ WD 34 -0.35 0.48 -1.32 – 0.63 0.35 0.016 0.360 0.472 

SL ~ WD 34 0.50 0.34 -0.20 – 1.19 0.38 0.060 0.415 0.154 

Nw ~ WD 34 -0.61 0.42 -1.46 – 0.24 0.32 0.063 0.364 0.153 

Pw ~ WD 34 -0.39 0.26 -0.92 – 0.14 0.07 0.068 0.137 0.145 

Kw ~ WD 34 0.37 0.81 -1.29 – 2.03 0.20 0.007 0.201 0.651 

Caw ~ WD 34 5.57 4.86 -4.35 – 15.49 0.33 0.039 0.356 0.260 

Mgw ~ WD 34 -1.30 1.91 -5.21 – 2.61 0.05 0.014 0.059 0.503 

Sw ~ WD 34 -0.16 0.32 -0.82 – 0.49 0.36 0.008 0.367 0.615 

Parâmetros passaram por transformação log 10 
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Tabela S2. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre atributos funcionais de vasos e teor de areia dos 

solos. Para o efeito fixo (atributo funcional), descreveu-se a estimativa, erro padrão e o intervalo de confiança (IC 95%). Para o efeito 

aleatório (espécies) o Coeficiente de Correlação Intraclasse – CCI (proporção da variabilidade total que é devida às diferenças entre as 

espécies) é observado. No caso de efeito estatisticamente significativo (p), os parâmetros são representados em negrito. Além disso, 

são mostrados o R² marginal (R²m) e condicional (R²c) (variância explicada sem e com efeitos aleatórios de espécies). 

 

 

 Solo textura Atributos funcionais 

Espécie Areia t ± VD ± VF ± DH ± Kp ± VI ± VS ± VM ± WD ± 

A. guianensis 842.7 25 0.034 0.005 55.9 18.7 0.042 0.007 4.9 2.1 0.001 0.000 36.3 13.9 63.7 13.9 0.663 0.037 

C. echinocarpus 807.5 8 0.041 0.009 34.9 16.2 0.053 0.010 7.4 3.8 0.002 0.001 34.7 9.3 65.3 9.3 0.656 0.026 

M. floribunda 822.0 33 0.031 0.004 58.2 28.7 0.040 0.005 3.6 0.5 0.001 0.001 76.6 13.2 23.4 13.2 0.772 0.035 

O. velloziana 813.3 28 0.053 0.012 31.2 13.5 0.074 0.011 20.1 8.2 0.003 0.002 30.9 17.4 69.1 17.4 0.570 0.080 

P. pilosissimum 807.6 32 0.032 0.003 55.7 20.5 0.044 0.004 5.3 1.3 0.001 0.000 69.5 9.6 30.6 9.6 0.702 0.097 

S. guianensis 819.8 36 0.045 0.003 37.4 9.9 0.055 0.004 11.0 3.6 0.002 0.001 63.2 19.4 36.8 19.4 0.671 0.058 

X.amazonica 827.8 35 0.041 0.009 53.0 26.1 0.057 0.007 11.4 3.8 0.001 0.001 17.9 9.1 82.1 9.1 0.629 0.066 
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RESUMO 

A biodiversidade da Floresta Amazônica detém vastas informações sobre os processos 

ecológicos de árvores tropicais. Essa diversidade é distribuída de maneira heterogênea em 

diversas condições ambientais, influenciando os processos evolutivos e estratégias funcionais das 

espécies. A interação entre o ambiente e a vegetação molda os atributos funcionais das árvores, 

afetando características morfológicas, fisiológicas, químicas e fenológicas. Essas mudanças têm 

um impacto significativo no crescimento, sobrevivência e reprodução das plantas. No entanto, 

ainda existem lacunas de conhecimento sobre como a composição química do xilema, a principal 

fonte de biomassa florestal, é afetada por fatores genéticos e abióticos, como as condições do 

solo e do clima. Neste estudo, investigamos a relação entre densidade da madeira, variáveis 

ambientais e composição química do xilema – nutrientes minerais e carboidratos não estruturais 

– compostos essenciais ao metabolismo vegetal. Para isso, analisamos mais de 100 espécies 

arbóreas distribuídas em um amplo gradiente edafoclimático na Amazônia (precipitação: 1.156 – 

3.287 mm, soma de bases: 0,26 – 75,58 mmol kg-1). Observamos que maior capacidade de 

armazenamento de água e nutrientes (i.e., menor densidade da madeira) apresentou relação 

positiva com maior teor de K, Na e açúcares solúveis. Entre localidades, as variações dos 

minerais na madeira ocorreram principalmente em função dos solos (para K e Ca), enquanto que 

os carboidratos não estruturais (NSC) apresentaram relação negativa com açúcares solúveis e 

amido e altos valores de déficit de pressão de vapor (VPD), além de equilíbrio homeostático na 

sua fração total (NSCT). Os parâmetros avaliados, por modularem a taxa de crescimento das 

árvores, seu risco de mortalidade e ciclagem de nutrientes, são fundamentais para entender a 

produtividade, ciclos biogeoquímicos e taxas de mudanças de ecossistemas tropicais e globais. O 

balanço do carbono das florestas tropicais e suas variações em função do clima podem ser 

melhor avaliados por meio da análise de mecanismos hidráulico-nutricionais de suas árvores. 

Palavras-chave: minerais, déficit de pressão de vapor, árvores tropicais. 
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INTRODUÇÃO 

 

A biodiversidade da Floresta Amazônica é um vasto reservatório de informações sobre os 

processos ecológicos das árvores tropicais (Guayasamin et al., 2021; Ribas et al., 2012; Rull, 

2011). Essa riqueza está distribuída de forma heterogênea, ao longo de diferentes condições 

ambientais, que regem os processos evolutivos e as estratégias funcionais das espécies (Giller, 

1996; Hoorn et al., 2010; Sakschewski et al., 2016). A interação espaço-temporal entre o 

ambiente e a vegetação define como os atributos funcionais das árvores são influenciados, 

resultando em mudanças nas características morfológicas, fisiológicas, químicas e fenológicas 

(Aleixo et al., 2019; Hoorn et al., 2010; Patiño et al., 2012). Essas alterações têm implicações 

significativas no crescimento, sobrevivência e reprodução das plantas (Báez et al., 2022; 

Maracahipes et al., 2018; Quesada et al., 2012). No entanto, apesar dos atributos funcionais 

revelarem as estratégias ecológicas e adaptativas das árvores, ainda existe uma ampla lacuna de 

conhecimento sobre como a composição química do xilema – a principal fonte de biomassa 

florestal – é afetada por fatores genéticos e abióticos, como as condições do solo e clima 

(Bauters et al., 2022; Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2019). 

Estudos anteriores demonstraram que os atributos químicos do xilema variam 

significativamente entre florestas, espécies e mesmo entre indivíduos da mesma espécie, 

influenciados por fatores como a densidade da madeira e a história de vida das árvores (Bauters 

et al., 2022; Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2022, 2019). Entender como essas 

variações afetam o funcionamento e o metabolismo de árvores é crítico para entender suas 

estratégias funcionais, relacionadas com a sua capacidade de  das árvores em ambientes diversos 

(Báez et al., 2022; Maracahipes et al., 2018; Signori-Müller et al., 2021). Além disso, a 

densidade da madeira, é um indicador chave relacionado à capacidade de armazenamento de 

água e nutrientes, visto sua relação direta com a composição de minerais (principalmente K) e o 

balanço hídrico do xilema (Lira-Martins et al., 2022). Avanços na literatura evidenciaram como 

ao longo de ampla diversidade interespecífica variações na capacidade de armazenamento de 

água e nutrientes (i.e., densidade da madeira) está relacionada a composição de minerais (Bauters 

et al., 2022; Chave et al., 2009; Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2019, 2022; Zhao et 

al., 2020a) e carboidratos não estruturais (NSC) na madeira (Blumstein et al., 2023; Dickman et 

al., 2019; Signori-Müller et al., 2022, 2021). Entretanto, como a densidade da madeira modula a 
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composição de minerais e NSC de forma integrada, até onde sabemos, nunca foi testada ao longo 

de ampla diversidade de espécies e gradientes edafoclimáticos (Bauters et al., 2022; Blumstein et 

al., 2023; Chave et al., 2009). 

Como a composição química do xilema é influenciada pelo clima e propriedades do solo 

é um aspecto ecológico chave ainda pouco compreendido, especialmente nos trópicos (Bauters et 

al., 2022; Bond, 2010; Van Langenhove et al., 2020). Ao longo de gradientes edafoclimáticos, 

como os observados na Bacia Amazônica, variações na precipitação e no status nutricional do 

solo são conhecidos por afetarem a estrutura da floresta, a biodisponibilidade de nutrientes e a 

composição química das árvores – principalmente folhas (Bond, 2010; Fyllas et al., 2009; Grau 

et al., 2017; Patiño et al., 2012; Signori-Müller et al., 2021). Isso ocorre devido as múltiplas 

funções que os minerais desempenham, como em processos celulares e entre órgãos, 

relacionados ao transporte de solutos, síntese de proteínas e expansão e diferenciação celular no 

meristema cambial (Deeken et al., 2002; Dreyer et al., 2017; Fromm, 2010). Além disso, a nível 

de processos ecossistêmicos, regem tanto a mortalidade, como a produtividade, estrutura e 

crescimento de florestas na Amazônia e no globo, influenciando ainda, sua resposta às mudanças 

do clima, considerando que em florestas com maior status nutricional, a produtividade tem 

aumentado em relação à fertilização de CO2 atmosférico (Cunha et al., 2022; Fernández-

Martínez et al., 2014; Fleischer et al., 2019; Soong et al., 2020). Entretanto, as informações sobre 

como a alocação de nutrientes absorvidos pelas raízes são transportados e alocados no xilema de 

árvores ao longo de gradientes ambientais são escassas e compreendê-las é um desafio (Bauters 

et al., 2022). Apesar disso, trabalhos prévios indicam que em resposta ao solo o teor de nutrientes 

na madeira escalona positivamente para Ca, K, Mg e P (Heineman et al., 2016) ao longo de 

gradientes no Panamá e estão associados principalmente com Ca e Na ao longo de florestas na 

Amazônia e Austrália (Lira-Martins et al., 2019).  

Diante disso, o componente edáfico e climático emergem como os principais fatores que 

moldam os sistemas terrestres na Amazônia e na Terra (Joswig et al., 2022; Ordoñez et al., 2009; 

Quesada et al., 2012). Enquanto os minerais alocados no xilema estão principalmente associados 

com a qualidade do seu substrato – i.e., solos (Heineman et al., 2016) – a concentração de 

carboidratos não estruturais é especialmente modulada pelas variações do clima (Blumstein et 

al., 2023; Dickman et al., 2019; Signori-Müller et al., 2021). Os carboidratos não estruturais 
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(NSC) – amido e açúcares solúveis – são compostos orgânicos essenciais produzidos 

principalmente pela fotossíntese, desempenham diversas funções metabólicas (e.g., respiração e 

transporte de solutos) e são as principais reservas de energia das plantas (Hartmann and 

Trumbore, 2016). Por estarem diretamente associados a fotossíntese, maior precipitação 

comumente resulta em maior síntese de fotoassimilados, como carboidratos não estruturais 

(Newell et al., 2002). Enquanto o amido é uma das principais reservas energéticas das árvores, o 

açúcar solúvel atua como fonte de energia de rápida disponibilidade, regulando: o balanço 

hídrico celular (O’Brien et al., 2020), o crescimento reprodutivo (Hartmann and Trumbore, 2016) 

e temperatura foliar, visto suas maiores concentrações nos ramos de árvores, a fim de amenizar 

maior temperatura foliar (Dickman et al., 2019). Em escala global, atua como importante 

osmólito ao longo de ecossistemas, aliviando condições de estresse como temperaturas extremas, 

baixa disponibilidade hídrica e anomalias climáticas (Blumstein et al., 2023). Também 

desempenha importante papel a nível de Amazônia, visto que a dinâmica de conversão de amido 

em açúcares solúveis entre períodos de maior/menor precipitação é um dos principais 

mecanismos na mediação do estresse hídrico sazonal ao longo das florestas (Signori-Müller et 

al., 2021).  

Devido a síntese dos carboidratos não estruturais ocorrer principalmente nas folhas, 

mudanças bióticas e abióticas que afetem o dossel florestal são especialmente importantes 

(Newell et al., 2002). Os ramos das árvores, especialmente os expostos a maior luz solar 

desempenham a maior fração do metabolismo global da planta (Dominguez and Niittylä, 2022; 

Klein et al., 2016). No entanto, estudos que investiguem como parâmetros climáticos diretamente 

ligados ao dossel florestal modulam a composição de carboidratos não estruturais são escassos 

(Yang et al., 2023). O déficit de pressão de vapor (VPD) é a diferença entre a pressão de vapor de 

saturação da água e a pressão de vapor real do ar e representa a força de dessecação atmosférica 

que aumenta com maiores temperaturas (Monteith and Unsworth, 2013). Altos valores de VPD 

elevam a capacidade do ar de reter vapor de água e afetam diretamente a planta, influenciando a 

transpiração e a fotossíntese (McDowell, 2011). Suas consequências estão associadas tanto com 

aumento do embolismo e falha do sistema hidráulico ligado à seca, como a escassez de carbono, 

dois dos principais mecanismos que geram a mortalidade de árvores (Choat et al., 2018; Li et al., 

2022; McDowell et al., 2018). Além disso, foi sugerido que valores elevados de VPD associados 
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à seca podem reduzir a absorção do carbono, crescimento e teores de carboidratos não estruturais 

em florestas, devido ao estresse metabólico das árvores (Grossiord et al., 2020).  

Neste contexto, buscamos para o presente estudo abordar estas lacunas, investigando 

como a composição química do xilema de árvores amazônicas de mais de 100 espécies varia em 

função da densidade da madeira e das diferenças interespecíficas e entre localidades ao longo de 

um amplo gradiente edafoclimático – 11 vegetações amazônicas. Através de uma abordagem 

multidisciplinar, integramos análises químicas, dados climáticos (precipitação e déficit de 

pressão de vapor), edáficos (N, P, K, Ca, Mg e S) e informações sobre a história de vida das 

árvores para vislumbrar a complexa relação entre a composição química do xilema e as funções 

metabólicas das árvores em diferentes níveis e contextos – ambientais e genéticos. Assim, 

buscamos responder às seguintes perguntas: 

P1)  Como os atributos químicos do xilema – minerais e carboidratos não estruturais – de 

árvores amazônicas variam em função da densidade da madeira derivada das diferenças 

entre as espécies? 

P2)  Qual o efeito do clima e das propriedades do solo sobre a composição química do xilema 

de ramos (minerais e carboidratos não estruturais) ao longo de um amplo gradiente 

edafoclimático na Amazônia? 

Considerando que ao longo de árvores neotropicais observou-se relação negativa entre 

parâmetros de história da vida (densidade da madeira, WD) e nutrientes contidos na madeira: P, 

para Heineman et al. (2016); e K e Na para Lira-Martins et al. (2019) e ausente com (N, Ca e 

Mg). E, que entre densidade da madeira e amido relações negativas são observadas, devido a 

premissa de que estratégias conservativas, como crescimento lento e maior densidade da madeira 

estão associadas a maior armazenamento de carbono e amido (Signori-Muller et al., 2021; 

Poorter and Kitajima, 2007; Herrera-Ramírez et al., 2021), assim, hipotetizamos: 

H1A) Relação negativa entre P, K e Na e densidade da madeira (WD) e ausente com N, Ca, 

Mg e S; e 

H1B) Relação positiva entre amido (ST) ~ WD. 
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Considerando que observou-se escalonamento pareado entre maior teor de nutrientes no 

solo e xilema (Bauters et al., 2022; Heineman et al., 2016; Lira-Martins et al., 2019) e relação 

positiva entre precipitação e teor de amido nos tecidos de árvores (Signori-Muller et al., 2021; 

Bouyer et al., 2023). E, que altos valores de déficit de pressão de vapor (VPD), por sua vez, estão 

associados a redução da taxa fotossintética, devido ao aumento da regulação estomática das 

folhas e transpiração das árvores, portanto, redução esperada da síntese de carboidratos não 

estruturais (Blumstein et al., 2023; Grossiord et al., 2020; McDowell, 2011), assim, 

hipotetizamos: 

H2A) Maior status nutricional do solo resultará em maior teor de nutrientes (pareados) no 

xilema, para P, K, Ca, Mg, exceto N e S; e 

H2B) Regiões caracterizadas por menor precipitação e maior VPD resultarão em menor teor 

de carboidratos não estruturais totais NSCT, amido (ST) e açúcares solúveis (SS). 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

Locais e espécies 

 

O material vegetal para análise da composição química foi coletado ao longo de 11 

parcelas na Amazônia (Fig. 1 e Tabela 1). Esses locais foram selecionados da rede RAINFOR de 

parcelas florestais permanentes e bem identificadas (Lopez-Gonzalez et al., 2011; Malhi et al., 

2002; Phillips et al., 2009). Essa seleção ocorreu de forma a representar um amplo gradiente de 

precipitação média anual (MAP) e sazonalidade em toda a Amazônia. Os locais de estudo 

também abrangem uma ampla gama de tipos de solo e comunidades de plantas florestais (c.f. 

Quesada et al., 2010; Sakschewski et al., 2016). Nossos locais incluíram florestas estacionais 

sem estação seca climatológica (nenhum mês com precipitação ≤ 100 mm (Sombroek, 2001); 

ALP e SUC); florestas com estação seca moderada (1–4 meses com precipitação ≤ 100 mm; FEC 

e TAM) e duas vegetações de transição florestal de diferentes sazonalidades (5 meses com 

precipitação <100 mm; GAU (Ivanauskas et al., 2008); e 7 meses com precipitação <100 mm; 

KEN) (Fick and Hijmans, 2017). Para a obtenção dos climáticos: precipitação média total anual 

(MAP) e déficit de pressão de vapor médio mensal (VPD), utilizamos dados do TerraClimate, 

World Clim v.2, 1980-2020, Abatzoglou et al., 2018). 
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A amostragem ocorreu durante anos climatologicamente normais e durante a estação 

chuvosa. No total foram amostradas 102 espécies de árvores de dossel, de 79 gêneros e 34 

famílias, resultando em um montante de 414 indivíduos. Em cada local, a amostragem 

concentrou-se nas espécies de dossel mais dominantes em termos de área basal, com o número 

total de espécies amostradas em cada local variando de 9 a 31. A identificação em nível de 

espécie de todas as árvores amostradas é baseada em comprovantes botânicos previamente 

coletados e depositados nos herbários do estado da Amazônia (AMAZ, CUZ, HOXA, INPA, 

UFACPZ, USZ) e pelos parceiros da RAINFOR. Todas as árvores da parcela são marcadas e as 

identificações foram obtidas no banco de dados ForestPlots.net (Lopez-Gonzalez et al., 2011) 

(//www.forestplots.net/; KEN, GAU, FEC, TAM, ALP e SUC). Todos os ramos coletados 

apresentavam folhas totalmente expandidas, sem evidências de infestação ou lesões de cipós e 

não estavam sombreados. 

 

Amostragem e composição química da madeira 

 

Dois a seis indivíduos foram amostrados por espécie, sendo todos os indivíduos com 

diâmetro à altura do peito (DAP) >20 cm. Os ramos utilizados para as análises foram obtidos por 

um escalador profissional. As amostras estavam completamente expostas a luz solar e com folhas 

totalmente expandidas. Todo o preparo das amostras foi realizado na Universidade Estadual de 

Campinas, no laboratório de Ecofisiologia Vegetal. Antes da quantificação dos nutrientes e 

carboidratos não estruturais (NSC) e suas frações (amido – ST e açúcares solúveis – SS), as 

amostras foram moídas até formar um pó fino (moinho Geno/Grinder® SPEX Sample Prep). As 

amostras de ramos tiveram a casca removida antes de serem moídas.  

Para a avaliação do teor de nutrientes da madeira (P, K, Ca, Mg e S) as amostras foram 

submetidas à digestão nitroperclórica e as soluções foram analisadas e determinada: P 

(colorimetria), K (fotometria com emissão de chama), Ca e Mg (espectrofotometria de absorção 

atômica, Perkin Elmer) e S (turbidimetria) (Malavolta et al., 1997). O N, por sua vez, foi 

determinado pelo Método Kjeldahl (digestão sulfúrica) (Bremmer and Mulvaney, 1996). Exceto 

pelo espectrofotômetro, todos os demais equipamentos são da marca Fento. Todas as análises 

foram realizadas no Laboratório de Solos da Escola Superior de Agricultura “Luiz de Queiroz”, 
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da Universidade de São Paulo (ESALQ-USP). Os dados de NSC utilizados são referentes ao 

trabalho de Signori-Müller et al. (2021). Para maiores informações da metodologia empregada 

para determinação dos carboidratos não estruturais, conferir o trabalho. 

 

Análise estatística 

 

Todas as análises estatísticas foram realizadas em R (R Core Team 2020, versão 4.2.3). 

Os testes preliminares incluíram: análise de normalidade (Shapiro-Wilk) e homogeneidade de 

variâncias para cada atributo funcional testado. Devido à ausência de normalidade dos dados os 

atributos passaram por transformação em log10 (West, 2022) antes da partição de variância. Para 

determinar a importância relativa da identidade taxonômica e do local de amostragem na 

determinação dos atributos funcionais, realizamos uma análise de particionamento de variância 

conforme descrição de Fyllas et al. (2009), onde um modelo linear de efeito misto (multinível) 

foi primeiro ajustado para cada atributo funcional de acordo com Equação 1: 

𝑇 =  𝜇 + 𝑝 + 𝑠 +  𝜀     (1) 

Onde µ é o valor médio geral da espécie de cada atributo funcional (T), p é o efeito 

aleatório do local (plot ou sítio), ou seja, o efeito do local em cada indivíduo (solo e clima), s 

representa o efeito aleatório causado pela composição taxonômica dos dados, e ε é o termo 

residual, que inclui tanto a variabilidade intraespecífica não explicada pela localidade, quanto 

qualquer erro de medição. Todos os parâmetros foram estimados pelo método de Máxima 

Verossimilhança Residual ou Restrita (REML) com o pacote “lme4” no R (Bates et al., 2014). 

Após a partição da variância filtramos os efeitos aleatórios individualmente (espécies e plots), e 

o avaliamos por meio de análise de componentes principais (PCA) e correlação (spearman). Isso 

nos permitiu verificar de forma particionada como as diferenças entre as espécies e entre plots 

afetaram os atributos funcionais. Assim: 

Para testar H1 – relação entre menor densidade da madeira e maior concentração de P, K 

e Na – testamos relações bivariadas com os produtos derivados da partição da variância do efeito 

aleatório das espécies. A densidade da madeira foi utilizada como variável preditora e os 

nutrientes (minerais e carboidratos não estruturais) como variável resposta. 
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Para testar H2A – maior teor de nutrientes no solo resultando em maior concentração de 

P, K, Ca e Mg na madeira – testamos relações bivariadas com os produtos derivados da partição 

da variância do efeito aleatório das localidades (plots). Os nutrientes dos solos foram utilizados 

como variável preditora e os nutrientes da madeira (N, P, K, Ca, Mg e Na) como variável 

resposta. 

Para testar H2B – maior estresse ambiental (menor precipitação e maior VPD) resultando 

em menor teor de carboidratos não estruturais totais NSCT, amido (ST) e açúcares solúveis (SS) 

– testamos relações bivariadas com os produtos derivados da partição da variância do efeito 

aleatório das localidades (plots). A densidade da madeira foi utilizada como variável preditora e 

os nutrientes (minerais e carboidratos não estruturais) como variável resposta. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Mapa das localidades do estudo distribuídas ao longo de um gradiente de precipitação 

na Bacia Amazônica. Tons de azul à vermelho indicam a precipitação total anual média 

(WorldClim v2). Bacia Amazônica delimitada por linha preta (adaptado de Signori-Müller et al., 

2021).
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Tabela 1. Variáveis ambientais das parcelas (Plot) do presente estudo. Composta por parâmetros químicos dos solos: pH, C e N (%); 

fósforo total (PT) (mg kg-1); K, Ca, Mg, Al, soma de bases (SB) e capacidade de troca catiônica (ECEC) (mmol kg-1). Parâmetros 

físicos: areia, argila e silte (%) e classificação dos solos (World Reference Bases for soil resources, WRB). E variáveis climáticas: 

déficit de pressão de vapor médio mensal anual, (VPD, kPa); precipitação média anual (MAP, mm) e número de meses em que a 

precipitação é inferior a 100 mm mensais (MLP). Para todos os 11 plots as análises foram feitas na camada de 0-30 cm de 

profundidade. Variáveis de solo conforme (Quesada et al., 2010) e clima (TerraClimate, World Clim v.2, 1980-2020, Abatzoglou et 

al., 2018). 

Plot Solos Clima 

 Química Física Classificação  
 

pH C N PT K Ca Mg Al Na SB ECEC Areia Argila  Silte 
 

VPD MAP MLP 

SUC-01 4.55 1.59 0.17 305.33 1.00 3.10 3.60 29.80 0.20 7.90 37.70 38.38 47.26 14.36 Plinthosols 0.069 3287 0 

SUC-02 4.42 1.78 0.17 263.91 1.10 1.80 2.40 31.70 0.10 5.40 37.10 32.36 45.72 21.92 Acrisols 0.069 3287 0 

ALP-01 4.26 0.68 0.06 110.30 1.10 1.50 1.30 32.20 0.10 4.00 36.20 52.79 20.67 26.54 Gleysols 0.069 2784 0 

ALP-02 4.46 1.73 0.16 110.24 1.20 7.90 1.60 40.50 0.10 10.80 51.30 32.52 34.46 33.15 Plinthosols 0.069 2784 0 

TAM-05 3.91 1.51 0.16 256.29 0.90 0.30 1.00 42.50 0.10 2.20 44.70 39.76 43.53 16.71 Cambisols 0.084 2379 3 

TAM-07 4.22 1.42 0.14 178.22 0.80 0.40 1.00 31.60 0.30 2.20 33.80 47.01 28.79 24.20 Cambisols 0.084 2379 3 

TAM-09 4.21 0.77 0.11 326.33 1.31 2.31 2.84 15.55 1.00 7.46 23.01 39.59 22.13 38.28 Alisols 0.084 2379 3 

FEC-01 4.13 0.85 0.11 478.17 1.04 3.12 1.99 2.83 0.10 6.25 9.08 62.36 23.03 14.62 Acrisols 0.070 1711 4 

GAU-07 3.81 
  

70.56 0.26 1.00 1.00 11.96 
 

0.26 64.41 80.43 13.09 6.48 Ferrosol 0.099 1697 5 

KEN-01 6.84 2.43 0.22 447.08 3.25 64.55 7.75 0.35 0.03 75.58 75.92 58.05 19.13 22.82 Cambisols 0.095 1156 7 

KEN-02 5.23 1.98 0.17 244.65 2.16 47.76 10.78 1.14 0.04 60.74 61.88 55.48 18.25 26.27 Cambisols 0.095 1156 7 
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RESULTADOS 

 

Variação intraespecífica, interespecífica e entre parcelas dos atributos funcionais da madeira 

O valor do teor de compostos químicos da madeira (minerais e carboidratos não 

estruturais) e a densidade da madeira ao longo das parcelas estudadas são observadas na Figura 

2. Para visualização dos dados de carboidratos não estruturais, açúcar solúvel e amido para as 

mesmas parcelas, entre órgãos (ramos: madeira e folhas) e períodos de precipitação, conferir 

Signori-Müller et al. (2021). O maior valor de Nw na madeira foi observado para FEC-01 (13,13 

mg g-1), enquanto o menor para KEN-01 (2,26 mg g-1). Para Pw, em média, os maiores valores 

foram observados para GAU-07 (~1,2 mg g-1) e os menores para KEN-01 (~0,6 mg g-1); entre 

parcelas de um mesmo sítio ampla variação foi observada em TAM (especialmente entre TAM-

07 e TAM-09). O Caw, por sua vez, foi um dos nutrientes que menos variou entre e intra parcelas, 

exceto por KEN-01 e KEN-02, onde os maiores valores (acima de 20 mg g-1) e variações foram 

observados, sendo os menores valores (próximos de 0 mg g-1), para espécies do gênero Ocotea e 

parcelas GAU-07 e TAM-05. Naw apresentou padrão similar com Caw, sendo KEN a localidade 

com maior teor desse nutriente na madeira (em média 0,03 mg g-1), enquanto FEC e TAM os 

com menor (próximos de 0 mg g-1). Os maiores teores de Sw, por sua vez, apresentaram-se 

associados a Jacaratia digitata e a FEC (~ 2 mg g-1), enquanto os menores para GAU (~0,3 mg 

g-1), destacando-se das demais localidades. Exceto por KEN-01, observou-se uma tendência das 

parcelas sob menor precipitação apresentarem valores mais elevados de densidade da madeira 

(WD), por exemplo: Spondias mombin em KEN-02 com 0,89 g cm-3 e Apeiba aspera com 0,29 g 

cm-3 em SUC-01. Para os carboidratos não estruturais observou-se maiores valores de NSC 

(~230 mg g-1) e amido (ST, 210 mg g-1) associados a espécies da família Fabaceae e Moraceae. 

Para açúcar solúvel (SS), no entanto, alta variação, sendo os menores valores observados (<0,4 

mg g-1) no sítio mais úmido (SUC-02), e o maior em outra parcela com alta precipitação: ALP-02 

(77,26 g mg-1). 

A partição da variância derivada da Equação 1 é observada na Figura 3. Nela, é possível 

observar quanto da variância total do atributo funcional é explicado pelas diferenças entre as 

espécies e as parcelas. Por exemplo, a identidade das espécies explicou a maior parte da variação 

de densidade da madeira (0,62) e Mg (0,31), com o efeito da localização da parcela explicando 

0,31 para WD e 0,47 para Mg das variâncias totais. Em contraste, o local de amostragem 
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explicou a maior parte da variância de todos os carboidratos não estruturais NSC (0,87), SS 

(0,86), ST (0,79) e N (0,73). Finalmente, os atributos que apresentaram a maior variância 

explicada por variações intraespecíficas e erros de amostragem (i.e., residual): S (0,67) e Ca 

(0,51), foram também os que apresentaram a menor fração da variância explicada pelas parcelas: 

Ca (0,28) e S (0,24). 

Para visualização de como os atributos funcionais estão associados – relativo ao efeito 

das espécies, conforme Equação 1 – utilizamos análise de componentes principais (Figura 4). 

Para visualização da associação dos atributos funcionais por meio de matriz de correlação 

(Spearman) cf. Figura S1. Para a associação entre atributos selecionamos apenas as parcelas 

onde as espécies apresentaram sobreposição entre todos os atributos funcionais, resultando em 

71 sp. e 286 observações (parcelas KEN-02 e GAU-07 removidas). No eixo 1, onde 26,7% da 

variância dos dados é explicada, observamos valores mais negativos associados com maior teor 

de P na madeira. O eixo 2, por sua vez, apresentou 17,4% da variância observada dos dados, 

sendo os menores valores associados principalmente com maior teor de amido (ST).  

Curiosamente, observou-se maior associação entre açúcar solúvel (SS) e alguns cátions 

osmorreguladores, como Ca, Na e K, ao invés de outros carboidratos não estruturais, como NSC 

e ST. Os minerais que apresentaram maior associação com os demais atributos da madeira foram 

S e K, sendo o potássio o atributo que apresentou a relação mais forte com a densidade da 

madeira (p=0,0001) e o único a ter relação significativa com outros 7 compostos químicos 

(Figura S1). 
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Figura 2. Variação dos atributos funcionais das parcelas do estudo. Teor de compostos químicos 

da madeira (w), sendo: a. nitrogênio (N), b. fósforo (P), c. potássio (K), d. cálcio (Ca), e. 

magnésio (Mg), f. sódio (Na), g. enxofre (S) e h. densidade da madeira (WD). Valores de Na 

indisponíveis para GAU-07.  
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Figura 3. Particionamento da variância total para cada atributo da madeira (eixo y) em função do 

efeito das espécies (Species), ambiente (Plot) e erro (Residual). As características foram 

classificadas de acordo com a contribuição relativa do componente de variância associada à 

espécie. Todos os valores foram transformados em log10 antes da análise. 

 



126 

 

 

 

Figura 4. Análise de componentes principais dos atributos funcionais da madeira relativos ao 

efeito aleatório das espécies, conforme Equação 1. Setas de maior comprimento e intensidade de 

vermelho resultam em maior contribuição para a variância dos dados. Para a análise, filtramos as 

localidades onde os atributos funcionais se sobrepõem entre parcelas, totalizando 71 espécies ao 

longo de 9 parcelas. 
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Nutrientes e carboidratos não estruturais e sua associação com a densidade da madeira 

O nível e significância das associações intraespecíficas entre atributos químicos e 

densidade da madeira (modelos hierárquicos, Equação 1) são apresentados na Tabela 2. Entre 

todos os dez compostos químicos avaliados, apenas três apresentaram associação significativa 

com WD, sendo todas negativas e com cátions osmorreguladores: K (R2
m = 0,049; R2

c = 0,498; 

p<0,001), Mg (R2
m = 0,013; R2

c = 0,525; p<0,024) e Na (R2
m = 0,017; R2

c = 0,436; p = 0,006). 

Além disso, todos os atributos apresentaram interceptos significativos em função da densidade 

da madeira, ou seja, a identidade das espécies resultou em diferenças significativas (resultados 

não apresentados), exceto para Ca e S. A correlação entre os atributos químicos e a densidade da 

madeira derivada do efeito aleatório das espécies (Equação 1) é observada na Figura 5. Entre as 

espécies, observou-se relação significativa e negativa apenas para K (R=-0,38; p=0,0007) e Na 

(R=-0,31; p=0,0294) e açúcar solúvel, SS (R=-0,26, p=0,027). K e Na em função da densidade 

da madeira apresentaram relações negativas significativas tanto intraespécies como interespécies 

(Tabela 2, Figura 5).  
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Tabela 2. Estimativas dos parâmetros dos modelos lineares de efeito misto entre atributos químicos (w) e densidade da madeira 

(WD). Para o efeito fixo (atributo químico), descreveu-se a estimativa, erro padrão e o intervalo de confiança (IC 95%). Para os 

efeitos aleatórios, ou seja, espécies (species) e local de amostragem (plot), observa-se a variância de cada parâmetro e o resíduo do 

modelo (variabilidade intraespecífica e erro). No caso de efeito estatisticamente significativo (p), os parâmetros são representados em 

negrito. Além disso, são apresentados os coeficientes de determinação onde a proporção da variância é explicada apenas pelos efeitos 

fixos do modelo (R²m) vs. proporção da variância explicada pelos efeitos fixos e aleatórios do modelo (R²c). Para determinação dos 

atributos químicos ~ WD, o n amostral variou entre atributos, para: N, P, K, Ca, Mg e S (11 plots e 101 espécies), Na (10 plots e 92 

espécies) e NSC, SS e ST (parcelas, n=9; espécies, n=71). 

  Efeito fixo Efeito aleatório    

Var. resposta n Estimativa Er. padrão IC 95% CCI Sp. (𝜎𝑠
2) Plot (𝜎𝑠

2) Res. (𝜎𝑠
2) R2

m R2
c p 

N [w] 376 0.17 0.10 -0.03 – 0.38 0.25 0.00456 0.00153 0.01815 0.008 0.258 0.102 

P [w] 376 -0.12 0.10 -0.31 – 0.07 0.42 0.00445 0.00592 0.01427 0.004 0.423 0.160 

K [w] 376 -0.83 0.18 -1.19 – -0.47 0.47 0.01824 0.02600 0.04940 0.049 0.498 <0.001 

Ca [w] 376 0.39 0.29 -0.19 – 0.96 0.73 0.07897 0.19794 0.10471 0.003 0.726 0.188 

Mg [w] 376 -0.49 0.21 -0.91 – -0.07 0.52 0.03701 0.02756 0.05985 0.013 0.525 0.024 

S [w] 375 -0.01 0.05 -0.11 – 0.08 0.78 0.00135 0.01124 0.00352 0.000 0.782 0.769 

Na [w] 349 -0.61 0.22 -1.05 – -0.17 0.43 0.00863 0.05865 0.09036 0.017 0.436 0.006 

NSC [w] 286 0.37 0.32 -0.25 – 1.00 0.15 0.01649 0.00520 0.12631 0.006 0.151 0.244 

SS [w] 286 -0.54 0.32 -1.17 – 0.09 0.13 0.01226 0.00707 0.13295 0.012 0.137 0.092 

ST [w] 286 1.89 1.11 -0.29 – 4.07 0.23 0.36846 0.03332 1.33761 0.012 0.241 0.089 

Parâmetros passaram por transformação log 10 

 

 

 

 

 



129 

 

 

 

Figura 5. Relações entre atributos químicos (w) e densidade da madeira (WD) relativos ao 

efeito das espécies (coluna à esquerda) e das parcelas (colunas à direita) conforme Equação 1. 

ST (amido), NSC (carboidratos não estruturais totais) e SS (açúcares solúveis). Linha em azul 

indica quando as correlações são significativas (Spearman, p<0,05). Todas as variáveis foram 

transformadas em log10 antes da análise. 
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Escalonamento entre nutrientes do solo e da madeira ao longo do gradiente 

edafoclimático 

A relação entre a composição química dos solos e o teor de nutrientes da madeira 

derivados do efeito do local de amostragem (entre plots, Equação 1) são observados na 

Figura 6. Observamos relações de escalonamento positiva e significativas apenas para K e (R 

= 0,75; p = 0,008) e Ca (R = 0,86; p = 0,001). Enquanto para potássio uma relação próxima 

da linearidade é observada (madeira ~ solo), para cálcio uma curva exponencial é formada 

(Figura 6). Para os demais nutrientes: N, P, Mg e Na, não foi observado um padrão entre 

maior teor de nutrientes no solo e na madeira. 

 

Precipitação e déficit de pressão de vapor e sua relação com carboidratos não 

estruturais 

 As relações entre a composição química orgânica da madeira e variáveis climáticas 

derivadas do efeito do local de amostragem (entre sítios, conforme Equação 1) são 

observadas na Figura 7. Para visualização de como os demais atributos funcionais e variáveis 

ambientais estão associados (Figura S3) e correlacionados (Figura S4), conferir figuras 

suplementares. Não observamos relação significativa entre precipitação e carboidratos não 

estruturais: totais (NSCT; R = 0,091; p = 0,88), açúcares solúveis (SS; R = 0,77; p = 0,13) e 

amido (ST; R = 0,61; p = 0,27). Entretanto, para as relações entre estes compostos químicos e 

déficit de pressão de vapor (VPD) relações negativas e significativas foram observadas com 

SS (R = -0,98; p = 0,003) e ST (R = -0,83; p=0,022), sendo ausente com NSCT (-0,53; p = 

0,36). 
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Figura 6. Relações entre atributos químicos da madeira (W) e do solo (S) derivados das 

diferenças entre plots conforme Equação 1. Linha em azul indica quando as correlações são 

significativas (Spearman, p<0,05). Todas as variáveis foram transformadas em log10 antes da 

análise. Para P, K, Ca e Mg 11 parcelas foram avaliadas; para N e Na, 9. Para K linha de 

tendência linear (“lm”) e para Ca, modelos aditivos generalizados (“GAM”).  
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Figura 7. Relações entre atributos químicos da madeira (W) e clima (precipitação, MAP e 

déficit de pressão de vapor, VPD) derivados das diferenças entre sítios conforme Equação 1. 

NSC (carboidratos não estruturais totais), SS (açúcares solúveis) e ST (amido). Linha em azul 

indica quando as correlações são significativas (Pearson, p<0,05). Todas as variáveis foram 

transformadas em log10 antes da análise.  
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DISCUSSÃO 

 

No presente estudo observamos como ao longo de um amplo gradiente de 

precipitação e status nutricional dos solos na Amazônia (MAP: 1.156 – 3.287 mm, SB: 0,26 – 

75,58 mmol kg-1) a composição química e funcional da madeira de ramos de mais de 100 

espécies arbóreas de dossel é modulada pela identidade taxonômica e características 

edafoclimáticas. Entre as espécies, estratégia de maior alocação de osmólitos (K, Na e SS) 

em ramos com maior capacidade de armazenamento de água e nutrientes (i.e., menor 

densidade da madeira) foi constatada. Entre as florestas avaliadas a composição dos 

nutrientes da madeira foi modulada principalmente pelo solo, onde maior teor de K e Ca no 

solo resultaram na sua maior concentração na madeira. O clima, por sua vez, esteve associado 

principalmente aos carboidratos não estruturais, onde altos valores de déficit de pressão de 

vapor (VPD) apresentaram relação com menor teor de açúcares solúveis e amido. A análise 

conjunta da composição química da madeira – mineral e orgânica – apresenta-se como um 

elo para compreensão dos efeitos edafoclimáticos sinérgicos que moldam a vegetação da 

Bacia Amazônica. 

 

Maior capacidade de armazenamento resulta em maior teor de osmólitos no xilema  

Menor densidade da madeira esteve relacionada com maior teor de K, Na e açúcares 

solúveis (SS), confirmando em parte nossas predições – H1A (Figura 5). Espera-se que a 

densidade da madeira module o teor de água, nutrientes e carboidratos não estruturais (NSC) 

nos tecidos, visto sua associação com a fração de células vivas de armazenamento (e.g., 

parênquima radial) e estratégias de alocação de recursos (Carlquist, 2018; Janssen et al., 

2020; Poorter and Kitajima, 2007). Por exemplo, Lira-Martins et al. (2022) ao avaliarem 48 

espécies arbóreas e 6 parcelas na Amazônia, observaram que árvores com menor densidade 

da madeira estiveram associadas com maior armazenamento de água e nutrientes 

(principalmente K), indo de acordo com o observado na Figura 5 e outros estudos com 

espécies tropicais (Inagawa et al., 2023; Lira-Martins et al., 2019). Apesar desse balanço 

esperado entre menor densidade da madeira e maior armazenamento de água e nutrientes, o 

oposto é apontado em relação ao amido (Kitajima, 1996; Poorter and Kitajima, 2007; 

Signori-Müller et al., 2022). Estudos indicam que estratégias mais conservadoras, como 

menor taxa de crescimento e maior densidade da madeira estão associadas com maior 
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alocação de carboidratos não estruturais para a madeira, principalmente amido (ST) 

(Kitajima, 1996; Poorter and Kitajima, 2007; Signori-Müller et al., 2022). 

Maior teor de osmólitos – minerais e orgânicos – associados a menor densidade da 

madeira de árvores tropicais foram observados na literatura, para: K (Inagawa et al., 2023; 

Lira-Martins et al., 2022, 2019), Na (Lira-Martins et al., 2019) e açúcares solúveis (Dickman 

et al., 2019). No entanto, além de K:WD, esperávamos relação significativa entre P:WD 

(Heineman et al., 2016; Inagawa et al., 2023) e ST:WD (Signori-Müller et al., 2022) 

conforme hipotetizado.  

Em relação aos minerais da madeira diferentes causas podem explicar as divergências 

observadas. Enquanto avaliamos a madeira de ramos, Heineman et al. (2016) analisaram o 

fuste de árvores; Inagawa et al. (2023) por sua vez, quantificaram a composição química do 

fuste ao longo de variações verticais e radiais (casca-alburno-cerne). No trabalho, apesar da 

avaliação de um número restrito de espécies florestais (10) na Malásia e sem variações do 

status nutricional do solo é interessante observar que as relações encontradas entre menor 

WD e maior teor de minerais: K, Mg e P convergem com o nosso em relação a K. Ainda, 

observaram que essa relação K:WD ocorre tanto na parte inferior do fuste (1,30 m), como na 

parte média, próxima a formação da copa e sempre na região do xilema ativo (alburno) 

(Inagawa et al., 2023). Isso fortalece o papel do K como cátion central nas relações de 

balanço hídrico e nutricional (Lira-Martins et al., 2022). Além disso, o K foi justamente o 

composto químico que apresentou a maior associação positiva com os demais atributos da 

madeira (Figuras S1 e S2). Sua associação positiva foi observada entre todos os minerais e 

açúcares solúveis. Possivelmente, o K atua tanto para o carregamento eficiente de sacarose do 

floema para outras partes da planta – e.g., das folhas às raízes – (Deeken et al., 2002), como 

na alocação de outros nutrientes no xilema – e.g., das raízes ao xilema dos ramos. 

Considerando sua função energética, osmorreguladora e de transporte, evidências centralizam 

o K como elemento chave no funcionamento de árvores tropicais, devido sua forte associação 

positiva com volume de água e nutrientes na madeira, como Mg, N, Ca e P (Lira-Martins et 

al., 2022; Heineman et al., 2016) e seu papel na xilogênese, onde suas maiores concentrações 

na região cambial regulam a expansão celular e o balanço osmótico dos tecidos (Fromm, 

2010). 

As divergências relacionadas ao trabalho de Heineman et al. (2016) possivelmente 

ocorreram devido ao delineamento, órgão analisado e a abordagem para avaliação do efeito 
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das espécies. No estudo, avaliaram a madeira do fuste de mais de 100 espécies arbóreas ao 

longo de um amplo gradiente de precipitação e status nutricional do solo no Panamá. Além 

disso, utilizaram a técnica PIC (Phylogenetically Independent Contrasts) para análise do 

efeito da história evolutiva das espécies sobre os nutrientes da madeira. Contrastando com a 

análise que utilizamos – partição da variância (REML) –, que possibilita separar a variância 

explicada apenas pelas diferenças entre as espécies para análise do seu efeito sobre as 

variáveis resposta de interesse (c.f. 2.4. Análises Estatísticas). Ou seja, parte do efeito das 

características ambientais não são controlados por meio da na análise PIC, enquanto REML 

apresenta maior controle sobre a estrutura aninhada de dados ecológicos e possibilita analisar 

de forma isolada (particionada) suas diferentes fontes de variação (Snijders and Bosker, 2012; 

Zuur et al., 2009). Por exemplo, Lira-Martins et al. (2019) comparando modelos hierárquicos 

(MEM), onde controlou-se o efeito aleatório das espécies e o local de amostragem, encontrou 

que ao utilizar modelos lineares simples (OLS), onde não há controle do efeito das variáveis 

aleatórias, constatou que diversas relações significativas só surgiram (e.g., P na madeira ~ P 

foliar) ao desconsiderar a estrutura aninhada dos dados (OLS), apesar da dependência das 

observações em relação a sua taxonomia e local de amostragem. 

Para os carboidratos não estruturais o único padrão observado entre WD foi a 

associação negativa entre SS:WD (Figura 5). Portanto, não encontramos a relação esperada 

entre maior WD e teor de amido – H1B (Kitajima, 1996; Poorter and Kitajima, 2007; Signori-

Müller et al., 2022). Possivelmente, a ausência de relação observada pode ser explicada pelas 

diferenças entre órgãos e no tamanho das planta avaliadas, considerando que a maior parte 

dos trabalhos avaliaram plântulas (Kitajima, 1996; O’Brien et al., 2020) e o fuste das árvores 

(Poorter and Kitajima, 2007), enquanto avaliamos os ramos. Entretanto, maior teor de açúcar 

solúvel associado a menor densidade da madeira dos ramos foi constatado por Dickman et al. 

(2019). No trabalho, ao avaliarem 23 espécies tropicais no Panamá, observaram que redução 

no teor de açúcares solúveis na madeira dos ramos além de estarem associados com maior 

densidade da madeira, também resultaram em aumento da temperatura foliar e diminuição da 

taxa fotossintética das espécies. Maior teor de SS provê importante fonte de carbono e 

energia acessível à planta, principalmente aos ramos (Hartmann and Trumbore, 2016). Esse 

osmólito regula tanto o balanço hídrico das plantas, como a fotossíntese e transpiração – e.g., 

regulação da temperatura foliar, cf. Dickman et al. (2019). Sua regulação favorece tanto a 

regulação hídrica e a troca gasosa – fotossíntese e transpiração – como auxilia na sinalização 

química em resposta a patógenos e estressores ambientais (Hartmann and Trumbore, 2016; 
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Myers and Kitajima, 2007; Poorter and Kitajima, 2007). Assim, suas variações podem 

favorecem o estabelecimento, crescimento e o desenvolvimento de plantas (Hartmann and 

Trumbore, 2016) 

Entre as espécies avaliadas observamos que as árvores desenvolveram estratégias de 

aumento do teor de osmólitos (K, Na e SS) em condições de maior capacidade de 

armazenamento de água e nutrientes nos tecidos lenhosos dos ramos (menor densidade da 

madeira). Maior teor desses solutos, é especialmente importante na copa das árvores, visto 

que estes órgãos (ramos e folhas) são os que desempenham maior papel no metabolismo 

global das plantas (Dominguez and Niittylä, 2022). Tanto o K, Na e SS são compostos que 

atuam desde a regulação estomática das folhas, balanço osmótico e transporte de solutos 

(Battie-Laclau et al., 2014; Hartmann and Trumbore, 2016), como apresentam função 

energético, no caso do K (cf. “bateria de potássio (Dreyer et al., 2017) e açúcares solúveis – 

reservas energéticas de rápido acesso (Hartmann and Trumbore, 2016; Newell et al., 2002; 

Piper and Paula, 2020). Portanto, maior teor de K, Na e açúcares solúveis na copa das árvores 

deve desempenhar importante papel na modulação das estratégias das espécies (Signori-

Müller et al., 2022; Zhao et al., 2020a, 2017). Por exemplo, comumente menor densidade da 

madeira está associada com estratégias mais aquisitivas, que frequentemente resultam em 

maiores taxas de crescimento, turnover de C e mortalidade (Choat et al., 2018; Franco et al., 

2014; Hacke et al., 2001). As espécies que apresentam maior distribuição geográfica, menor 

WD e maior teor de osmólitos possivelmente apresentam alta contribuição na dinâmica de 

nutrientes e carbono da vegetação amazônica, como o caso de Carapa guianensis e espécies 

do gênero Virola e Protium. 

Os três compostos químicos com maior associação com a WD das espécies atuam 

como osmorreguladores e, em conjunto, podem modular o estresse abiótico e biótico de 

forma sinérgica (Battie-Laclau et al., 2014; Chambi-Legoas et al., 2019; Nieves-Cordones et 

al., 2016). Seu papel afeta desde a regulação hídrica celular à troca gasosa da vegetação 

(Deeken et al., 2002; Dreyer et al., 2017; Nieves-Cordones et al., 2016). Essas características 

possivelmente moldam a produtividade e dinâmica de nutrientes da vegetação, visto que o 

crescimento comumente é restringido pela disponibilidade um ou mais nutrientes (cf. Lei do 

Mínimo de Liebig) (Baligar et al., 2001), enquanto que a mortalidade das árvores está 

principalmente associada com o seu balanço hídrico (falha hidráulica) e/ou escassez de 

carbono (carbon starvation) (Choat et al., 2018; Li et al., 2022; McDowell et al., 2018). 
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Modulações na composição química mineral e orgânica devem modular os balanços de água, 

carbono e energia de sistemas terrestres em múltiplas escalas. 

 

Maior teor de K e Ca nos solos resultam no seu aumento na madeira dos ramos 

 Entre as florestas avaliadas – a nível de parcela – observamos que solos com maior 

teor de K e Ca resultaram na sua maior concentração na madeira (Figura 6), indo de encontro 

com o observado por Lira-Martins et al. (2019) em relação a cálcio. Para os demais 

nutrientes: N, P, Mg e Na, não foi observado um padrão entre maior teor de nutrientes no solo 

e na madeira, apesar do trabalho de Heineman et al. (2016) indicarem que essa é uma 

tendência esperada em florestas tropicais do Panamá (exceto N). Portanto, parcialmente a 

H2A foi confirmada. As divergências encontradas possivelmente ocorreram devido aos 

diferentes gradientes ambientais avaliados, estratégias associadas a composição genética das 

vegetações e órgãos avaliados. Por exemplo, no estudo de Heineman et al. (2016) a madeira 

do fuste das árvores foi analisada, ao invés dos ramos, como no presente estudo e em Lira-

Martins et al. (2019). Apesar de Heineman et al. (2016) encontrarem relação positiva entre 

madeira-solos para P, Mg, K e Ca e que comumente há conservação nas estratégias de 

alocação de nutrientes entre-órgãos (Yan et al., 2016; Yang et al., 2014; Zhao et al., 2020b), 

esse padrão é menos comum para a madeira dos ramos de árvores tropicais (Lira-Martins et 

al., 2019).  

A composição de nutrientes na madeira apresenta ampla variabilidade tanto entre 

espécies, como entre localidades (Bauters et al., 2022; Heineman et al., 2016; Lira-Martins et 

al., 2019). A diversidade de funções, mobilidade dos nutrientes e estratégias entre espécies 

variam em diferentes condições ambientais (Achat et al., 2018; Fyllas et al., 2009; Quesada et 

al., 2012). Por exemplo, como os padrões observados por Fortunel et al. (2012) ao avaliarem 

os atributos estruturais e nutricionais de raízes, fuste e folhas de 758 espécies neotropicais. 

No trabalho, encontraram um trade-off entre dois eixos principais que explicaram a 

composição estrutural-nutricional das espécies, sendo um associado aos atributos raízes-fuste 

e o segundo relativo as folhas. É possível que o xilema formado mais próximo das folhas 

(i.e., ramos) apresente características nutricionais mais semelhantes com as folhas (Lira-

Martins et al., 2019; Yan et al., 2016), do que com outros órgãos, como fuste e raízes 

(Schreeg et al., 2014), especialmente considerando a dinâmica nutricional entre esses órgãos, 
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como a reabsorção de N e P durante o processo de senescência das folhas (Aerts, 1996; Reed 

et al., 2012; Wood et al., 2011).  

A composição de Ca e K de vegetações da Amazônia regulam a estrutura, 

funcionamento e sua diversidade florística (Fyllas et al., 2009; Patiño et al., 2012; Quesada et 

al., 2012). Enquanto o K é um mineral móvel osmorregulador e central no transporte de 

solutos na planta e na produtividade florestal (cf. seu papel no tópico anterior), o Ca 

apresenta baixa mobilidade e é responsável por múltiplas funções fisiológicas, desde o nível 

celular à padrões em escala de ecossistemas (McLaughlin and Wimmer, 1999). A composição 

desses nutrientes está principalmente estocada na biomassa do xilema florestal, onde algumas 

estimativas encontraram valores acima de 90% do estoque total do sistema, sendo esses 

valores maiores em florestas com solos rasos e de baixo teor do status nutricional (Bond, 

2010). Tanto o K, como o Ca representam a maior parte do estoque de minerais da vegetação, 

sendo o Ca o principal nutriente alocado na biomassa florestal (19 kg/ha/ano) seguido do K 

(9 kg/ha/ano), conforme avaliações em florestas tropicais na Guiana Francesa (Bauters et al., 

2022; Van Langenhove et al., 2020).  

O cálcio por estar associado ao crescimento por meio da divisão, diferenciação celular 

e espessamento da parede celular modula a resistência mecânica da planta e sua resposta 

celular as condições ambientais, como extremos climáticos (Fromm, 2010; McLaughlin and 

Wimmer, 1999; Oulehle et al., 2023). Seu papel também se encontra associado a estabilidade 

das membranas celulares por meio da regulação da sua permeabilidade modulando seu 

balanço hídrico e homeostático (Fromm, 2010). Além disso, dispõe de um dos principais 

mecanismos na regulação da troca gasosa da vegetação, devido seu papel na regulação da 

abertura e fechamento dos estômatos foliares (Wang et al., 2012). Finalmente, também é 

responsável pela defesa contra patógenos, visto que o xilema afetado por xilófagos é isolado 

por barreiras físico-químicas de alta densidade da madeira e elevado teor de Ca – 

compartimentalização, cf. Shigo (1984) – dificultando o avanço da doença nas árvores 

(Santini et al., 2019). Portanto, variações do teor de Ca na madeira de florestas amazônicas 

deve gerar importante impacto na modulação dos riscos de mortalidade – principalmente os 

bióticos e associados à seca e a eficiência do uso da água (Asner et al., 2014; McLaughlin 

and Wimmer, 1999; Oulehle et al., 2023; Wang et al., 2012). Finalmente, também altera a 

produtividade e a dinâmica de nutrientes florestal, considerando que solos com maior teor de 

Ca na Amazônia e nos trópicos do globo estão associados a maior performance, mortalidade e 
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menor tempo de residência de biomassa acima do solo (Galbraith et al., 2013; Muller-Landau 

et al., 2021). 

 

Alto déficit de pressão de vapor está associado com a redução de amido e açúcares 

solúveis 

As diferenças entre as localidades avaliadas, tanto a nível de sítio, como de parcelas 

não apresentaram relação significativa entre carboidratos não estruturais totais (NSCT) e 

parâmetros climáticos – déficit de pressão de vapor (VPD) e precipitação média total anual 

(MAP) (Figuras 7 e S3). Em relação aos açúcares solúveis (SS), amido (ST) e VPD, 

observamos relação negativa, onde altos valores de VPD estiveram associados a redução do 

teor de SS e ST. Isso, em parte, refuta a H2B testada, indicando que mesmo ao longo de um 

amplo gradiente ambiental, entre as florestas, manteve-se o equilíbrio homeostático em 

relação ao seu teor de NSCT apesar da redução de açúcares solúveis e amido (Giordano, 

2013). Por exemplo, mesmo KEN sendo o sítio com menor precipitação (MAP:1156 mm) as 

diferenças entre localidades na associação clima:NSCT foi similar aos sítios com maior 

precipitação, como SUC (MAP: 3287). Os resultados convergem com o observado por 

Dickman et al. (2018) ao observarem que mesmo ao longo de um amplo gradiente ambiental 

no Panamá não houveram variações do NSCT das folhas e da madeira dos ramos, nem mesmo 

com o aumento da severidade da seca resultante de um El Niño (2015-2016). Considerando 

que a homeostase é a manutenção do equilíbrio ideal dentro de um sistema autorregulado que 

aumenta sua probabilidade de sobrevivência (Giordano, 2013) e que esse balanço é 

priorizado na síntese de compostos essenciais e em órgãos com maior atividade metabólica 

(Aerts and Chapin, 1999; Wang et al., 2018; Zhao et al., 2020). Isso evidencia a importância 

dos carboidratos não estruturais – especialmente dos ramos – na modulação de estresses e 

variações ambientais (Martínez-Vilalta et al., 2016). Seu papel foi observado tanto na 

mediação do estresse hídrico sazonal ao longo de florestas da Amazônia (Signori-Müller et 

al., 2021), como em relação a mortalidade de árvores tropicais em diferentes estágios de 

desenvolvimento (Blumstein et al., 2023; Myers and Kitajima, 2007; Poorter and Kitajima, 

2007).  

O teor de açúcares solúveis (SS) e amido (ST), por sua vez, apresentaram relação 

negativa com o déficit de pressão de vapor (VPD) entre sítios e parcelas (Figuras 7 e S3). O 

VPD, por ser a quantidade de vapor de água que o ar pode reter, é uma função curvilínea da 
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temperatura do ar (Lawrence, 2005) e, portanto, regula tanto a troca de gases como o balanço 

hídrico das plantas (Grossiord et al., 2020). Valores elevados de VPD, portanto, estão 

associados com condições atmosféricas secas e de maior temperatura, que aumentam a 

evapotranspiração da vegetação, induzindo o fechamento dos estômatos para minimizar a 

perda de água e evitar tensões críticas na coluna d’água das plantas (Hacke and Sperry, 2001; 

Tyree and Zimmermann, 2002). Esse balanço, no entanto, ocorre em detrimento da 

fotossíntese, reduzindo a síntese de fotoassimilados, como os carboidratos não estruturais 

(McDowell, 2011). Possivelmente, esse é o principal mecanismo a explicar as concentrações 

menores de SS e ST associadas aos maiores valores de VPD (Figura 7). A redução continuada 

das principais reservas de energia que as plantas dispõem (i.e., NSC e suas frações) tem 

implicações severas no metabolismo da planta e, em casos extremos, podem leva-las a falha 

hidráulica e carbon starvation (Blumstein et al., 2023; Choat et al., 2018; Grossiord et al., 

2020). 

A precipitação total anual (MAP) é um dos principais parâmetros climáticos que 

regula o balanço hídrico de plantas e seus atributos funcionais associados ao processo da 

fotossíntese e a formação do xilema (Guan et al., 2015; Rahman et al., 2019; Schuur, 2003). 

No entanto, não encontramos relação significativa com SS e ST (Figura 7). Parte da relação 

encontrada com VPD e ausente com MAP para SS e ST possivelmente pode ser explicada 

pelo efeito variado desses parâmetros ao longo do estrato vertical da floresta. Apesar de 

ambos parâmetros regerem diferentes processos que afetam a vegetação de múltiplas formas, 

o dossel florestal é especialmente sensível as variações de VPD, sendo superior a outros 

parâmetros climáticos, como, por exemplo, o teor de umidade do solo entre biomas (Flo et 

al., 2022). Estudos avaliando angiospermas tropicais constataram que variações do estado-

estável dos estômatos das folhas em resposta ao VPD ocorreram em poucos minutos (2-25 

min) (McAdam et al., 2016). Caso valores elevados de VPD persistam os estômatos 

progredirão até o seu fechamento completo, reduzindo sua condutância até o ponto de perda 

de turgescência foliar (Li et al., 2022). Nesse processo as plantas continuarão a perder água, 

principalmente através das cutículas foliares, estômatos permeáveis e outros tecidos (Choat et 

al., 2018); o avanço desse processo resulta na desidratação de espaços intercelulares, 

apoplastos ou tecidos vivos (capacitância hidráulica), reduzindo a condutividade do xilema 

por meio da sua cavitação e embolismo até a falha hidráulica total e mortalidade da árvore 

(Choat et al., 2018; Li et al., 2022; McDowell, 2011). A exemplo disso, observa-se o trabalho 

de Hollunder et al. (2024) que ao avaliarem a recuperação de árvores de sub-bosque em 
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florestas tropicais após um intenso El Niño (2014-2016), constataram que alto VPD foi um 

dos principais componentes que explicaram sua mortalidade. Essa alta sensibilidade dos 

órgãos (ramos e folhas) que mais representam o metabolismo global da planta ao VPD pode 

explicar porque a mortalidade de árvores é tão influenciada por esse parâmetro climático em 

múltiplas escalas (Aleixo et al., 2019; Grossiord et al., 2020; Hollunder et al., 2024; 

McDowell et al., 2022).   

 

Perspectivas 

Apesar do nosso delineamento possibilitar investigarmos um amplo gradiente de 

clima e solos, sua composição é majoritariamente em florestas da parte ocidental da 

Amazônia. É justamente nessa porção da Bacia Amazônia que comumente os solos 

apresentam maior teor de nutrientes considerando a influência da Cordilheira dos Andes na 

pedogênese dos solos (Quesada et al., 2010). Em relação a porção oriental, ainda não se sabe 

como os componentes genéticos e ambientais estão associados com a composição química 

mineral e orgânica do xilema de árvores da Amazônia. Essas comparações são especialmente 

importantes considerando que a região oriental da Bacia Amazônica opera com atributos 

hidráulicos de menor risco de mortalidade (Tavares et al., 2023). Possivelmente, o balanço 

mineral-orgânico entre as espécies mais comuns ao oriente sejam distintos das ocidentais, 

gerando implicações quanto ao seu risco de mortalidade, e na sua capacidade de alocar 

nutrientes e biomassa (Lira-Martins et al., 2022; Patiño et al., 2012; Quesada et al., 2012; 

Tavares et al., 2023). 

A análise integrada da química da madeira, composta pelo seu teor de minerais e 

carboidratos não estruturais nunca foi avaliada ao longo de um gradiente edafoclimático tão 

amplo e com a diversidade de espécies que abordarmos. Os principais achados do nosso 

trabalho estão associados à como as diferenças entre as espécies modulam a relação: maior 

alocação de osmólitos (K, Na e SS) em um xilema com maior capacidade de armazenamento 

(i.e., menor densidade da madeira). Além de, como as diferenças entre as localidades 

modularam o teor de K e Ca na madeira em resposta ao solo, e como a associação entre 

carboidratos não estruturais está associada a altos valores de VPD, resultando em menor teor 

de SS e ST e equilíbrio homeostático para NSCT. Todas os parâmetros avaliados e relações 

observadas tem implicações graves em múltiplas escaladas, pois estão fortemente associadas 

a produtividade, ciclos biogeoquímicos e mortalidade de árvores em sistemas terrestres 

tropicais e globais (Hollunder et al., 2024; Joswig et al., 2022; Quesada et al., 2012). Essas 
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informações podem nos auxiliar a melhor entender como mecanismos e processos hidráulicos 

de árvores predizem o balanço de carbono e mortalidade de florestas na Amazônia (Tavares et 

al., 2023). Como também, avançar na compreensão de como carboidratos não estruturais 

mediam o estresse hídrico ao longo de florestas amazônicas (Signori-Müller et al., 2021), 

considerando a associação entre açúcares solúveis e minerais osmorreguladores, 

especialmente K.  

Os avanços aqui realizados podem ser combinados com técnicas avançadas de 

mapeamento de elementos químicos do xilema, como técnicas baseadas em luz síncroton 

(e.g., micro fluorescência de raios-X, cf. (Alves et al., 2021; Ortega Rodriguez et al., 2023) e 

quantificação da fração de tecidos: parênquima, fibras, vasos, lúmen e parede celular (Janssen 

et al., 2020). Isso possibilitará identificar quais são os principais componentes que regem o 

elo: forma-função-composição e quais suas consequências na identificação de padrões 

ecológicos. Finalmente, os atributos químicos devem ser inseridos em diferentes modelos 

ecológicos, como: Baseados em Atributos Funcionais, de Nicho Ecológico e de Dinâmica de 

Vegetação Global (DGVM) (Pearman et al., 2008; Quillet et al., 2010; Zakharova et al., 

2019). Esse input deve favorecer a confiança dos modelos, considerando as divergências 

observadas entre mortalidade e produtividade de florestas medidas em campo vs. modeladas 

(Bircher et al., 2015), e que não está claro quais são os mecanismos que explicam a 

ocorrência de uma espécie fora do seu nicho ecológico (Sillero et al., 2021). Compreender 

como a resposta da vegetação em função das estratégias de alocação de compostos químicos 

– especialmente osmólitos – está associada a produtividade, dinâmica de nutrientes e fluxos 

biogeoquímicos deve ser um importante avanço na ecologia tropical. 
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CONCLUSÕES 

 

A composição química da madeira dos ramos – minerais e carboidratos não estruturais 

– foi modulada pelas diferenças entre as espécies e condições ambientais, de solo e clima.  

Entre as espécies, xilema com maior capacidade de retenção de água e nutrientes (i.e., 

menor densidade da madeira) apresentou relação positiva com osmólitos na madeira: K, Na e 

açúcar solúvel (SS). Além disso, as evidências indicam o K da madeira como atributo 

funcional central intra e interespécies, visto ser o composto químico a apresentar maior 

associação positiva com os demais nutrientes na madeira (N, P, Ca, Mg, Na, S), o único 

associado a açúcar solúvel, sendo ainda, fortemente modulado pela estratégia funcional das 

espécies (densidade da madeira). 

Solos com maior teor de K e Ca resultaram no escalonamento positivo destes 

nutrientes na madeira entre as florestas avaliadas. Quanto as variáveis climáticas, observamos 

associação significativa e negativa principalmente entre déficit de pressão de vapor e 

compostos orgânicos (amido e açúcares solúveis) e ausente em relação a precipitação. 
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LISTA DE ANEXOS 

 

 

Figura S1. Matriz de correlação (Spearman) entre os atributos funcionais da madeira 

relativos ao efeito aleatório das espécies, conforme Equação 1. Para a análise, filtramos as 

localidades onde os atributos funcionais se sobrepõem entre parcelas, totalizando 71 espécies 

ao longo de 9 parcelas. 
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Figura S2. Relações entre atributos químicos da madeira (w) e clima (precipitação, MAP e 

déficit de pressão de vapor, VPD) derivados das diferenças entre plots conforme Equação 1. 

Linha em azul indica quando as correlações são significativas (Spearman, p<0,05). Todas as 

variáveis foram transformadas em log10 antes da análise.  
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Figura S3. Análise de componentes principais dos atributos funcionais da madeira e 

variáveis edafoclimáticas relativos ao efeito aleatório das localidades (plots), conforme 

Equação 1. Setas de maior comprimento e intensidade de vermelho resultam em maior 

contribuição para a variância dos dados. Para a análise, filtramos as localidades onde todos os 

atributos funcionais se sobrepõem entre parcelas, totalizando 9: SUC-01 e 02; ALP-01 e 02, 

TAM-05, 07 e 09; FEC-01 e KEN-01. 
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Figura S4. Matriz de correlação (Spearman) entre os atributos funcionais da madeira e 

variáveis edafoclimáticas relativos ao efeito aleatório dos plots, conforme Equação 1. Para a 

análise, filtramos as localidades onde todos os atributos funcionais se sobrepõem entre 

parcelas, totalizando 9: SUC-01 e 02; ALP-01 e 02, TAM-05, 07 e 09; FEC-01 e KEN-01. 
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CONCLUSÃO GERAL 

 

As análises utilizadas nos possibilitaram compreender como o crescimento e o 

funcionamento hidráulico e nutricional de espécies arbóreas são moldados por fatores 

genéticos e ambientais, como clima e solo. Para a avaliação do efeito de fitofisionomias 

contrastantes no crescimento e a estrutura hidráulica de árvores tropicais analisamos duas 

populações de Hymenaea courbaril L. em Cerrado Denso-Típico e Floresta Estacional 

Sempre Verde. E, para a análise da complexa interação entre atributos estruturais-hidráulicos 

e compostos químicos de árvores e as propriedades ambientais (solo e clima), avaliamos o 

efeito das espécies e dos gradientes edafoclimáticos, ao longo de mais de 100 espécies e 11 

florestas na Pan-Amazônia. 

A análise dos anéis de crescimento de Hymenaea courbaril revelou a importância dos 

parâmetros climáticos e edáficos na determinação da longevidade e do crescimento das 

árvores. Ao longo do Cerrado, caracterizado por solos mais arenosos, as árvores estruturaram 

seu sistema hidráulico de forma a potencializar, simultaneamente, atributos de maior 

eficiência e segurança hidráulica. Este ajuste funcional foi fundamental para garantir a 

sobrevivência e maiores taxas de crescimento para árvores jovens em condições de maior 

estresse, quando comparado a Floresta Sempre Verde. Essa característica, de modulação da 

estrutura do xilema, particularmente a formação de vasos com maior frequência e eficiência 

hidráulica no Cerrado, sugere uma estratégia adaptativa em condições ambientais de 

temperaturas mais elevadas, maior irradiação solar, e solos mais arenosos. 

A composição física e química dos solos na Amazônia, por sua vez, mostrou-se 

determinante na modulação dos atributos funcionais de espécies arbóreas, principalmente os 

nutricionais. Curiosamente, o efeito da textura do solo não apresentou relação com os 

atributos de vasos ao longo de gradientes extremos de status nutricional do solo em escala 

local. O sinal ecológico mais claro foi químico, onde a alocação diferencial de nutrientes, 

como Ca, P e K, nas folhas e na madeira das árvores, sugere uma interação complexa entre as 

estratégias nutricionais das espécies e a disponibilidade de recursos no solo. Esta 

complexidade é evidenciada pela forma como a mobilidade dos nutrientes pode afetar sua 

alocação e balanço nos tecidos vegetais, com o solo influenciando diretamente a composição 

nutricional da madeira e das folhas. A variabilidade na composição nutricional entre solos e 

tecidos vegetais ressalta a necessidade de compreender as estratégias de absorção, uso e 

alocação de nutrientes pelas árvores em resposta às condições edáficas (bióticas e abióticas). 
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A investigação da composição química da madeira ao longo de um extenso gradiente 

edafoclimático na Bacia Amazônica revelou como as diferenças entre as espécies e as 

condições ambientais influenciam a alocação de minerais e carboidratos não estruturais nos 

ramos. As relações estabelecidas entre a densidade da madeira e a alocação de osmólitos, 

como K, Na e açúcares solúveis, sugerem estratégias adaptativas complexas pouco 

exploradas na literatura. Suas variações ocorreram tanto em função do componente genético, 

no caso dos carboidratos não estruturais, como em resposta a estressores ambientais, como o 

déficit de pressão de vapor (VPD). Essa análise enfatiza a importância do balanço químico 

entre compostos minerais e orgânicos no xilema e sua relação com a produtividade, ciclos 

biogeoquímicos e a mortalidade de árvores em sistemas terrestres tropicais e globais. 

Uma visão integrada e detalhada do crescimento e do funcionamento hidráulico-

nutricional das árvores tropicais, levando em conta sua diversidade genética e ambiental, é 

urgente e necessária. Compreender o funcionamento das florestas tropicais por meio da 

análise integrada de seus atributos genéticos, edáficos e climáticos pode subsidiar a 

formulação de estratégias e políticas de gestão, manejo e conservação adaptadas às 

características biológicas e ecológicas desses ecossistemas. A abordagem adotada e os dados 

obtidos trazem novos insights e avanços na ecologia de espécies e ecossistemas neotropicais, 

principalmente sobre suas características nutricionais. Esses resultados podem fortalecer 

modelos estatísticos que integrem atributos funcionais relacionados à resiliência e à 

produtividade de árvores e florestas diante das mudanças e extremos climáticos. Assim, será 

possível prever com maior precisão os impactos das mudanças globais sobre as florestas 

tropicais e, com isso, definir áreas prioritárias para a criação de Unidades de Conservação, 

pesquisa florestal, recuperação de áreas degradadas, ou manejo florestal sustentável. Essas 

ações são fundamentais para assegurar a preservação desses ecossistemas para as atuais e 

futuras gerações, garantindo que continuem desempenhando seu papel na manutenção da 

biodiversidade e na regulação climática global. 
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