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Arquitetura hidráulica e coordenação de atributos funcionais de 

comunidades vegetais em florestas secundárias  

 

RESUMO 

As florestas secundárias surgem após múltiplos usos do solo e são reconhecidas pela sua 

importância na captura de carbono e mitigação das mudanças climáticas. Buscamos 

compreender as estratégias de uso e aquisição de recursos em florestas secundárias a partir 

dos atributos anatômicos de arquitetura hidráulica, os quais são bons indicadores da 

eficiência no transporte hídrico pelas plantas. Para isso, comparamos um conjunto de 

atributos de arquitetura hidráulica em florestas secundárias em um gradiente sucessional 

em áreas de 9, 12, 30 e 50 anos na Amazônia Oriental. Avaliamos a coordenação da 

densidade da madeira com atributos anatômicos dos ramos. Ademais, avaliamos se a 

trajetória funcional dos atributos relacionados a arquitetura hidráulica é influenciada pelas 

variáveis do solo e taxas de crescimento e mortalidade das espécies estudadas. As 

florestas apresentaram diferentes estratégias de uso da água ao longo do gradiente de 

idade, onde as florestas mais jovens apresentaram características relacionadas à maior 

eficiência hidráulica e as florestas antigas maiores investimentos em segurança 

hidráulica. Não encontramos coordenação entre a densidade da madeira e os atributos de 

arquitetura hidráulica e não observamos uma influência significativa dos fatores edáficos 

e as taxas de dinâmica da biomassa nas áreas de estudo. Nossos resultados indicam uma 

variação nas estratégias das comunidades ao longo do gradiente de idade, com 

implicações para a sobrevivência das espécies, visto que as espécies de crescimento mais 

rápido (pioneiras) que predominam nos estágios iniciais de sucessão tendem a ser mais 

vulneráveis à cavitação.  

Palavras-chave: xilema, filtros ambientais, anatomia da madeira, sucessão ecológica 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



Hydraulic architecture and coordination of plant communities’ 

functional traits in secondary forests 

ABSTRACT 

 

Secondary forests emerge after multiple land uses and are recognized for their importance 

in carbon capture and climate change mitigation. We aim to understand the strategies for 

using and acquiring resources in secondary forests based on the anatomical attributes of 

hydraulic architecture, which are good indicators of the efficiency of water transport by 

plants. To this end, we compared a set of hydraulic architecture attributes in secondary 

forests across a successional gradient in areas of 9, 12, 30, and 50 years old in the Eastern 

Amazon. We evaluated the coordination of wood density with the anatomical traits of the 

branches. In addition, we assessed whether the functional trajectory of traits related to 

hydraulic architecture is influenced by soil variables and growth and mortality rates of 

the species studied. The forests exhibited different water use strategies along the age 

gradient. Younger forests showed characteristics related to greater hydraulic efficiency 

while older forests showed greater investment in hydraulic safety. We found no 

coordination between wood density and hydraulic architecture traits and no significant 

influence of edaphic factors and biomass dynamics rates in the study areas. Our results 

indicate a variation in community strategies along the age gradient, with implications for 

species survival, since the faster-growing species (pioneers) that predominate in the early 

stages of succession tend to be more vulnerable to cavitation. 

Keywords: xylem, environmental filters, wood anatomy, ecological succession 
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RESUMO 

As florestas secundárias surgem após múltiplos usos do solo e são reconhecidas pela sua 

importância na captura de carbono e mitigação das mudanças climáticas. Buscamos 

compreender as estratégias de uso e aquisição de recursos em florestas secundárias a partir 

dos atributos anatômicos de arquitetura hidráulica, os quais são bons indicadores da 

eficiência no transporte hídrico pelas plantas. Para isso, comparamos um conjunto de 

atributos de arquitetura hidráulica em florestas secundárias em um gradiente sucessional 

em áreas de 9, 12, 30 e 50 anos na Amazônia Oriental. Avaliamos a coordenação da 

densidade da madeira com atributos anatômicos dos ramos. Ademais, avaliamos se a 

trajetória funcional dos atributos relacionados a arquitetura hidráulica é influenciada pelas 

variáveis do solo e taxas de crescimento e mortalidade das espécies estudadas. As 

florestas apresentaram diferentes estratégias de uso da água ao longo do gradiente de 

idade, onde as florestas mais jovens apresentaram características relacionadas à maior 

mailto:gsales.bio@gmail.com


12 
 

eficiência hidráulica e as florestas mais antigas maiores investimentos em segurança 

hidráulica. Não encontramos coordenação entre a densidade da madeira e os atributos de 

arquitetura hidráulica e não observamos uma influência significativa dos fatores edáficos 

e as taxas de dinâmica da biomassa nas áreas de estudo. Nossos resultados indicam uma 

variação nas estratégias das comunidades ao longo do gradiente de idade, com 

implicações para a sobrevivência das espécies, visto que as espécies de crescimento mais 

rápido (pioneiras) que predominam nos estágios iniciais de sucessão tendem a ser mais 

vulneráveis à cavitação.  

Palavras-chave: xilema, filtros ambientais, anatomia da madeira, sucessão 

ecológica 

 

INTRODUÇÃO 

As florestas secundárias são componentes primordiais em paisagens marcadas 

pelos diversos usos do solo que direcionam as trajetórias sucessionais (Mesquita et al., 

2001; Jakovac et al., 2021). No início da sucessão, os ambientes são caracterizados por 

espécies com um crescimento rápido e uma notável capacidade de sequestro de carbono 

em sua biomassa (Bongers et al., 2015). Embora a maior parte dos estoques de carbono 

esteja concentrada em florestas maduras (Smith et al., 2021), as florestas secundárias 

possuem um potencial significativo para mitigar os impactos das mudanças climáticas 

(Elias et al., 2022). 

Diante desse cenário ambiental, é importante compreender as estratégias de uso e 

aquisição de recursos que permitem a permanência e a sobrevivência das espécies em um 

ambiente. Para isso, é fundamental compreender as características funcionais das espécies 

e a influência de gradientes ambientais sobre elas (McGill et al., 2006). Dessa forma, os 

atributos funcionais podem ser definidos como características morfológicas, fisiológicas 

e fenológicas que influenciam o desempenho dos indivíduos, exercendo efeitos sobre o 

crescimento, a reprodução e a sobrevivência (Reich, 2014; Violle et al., 2007).  

A variação de atributos funcionais pode indicar as diferentes estratégias das 

espécies durante a recuperação e tendências sucessionais, visto que a sucessão secundária 

apresenta múltiplos caminhos (Arroyo-Rodríguez et al., 2017). Ao longo da sucessão 

ecológica é possível observar a predominância de diferentes grupos funcionais de plantas 
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no ambiente. As espécies pioneiras, caracterizadas por um crescimento rápido e baixa 

densidade da madeira, predominam em estágios iniciais. Enquanto as espécies tardias, de 

crescimento lento e com alta densidade da madeira, predominam em estágios mais 

avançados de sucessão (Berenguer et al., 2018; Chazdon et al., 2010).  

As trajetórias funcionais podem sofrer alterações de acordo com a pressão dos 

filtros ambientais no processo sucessional (Fernandes Neto et al., 2019; Hawes et al., 

2020). Comunidades vegetais de crescimento rápido tendem a predominar em ambientes 

com maior disponibilidade de nutrientes, pois exigem tecidos nutricionalmente custosos 

para manter altas taxas de crescimento (Oliveira et al., 2021). No entanto, essas mesmas 

espécies sofrem com os custos de investir em estratégias aquisitivas de retorno rápido 

(‘fast-traits’) (Reich, 2014), pois tendem a apresentar baixa longevidade e altas taxas de 

mortalidade (Wright et al., 2010). Sendo assim, a disponibilidade de nutrientes no solo 

pode alterar os padrões de alocação de biomassa, potencialmente afetando a arquitetura 

hidráulica e, consequentemente, as relações hídricas das plantas (Bucci et al., 2006). 

 O transporte de água na planta é considerado um dos processos mais importantes 

para a sobrevivência nos ecossistemas terrestres (Anderegg et al., 2012; Choat et al., 

2012) influenciado pela disponibilidade hídrica e demandas de alocação de recursos do 

ambiente (Barros et al., 2019; Tavares et al., 2023). Dessa forma, podemos avaliar as 

relações hídricas nas plantas por meio de sua rede condutora de vasos e demais estruturas 

associadas que são responsáveis pelo transporte e armazenamento de água, caracterizando 

a arquitetura hidráulica das espécies (Tng et al., 2018). 

Essas relações são especialmente marcadas pelas demandas do ambiente, 

caracterizando trade-offs. Espécies com maior eficiência hidráulica do xilema tendem a 

apresentar vasos maiores e em maior densidade, reduzindo a resistência no transporte 

hídrico (Cosme et al., 2017). Por outro lado, as espécies que investem na eficiência 

hidráulica (e.g., maiores diâmetro e área dos vasos), tendem a limitar sua segurança 

hidráulica (Apgaua et al., 2015), sendo mais vulneráveis à cavitação (ruptura da coluna 

d’água sob tensão) e ao embolismo (formação de bolhas de ar nos condutos da planta) 

(Choat et al., 2018). A conectividade dos vasos também pode contribuir para aumentar a 

eficiência hídrica (Scholz et al., 2013), porém com custos para a segurança hidráulica ao 

facilitar a propagação de embolia para vasos adjacentes (Lens et al., 2011). No entanto, 

essas relações hídricas ainda são controversas (Walker et al., 2017), tendo em vista que 
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esse trade-off pode ser fraco em algumas condições (Gleason et al., 2016) ou não 

apresentar relações lineares entre as características anatômicas(Pereira et al., 2023).   

Nesse contexto, os atributos anatômicos de arquitetura hidráulica do xilema 

podem ser bons descritores das estratégias de uso da água em gradientes ambientais. 

Alguns estudos propõem estudar estratégias de uso da água em florestas secundárias a 

partir da arquitetura hidráulica de espécies pioneiras e tardias (McCulloh et al., 2011; 

Pineda-García et al., 2016). Porém, não encontramos trabalhos que avaliem as trajetórias 

sucessionais de comunidades vegetais a partir de atributos hidráulicos do xilema. Nosso 

estudo avança ao avaliar as estratégias de uso da água a partir dessas características, 

associando-as à influência dos fatores edáficos e das taxas de dinâmica da biomassa. 

Nesse estudo, nós avaliamos as estratégias de uso e transporte da água pelos vasos 

condutores a partir de atributos funcionais anatômicos de arquitetura hidráulica de 

espécies arbóreas ao longo de um gradiente de idade de recuperação de florestas 

secundárias na Amazônia Oriental. Nós também analisamos a coordenação no uso e 

alocação de recursos entre a densidade da madeira e os atributos de arquitetura hidráulica 

e a influência dos fatores edáficos e das taxas de dinâmica da biomassa (mortalidade e 

crescimento). Nós hipotetizamos que: [i] as comunidades nos estágios iniciais de sucessão 

apresentam espécies com predomínio de atributos que conferem maior eficiência 

hidráulica (e.g., vasos mais agrupados com maiores diâmetros, áreas e fração do lúmen 

com maior capacidade teórica de condutividade) em detrimento da segurança hidráulica 

quando comparadas às áreas em estágios mais avançados; [ii] A densidade da madeira 

relaciona-se negativamente com atributos que conferem maior eficiência hidráulica no 

transporte de água (área de vasos, diâmetro hidráulico, fração do lúmen de vasos e 

densidade de vasos); [iii] as variações nos atributos hidráulicos e densidade da madeira 

ao longo do gradiente de idade são influenciadas pelas condições edáficas e pelas taxas 

de crescimento e mortalidade. 

MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo 

Concentramos nosso estudo em áreas de fragmentos de florestas secundárias 

localizadas na região Bragantina (Bragança – PA). Selecionamos quatro parcelas 

permanentes (250 x 10m = 0.25 ha) divididas em diferentes idades de recuperação, sendo 
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elas 9, 12, 30 e 50 anos (Fig. 1). A região Bragantina é a fronteira agrícola mais antiga da 

Amazônia e, por essa razão, as florestas secundárias dessa região estão sob solos 

exauridos de nutrientes devido ao manejo inadequado do solo, sucessivos ciclos de uso e 

baixa cobertura florestal da paisagem (Almeida et al., 2010; Elias et al., 2020).  

O clima da região é do tipo Aw e Am de acordo com a classificação de Köppen, 

com precipitação anual variando de 2000-3000 mm, umidade relativa do ar oscilando 

entre 80 e 91% e temperatura média anual entre 25,2 ºC e 26,7 ºC (Alvares et al., 2013). 

Os solos predominantes em todas as parcelas são do tipo Latossolos (Amarelo ou 

Vermelho-Amarelo) com baixa fertilidade e 15-35% de argila nas camadas superficiais 

(Elias et al., dados não publicados). O relevo é plano e a altitude média varia em torno de 

35 m. 

As áreas utilizadas para este estudo fazem parte do monitoramento do Projeto 

Ecológico de Longa-Duração da Rede Amazônia Sustentável (PELD-RAS). A equipe de 

pesquisadores do PELD-RAS definiu a idade de abandono das florestas secundárias 

durante o estabelecimento das parcelas por meio de entrevistas com os proprietários. 

Além disso, não é possível estabelecer com precisão a intensidade e a frequência dos 

distúrbios antes do abandono, visto que as áreas foram submetidas a múltiplos usos da 

terra ao longo do tempo (detalhes em Tab S1).  

Seleção das espécies 

A partir dos inventários realizados pela RAS (detalhes em Elias et al., 2020), 

selecionamos as espécies que em conjunto contribuem de 70% a 80% para a biomassa de 

cada parcela. Para o cálculo de biomassa acima do solo, utilizamos a equação AGB= 

0.637 × (ρ𝐷2𝐻)0.976 (Chave et al., 2014) onde ρ representa a densidade da madeira (g cm-

3) obtida partir do banco de dados global (‘Global Wood Density Database’) (Chave et 

al., 2009), 𝐻 a altura estimada e D o diâmetro à altura do peito (DAP), retirados dos 

inventários realizados por Elias et al., (2020). O cálculo da AGB foi realizado pelo pacote 

'BIOMASS' (Réjou-Méchain et al., 2017) do Programa R (R Core Team, 2020). 

Amostragem dos atributos funcionais 

Selecionamos de 3-5 indivíduos de cada espécie nas áreas de 9 anos (14 espécies), 

12 anos (8 espécies), 30 anos (10 espécies) e 50 anos (10 espécies), contabilizando 42 

espécies e 170 indivíduos amostrados. Selecionamos árvores com DAP a partir de 5cm 
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(Tab. S2), exceto para a floresta de 9 anos, onde os indivíduos selecionados ainda não 

atingiram esse tamanho. Coletamos um (1) ramo de cada indivíduo, completamente 

exposto à luz solar, e cortamos dois segmentos de 5 cm da porção terminal para mensurar 

os atributos funcionais. Para calcular a densidade da madeira (WD), retiramos a casca do 

segmento de ramo e utilizamos o método de deslocamento da água baseado no Princípio 

de Arquimedes, no qual cada segmento é mergulhado em um recipiente com água 

posicionado sobre uma balança e o incremento de massa medido, em gramas (g). As 

amostras foram secas em estufa a 70ºC por 48h. Com isso, a WD foi calculada como a 

razão entre a massa seca e o volume (cm3) deslocado em g (Fortunel et al., 2014). 

Para os cortes histológicos, separamos um segmento do mesmo ramo utilizado 

para a densidade da madeira. Com isso, fixamos as amostras em solução contendo etanol 

45%, água 40%, 10% de formalina e 5% de ácido acético (FAA) e, posteriormente, 

transferimos as amostras para solução de álcool 70% a fim de preservar a integridade sua 

integridade. Com o auxílio de um micrótomo de deslize realizamos cortes histológicos 

com espessura de 40 a l00 μm da secção transversal do ramo. 

Os cortes histológicos transversais foram submetidos a um processo de 

clarificação em solução de hipoclorito de sódio (NaClO). Posteriormente, aplicamos azul 

de Toluidina 1% e Safranina 1%, para contrastar suas estruturas celulares por um período 

de 2 minutos. Retiramos o excesso com água destilada e, dando prosseguimento a 

desidratação, colocamos os cortes em série alcoólica etílica crescente de 50%, 70%, 92% 

e 100%. Após esse procedimento, montamos lâminas semipermanentes utilizando 

glicerina 50% (C3H8O3). Fotografamos os cortes (magnificação de 100x) em 

microscópio com câmera acoplada (Leica DM6 B, Alemanha) e concentramos nosso 

campo de visualização dentro da região de xilema ativo mais distante da medula e mais 

próxima da casca para padronizar o tamanho dos vasos e considerar o que está ativamente 

em crescimento. Processamos as imagens com o auxílio do software gratuito ImageJ 

utilizando a contagem automática das células pelas ferramentas Threshold e Analyze 

particles (Schneider et al., 2012). 

A partir das imagens obtidas, selecionamos três campos de visualização de cada 

amostra e caracterizamos a arquitetura hidráulica das espécies a partir de um conjunto de 

atributos funcionais anatômicos (Tab. 1): Calculamos a área de todos os vasos presentes 

na amostra (campo de visualização do corte transversal) individualmente (VA)  e o 
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diâmetro aritmético 𝐷 = √
4𝐴

𝜋
 , assumindo que os vasos possuem um formato circular para 

o cálculo do diâmetro hidráulico 𝐷ℎ = (
𝐷4

𝑁
)1/4, onde N é o número de vasos (Scholz et 

al., 2013). A densidade dos vasos (VD) foi obtida pela contagem ou frequência dos vasos 

em uma escala de 100 µm (Scholz et al., 2013; Apgaua et al., 2016). A fração do lúmen 

do vaso (F) foi obtida pelo produto da densidade e a área média dos vasos (F = VD × VA) 

(Cosme et al., 2017). A condutividade teórica específica (Ks) foi calculada segundo a Lei 

de Hagen-Pouseille Ks = π Σd4/128 ƞA (Apgaua et al., 2022a; Zimmermann, 1983), onde 

ƞ é a viscosidade da água (1.002 × 10-9 MPa s-1) e o índice de agrupamento dos vasos 

(VGI) como a razão entre o número total de vasos e de agrupamentos (VGI = N vasos/N 

grupos), onde uma razão de 1 significa a ausência de agrupamentos e quanto maior o 

índice maior a quantidade de agrupamentos presentes, onde consideramos para o cálculo 

um número mínimo de 100 vasos (Scholz et al., 2013). 

 

Tab. 1: Atributos funcionais do ramo relacionados às estratégias de uso da água 

analisados no presente estudo. 

 

Atributos 

 

Unidade Significado funcional 

Área média do vaso (VA) 

 

 (µm-²) Investimento no tamanho 

dos vasos e no transporte 

de água e nutrientes 

(Sperry et al., 2008).  

Diâmetro hidráulico (Dh)  (µm) Investimento no tamanho 

dos vasos e na eficiência do 

transporte hídrico (Apgaua 

et al., 2017; Scholz et al., 

2013). 

Fração do lúmen do vaso 

(F) 

 

 

 

 

 (%) Bom indicador da relação 

entre suporte mecânico e 

condutividade no uso do 

espaço da madeira  

(Scholz et al., 2013; 

Apgaua et al., 2015). 

Densidade do vaso (VD)  (mm-2) Representa o número de 

vasos por unidade de área 

em mm2 (Scholz et al., 

2013). 
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Índice de agrupamento dos 

vasos (VGI) 

 

 - Descritor da conectividade 

dos vasos. Pode estar 

relacionado à eficiência no 

transporte hídrico.  

(Lens et al., 2011; Scholz 

et al., 2013; Apgaua et al., 

2015). 

Condutividade teórica 

específica do xilema (Ks) 

        (Kg-1 MPa -1 s-1)                         Relacionado a capacidade 

de condução do xilema e 

baseado na Lei de Hagen-

Pouseille 

(Apgaua et al., 2022; 

Sperry et al., 2008). 

Densidade da madeira 

(WD) 

              (g cm³) Relacionado ao suporte 

mecânico e a proteção 

contra injúrias, bem como 

o transporte de nutrientes 

(Chave et al., 2009). 

 

Características do solo 

Utilizamos as análises do solo referentes à granulometria e parâmetros químicos 

coletadas pela RAS em cada área no ano de 2017. Foram coletadas cinco amostras 

aleatórias e compostas ao longo do transecto nas profundidades 0-10, 10-20 e 20-30 cm. 

Os parâmetros químicos avaliados foram: fósforo (P), teor de potássio (K) (método 

Mehlich-I); nitrogênio total (N) (Kjeldahl); conteúdo de matéria orgânica (OM; Walkey-

Black) e conteúdo textural (areia, argila e silte; Bouyoucos). As análises de solo foram 

realizadas no Laboratório de Análises de Solos da Embrapa Amazônia Oriental seguindo 

o Manual de Análise de Solo da Embrapa (Teixeira et al., 2017). 

Taxas de crescimento e mortalidade das comunidades 

A partir dos valores de biomassa aérea dos indivíduos, nós calculamos as taxas de 

mortalidade (BLR) (Sheil e May, 1996) e crescimento (BGR)(Salami et al., 2017) da 

biomassa aérea (AGB). As taxas de mortalidade (perda) em biomassa aérea foram 

definidas como sendo: P = {1 [(AGB0 AGBm + AGBd)/AGB0 ]1/t} × 100, onde p é a 

taxa de perda em biomassa anual; AGB0 é a biomassa inicial; AGBm é a biomassa das 

árvores mortas; AGBd é a perda de biomassa; t é o intervalo de tempo entre os inventários. 

As taxas de crescimento em: G = {1 [1 (AGBr + AGBg)/ AGBt]1/t} × 100, onde AGBr 
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é a biomassa de árvores recrutadas; AGBg é o ganho de biomassa; AGBt é a biomassa 

final depois de t.  

Análise dos dados 

Nós calculamos a média ponderada de cada atributo funcional ao nível da 

comunidade (CWM) com base na biomassa aérea das espécies por meio do pacote ‘FD’ 

(Laliberte & Legendre, 2010). Para avaliar a variação nas estratégias de uso da água ao 

longo do gradiente de idade de recuperação das florestas secundárias, realizamos uma 

análise de variância (ANOVA) com teste post-hoc de Tukey (hipótese i). Os dados foram 

transformados utilizando log para atender aos pressupostos da análise. Ademais, 

realizamos um modelo de regressão linear utilizando a densidade da madeira como 

preditora dos atributos funcionais de arquitetura hidráulica para avaliar possíveis trade-

offs como estratégias de alocação de recursos (hipótese ii).  

Organizamos os dados em uma matriz de atributos funcionais e outra com as 

variáveis do solo e as taxas de crescimento e mortalidade. Com isso, realizamos uma 

RDA (análise de redundância) para avaliar se as comunidades de diferentes idades podem 

ser estruturadas e diferenciadas de acordo com os fatores edáficos e as taxas de dinâmica 

da biomassa (mortalidade e crescimento) (hipótese iii). Utilizamos o critério VIF (Fator 

de Inflação de Variância) para a seleção das variáveis e evitar multicolinearidade entre 

elas.   

RESULTADOS 

Variação nos atributos funcionais de arquitetura hidráulica em áreas de 

diferentes idades 

Ao compararmos as florestas secundárias de diferentes idades (Fig.2), 

encontramos diferenças para os atributos funcionais densidade de vasos - VD (F = 3.042, 

P = 0.040), diâmetro hidráulico - Dh (F= 3.076, p = 0.039), fração do lúmen do vaso – F 

(F = 3.208, P=0.033) e condutividade teórica específica do xilema - Ks (F=7.086, 

p<0.001). A floresta mais jovem (9 anos) apresentou maiores médias para esses atributos 

(Dh, VD, F e Ks), diferindo significativamente das demais, sobretudo, das florestas mais 

antigas (30 anos e 50 anos) (Fig. 3). Não encontramos diferenças para os atributos VA (F 

=2.090, p=0.117) e VGI (F=2.222, P=0.101) entre as florestas estudadas.  Não 

encontramos relações significativas entre a densidade da madeira e os atributos de 
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arquitetura hidráulica (Fig.4), exceto uma relação positiva entre a WD e a densidade dos 

vasos (R2=0.168, p<0.01). 

Relação dos atributos funcionais com os fatores edáficos e as taxas de 

crescimento e mortalidade das comunidades 

O modelo da RDA explicou 21,85% da variação dos dados (Fig. 5), no qual a 

contribuição dos eixos não foi significativa (F=2.119, P=0.074). O primeiro eixo explicou 

a maior parte dos dados (18,66%) e foi mais relacionado com conteúdo de matéria 

orgânica (OM) e fósforo (P). Já o segundo eixo contribuiu com 3,19% da variação e foi 

mais relacionado com os demais fatores edáficos e os atributos de arquitetura hidráulica. 

No espaço multidimensional, observamos a separação da floresta mais jovem (9 anos) 

mais associada com taxa de crescimento (BGR) e pH. As demais florestas ficaram 

concentradas no quadrante direito, mais associadas com matéria orgânica (OM) e fósforo 

(P). 

DISCUSSÃO 

Nossos resultados revelam uma grande variação dos atributos de arquitetura 

hidráulica entre o gradiente de idade de recuperação das florestas secundárias. 

Destacamos a floresta mais jovem (9 anos) que se diferenciou das florestas mais antigas, 

apresentando vasos maiores, em maior quantidade, com maior potencial de condutividade 

e ocupando maior espaço na área de xilema ativo. Com essas características, podemos 

observar uma variação das estratégias de uso da água dentro do eixo de eficiência versus 

segurança hidráulica, respondendo ao esperado para comunidades vegetais em diferentes 

estágios de sucessão (pioneiras e tardias) (McCulloh et al., 2011; Apgaua et al., 2016), no 

qual há um predomínio de espécies pioneiras nas florestas em estágios mais iniciais de 

sucessão. Além disso, não houve uma relação forte entre a densidade da madeira e os 

atributos funcionais de arquitetura hidráulica, indicando desacoplamento ou ausência de 

relação direta entre elas. As características relacionadas à arquitetura hidráulica não são 

diretamente estruturadas pelos fatores edáficos e as taxas de dinâmica da biomassa. 

Diferentes estratégias de uso da água ao longo do gradiente de idade de 

recuperação das florestas secundárias 

Em consonância com as nossas expectativas, há variação na arquitetura hidráulica 

das comunidades ao longo do gradiente de idade, com características relacionadas à maior 
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eficiência hidráulica nas florestas mais jovens. As espécies pioneiras, predominantes nas 

florestas mais jovens, apresentaram um conjunto de características alinhadas com o 

esperado para investimento em eficiência hidráulica com vasos maiores, mais densos e 

com maior potencial de condutividade, porém com maior risco de cavitação (Apgaua et 

al., 2016). Por outro lado, as florestas mais antigas com predominância de espécies 

tardias, se diferenciaram por investir em vasos menores com reduzida capacidade de 

condutividade, porém associado a um sistema condutor mais seguro e menos suscetível a 

falhas hidráulicas. 

Apesar da ausência de um espectro de variação global nas estratégias anatômicas 

e hidráulicas (Gleason et al., 2016), as espécies em ambientes tropicais tendem a modular 

sua arquitetura hidráulica em resposta aos filtros ambientais que regulam as estratégias 

de aquisição de recursos (Cosme et al., 2017; Barros et al., 2019). Além disso, o 

incremento da frequência de vasos e da fração do lúmen do vaso provavelmente são 

parâmetros diretamente ligados à eficiência no uso do espaço da madeira resultando em 

trade-offs que afetam a condutividade do xilema (Bittencourt et al., 2016). Para 

compreender melhor essas relações, é necessário avaliar a alocação do espaço da madeira 

entre as frações teciduais de vasos, parênquima e fibras (Bittencourt et al., 2016; 

Brodersen, 2016). 

O índice de agrupamento de vasos não diferiu entre o gradiente de idade nas áreas 

estudadas. A distribuição e o arranjo dos vasos são aspectos da arquitetura hidráulica que 

vêm ganhando destaque pela sua provável relação com o incremento na eficiência 

hidráulica (Martínez-Vilalta et al., 2012), porém com mecanismos ainda não 

compreendidos.  A baixa variabilidade nesse atributo entre as florestas secundárias de 

diferentes idades pode estar associada a uma estratégia de investimento em minimizar a 

ocorrência de falhas hidráulicas pois alguns estudos apontam que altos níveis de 

agrupamentos podem aumentar a condutividade, porém contribuem para a propagação de 

embolia pelos vasos (Lens et al., 2011). 

Baixa coordenação da densidade da madeira com atributos de arquitetura 

hidráulica 

A densidade da madeira é um atributo integrador de múltiplos aspectos do 

desenvolvimento da planta, relacionado a alocação de carbono para resistência mecânica 

(Chave et al., 2009), defesa contra injúrias e patógenos (Romero & Bolker, 2008) e a 
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influência sobre as taxas de transporte de água e nutrientes (Guzman et al., 2021; 

Fredriksson, 2019). Esse atributo tende a apresentar coordenação com a arquitetura 

hidráulica das plantas. No entanto, nossos resultados mostraram que a densidade da 

madeira apresentou uma fraca coordenação com os atributos de arquitetura hidráulica. 

Apenas a densidade de vasos apresentou relação positiva com a densidade da madeira, 

um padrão pouco encontrado, visto que a densidade da madeira geralmente é 

negativamente relacionada com a densidade de vasos (Preston et al., 2006). Isso ocorre, 

pois, espécies com alta densidade da madeira limitam a frequência de vasos para alocar 

mais recursos para aumentar a proporção de fibras no xilema, conferindo maior 

resistência mecânica e durabilidade nos tecidos lenhosos (Zheng & Martínez-Cabrera, 

2013) 

O grau de associação entre a densidade da madeira e os elementos anatômicos 

associados pode variar entre as espécies (Rungwattana & Hietz, 2018), podendo 

apresentar desacoplamento em alguns ecossistemas(Leal et al., 2011; Martínez-Cabrera 

et al., 2011). Assim, nossos resultados indicam a necessidade de avaliar outros eixos de 

variação de atributos além da eficiência e segurança hidráulica a partir dos vasos 

condutores. Podemos avaliar o trade-off entre suporte e armazenamento, o qual implica 

caracterizar os atributos das células pertencentes à porção não-condutora do xilema: 

parênquima e fibras que podem apresentar maior relação com a densidade da madeira 

(Zheng e Martínez-Cabrera, 2013; Tng et al., 2018). 

Fatores edáficos e taxas de crescimento e mortalidade possuem pouca 

influência sobre as trajetórias funcionais das florestas secundárias. 

As florestas secundárias podem apresentar múltiplas trajetórias sucessionais 

influenciadas pelos filtros ambientais. No entanto, a análise de RDA não identificou 

diferenças das comunidades em função dos fatores edáficos e das taxas de crescimento e 

mortalidade. Isso pode ser explicado pelo fato das florestas de Bragança se encontrarem 

em paisagens altamente degradadas com solos depauperados resultantes de múltiplos usos 

da terra ao longo do tempo (Elias et al.,2022), contribuindo para o atraso na recuperação 

das funções ecossistêmicas do solo e da biomassa e a ausência de padrões nas trajetórias 

funcionais dessas áreas. 
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CONCLUSÃO 

Nós demonstramos que as florestas secundárias em diferentes idades de 

recuperação divergem em suas características funcionais de arquitetura hidráulica, 

separando-as dentro do eixo eficiência versus segurança hidráulica. Essas estratégias, por 

sua vez, estão diretamente ligadas à capacidade de eficiência no uso da água e de 

sobrevivência das plantas.  

Observamos que as florestas mais jovens se diferenciaram das florestas antigas ao 

alocar recursos para investir em vasos maiores, mais densos e com maior capacidade de 

condutividade, alinhadas com o esperado para a eficiência hidráulica. Ao contrário, as 

florestas mais antigas tenderam a apresentar vasos menores e com baixa capacidade de 

condutância, investindo em segurança hidráulica. O conjunto de características 

associadas às florestas mais jovens revela maior susceptibilidade a falhas no sistema 

hidráulico. 

Não encontramos uma relação forte da densidade da madeira com os atributos de 

arquitetura hidráulica, indicando pouca coordenação e desacoplamento entre as variáveis. 

Além disso, a variação nos atributos relacionados a arquitetura hidráulica nas florestas 

secundárias não respondeu aos fatores edáficos e as taxas de dinâmica da biomassa dentro 

do gradiente de idade, possivelmente pelos múltiplos usos do solo em diferentes 

intensidades que dificultam a compreensão das trajetórias sucessionais dessas áreas.  
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ANEXOS 

Figuras e legendas 

 

Fig.1.: Distribuição espacial das áreas de fragmentos de florestas secundárias 

utilizadas no estudo em Bragança-PA. 
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Fig. 2. Cortes transversais do ramo de A) Mabea angustifolia - floresta de 9 anos; 

B) Croton matourensis - floresta de 12 anos; C) Eschweilera coriacea - floresta de 30 

anos e D) Byrsonima sp. - floresta de 50 anos. Barra de escala: 200 µm 
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Fig.3. Análise de variância comparando as áreas de 9 (9ys), 12 (12ys), 30 (30ys) 

e 50 (50ys) anos em relação aos atributos funcionais de arquitetura hidráulica: a) área 

média dos vasos (VA) (µm2), b) diâmetro hidráulico (Dh) (µm), c) densidade média dos 

vasos (mm2), d) fração do lúmen do vaso (F) (%), e) Índice de agrupamento, f) 

condutividade teórica específica do xilema (Kh) (Kg-1 MPa -1s1). Relações significativas 

são demonstradas por letras diferentes. 
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Fig.4.  Relação entre a densidade da madeira (WD) e os atributos de arquitetura 

hidráulica: a) Área média dos vasos - VA, b) Densidade dos vasos - VD, c) Fração do 

lúmen dos vasos - F, d) Diâmetro hidráulico dos vasos - Dh  
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Fig.5.  Análise de redundância entre os fatores edáficos P (teor de fósforo), OM 

(conteúdo de matéria orgânica), pH (Acidez), as taxas de crescimento (BGR) e 

mortalidade (BLR) e os atributos de arquitetura hidráulica: Área média dos vasos (VA), 

Densidade dos vasos (VD), Fração do lúmen do vaso (F), Diâmetro hidráulico dos vasos 

(Dh), Índice de agrupamento dos vasos (VGI). 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

Tab. S1: Caracterização dos fragmentos de florestas secundárias (9, 12, 30 e 50 anos) e seus múltiplos usos da terra anteriores.  

 

Código 

RAINFOR 

Idade Coordenadas Área 

(Ha) 

Uso 

anterior 

Uso da terra ao 

redor 

Área do 

fragmento 

Características 

JCO-01 9 anos S: 01°07'32.6''; 

W: 46°42'12.5'' 

0.25 Roça de 

mandioca 

Pastagem, capoeira, 

roça de mandioca e 

feijoal e vila do 

Enfarrusca 

~50 hectares Fragmento com muitas 

clareiras, indivíduos com 

~5m característico de 

capoeiras no início da 

sucessão 

JSO-01 12 anos S: 01°15'32.3''; 

W: 46°41'48.9'' 

0.25 2 ciclos de 

roça de 

mandioca 

Pastagem, capoeira, 

roça de mandioca e 

vila do Quatro 

Bocas 

~50 hectares Fragmento com muitas 

clareiras, indivíduos com 

~10 a 15m característico de 

capoeiras no início da 

sucessão 
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RUT-01 30 anos S:  01°07'28.1''; 

W: 46°43'36.3'' 

1.5 Roça e 

Pastagem 

Roça de mandioca e 

capoeiras de 

diferentes idades  

~100 hectares Fragmento mais estruturado 

com menos clareiras. 

Indivíduos com altura 

~15m.Existem espaços vagos 

nas parcelas, devido as 

touceiras do capim ainda 

restantes. 

MHO-01 50 anos S:  -1.178930°; 

W: -46.665859° 

0.25 Roça de 

mandioca 

e milho 

Vila de Benjamim 

Constant, pastagem, 

roça de mandioca, 

laranjal e capoeiras 

~60 hectares Fragmento mais estruturado 

com menos clareiras. 

Indivíduos com altura ~20m 

a 25m 
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Tab. S2: Espécies avaliadas em cada fragmento de floresta secundária (9, 12, 30 e 50 

anos). 

 

Plot Idade  Espécie DAP Altura 

JCO 9 anos Abarema cochleata (Willd.) Barneby & 

J.W.Grimes var. cochleata 

4.84 ± 

0.32 

8 ± 1.41 

JCO 9 anos Annona exsucca DC. 5.73 ± 

1.74 

12 ± 

1.92 

JCO 9 anos Annona paludosa Aubl. 6.69 ± 

2.38 

6 ± 

1.67 

JCO 9 anos Banara guianensis Aubl. 5.38 ± 

1.51 

10 ± 

1.41 

JCO 9 anos Inga heterophylla Willd. 3.18 ± 

0.51 

6 ± 

1.00 

JCO 9 anos Lacistema pubescens Mart. 2.87 ± 

0.79 

3.5 ± 

0.96 

JCO 9 anos Lecythis lurida (Miers) S.A.Mori 6.27 ± 

1.67 

8 ± 

1.82 

JCO 9 anos Mabea angustifolia Spruce ex Benth. 3.18 ± 

0.78 

7 ± 

1.82 

JCO 9 anos Margaritaria nobilis L.f. 4.14 ± 

0.50 

5 ± 

0.27 

JCO 9 anos Pogonophora schomburgkiana Miers ex 

Benth. 

3.72 ± 

0.50 

4 ± 

0.45 

JCO 9 anos Platonia insignis Mart. 7.48 ± 

2.23 

8 ± 

2.45 

JCO 9 anos Talisia longifolia (Benth.) Radlk. 3.76 ± 

1.19 

8 ± 

1.67 
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JCO 9 anos Vantanea guianensis Aubl. 5.41 ± 

1.42 

10 ± 

1.23 

JCO 9 anos Vismia guianensis (Aubl.) Choisy 7.80 ± 

2.90 

10 ± 

1.79 

JSO 12 anos Croton matourensis Aubl. 10.47 ± 

2.07 

10 ± 

1.26 

JSO 12 anos Ouratea castaneifolia (DC.) Engl. 11.43 ± 

4.34 

7 ± 

1.83 

JSO 12 anos Ormosia paraensis Ducke 10.98 ± 

1.35 

7 ± 

0.89 

JSO 12 anos Maprounea guianensis Aubl. 8.91 ± 

2.11 

6 ± 

2.70 

JSO 12 anos Rheedia acuminata (Ruiz & Pav.) Planch. & 

Triana 

9.81 ± 

3.87 

10 ± 

2.79 

JSO 12 anos Abarema jupunba (Willd.) Britton & Killip 22.86 ± 

10.48 

12 ± 

3.71 

JSO 12 anos Myrcia sylvatica (G.Mey.) DC. 5.51 ± 

2.49 

7 ± 

1.14 

JSO 12 anos Margaritaria nobilis L.f. 7.00 ± 

1.01 

6 ± 

1.30 

RUT 30 anos Byrsonima spicata (Cav.) DC. 11.73 ± 

3.85 

10.4 ± 

1.67 

RUT 30 anos Eschweilera coriacea (DC.) S.A.Mori 7.33 ± 

1.85 

6 ± 

0.84 

RUT 30 anos Himatanthus articulatus (Vahl) Woodson 8.80 ± 

1.90 

7 ± 

1.64 

RUT 30 anos Annona paludosa Aubl. 8.21 ± 

3.12 

7 ± 

2.35 
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RUT 30 anos Platonia insignis Mart. 8.36 ± 

4.06 

8 ± 

2.55 

RUT 30 anos Ouratea castaneifolia (DC.) Engl. 8.65 ± 

1.65 

7 ± 

1.22 

RUT 30 anos Croton matourensis Aubl. 5.37 ± 

6.66 

8 ± 

2.28 

RUT 30 anos Myrcia atramentifera Barb.Rodr. 6.16 ± 

0.88 

6 ± 

0.84 

RUT 30 anos Maprounea guianensis Aubl. 10.38 ± 

4.42 

10 ± 

2.19 

RUT 30 anos Ormosia paraensis Ducke 12.02 ± 

4.03 

8 ± 

0.89 

MHO-

01 

50 anos Inga alba (Sw.) Willd. 23.56 ± 

12.14 

25 ± 

11.38 

MHO-

01 

50 anos Ormosia paraensis Ducke 16.87 ± 

6.51 

25 ± 

4.28 

MHO-

01 

50 anos Tapirira guianensis Aubl. 22.13 ± 

7.01 

25 ± 

0.89 

MHO-

01 

50 anos Maprounea guianensis Aubl. 19.42 ± 

5.44 

25 ± 

2.24 

MHO-

01 

50 anos Eschweilera coriacea (DC.) S.A.Mori 7.32 ± 

2.74 

10 ± 

7.89 

MHO-

01 

50 anos Myrcia atramentifera Barb.Rodr. 9.58 ± 

2.41 

12 ± 

4.04 

MHO-

01 

50 anos Ouratea castaneifolia (DC.) Engl. 8.44 ± 

2.23 

20 ± 

8.46 

MHO-

01 

50 anos Lecythis lurida (Miers) S.A.Mori 7.48 ± 

3.76 

20 ± 

6.19 
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MHO-

01 

50 anos Guatteria poeppigiana Mart. 14.01 ± 

3.84 

16 ± 

5.41 

MHO-

01 

50 anos Vantanea guianensis Aubl. 13.21 ± 

5.22 

20 ± 

4.98 

MHO-

01 

50 anos Byrsonima indet 28.65 ± 

3.98 

25 ± 

8.96 
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