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da Silva, J.R. Anatomia, densidade e condutividade hidraulica potencial do xilema
secundario de &rvores de trés procedéncias de Balfourodendron riedelianum (Engl.)
Engl. (Rutaceae) em plantios homogéneos. 2018. TESE DE DOUTORADO -
INSTITUTO DE BIOCIENCIAS, UNESP — UNIVERSIDADE ESTADUAL
PAULISTA, CAMPUS DE BOTUCATU.

RESUMO - Estudos intraespecificos com procedéncias replicadas em diferentes locais
permitem distinguir o efeito do gendtipo e do ambiente no crescimento e na estrutura
anatdbmica das plantas. Diante das previsfes de intensificacdo dos periodos seca e 0
aumento da temperatura em todo o mundo, entender como a predisposi¢do genética e o
ambiente influenciam o crescimento das plantas e as caracteristicas do xilema
secundario é importante para estabelecer futuros padrdes na distribuicdo de espécies
arbdreas. Assim, neste trabalho, avaliamos o efeito da procedéncia e das condi¢des
ambientais na variabilidade intraespecifica do crescimento das arvores e da estrutura
anatdmica do xilema secundario de Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl.
(Rutaceae). Comparamos o crescimento (estimado por meio da altura e do diametro do
caule), a densidade da madeira, a condutividade hidraulica potencial e as caracteristicas
anatdbmicas do xilema secundario de &rvores adultas de trés procedéncias de B.
riedelianum crescidas em dois plantios homogéneos como testes de procedéncias.
Selecionamos 72 &rvores de 30 anos de idade de B. riedelianum crescidas em um
plantio homogéneo localizado na Estacdo Experimental de Luis Antbnio e outro na
Estacdo Experimental de Pederneiras, ambos no estado de S&o Paulo. O solo do plantio
de Luis Antdnio é argiloso e neste local hd maior precipitacdo anual do que no plantio
de Pederneiras, onde o solo é arenoso. As procedéncias vém de sementes coletadas em
populacOes naturais localizadas no municipio de Alvorada do Sul, estado do Parang, e
Bauru e Galia, estado de Sdo Paulo. Em Alvorada do Sul e Galia, as sementes foram
coletadas em &rea de Floresta Estacional Semidecidua, e em Bauru foram coletadas em
area de ecdtono entre Cerrado e Floresta Estacional Semidecidua. Nas regides de
Alvorada do Sul e Galia had maior precipitacdo anual do que na regido de Bauru. Para o
estudo anatdmico do xilema secundario, processamos o material de acordo com as
técnicas usuais em anatomia do xilema secundéario. Para cada individuo amostrado
calculamos a condutividade hidraulica potencial e mensuramos a densidade da madeira
e 21 caracteristicas anatdmicas do xilema secundario. Para testar o efeito da

procedéncia, dos fatores ambientais, da interacdo entre procedéncia e o ambiente e a
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altura das arvores nas caracteristicas do xilema secundario realizamos analise de
variancia multivariada permutacional (PERMANOVA). Para verificar as diferencas no
crescimento das arvores e nas caracteristicas do xilema secundario entre as procedéncias
e entre os plantios realizamos uma andlise de variancia (ANOVA) de dois fatores.
Identificamos que as variacBes nas caracteristicas do Xxilema secundario de B.
riedelianum sdo determinadas pela procedéncia, com efeito das condigdes ambientais
dos plantios, e pela interacdo das procedéncias com as condi¢cdes ambientais dos
plantios. Encontramos vasos mais estreitos e com paredes celulares finas, mais
agrupados e em maior densidade, com pontoagdes intervasculares menores e aberturas
estreitas, raios mais baixos e numerosos e menor condutividade hidraulica potencial,
caracteristicas que indicam maior seguranca no transporte de agua nas arvores oriundas
de Bauru, local com maior restricdo hidrica, quando comparamos aos individuos
oriundos de Galia, local com maior disponibilidade hidrica. Entretanto, para a
procedéncia de Alvorada do Sul, apesar de ser local com condigdes ambientais mésicas,
as arvores apresentaram Xxilema secundario com caracteristicas que indicam maior
seguranca no transporte de agua. Estes resultados demonstram que as procedéncias de
Bauru e Galia mantiveram algumas caracteristicas anatdbmicas do xilema secundario
relacionadas ao seu local de origem, independente de seu local de crescimento. As
condi¢cdes ambientais dos plantios tiveram efeito no crescimento das plantas e nas
caracteristicas do xilema secundario. Encontramos arvores mais altas e com caules mais
largos e o xilema secundario com caracteristicas de maior eficiéncia no transporte de
agua, com maior condutividade hidraulica potencial, vasos mais largos, elementos de
vaso longos, pontoacdes intervasculares maiores e com abertura largas e raios menos
numerosos no plantio de Luis Antdnio, local com maior disponibilidade de agua. Isto
indica que o crescimento das arvores e as caracteristicas do xilema secundario de B.
riedelianum também apresentam plasticidade as novas condi¢cbes ambientais de

crescimento.

Palavras-chave: genotipo, mudancas climaticas, plasticidade fenotipica, predisposicao

genética, teste de procedéncia.



63
64
65
66
67
68
69
70
71
72
73
74
75
76
77
78
79
80
81
82
83
84
85
86
87
88
89
90
01
92
03
04
95
96

10

da Silva, J.R. Anatomy, density and potential hydraulic conductivity of the secondary
xylem of trees from three provenances of Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl.
(Rutaceae) in homogeneous plantations. 2018. TESE DE DOUTORADO -
INSTITUTO DE BIOCIENCIAS, UNESP - UNIVERSIDADE ESTADUAL
PAULISTA, CAMPUS DE BOTUCATU.

ABSTRACT - Intraspecific studies with provenances replicated at different sites allow
to distinguish the effect of genotype and environment on the growth and anatomical
structure of plants. Considering predictions of drought intensification and increased
temperature in wordwilde, understanding how genetic predisposition and environment
influence plant growth and secondary xylem features is important to establishing future
patterns in the distribution of tree species. Thus, in this work, we evaluated the effect of
the provenance and environmental conditions on the intraspecific variability of tree
growth and the anatomical structure of the secondary xylem of Balfourodendron
riedelianum (Engl.) Engl. (Rutaceae). We compared growth (estimated from stem
height and diameter), wood density, potential hydraulic conductivity, and anatomical
features of the secondary xylem of adult trees of three provenances of B. riedelianum
from two homogeneous plantations as provenances tests. We selected 72 trees of 30
years old of B. riedelianum grown in a homogeneous plantation located in the
Experimental Station of Luis Antdnio and another in the Experimental Station of
Pederneiras, in the state of Sdo Paulo. The plantations of Luis Anténio have clay soil
and highest annual precipitation than the plantations of Pederneiras, where the soil is
sandy. The provenances came from seeds collected in natural populations located in the
city of Alvorada do Sul, state of Parana, and from Bauru and Galia, state of Sdo Paulo.
In Alvorada do Sul and Galia, the seeds were collected in a Semideciduous Seasonal
Forest, and in Bauru were collected in an ecotone between Cerrado and Semideciduous
Seasonal Forest. In the regions of Alvorada do Sul and Galia there is higher annual
precipitation than in the region of Bauru. For the anatomical study of the secondary
xylem, we process the material according to the usual techniques in wood anatomy. For
each individual sample we calculated the potential hydraulic conductivity and measured
the wood density and 21 anatomical features of the secondary xylem. To test the effect
of provenance, environmental factors, interaction between provenance and
environmental, and tree height in the secondary xylem features, we performed
permutational multivariate analyses of variance (PERMANOVA). To verify the

differences between the growth and traits of the secondary xylem between the
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provenances and the environmental conditions, we performed a two-way ANOVA. We
identified that the variations in the features of the secondary xylem of B. riedelianum
are determined by the provenance, with effect of the environmental conditions of the
plantations, and by the interaction of the provenances with the environmental
conditions. We found narrower vessels with thinner cell walls, more grouped vessels
and higher density, with smaller intervessel pits and narrow aperture, lower and
numerous rays and lower potential hydraulic conductivity, features that indicate safety
of water transport in the trees from Bauru, site with lower water availability, when
compared to individuals from Galia, site with higher water availability. However, for
provenance of Alvorada do Sul, despite being local with mesic environments, trees have
secondary xylem with features that indicate safety of water transport. These results
demonstrate that the provenances of Bauru and Galia maintained some anatomical
features of the secondary xylem related to their site of origin, independent of their
growth site. The environmental conditions of the plantations had an effect on the plants
growth and secondary xylem features. We found taller trees with larger stems and
secondary xylem with characteristics of higher efficiency in water transport, with higher
potential hydraulic conductivity, larger wvessels, longer vessel elements, larger
intervessel pits with larger aperture and less number of rays in the Luis Antbnio
plantations, site with higher water availability. This indicates that the growth and
secondary xylem features of B. riedelianum also present plasticity to the new

environmental conditions of growth.

Key-words: genotype, climatic changes, phenotypic plasticity, genetic predisposition,

provenance test.
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Introducgéo Geral

Hé& décadas se estuda o efeito da variabilidade ambiental na estrutura anatémica
do xilema secundario (ver Carlquist & Hoekman, 1985; Barajas-Morales, 1987; Alves
& Angyalossy-Alfonso, 2000; 2002; Wheeler, Baas & Rodgers, 2007; Sonsin et al.,
2012; Ddria et al., 2016; Blagitz, 2017). Estes estudos permitiram estabelecer
tendéncias ecoldgicas e tem ampliado o entendimento da variabilidade ambiental como
modificador da estrutura anatdmica do xilema secundéario. Entretanto, além das
condicbes ambientais, as caracteristicas anatdbmicas do xilema secundario sdo
influenciadas por fatores genéticos (Baas et al., 1983; Metcalfe & Chalk, 1983). A
variabilidade ambiental combinada com a selecdo natural pode resultar em ecotipos
multiplos e geneticamente distintos dentro de espécies com ampla distribuicdo
geografica (Hufford & Mazer, 2003). Portanto, variacdes nas caracteristicas anatbmicas
do xilema secundario observadas entre populagdes de uma mesma espécie podem ser
resultantes da diferenciacdo de ecdtipos ou devido a plasticidade fenotipica (Choat,
Sack & Holbrook, 2007), tornando um desafio determinar quais caracteristicas
anatdmicas sdo determinadas pelo genotipo e/ou induzidas pelo ambiente (Metcalfe &
Chalk, 1983).

O método cléssico utilizado para determinar se as variagdes observadas em
diferentes populacbes sdo ocasionadas pela predisposicdo genética ou pelos efeitos da
variabilidade ambiental sdo os experimentos de jardim comum (Matyas, 1996; Hufford
& Mazer, 2003; Lépez et al., 2013; Schreiber, Hacke & Hamann, 2015). Os
experimentos de jardim comum com espécies arboreas sdo identificados como testes de
procedéncias na literatura da area florestal (Zobel & Jett, 1995). Os testes de
procedéncia sdo realizados com individuos de diferentes populacdes de uma
determinada espécie crescidos em ambiente comum, que podem ou ndo ser replicados
em diferentes locais com variagdo na precipitacao e tipo de solo (Matyas, 1996). Estes
testes permitem desacoplar os efeitos do genotipo e do ambiente no crescimento e nas
caracteristicas anatbmicas e morfoldgicas das plantas e, portanto, representam
importantes ferramentas para testar hipoteses relacionadas a adaptac@es das arvores as
mudancas climaticas (Matyas, 1996).

As alteracOes previstas nos padrdes de precipitacdo, com a intensificacdo dos
periodos de seca, aumento da temperatura e déficit de pressdo de vapor para as
préximas décadas (IPCC, 2014) terdo consequéncias diretas na disponibilidade de dgua

para as plantas. Restricbes na disponibilidade hidrica torna o sistema vascular das
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plantas mais propenso a embolismos e falhas no transporte de &gua, com impacto direto
na diminuigdo da produtividade e no aumento da mortalidade induzida pela seca em
diversas formacdes florestais (Choat et al., 2012; Eilmann et al., 2014). As respostas de
espeécies arbdreas as variacdes na disponibilidade hidrica envolvem desde o controle na
abertura e fechamento estomatico, mudancas na arquitetura radicular e ajustes
anatdémicos do xilema secundério (Fisher et al., 2007; Plavcova & Hacke, 2012; Lopez
et al., 2013; Schreiber, Hacke & Hamann, 2015). A formacdo de um sistema vascular
capaz de transportar agua suficiente para manter a taxa transpiratéria foliar,
minimizando os riscos de perda de condutividade hidraulica, € uma medida-chave da
"adequacdo" das espécies diante das futuras mudancas climaticas (Pfautsch et al., 2016).

Diferencas na precipitacdo (Leal et al., 2003; Plavcova & Hacke, 2012; L6pez et
al., 2013; Eilmann et al., 2014; Schreiber, Hacke & Hamann, 2015), temperatura
(Schreiber, Hacke & Hamann, 2015), tipo de solo (Hacke et al., 2000) e altitude (Fisher
et al., 2007) sdo fatores seletivos para a variabilidade anatdmica do xilema secundario,
pois interferem na disponibilidade de &4gua para as plantas. Geralmente, em condicGes
de menor disponibilidade de &gua, as plantas possuem um conjunto de caracteristicas
anatdmicas que conferem maior resisténcia no transporte de dgua, diminuindo os riscos
de falhas hidraulicas causadas por embolismos induzidos pela seca (Hacke et al., 2006).
Por exemplo, vasos estreitos, em maior densidade e mais agrupados (Baas & Carlquist,
1985; Barajas-Morales, 1985; Carlquist & Hoekman, 1985; Lindorf, 1994; Bosio,
Soffiatti & Boeger, 2010) sdo caracteristicas que aumentam a possibilidade de caminhos
para o fluxo de agua em torno de vasos embolisados (Tyree, Davis & Cochard, 1994),
proporcionando maior seguranca no transporte de agua (Tyree & Zimmermann, 2002).
Contudo, o estreitamento dos vasos diminui acentuadamente o potencial no transporte
de &gua do xilema secundério (Sperry, Hacke & Pittermann, 2006), pois de acordo com
a equacdo de Hagen—Poiseuille, a condutividade no limen dos vasos aumenta a quarta
poténcia do seu didmetro (Zimmermann, 1983; Tyree & Zimmermann, 2002). Além
disso, vasos com paredes mais espessas imersos em uma matriz densa de fibras também
podem aumentar a segurancga no transporte de agua, minimizando os riscos de implosédo
da parede dos vasos devido a alta tensdo negativa no fluxo hidrico (Hacke & Sperry,
2001). A maior interacdo entre as celulas parenquimaticas (parénquima axial e raios) e
0s vasos pode funcionar como mecanismo acessorio para maior seguranga no transporte
de agua, aumentando a capacidade de armazenamento de agua no caule (Borchert &

Pockman, 2005) e a recarga de agua nos vasos embolisados (Salleo et al., 2004).
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VariagOes nas caracteristicas anatdmicas do xilema secundario também pode ter
efeito na densidade da madeira (Hacke et al., 2001). Em Angiospermas, a densidade da
madeira é um parametro dependente da area ocupada pelas diferentes células do xilema
secundario (vasos, fibras e parénquimas), da espessura da parede das fibras e espessura
da parede, densidade e diametro dos vasos (Hacke & Sperry, 2001; Hacke et al., 2001;
Chave et al., 2009). Maior densidade da madeira esta relacionada a maior area ocupada
por fibras de paredes espessas e numerosos vasos estreitos também com paredes
espessas (Fritts, 1976). Vasos numerosos e estreitos sdo mais seguros, porém diminuem
o0 potencial de transporte de agua do xilema secundéario (Sperry et al., 2006) e fibras de
paredes espessas aumentam a capacidade de suporte nas plantas (Hacke et al., 2001).
Assim, a densidade da madeira pode ser associada negativamente a capacidade de
transporte de agua e positivamente a capacidade de suporte mecanico do Xxilema
secundario (Chave et al., 2009; Poorter et al., 2010). Além disso, a densidade da
madeira pode ser relacionada negativamente ao crescimento das plantas, pois a
formacdo de fibras e vasos com paredes espessadas requerem maior quantidade de
fotoassimilados, diminuindo o crescimento em volume das arvores (Poorter et al.,
2010). Portanto, a densidade da madeira € um parametro que pode ser utilizado em
estudos do xilema secundario para inferir a capacidade de transporte de &gua, suporte
mecanico e o crescimento das plantas.

No entanto, apesar do amplo conhecimento sobre as variagdes nas caracteristicas
do xilema secundério em diferentes ambientes, muito do nosso conhecimento atual
sobre a variabilidade e interacdo das caracteristicas do xilema secundario séo
provenientes de comparagdes interespecificas (Lens et al.,, 2004; Choat, Sack &
Holbrook, 2007; Pfautsch et al., 2016). Estudos intraespecificos com procedéncias
replicadas em diferentes ambientes ampliam o conhecimento sobre a influencia da
predisposicdo genética e dos fatores ambientais na anatomia do xilema secundéario de
especies arboreas (Schreiber, Hacke & Hamann, 2015). Este conhecimento pode ser
utilizado para predizer os possiveis impactos das mudancas climaticas na distribui¢do de
espécies arboreas (Anderegg, 2015). No estado de Sdo Paulo, ha diversos plantios de
especies nativas em EstacGes Experimentais do Instituto Florestal (Gurgel-Garrido et
al., 1997) que permitem o desenvolvimento destes estudos. Estes plantios foram
instalados em 1978, com a finalidade de conservacao ex situ de 24 espécies nativas que
tiveram reducdo em suas populagdes originais devido & intensa extracdo de madeira para

uso comercial (Gurgel-Garrido et al., 1997). Dentre estas espécies esta Balfourodendron
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riedelianum (Engl.) Engl. (Rutaceae), conhecido popularmente como pau-marfim, que €
caracteristica de Floresta Estacional Semidecidua (Lorenzi, 1992; Spichiger, Calenge &
Bise, 2004). Assim, com o apoio desse instituto, realizamos este trabalho com o
objetivo de investigar o efeito do local de origem das procedéncias e das condicdes
ambientais na variabilidade intraespecifica do crescimento das arvores, densidade da
madeira, condutividade hidraulica potencial e estrutura anatbmica do xilema secundario

de B. riedelianum.



© 0O N oo O A wWw DN

W W W W N RN NRNDNDDNDDNNDNDNNDNDRER P R B R B R p
W N P O © 0 N o 008 W NP O © 0N o 0 b W N kL O

16

Revisao de literatura

1. Anatomia ecoldgica do xilema secundario

O xilema secundéario é um tecido complexo e com mdltiplas fun¢Bes, composto
pelos elementos traqueais (vasos e traqueides), células parenquimaticas (parénquima
axial e raios) e fibras. Os elementos traqueais sdo células responsaveis pelo transporte
longitudinal de &agua, nutrientes e horménios (Baas et al., 2004). As fibras
desempenham funcéo de sustentacdo dos 6rgdos aéreos e resisténcia mecénica do caule
(Baas et al., 2004). As ceélulas parenquimaticas desempenham fungcdo no
armazenamento de agua, minerais e carboidratos ndo estruturais (Metcalfe & Chalk,
1983; Baas et al., 2004), no transporte radial de agua (James et al., 2003) e na
comunicacdo entre xilema e floema secundarios (Carlquist, 2001). Além disso, as
células parenquimaticas estdo envolvidas nas respostas a ferimentos (Spicer &
Holbrook, 2007), resisténcia a invasao de patdgenos (Baas et al., 2004), biomecanica do
caule (Mattheck, 1995), formacdo do cerne (Spicer & Holbrook, 2007) e em processos
de recarga de embolismos (Salleo et al., 2004).

A relagdo entre a estrutura do xilema secundario e os fatores climéticos foi
reconhecida, inicialmente, em estudos realizados por Webber (1936), Carlquist (1977),
den Outer e van Veenedaal (1976), van den Oever, Baas e Zandee (1981), Baas, Werker
e Fahn (1983), Baas e Carlquist (1985), Barajas-Morales (1985), Carlquist e Hoekman
(1985) e Lindorf (1994). Posteriormente, a variabilidade das caracteristicas do xilema
secundario e a relacdo com os fatores climaticos e ambientais foram confirmados em
diversos estudos comparativos intraespecificos de anatomia ecologica de espécies
ocorrendo simultaneamente em diversos tipos vegetacionais (ver Marcati, Angyalossy-
Alfonso & Banetati, 2001; Luchi, 2004; 2011; Luchi, Silva & Moraes, 2005; Choat,
Sack & Holbrook, 2007; Lima, de Oliveira & Rodrigues, 2009; Bosio, Soffiatti &
Boeger, 2010; Sonsin et al., 2012; Scholz et al., 2014; Doéria et al., 2016; Blagitz, 2017).
A partir dos resultados destes estudos foram estabelecidas tendéncias ecologicas para o
xilema secundario e que sdo amplamente utilizadas como indicadores ecologicos em
correlagfes anatdmicas do xilema secundério e o habitat das plantas.

As principais tendéncias anatdbmicas do Xxilema secundario em espécies de
ambientes mesicos estdo relacionadas as caracteristicas que conferem maior eficiéncia
no transporte de dgua. Nestes ambientes, plantas apresentam xilema secundario com

caracteristicas anatdmicas que sdo indicadores de mesomorfia, tais como vasos largos
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(Barajas-Morales, 1985; Carlquist & Hoekman, 1985; Choat, Sack & Holbrook, 2007;
Sonsin et al., 2012; Ddéria et al., 2016; Blagitz, 2017), poucos vasos por mm? (Carlquist
& Hoekman 1985), menor indice de agrupamento de vasos (Carlquist & Hoekman
1985) e pontoacBes intervasculares maiores (Marcati, Angyalossy-Alfonso & Benetati,
2001; Luchi, 2004; Luchi, Silva & Moraes, 2005; Sonsin et al., 2012). Como a
condutividade hidraulica potencial de um vaso aumenta a quarta poténcia do seu
diametro (Equacao do fluxo laminar de Hagen-Poiseuille; Zimmermann, 1983; Tyree &
Zimmermann, 2002), vasos largos tem potencial de conduzir maior volume de agua por
unidade de tempo, além de oferecer baixa resisténcia ao fluxo hidrico (Tyree, Davis &
Cochard, 1994; Hacke et al., 2006). Porém, vasos largos sdo menos seguros no
transporte de dgua devido a menor possibilidade de caminhos disponiveis para o fluxo
hidrico em casos de embolismos induzida pela seca, com impacto negativo na
condutividade hidréulica (Tyree, Davis & Cochard, 1994; Tyree & Zimmermann 2002).
Maior didmetro das pontoacGes intervasculares pode aumentar a superficie de contato
entre a membrana da pontoacdo de vasos adjacentes (Wheeler et al., 2005), porém,
diminuem a resisténcia mecanica das paredes celulares (Carlquist, 2012).

Por outro lado, plantas em ambientes com maior restricdo hidrica apresentam
estratégias anatdbmicas que conferem maior seguranca no transporte de agua (Baas et al.,
2004). Para garantir o transporte de dgua dentro de maiores tensdes (potenciais hidricos
mais negativos) e diminuir a probabilidade de embolismos é comum, nestas plantas,
xilema secundario com vasos mais estreitos (Baas & Carlquist, 1985; Barajas-Morales,
1985; Lindorf, 1994; Luchi, 2004; Choat, Sack & Holbrook, 2007; Lima, de Oliveira &
Rodrigues, 2009; Bosio, Soffiatti & Boeger, 2010; Sonsin et al., 2012; Scholz et al.,
2014; Blagitz, 2017), com parede celulares mais espessas (Baas & Carlquist, 1985;
Barajas-Morales, 1985; Scholz et al., 2014), maior nimero de vasos por mm2 (den Outer
& van Veenedaal, 1976; Barajas-Morales, 1985; Carlquist & Hoekman, 1985; Sonsin et
al., 2012), maior indice de agrupamento dos vasos (Carlquist & Hoekman, 1985;
Lindorf, 1994; Bosio, Soffiatti & Boeger, 2010; Scholz et al., 2014; Blagitz, 2017) e
menor didmetro das pontoacdes intervasculares (Lindorf, 1994; Marcati, Angyalossy-
Alfonso & Benetati, 2001; Luchi, 2004; Luchi, Silva & Moraes, 2005; Sonsin et al.,
2012). O estreitamento do didmetro dos vasos, associado ou ndo ao espessamento das
paredes celulares, pode conferir maior seguranca ao transporte de agua, pois aumenta a
resisténcia mecanica das paredes dos vasos a implosao (Hacke & Sperry 2001; Scholz et

al., 2014). Maior nimero de vasos por mm?2 aumenta a possibilidade de caminhos para o
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fluxo hidrico em caso de embolismos (Carlquist, 1977; Tyree & Zimmermann, 2002),
ao mesmo tempo aumenta a area condutora de agua (Tyree, Davis & Cochard, 1994).
Vasos em agrupamentos maiores proporciona maior conectividade dos vasos,
oferecendo vias alternativas para o fluxo de d&gua em casos de embolismos, mantendo a
coluna de agua funcional, sem reducdo substancial no transporte de &gua (Carlquist,
1977; Tyree, Davis & Cochard, 1994). Além disso, em ambientes mais secos,
pontoacdes intervasculares menores podem diminuir as chances de ocorréncia de
possiveis danos na estrutura da membrana da pontoacdo durante sua ontogenia
(Plavcova et al., 2013), bem como em reduzir a probabilidade de ocorréncia de poros
largos (Wheeler et al., 2005), fatores que tornam a membrana da pontoacdo mais
propensa a cavitacdo induzida pela seca.

Correlagbes entre os fatores climaticos e as caracteristicas dos tecidos
parenquimaticos (raios e parénquima axial) tém sido menos exploradas na literatura.
Numa abordagem global, Morris et al. (2016) identificaram que a fragdo de parénquima
axial no xilema secundario aumenta em locais mais secos e que poderia estar
relacionado ao predominio de familias botanicas com parénquima aliforme, confluente e
em faixas (Alves & Angyalossy-Alfonso, 2002; Wheeler, Baas & Rodgers, 2007). Além
disso, espécies com maior fracdo de parénquima axial tendem a ter vasos mais largos,
sugerindo que vasos mais largos requerem maior suporte de células parenquimaticas
(Morris et al., 2018). Especula-se que maior propor¢do de parénquima axial arranjado
ao redor dos vasos em plantas de ambientes secos poderia conferir alta capacitancia
hidraulica (Borchert & Pockman, 2005), atuando em mecanismos de recarga de &gua em
vasos embolisados (Nardini, Salleo & Jansen, 2011). Em menor escala, Bissing (1982)
observou variacao intraespecifica do paréngquima axial em 39 espécies em experimentos
de transplante reciproco. O autor observou maior proporcdo de parénquima axial em
plantas procedentes de condi¢Bes xéricas transplantadas para condi¢gdes umidas,
enquanto que plantas procedentes de condi¢cdes Umidas produziram menor proporcao de
parénquima em condi¢bes mais secas, demostrando certo grau de plasticidade das
células parenquimaéticas em relacdo a disponibilidade de agua.

Em relacdo aos raios, de modo geral, tem sido encontrado raios mais largos (den
Outer & van Veenedaal, 1976; Luchi, Silva & Moraes, 2005; Bosio, Soffiatti & Boeger,
2010; Blagitz, 2017), mais altos (den Outer & van Veenedaal, 1976; Blagitz, 2017) e
em maior nimero por mm linear (den Outer & van Veenedaal, 1976; Lens et al., 2004;
Luchi, Silva & Moraes, 2005; Sonsin et al., 2012; Déria et al., 2016) em ambientes com
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maior restricdo de dgua. Tais caracteristicas podem aumentar a probabilidade de contato
das células do raio com os elementos axiais, parénquima axial ou vasos (Spicer, 2014;
Carlquist, 2015). Maior éarea de contato via pontoacGes radio-vasculares ou
plasmodesmos entre 0s raios e 0s elementos axiais do xilema poderia ter implicacfes na
seguranca e/ou eficiéncia do transporte de agua (Spicer, 2014). Por exemplo, raios altos
e vasos largos no xilema secundario de Moquiniastrum polymorphum (Less.) G. Sancho
parecem contribuir para maior seguranca no transporte de agua em ambientes com
sazonalidade hidrica (Blagitz, 2017). Assim, raios largos em climas sazonais poderiam
também aumentar a eficiéncia no transporte radial de fotoassimilados do floema para o
xilema, dada a maior necessidade de metabolitos para o cdmbio no inicio da estacdo de
crescimento (Alves & Angyalossy-Alfonso, 2002).

Além das caracteristicas das células parenquimaticas, comparacfes
intraespecificas tém demonstrado que fibras com paredes espessas sd0 mais comuns em
plantas de ambientes mais secos do que em ambientes mésicos (Alves & Angyalossy-
Alfonso, 2002; Luchi, 2004; Luchi, Silva & Moraes, 2005; Bosio, Soffiatti & Boeger,
2010; Sonsin et al., 2012). Xilema secundario composto por uma matriz de fibras com
paredes espessas em ambientes secos pode conferir maior suporte mecanico aos vasos e,
deste modo, diminuir os riscos de implosdo em caso de maiores tensGes durante o
transporte de agua no xilema secundario (Hacke & Sperry, 2001; Baas et al., 2004;
Jacobsen et al., 2007). Além disso, uma rede densa de fibras poderia compensar areas
mais frageis do xilema secundario composto por vasos largos ou mais adensados
(Hacke & Sperry, 2001).

2. Variacdo intraespecifica do xilema secundario entre procedéncias

O termo procedéncia denota o local de origem de uma determinada espécie
(Zobel & Jett, 1995). Segundo os autores, 0 termo procedéncia ndo deve ser utilizado
como sindnimo de fonte de sementes, termo que remete ao local onde as sementes de

uma determinada espécie foram coletadas, sendo independente da populacdo de origem

rocedéncia. Teste de procedéncias é a expressdo utilizada na area florestal para os
experimentos de jardim comum com populacGes de espécies arboreas originarias de
diferentes localizagbes geograficas (Matyas, 1996) e que sdo cultivadas em plantios
homogéneos.

O interesse em estudar a influencia da procedéncia no crescimento e na forma

das arvores crescidas num mesmo ambiente teve inicio ha mais de duzentos anos devido
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ao acentuado declinio no suprimento de madeira de carvalho e pinus de boa qualidade
para 0 uso na construcdo naval (Langlet, 1971; Matyas, 1996). O primeiro teste de
procedéncias foi instalado no ano de 1745, pelo inspetor geral da marinha francesa e
proeminente botanico e agronomo, Henri Louis Duhamel du Monceau. O teste de
procedéncias foi realizado com pinheiro-da-Escdcia proveniente de sementes originarias
de provincias bélticas, de regides da Russia, Escocia e de varias outras regifes da
Europa central. Entretanto, ndo ha registros na literatura se as plantas deste trabalho
pioneiro sobreviveram (Langlet, 1971).

Além do uso comercial das &rvores cultivadas como teste de procedéncias, a
composi¢cdo de plantios com diferentes procedéncias também sdo realizados com
propdsitos de conservacdo ex situ de espécies florestais de importancia econdmica e
para a formacdo de bancos de germoplasma, que podem ser utilizados em programas de
reflorestamento (Kageyama, 1987). Nas Ultimas décadas, testes de procedéncias tém
sido utilizados para investigar potenciais respostas de caracteristicas do Xilema
secundario e de crescimento das arvores as mudancas climaticas (ver Schreiber et al.,
2011; Corcuera et al., 2011; Wortemann et al., 2011; Eilmann et al., 2013; 2014; Lépez
et al., 2013; Schreiber, Hacke & Hamann, 2015). Os resultados destes estudos tém
permitido a identificacdo de procedéncias com alta produtividade e tolerantes a seca,
que poderdo ser utilizadas em programas de migracdo assistida de espécies arboreas de
regibes temperadas de importancia econémica (Eilmann et al., 2013; 2014; Schreiber,
Hacke & Hamann, 2015).

Estudos sobre a variabilidade da estrutura anatémica do xilema secundario em
diferentes procedéncias tém sido restritos as caracteristicas dos vasos, em especial ao
didametro dos vasos. O diametro dos vasos de Populus tremuloides Michx. (Schreiber et
al., 2011) e Fagus sylvatica (Eilmann et al., 2014) foi altamente conservado em arvores
de diferentes procedéncias de ambas as espécies, sugerindo que o didmetro dos vasos é
altamente controlado pelo gendtipo. Entretanto, como os estudos de Schreiber et al.
(2011) e Eilmann et al., (2014) foram realizados com arvores diferentes procedéncias
crescidas em apenas um local, autores ndo puderam identificar a influencia do ambiente
no diametro dos vasos. Assim, para decompor os efeitos do ambiente e da variacdo
genética no diametro dos vasos, Schreiber, Hacke & Hamann (2015) compararam seis
procedéncias de Populus tremuloides crescidas em quatro locais. Os autores observaram

que a variagdo no didmetro dos vasos € influenciada pelos fatores ambientais e pela
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interacdo do gendtipo com o ambiente, sugerindo também alto grau de plasticidade para
esta caracteristica.

Os efeitos do gendtipo e do ambiente no didmetro dos vasos também foi
estudado por Fisher et al. (2007) em arvores de diferentes populacbes de Metrosideros
polymorpha Gaud. Primeiramente, os autores compararam 0 diametro dos vasos em
arvores de trés populacBes naturais em diferentes altitudes: altitude alta, média e baixa;
2.469, 1.280 e 107 m, respectivamente. O diametro dos vasos foi menor em arvores da
populacdo de alta altitude quando comparado as arvores em altitudes média e baixa.
Posteriormente, os autores compararam o didmetro dos vasos das arvores das
populacbes em trés altitudes (alta, média e baixa) com o didmetro dos vasos de plantas
jovens oriundas de sementes germinadas destas populacdes cultivadas em experimento
de jardim comum instalado em altitude média (1190 m). As plantas jovens de alta
altitude crescidas em experimento de jardim comum tiveram vasos mais largos quando
comparado a sua populacdo parental. Entretanto, o didmetro dos vasos das plantas
jovens de alta altitude crescidas em experimento de jardim comum foi menor quando
comparado as plantas jovens das populacdes de média e baixa altitude. Isto demostrou
que o diametro dos vasos nesta espécie tem alta predisposicdo genética, que distingue
arvores de alta altitude daquelas de média e baixa altitude, e respondem as condi¢des
ambientais de crescimento, onde arvores procedentes de alta altitude em experimento de
jardim comum formaram vasos com diametro levemente maiores do que sua populacao
parental. A explicacdo funcional dada pelos autores foi que arvores com vasos mais
estreitos em alta altitude podem ter sido selecionadas durante os eventos de
congelamento. Nestas condi¢des, vasos mais largos sdo mais propensos a falhas
hidraulicas devido a embolismos causados pelo congelamento. Estes resultados
demonstraram que a variacdo no diametro dos vasos nas populacfes estudadas foi
causada pela combinacdo da adaptacdo local, evidenciada pela diferenca entre as
populacoes, e pela plasticidade as novas condigdes de crescimento (Alberto et al., 2013;
Lopez et al., 2013).

Além do didmetro dos vasos, outras caracteristicas anatdbmicas do Xxilema
secundario podem variar entre procedéncias. Diferenca no diametro total das fibras,
altura e largura dos raios foram observados em procedéncias de Gallesia integrifolia
(Spreng.) Harms por Longui et al. (2011), tais diferencas foram atribuidas ao local de
origem das procedéncias e interpretadas como caracteristicas com alta predisposi¢éo

genética nesta espécie. Em trabalho similar, Caum (2013) observou variagdo no
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didametro total e no didametro do Iimen das fibras, na area transversal ocupada por
parénquima e no indice de agrupamento dos vasos entre procedéncias de Cordia
trichotoma (Vell.) Arrdb. ex Steud. Alem disso, a autora observou interferéncia do
gendtipo nas caracteristicas qualitativas do xilema secundario, com a presenca de vasos
geniculados nos individuos da procedéncia de local com maior restri¢do hidrica.

Ao comparar seis populagbes de Pinus pinaster Aiton em dois plantios,
Corcuera et al. (2011) forneceram evidéncias da variabilidade fenotipica entre
populacdes na resisténcia ao embolismo induzido pela seca e na condutividade
hidraulica. Populagdes de locais mésicos tiveram resisténcia ao embolismo similares as
populacdes de locais secos quando crescidas em plantios com condicGes descritas como
xéricas. Por outro lado, em plantio com condi¢des mésicas, as populacdes de ambiente
mésico tiveram menor resisténcia a embolismos e maior condutividade hidraulica,
enquanto que as populacdes de locais secos tiveram pouca plasticidade nestes tragos,
com valores similares ao registrado no plantio xérico. Os autores enfatizaram que além
das diferencas observadas nos tracos do xilema secundario entre procedéncias, estas

procedéncias podem diferir na amplitude de variacdo de uma determinada caracteristica.
3. Espécie de estudo

Balfourodendron riedelianum (Engler) Engler (Rutaceae) é espécie arborea,
secundaria tardia, de grande porte, com caule de até 32 m de altura e 80 cm de diametro
a altura do peito. Popularmente conhecida como pau-marfim ou marfim, esta presente
principalmente, em Floresta Estacional Semidecidua, mas também ocorre na Floresta
Ombrofila Mista (Carvalho, 2003). Apresenta ocorréncia natural no estado de Mato
Grosso do Sul e nos estados do sudeste e sul do Brasil, desde o sul de Minas Gerais ao
Rio Grande do Sul, e em areas do Paraguai oriental e nordeste da Argentina (Pirani,
1998; Carvalho, 2003). Ocorre em areas com precipitacdo média anual de 1.000 mm a
2.200 mm, temperatura média anual de 16,2°C a 22,3°C e solos de fertilidade quimica
alta, profundos, bem drenados, e com textura que varia de franca a argilosa (Carvalho,
2003). Perde suas folhas na estacdo seca, entre 0os meses de maio a agosto, ou seja, &
espécie decidua. A brotacdo e a floragdo ocorrem no mesmo periodo, com inicio no
final da estacdo seca e se estende até o més de outubro (Maria, 2002).

Os individuos desta espécie apresentam caule principal ereto, com casca externa
de textura fina e de coloracdo cinza a parda-acizentada (Fig. 1A). Suas folhas séo

compostas trifolioladas com disposicao oposta, foliolos oblongos a elipticos, com apice
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acuminado e base arredondada, margem inteira a levemente revoluta (Fig. 1B),
apresentando pontos translucidos no limbo foliar (Pirani, 1998). As inflorescéncias sdo
terminais, ramificadas e de coloracdo branco-amareladas (Fig. 1B), com fruto do tipo
samara (Pirani, 1998). O xilema secundario é denso, com cerne de coloracdo amarelada
(Fig. 1C), odor ausente e baixa resisténcia ao apodrecimento e ataque de organismos
xilofagos (Richter & Dallwitz, 2000). O xilema secundario possui grande valor
econémico, é empregado na fabricacdo de mdveis de luxo, molduras, guarnicdes
internas, portas, artefatos domésticos, laminados e na construcéo civil (Lorenzi, 1992).
Além disso, a espécie é utilizada em projetos paisagisticos de parques e pracas e em
reflorestamentos para recuperagdo ambiental (Lorenzi, 1992).

&Y . N at\\ >
Fig. 1. Balfourodendron riedelianum. A. Aspecto geral de individuos cultivados em
plantio homogéneo. B. Ramo com folhas trifolioladas com &pice acuminado e base
arredondada e flores de coloracdo amarelada, reunidas em inflorescéncia terminal e
ramificada. C. Disco recém coletado a altura do peito (1,30m), evidenciando a coloragédo
amarelada do cerne.

As arvores de B. riedelianum utilizadas neste estudo foram coletadas em plantios
homogéneos instalados em Unidades Experimentais do Instituto Florestal de Sdo Paulo
(Fig. 2). Os plantios da espécie fazem parte do Programa de Melhoramento Genético
Florestal do Instituto Florestal de Sdo Paulo, denominado “esséncias nativas”. O

Programa de Melhoramento Genético teve a finalidade de definir prioridades para o
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melhoramento genético, estabelecer &reas para a implantacdo de pomares de sementes,
bancos clonais, testes de procedéncias e outras atividades inerentes ao melhoramento de
espéecies florestais de interesse econémico (Gurgel-Garrido et al., 1997). Para o
Programa de Melhoramento Genético Florestal de espécies nativas, denominado
“esséncias nativas”, foram selecionadas 24 espécies consideradas prioritarias devido a
reducédo populacional em ambiente nativo e consequentemente, o estreitamento da base
genética destas espécies (Gurgel-Garrido et al., 1997). Além dos objetivos ja
apresentados, os testes de procedéncias com espécies nativas tém sido utilizados para a
avaliacdo da procedéncia na qualidade da madeira (Lima et al., 2014; Longui et al.
2017) e na estrutura anatémica do xilema secundario (Longui et al., 2010; Caum, 2013).
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Fig. 2. Plantios homogéneos de Balfourodendron riedelianum. A. Estacdo Experimental
de Luis Antbnio e B. Estacdo Experimental de Pederneiras.
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Efeitos da procedéncia e da variabilidade ambiental nas caracteristicas do
xilema secundario e no crescimento de arvores de Balfourodendron riedelianum
(Engl.) Engl. (Rutaceae)

Jane Rodrigues da Silva, Eduardo Luis Longui e Carmen Regina Marcati
Resumo:

1. A habilidade de espécies arboreas em ajustar as caracteristicas do xilema secundario
em diferentes ambientes é essencial para maximizar o seu crescimento e sobrevivéncia.
A variabilidade ambiental e competicdo interespecifica sdo fatores seletivos que
induzem a plasticidade fenotipica e a adaptacao local.

2. Avaliamos a influencia do local de origem e os efeitos das condi¢fes ambientais nas
caracteristicas do xilema secundario e no crescimento de arvores adultas de
Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. (Rutaceae). Utilizamos amostras de xilema
secundario de trés procedéncias dessa espécie replicadas em dois plantios. Os plantios
foram estabelecidos ao mesmo tempo e em forma de teste de procedéncias. Testamos o
efeito da procedéncia e do ambiente por meio de analise de permutacdo e comparamos
as caracteristicas de crescimento e do xilema secundario entre as procedéncias e entre 0s
plantios por meio de andlise de variancia.

3. As arvores descendentes do local seco apresentaram caracteristicas que indicam
maior seguranca no transporte de agua no xilema secundario: vasos estreitos, agrupados
e em maior densidade, pontoacdes intervasculares menores e com aberturas estreitas,
raios baixos e numerosos e menor condutividade hidraulica potencial. As arvores
descendentes de locais mésicos apresentaram caracteristicas que indicam maior
eficiéncia no transporte de agua: vasos largos, menos agrupados e em menor densidade,
pontoagOes intervasculares maiores e com aberturas largas, raios altos e pouco
numerosos e maior condutividade hidraulica potencial. Estes resultados refletem a
adaptacdo em longo prazo do xilema secundario ao local de origem das procedéncias.

4. Observamos efeito das diferentes condi¢cbes ambientais dos plantios no crescimento
das arvores, nas caracteristicas dos vasos (diametro, comprimento dos elementos de
vaso e tamanho das pontoacGes intervasculares) e no nimero de raios. Em local com
maior disponibilidade de agua, as arvores apresentaram maior crescimento em altura e
didmetro do caule e xilema secundario com caracteristicas que indicam maior eficiéncia

no transporte de agua.
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5. A variagdo intraespecifica observada em arvores de B. riedelianum reflete a
adaptacdo do local de origem das procedéncias e as respostas plasticas as novas

condi¢des ambientais de crescimento.

Palavras-chave: disponibilidade hidrica, mudancas climéticas, plasticidade fenotipica,

predisposicdo genética, teste de procedéncias.

Introducéo

A habilidade de espécies arboreas com ampla distribuicdo geografica em habitar
locais com diferentes condi¢des ambientais e climaticas estd associada a alta
plasticidade fenotipica e algum grau de adaptacdo local na estrutura anatdbmica do
xilema secundario (Lépez et al., 2013). A disponibilidade de d4gua no ambiente e a
competicdo interespecifica sdo fatores que influenciam a forma e a funcdo do sistema
vascular das plantas (Reich et al., 2003). Em condic¢des de maior disponibilidade de
agua, as plantas apresentam Xxilema secundario eficiente no transporte de &gua,
maximizando as trocas gasosas e 0 crescimento das plantas (Baas et al., 2004). Por
outro lado, em locais com maior restricdo hidrica, a sobrevivéncia das plantas depende
da habilidade de suportar altas tensGes no xilema secundario (Hacke & Sperry, 2001,
Sperry, 2003). Nestas condi¢Oes, as plantas apresentam estrutura anatbmica tal que
confere maior resisténcia hidraulica para serem capazes de lidar com recorrentes déficits
hidricos, sem sofrer significativos riscos de cavitacdo induzidos pela seca ou riscos de
morte por falhas hidraulicas (Hacke & Sperry, 2001).

Uma das questdes fundamentais em estudos intraespecificos do xilema
secundario é determinar se as varia¢fes observadas nos tracos hidraulicos em espécies
arboreas resultam da selecdo de diferentes ecotipos devido a heterogeneidade climatica
e ambiental em sua faixa de distribuicdo natural ou a plasticidade fenotipica (Baas,
Werker & Fahn, 1983; Metcalfe & Chalk, 1983; Anderegg, 2015). Uma maneira de
separar a influencia do gendtipo dos efeitos do ambiente de crescimento das plantas é
por meio de experimento de jardim comum replicado em diferentes ambientes (Matyas,
1996). Estudos realizados com esta abordagem por Fisher et al. (2007), Corcuera et al.
(2011), Lopez et al. (2013) e Schreiber, Hacke & Hamann (2015) mostraram que o local
de origem das plantas é um fator importante de selecéo para a variabilidade no didmetro
dos vasos e traqueides. Em geral, populagbes de locais propensos a seca sd0 mais

resistentes ao embolismo e tem menor condutividade hidraulica potencial (Corcuera et
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al., 2011; Eilmann et al., 2014). Além disso, o local de origem também tem efeito no
crescimento das plantas. Plantas oriundas de locais propensos a seca apresentam caule
com menor crescimento em altura e didametro (O'Brien, Mazanec & Krauss, 2007).
Entretanto, as novas condi¢des ambientais de crescimento também influenciam os
tragos hidraulicos (Wottermann et al., 2011). Em algumas popula¢des, o ambiente
permite a expressao do genotipo, intensificando os ajustes nos tracos hidraulicos as
novas condicOes de crescimento (Schreiber, Hacke & Hamann, 2015) e outras vezes, 0
ambiente pode tamponar os efeitos do local de origem das plantas (Corcuera et al.,
2011), demonstrando a complexa relagdo entre o genotipo e o0 ambiente na determinacgao
das caracteristicas do xilema secundario.

Além disso, o xilema secundario é um tecido formado por diversos tipos
celulares (vasos, fibras e parénquimas) que desempenham simultaneamente multiplas
funcBes (Baas et al.,, 2004). Variagdes anatdbmicas do Xxilema secundario estdo
relacionadas as mudancas integradas entre os diferentes tipos celulares para ajustar as
condi¢cdes ambientais (Chave et al., 2009). Por exemplo, em ambientes secos, para
minimizar as falhas hidraulicas e evitar o colapso dos vasos devido as maiores tensfes
no fluxo hidrico, formam-se vasos mais estreitos, numerosos, com paredes celulares
espessas que estdo, geralmente, imersos em uma densa matriz de fibras (Hacke et al.,
2001). Entretanto, maior porcentagem de area ocupada por células estreitas e com
paredes espessas no xilema secundario aumenta a resisténcia mecanica do caule com
efeito na densidade da madeira, a0 mesmo tempo em que diminui a capacidade de
conducdo de agua e de armazenamento, reduzindo o crescimento das plantas (Poorter et
al., 2010; Hacke & Sperry, 2001). Por outro, em ambientes com maior disponibilidade
de agua formam-se vasos largos e com paredes finas que diminuem a estabilidade
mecanica do caule, potencializando o transporte de dgua e a capacidade de crescimento
das plantas (Sperry, Hacke & Pitterman, 2006). Porém, a maior parte do que
conhecemos acerca da variabilidade e trade-offs entre as caracteristicas do xilema
secundario estd baseada em comparacOes interespecificas (Maherali, Pockman &
Jackson, 2004; Jacobsen et al., 2007; Poorter et al., 2010) e pode ndo ser observado em
nivel intraespecifico (Martinez-Vilalta et al., 2009; Schuldt et al., 2016).

Diante do cenario de mudancas na sazonalidade da precipitacdo e no aumento na
temperatura devido ao aquecimento climatico (Magrin et al., 2014), conhecer quais
fatores determinam a variacao intraespecifica do xilema secundario sera importante para

predizer os impactos que as mudangas climéticas terdo na distribuigdo e sobrevivéncia
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de espécies arbdreas com ampla distribuicdo geografica. Aqui, investigamos o efeito do
local de origem das procedéncias e das condi¢des ambientais nas caracteristicas do
xilema secundario e no crescimento das arvores (estimado por meio da altura e diametro
do caule) de Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. (Rutaceae). Além disso,
avaliamos se os trade-offs entre as caracteristicas anatdbmicas do xilema secundario e o
crescimento das plantas ja observados em estudos interespecificos poderiam também
ocorrer em nivel intraespecifico. Para tal, comparamos a altura e o didmetro do caule, a
densidade da madeira, a condutividade hidraulica potencial e a estrutura anatdmica do
xilema secundario de arvores maduras de trés procedéncias de B. riedelianum replicadas

em dois plantios homogéneos.

Material e Métodos
ESPECIE DE ESTUDO

Balfourodendron riedelianum é espécie de arvore, decidua, de crescimento lento
e de grande porte, com caule de até 32 m de altura e 80 cm de didmetro a altura do peito
(Pirani, 1998). Espécie caracteristica de Floresta Estacional Semidecidua, distribuida na
regido Centro Oeste (Mato Grosso do Sul), Sudeste (S&do Paulo e Minas Gerais) e Sul
(Parand, Santa Catarina e Rio Grande do Sul) do Brasil, no nordeste da Argentina e leste
do Paraguai (Pirani, 1998; Carvalho, 2003; Oliveira-Filho et al., 2006). Ocorre
naturalmente em &reas com precipitacdo média anual de 1.000 mm a 2.200 mm,
temperatura média anual de 16,2°C a 22,3°C e cresce em solo de fertilidade quimica
alta, profundos, bem drenados, e com textura que varia de franca a argilosa (Carvalho,
2003). Apresenta cerne de coloracdo amarelada utilizado comercialmente na construgéo
civil e na fabricagdo de moveis (Lorenzi, 1992).

CARACTERIZACAO DOS PLANTIOS

As areas de coleta de arvores de B. riedelianum foram dois plantios homogéneos
na Estacdo Experimental de Luis Anténio (Fig. 2A) e na Estacdo Experimental de
Pederneiras (Fig. 2B), areas administradas pelo Instituto Florestal de Sdo Paulo.

A Estagdo Experimental de Luis Antdnio esta localizada no municipio de Luis
Antobnio, estado de S&o Paulo (21°40'S e 47°49'W). A altitude media é de 550 m, com
relevo plano e declividade em torno de 5%. A regido possui inverno seco e verdo quente
e chuvoso, com precipitacdo média anual de 1.340 mm, com temperatura minima de

16°C, temperatura media de 23,5°C e temperatura méxima de 30°C (Fig. 1). A estacédo
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seca ocorre de maio a setembro (precipitagdo < 50 mm) e o periodo chuvoso de
novembro a marco. Na regido predomina solo do tipo latossolo vermelho escuro, de
textura argilosa (Araujo et al., 2014).

A Estacdo Experimental de Pederneiras esta localizada no municipio de
Pederneiras, estado de Sdo Paulo (22°21° S e 48°46” W). A altitude média do local é de
500 m e com relevo levemente ondulado. A regido possui estagdo seca no inverno e
verdo quente e chuvoso, com precipitacdo média anual de 1.260 mm, com temperatura
minima de 17°C, temperatura média de 22,6°C e com temperatura maxima podendo
alcancar 34°C (Fig. 1). O solo da area é do tipo latossolo amarelo com fase arenosa
(Kubota et al., 2015).

mm °C mm
500 ) ) . 500
Plantio de Luis Antonio

450 Plantio de Pedemeiras

400
350
300
250
200
150
100 4
50
0

J'F M A M J J A S O N D JF M A M 1 J A S O N D
[ 7] peficit hidrico MMPerdafreposigiohidﬁca -Excedente hidrico

Fig. 1. Diagrama climético de acordo com Walter (1986) da regido das areas de coleta.
Médias obtidas entre os periodos de janeiro/2005 até setembro/2015 do INMET -
Instituto Nacional de Meteorologia (www.inmet.gov.br) para o plantio de Luis Ant6nio;
IPMet - Centro de Meteorologia de Bauru, UNESP, Bauru para o plantio de
Pederneiras.

DELINEAMENTO EXPERIMENTAL DOS PLANTIOS

Os plantios homogéneos de arvores de B. riedelianum foram instalados no ano
de 1985 nas EstacBes Experimentais de Luis Antdnio e Pederneiras como testes de
procedéncias e progénies. O delineamento experimental utilizado nestes plantios foi o
de blocos casualizados com seis replicacdes por procedéncia de sementes. Os blocos
foram divididos em trés subparcelas, e em cada subparcela foram plantadas cinco
arvores por linha de cada progénie das procedéncias selecionadas. O plantio foi
circundado por duas linhas de bordadura. O espagamento utilizado foi de 3 x 3 m entre
arvores. As procedéncias sdo provenientes de sementes coletadas em trés populacoes
naturais de B. riedelianum nos municipios de Bauru e Galia, no estado de S&o Paulo e

Alvorada do Sul, no estado do Parana (Gurgel-Garrido et al., 1997)
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CARACTERIZACAO DOS LOCAIS DE ORIGEM DAS PROCEDENCIAS

Para a instalacdo dos plantios homogéneos em foram de testes de procedéncias
de B. riedelianum, foram coletadas sementes de polinizacdo aberta de pelo menos 19
arvores matrizes em populacfes naturais nos municipios de Alvorada do Sul (AS),
Bauru (BA) e Galia (GA) no ano de 1984. Em Alvorada do Sul, as coletas foram
realizadas em Floresta Estacional Semidecidua, em propriedades particulares no
municipio (22°46'49"S e 51°13'52"W). Em Bauru, as sementes foram coletadas em
ecotono entre Floresta Estacional Semidecidua e Cerrado, na Estacdo Ecologica de
Bauru (22°1853”S e 49°03°38”’W). Em Galia, as coletas de sementes foram realizadas
em Floresta Estacional Semidecidua, na Estacdo Ecoldgica de Caetetus (22°17°29”S e
49°33°10”W). Os dados de precipitacdo média, temperatura média, altitude e solo dos

locais de coleta das sementes de B. riedelianum sdo apresentados na figura 2 e tabela 1.

500 -

450 Alvorada do Sul
400
350
300
250
200
150
100
50

500 1
150 +
400 +
350
300 +
250
200 &
150
100
25 50 4

Bauru

I1'FMAMUIJI I A S OND

mm °C

R B S B e S S S
J  FMA M J J A S OND

l:l Déficit hidrico Dﬂmﬂ:ﬂﬂ Perda/reposigio hidrica [l Excedente hidrico

Fig. 2. Diagrama climéatico de acordo com Walter (1986) dos locais de origem das
procedéncias de Balfourodendron riedelianum. Médias obtidas entre os periodos de
janeiro/1975 até dezembro/1985 do Sistema de Informagdo Hidrologicas /Agéncia
Nacional de Aguas (ANA).
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Tabela 1. Dados climaticos, edaficos e altitude dos locais de origem das procedéncias de

Balfourodendron riedelianum.

Alvorada do Bauru/SP Galia/SP
Sul/PR
Ecotono entre
Floresta Floresta Floresta
Estacional Estacional Estacional
Semidecidua Semidecidua e Semidecidua
Cerrado
Precipitacdo média anual* 1.368 mm 1.296 mm 1.395 mm
Temperatura média anual* 22.1°C 22.5°C 22.0°C
Altitude 320m 530 m 650 m
Tipo e caracteristica do Nitossolo Argissolos Latossolo
solo** vermelho, textura  Vermelhos, textura vermelho- amarelo

argilosa a muito
argilosa, profundo,
alta retencéo
hidrica, bem
drenado,
moderadamente
acidos, média a
elevada fertilidade

média a grosseira
proximo da
arenosa, profundo,
baixa retencéo
hidrica, baixa
fertilidade natural.

distrofico; textura
media (15% - 25%
de argila);

profundo; baixa

fertilidade natural,

baixa capacidade
de retencdo de

agua

natural.

* Dados obtidos do Sistema de Informacdo Hidroldgicas /Agéncia Nacional de Aguas
(ANA) (http://hidroweb.ana.gov.br). Dados de precipitacdo meédia anual e temperatura
média dos anos de janeiro/1975 a dezembro/1985.

** Dados obtidos de Bhering et al. (2007) para o0 municipio de Alvorada do Sul/PR, do
Plano de Manejo da Estacdo Ecoldgica de Bauru para o municipio de Bauru/SP e de
ESALQ-USP (2006) para 0 municipio de Galia.

COLETA E PROCEDIMENTOS ANATOMICOS DO XILEMA SECUNDARIO

Utilizamos 72 arvores de 30 anos de idade de B. riedelianum provenientes de
desbaste realizado nos plantios de Luis Antdnio e de Pederneiras. O desbaste das
arvores € um procedimento padrdo da equipe de melhoramento genético do Instituto
Florestal para diminuir a competicdo entre as arvores nos plantios e favorecer o
crescimento das melhores progénies de cada procedéncia. De cada plantio, utilizamos
36 arvores, sendo 12 arvores por procedéncia (BA, GA e AS). De cada arvore,
mensuramos a altura e o diametro a altura do peito (DAP) e retiramos um disco do caule
principal, a 1,30 m do solo. De cada disco coletado, retiramos trés amostras da regiao
mais madura do xilema secundario, com aproximadamente 5 cms3, que foram utilizadas
para a microscopia de luz, microscopia eletronica de varredura e para densidade da

madeira.
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Fixamos as amostras de xilema secundério para microtomia e dissociacao celular
em FAAs, (10% formaldeido, 5% &cido acético, 50% etanol) por 48h, e armazenamos
em etanol 50% (Johansen, 1940). Para confeccdo das laminas histoldgicas, reduzimos
0s corpos de prova a 3 cm3 e retiramos 0s cortes histologicos, com espessura de
aproximadamente 14 um, em micrétomo de deslizamento nos trés planos convencionais
de estudo da anatomia do xilema secundario (transversal, longitudinal tangencial e
longitudinal radial). Clarificamos os cortes histoldgicos em hipoclorito de sodio 50% e
em seguida lavamos em &gua destilada. Utilizamos dupla coloragdo com os corantes
azul de astra aquoso 1% (Roeser ,1972) e safranina aquosa 1% (Bukatsch, 1972). Apo6s
a coloracdo, desidratamos os cortes através de série gradual de concentracdo de alcoois
(30% a 100%) (Johansen, 1940), realizamos a fixacdo do corante com acetato de butila
e montamos as laminas permanentes em resina sintética Entelan®.

Para a preparacdo do material dissociado do xilema secundario seguimos o
método de Franklin (1945) modificado por Kraus e Arduin (1997). Para cada amostra,
previamente separada para uso neste método, retiramos pequenos fragmentos de xilema
secundario e os colocamos em frascos contendo solucdo de acido acético glacial e
peroxido de hidrogénio (1:1). Os frascos vedados foram levados a estufa com
temperatura de 60°C por 24 horas ou até a completa dissociacdo das células. Em
seguida, lavamos o material em agua corrente, desidratamos até alcool 50%, coramos
com safranina etandlica e montamos laminas semipermanentes com glicerina 50%

(diluida em &gua destilada na propor¢éo 1:1).
OBTENCAO DOS DADOS EM MICROSCOPIA DE LUZ

Descrevemos as caracteristicas anatdmicas do xilema secundario segundo as
instrugdes do IAWA Committee (1989) para camadas de crescimento, vasos, fibras,
parénquima axial e radial, elementos secretores e inclusdes minerais. Mensuramos as
seguintes variaveis quantitativas do xilema secundério: didmetro das pontoagdes
intervasculares e radio-vasculares, didmetro da abertura das pontoagdes intervasculares
e radio-vasculares, densidade dos vasos (n(imero de vasos/mm?), espessura da parede
dos vasos, comprimento dos elementos de vaso, largura e altura dos raios, numero de
raios por mm linear, comprimento, diametro total e didmetro do lumen das fibras. Com
o didmetro total (Dt) e do lumen das fibras (d), calculamos a espessura da parede das
fibras (EPF) pela formula EPF = (Dt —d)/2). A espessura da parede dos vasos foi

mensurada em 50 vasos e para as demais variaveis foram feitas 30 medi¢fes para cada
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individuo amostrado. Estimamos a porcentagem de area ocupada por vasos, fibras e
parénquima (raios + parénquima axial). Para tal, utilizamos uma &rea predefinida de 1
mm2 e mensuramos a area ocupada pelas fibras e vasos. Para determinar a area ocupada
pelo parénquima, subtraimos da soma da area total ocupada pelas fibras e vasos. Para
esta variavel, utilizamos 15 areas de 1 mm? para cada individuo amostrado.

Calculamos o indice de agrupamento de vasos como a relacdo entre o nimero
total de vasos e o numero total de agrupamento de vasos (Carlquist, 1984; 2001;Scholz
et al., 2013) . Como sugerido, selecionamos 25 grupos de vasos e contamos 0 ndmero
total de vasos nestes grupos e posteriormente, dividimos o nimero total de grupos de
vasos por 25. Tanto 0s vasos solitarios como os vasos agrupados foram contados como
grupos de vasos.

Como o0s vasos vistos em seccdo transversal ndo sdo circulos perfeitos,
utilizamos a &rea do lIimen dos vasos para calcular o didmetro equivalente dos vasos

(De) (Scholz et al., 2013) utilizando a seguinte formula:

De = V4A.mt
, onde A ¢ a area do lumen dos vasos. A area dos vasos foi mensurada em 50 vasos por
individuo amostrado.

O didmetro equivalente dos vasos foi utilizado para determinar a condutividade
hidraulica potencial. Utilizamos a equacdo de Hagen-Poiseuille para calcular a
condutividade hidraulica potencial para cada individuo amostrado (Poorter et al., 2010).
Inicialmente calculamos o didmetro dos vasos hidraulicamente ponderado (Dh):

Dh = (Xd*/ N)°?5
, onde d é o diametro equivalente dos vasos (em mm) e N o nimero de vasos
mensurados. A partir das medidas do didametro dos vasos hidraulicamente ponderado
(Dh) e da densidade de vasos (DV), calculamos a condutividade hidraulica potencial
(Kp) de acordo com a lei de Hagen-Poiseuille pela seguinte formula:

TPy
Kp =
p (128n

: Kp é a condutividade hidraulica potencial (em kgm*MPa™*™), pw é a densidade da
4gua a 20°C (998.2 kgm™), n é a viscosidade da 4gua a 20°C (1.002.10° MPa), DV é a
densidade de vasos (vasos/mm?) e Dh é o diametro do vaso hidraulicamente ponderado

) .DV.Dh*

(em mm).
Realizamos as mensuragdes em imagens obtidas com camera AXioCAM MRC

acoplada ao microscopio de luz. As mensuracdes lineares e a area das diferentes células
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do xilema secundario foram realizadas no software ImageJ versdo 1.6.0

(https://imagej.nih.gov/ij/download.html).

MICROSCOPIA ELETRONICA DE VARREDURA (MEV)

Realizamos dois tipos analise em microscopia eletronica de varredura (MEV)
para visualizar as pontoacgdes intervasculares de B. riedelianum. A primeira analise foi
feita em MEV convencional e utilizamos as imagens para mensurar a area das
pontoacgdes intervasculares e a area da abertura das pontoagdes intervasculares. Como
em MEV convencional ndo foi possivel visualizar com nitidez a membrana da
pontoacdo (Fig. 3A) para a caracterizacdo de sua estrutura, realizamos uma segunda
analise em MEV de alta resolu¢do (FEG-MEV; Fig. 3B). Além disso, utilizamos as
imagens FEG-MEV para verificar possiveis variagdes na porosidade da membrana da
pontoacdo entre as procedéncias e os plantios de B. riedelianum. Utilizamos 3 a 5
amostras por individuo, sendo trés individuos de cada procedéncia, no total de 18
individuos amostrados. Para ambas as analises em MEV, as amostras de Xilema
secundario com aproximadamente 2 mm de comprimento previamente fixadas em
FAAs, foram desidratadas em série gradual de concentracdo de alcoois (50% a 100%)
por 1-2 hora em cada solucdo, secas em temperatura ambiente, separadas no plano
longitudinal tangencial e coladas em stubs. Para visualizacdo em microscopio eletrénico
de varredura convencional, as amostras de xilema secundario foram pulverizadas com
ouro utilizando um sputter coater (Baltec SCD 050) por 3 minutos. As amostras foram
observadas ao microscopio eletronico de varredura JEOL JSM-IT300LV (Tokio, Japao)
a voltagem de 15 kV. Mensuramos a area da pontoacdo e a area da abertura das
pontoacOes intervasculares de 50 pontoagdes por individuo em diferentes vasos (Scholz
et al. 2013) com auxilio do software ImageJ verséo 1.6.0

(https://imagej.nih.gov/ij/download.html).

Para as analises de microscopia eletronica de varredura de alta resolugédo (FEG
MEV) as amostras de xilema secundario foram pulverizadas com ouro utilizando um
sputter coater (Baltec SCD 050) por 20 segundos. Uma pasta de carbono condutora de
elétrons (Graphite Conductive Adhesive 154) foi utilizada para aumentar a
condutividade da amostra. A estrutura da membrana da pontoagdo foi observada ao
microscopio eletronico de varredura de alta resolu¢do JEOL JSM-7500F (Tdkio, Japéo)
a voltagem de 2 kV.


https://imagej.nih.gov/ij/download.html
https://imagej.nih.gov/ij/download.html
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Fig. 3. Microscopia eletronica de varredura das pontoacdes intervasculares de
Balfourodendron riedelianum. A. Imagem da pontoacdo em microscopia eletronica de
varredura convencional (MEV-convencional) com a membrana da pontoacdo e as
bordas da pontoacdo embacadas e sem homogeneidade na distribuicdo da luz, com
alguns locais da imagem mais claros e outros mais escuros, devido possivelmente a
sobrecarga de elétrons. B. Imagem da pontoacdo em microscopia eletrbnica de
varredura de alta resolucdo (FEG-MEV) com a membrana da pontoacao e as bordas da
pontoacdo nitidas e com homogeneidade na distribuicdo da luz. Barras: A=2um; B=1
pm.

DENSIDADE DA MADEIRA

Para calcular a densidade da madeira, mensuramos o volume fresco das amostras
de xilema secundario, previamente separadas, pelo método de deslocamento da coluna
d’agua (Williamson & Wiemann, 2010). As amostras foram imersas em béquer com
agua em uma balanca digital e consideramos o volume da amostra igual ao peso de agua
deslocada (1g = 1 cm®). Para obter a massa seca, secamos as amostras em estufa a
105°C por 72 horas, ou até estabilizar o peso. Utilizamos a seguinte formula para

avaliacdo da densidade da madeira:
Ms
7
, onde D= densidade (g.cm™), Ms= massa seca e VVd= volume deslocado.

D

ANALISE DOS DADOS

Realizamos andlise de componentes principais com os dados anatémicos
quantitativos do xilema secundéario, da densidade da madeira e da condutividade
hidraulica potencial normalizados para visualizar a distribuicdo dos individuos dentro
das procedéncias (AS, BA e GA) e dos plantios (LA e PE), evidenciando os eixos

ortogonais que explicavam a maior parte da variagdo dos dados.
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Para testar o efeito da procedéncia e das condi¢cGes ambientais dos plantios nas
caracteristicas do xilema secundario de B. riedelianum realizamos uma Anélise de
Variancia Multivariada Permutacional usando matrizes de distancias (PERMANOVA).
Para a analise de variancia consideramos as 20 variaveis quantitativas anatdbmicas do
xilema secundario mensuradas (area do Iumen dos vasos, didmetro equivalente dos
vasos, espessura da parede dos vasos, indice de agrupamento de vasos, densidade dos
vasos, comprimento dos elementos de vaso, diametro e a abertura das pontoacdes
intervasculares e radio-vasculares, comprimento das fibras, didmetro total e do Iimen
das fibras, espessura da parede das fibras, largura e altura dos raios, nimero de raios por
mm linear, porcentagem de area ocupada por vasos, fibras e parénquima), a densidade
da madeira e a condutividade hidraulica potencial (ver Tab. S1) como variaveis
dependentes. As procedéncias, os plantios e a altura das arvores como variaveis
independentes. Os dados quantitativos do xilema secundario foram normalizados e a
Anélise de Variancia Multivariada foi realizada com a fungdo adonis, baseado na
distancia euclidiana com 5000 permutacGes (Anderson, 2001).

Para avaliar a contribuicdo relativa da procedéncia e das condi¢cbes ambientais
dos plantios nas caracteristicas quantitativas do xilema secundério, aplicamos uma
abordagem de particdo de variancia baseada em analise de redundancia canonica
(RDA). A variacdo total explicada pela RDA é particionada entre a contribuicdo
exclusivamente da procedéncia, plantio, e pela variacdo conjunta da procedéncia e do
plantio (Borcard, Legendre & Drapeau, 1992). O residuo é a fracdo ndo explicada por
nenhum dos preditores considerados, procedéncia e plantio.

Para verificar se existiam diferencas entre a altura e diametro a altura do peito do
caule, densidade da madeira, condutividade hidraulica potencial e as caracteristicas
anatdmicas quantitativas do xilema secundario (Tabela S1) entre as procedéncias (AS,
BA e GA) e entre os plantios (LA e PE), e a interacdo da procedéncia x plantio,
realizamos uma analise de variancia (ANOVA) de dois fatores. Para esta analise
utilizamos os dados mensurados nos 72 individuos amostrados (12
individuos/procedéncia, 36 individuos/plantio). Utilizamos teste pos hoc por meio de
teste Tukey para explorar as diferencas nas variaveis do xilema secundario entre as
procedéncias. Utilizamos o fator de corregdo Bonferroni com p< 0,002 para evitar
multiplas comparacdes. Para verificar se existiam diferengas entre a area das pontoacgdes
intervasculares e a abertura das pontoagdes intervasculares entre as procedéncias,

plantios e a interacdo de ambos, utilizamos dados mensurados de 18 individuos (3
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individuos/procedéncia, 9 individuos/plantio). Utilizamos teste Tukey explorar as
diferengas nestas caracteristicas entre as procedéncias e consideramos o valor de p <
0,05.

Realizamos todas as analises estatisticas no programa R (R Development Core
Team 2017) e utilizamos os pacotes adicionais vegan (Oksanen et al., 2017), multcomp
(Torsten, Frank & Westfall, 2016) e varpart (Therneau, Atkinson & Ripley, 2015).

Resultados
DESCRIC}AO QUALITATIVA DO XILEMA SECUNDARIO

De forma geral, as caracteristicas qualitativas do xilema secundario de
Balfourodendron riedelianum néo variaram entre as procedéncias e entre os plantios.

As camadas de crescimento nos individuos de B. riedelianum sdo delimitadas
por faixas de parénquima marginal (Fig. 4). As faixas de parénquima marginal sdo
compostas por uma por¢do com células de parénquima com paredes radiais espessadas e
outra por¢do com células de parénquima sem espessamento nas paredes radiais (Fig.
5A). Os vasos alinhados com as células de parénquima marginal de paredes radiais
espessadas sdo estreitos (Fig. 5A). Os vasos alinhados com as células de parénguima
marginal de paredes radiais sem espessamento sdo largos (Fig. 5A). As faixas de
parénquima marginal possuem de 2 a 12 células de largura. As faixas mais largas, com
3 a 12 células de largura, foram encontradas nos individuos das procedéncias de
Alvorada do Sul (AS) e Bauru (BA) e as faixas mais estreitas, com 2 a 5 células de
largura, foram encontradas nos individuos de Galia (GA). Canais intercelulares de
origem traumatica (Figs. 5B-D) e méculas (Figs. 5C-D) foram observados em alguns
individuos das trés procedéncias.

O xilema secundario de B. riedelianum possui porosidade difusa (Fig. 4). Os
vasos sdo solitarios, maltiplos de 2 a 4 e tém contorno ovalado a circular em seccéao
transversal (Fig. 4). Os elementos de vaso podem ou néo ter apéndices e estes, quando
presentes, se encontram em uma ou em ambas as extremidades (Fig. 5E). As placas de
perfuracdo sdo simples (Fig. 5E). As pontoagOes intervasculares sdo alternas e com
formato circular (Fig. 5F) e as pontoacGes radio-vasculares sdo semelhantes as
pontoacOes intervasculares em forma e tamanho (Fig. 5G). As fibras possuem
pontoacfes diminutas indistintas nas paredes tangenciais e radiais (Fig. 51). O

parénquima axial € predominantemente em faixas marginais, sendo também
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paratraqueal escasso (Fig. 4). E composto por séries axiais de 2 a 4 células (Fig. 5H).
Cristais prismaticos estdo presentes nas células subdivididas do parénquima axial e nas
células do raio. Os raios possuem de 1 a 3 células de largura, sdo heterocelulares. Os
raios unisseriados sdo formados por células quadradas com uma camada marginal de
células eretas (Fig. 51) e os raios multisseriados apresentam o corpo formado por células
procumbentes e uma ou duas camadas marginais de células quadradas e/ou eretas (Figs.
5D-I).
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Procedéncias

Plantios

Fig. 4. SeccOes transversais do xilema secundario das diferentes procedéncias de
Balfourodendron riedelianum crescidas em dois plantios. Arvores crescidas no plantio
de Luis Antonio (A-C) e no plantio de Pederneiras (D-E). A e D procedéncias de
Alvorada do Sul (AS), B e E procedéncias de Bauru (BA) e C e F procedéncias de Gélia
(GA). As setas indicam os limites das camadas de crescimento demarcadas por faixas de
parénquima marginal. Barras: A-F = 100 pm.
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Fig. 5. Xilema secundario de

Balfourodendron
riedelianum. A. Parénguima
marginal com paredes radiais
espessadas (seta) e Vvasos
estreitos (cabeca de seta) em
seccao transversal. B. Canais
intercelulares de  origem
traumatica em seccdo
transversal. C. Maculas em
seccao transversal. D. Canais
intercelulares de  origem
traumatica (seta) e maculas
(asterisco) em seccao
longitudinal radial. E.
Elemento de vaso com
apéndice em uma extremidade
(cabeca de seta) e placa de
perfuracdo simples no
material dissociado. F.
Pontoagdes  intervasculares
alternas e circulares em
seccao longitudinal
com duas e quatro células do
parénquima axial (setas). I. Raio (R) unisseriado, formado por células quadradas e uma camada marginal de células eretas e raio multisseriado
(r), composto por células procumbentes e uma camada marginal de células quadradas em seccao longitudinal radial. Barras: G = 100 um; A, B,
C,DeH=50pum; EeF =10 um.
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A membrana da pontoagdo intervascular vista em microscopia eletronica de
varredura de alta resolucdo (FEG-MEV) tem textura homogénea e com aspecto
levemente granuloso. A aparente porosidade da membrana da pontoacdo variou entre as
procedéncias e entre os plantios. Os individuos da procedéncia de BA (Fig. 6C) e GA
(Fig. 6E) crescidos no plantio de LA e os individuos da procedéncia de AS (Fig. 6B) e
GA (Fig. 6F) crescidos no plantio de PE tiveram membranas com aparéncia fragil,
evidenciando numerosos poros. A membrana da pontoacdo nos individuos da
procedéncia de AS crescidos no plantio de LA (Fig. 6A) e nos individuos da
procedéncia de BA (Fig. 6D) crescidos no plantio de PE tiveram aspecto compacto, com

aparéncia de uma malha densa e com poucos poros visiveis.

Plantios
LA P

BA AS

Procedéncias

GA

Fig. 6. Imagens das pontoacOes intervasculares do xilema secundario de
Balfourodendron riedelianum em microscopia eletrénica de varredura de alta resolucéo
(FEG-MEV). Arvores crescidas no plantio de Luis Anténio (A,C e E) e de Pederneiras
(B, D eF). A e B procedéncias de Alvorada do Sul (AS), C e D procedéncias de Bauru
(BA) e E e F procedéncias de Galia (GA). Notar membrana da pontoacdo com aspecto
compacto com poucos poros visiveis (A, D) e membrana da pontoagdo com aspecto
fragil e com numerosos poros (B, E e F). Barras: =1 um.
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370 DADOS QUANTITATIVOS DO XILEMA SECUNDARIO

371 A Andlise de Variancia Multivariada Permutacional sugeriu efeito da
372  procedéncia, das condi¢cbes ambientais dos plantios e a interacdo da procedéncia com as
373  condicdes ambientais dos plantios nas caracteristicas quantitativas do xilema secundario
374 de B. riedelianum (Tabela 2). A altura das plantas ndo foi significativa para determinar
375  as caracteristicas do xilema secundario.

Tabela 2. Resultado da Analise de Variancia Multivariada Permutacional testando o
efeito da procedéncia, das condi¢cdes ambientais dos plantios e da altura das plantas nas
caracteristicas quantitativas do xilema secundario de Balfourodendron riedelianum.

Parametros gl SQ MQ Modelo F R’ P (>F)
Procedéncia 2 0.002 0.001 18.52 0.295 <0.001
Plantio 1 0.001 0.001 14.07 0.112 <0.001
Plantio x 2 <0.001 <0.001 3.72 0.059 0.002

Procedéncia

Altura das arvores 1 <0.0001 <0.0001 1.61 0.012 0.145

Residuo 65 0.004 0 0.519

Total 71 0.009 1

SQ, soma dos quadrados; MQ: média dos quadrados e P (>F) sdo valores de p.

376 A analise de parti¢do da variancia atribuiu 48% da variacéo total explicada pelo
377  efeito da procedéncia nas caracteristicas anatbmicas quantitativas do xilema secundario
378 e 22% da variacdo para o efeito das condigfes ambientais dos plantios. A interacdo
379  entre a procedéncia e o plantio explicou 1% da variagdo nas caracteristicas anatdmicas
380 (Fig. 7).

Plantio Procedéncia

Residuo = 0.31

Fig. 7. Contribuicdo do efeito da procedéncia, das condi¢gdes ambientais dos plantios e
interacdo entre a procedéncia e o plantio nas caracteristicas quantitativas do xilema
secundario de Balfourodendron riedelianum.
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Em relacdo as caracteristicas de crescimento (Tabela S1), os individuos tiveram
variacdo na altura e no didmetro do caule & altura do peito entre os plantios.
Independente da procedéncia, no plantio de LA os individuos foram mais altos e com
maior didmetro a altura do peito do caule quando comparados aos individuos crescidos
no plantio de PE (Tabela 3; Fig. 8).

AS BA GA

ﬂmagm

AS BA GA

o
o
1

-
m
|

T

-
o
|

Altura do caule (m)

Pzl le

LA PE LA PE LA PE LA PE LA PE LA PE

Diametro a altura do peito do caule
(cm)

Fig. 8. Altura do caule e diametro a altura do peito de arvores maduras de trés
procedéncias (AS, BA e GA) de Balfourodendron riedelianum crescidas em dois
plantios (LA e PE). AS = Alvorada do Sul; BA = Bauru; GA = Galia; LA = Luis
Antbnio; PE = Pederneiras. () dentro das caixas indicam os valores médios.

Das caracteristicas do xilema secundario (Tabela S1), a condutividade hidraulica
potencial e nove caracteristicas anatbmicas quantitativas (area do limen dos vasos,
didametro equivalente dos vasos, espessura da parede dos vasos, densidade de vasos,
indice de agrupamento dos vasos, area das pontoacdes intervasculares, area da abertura
das pontoacGes intervasculares, altura e nimero de raios/mm) diferiram entre as
procedéncias (Tabela 3; Fig. 9). A condutividade hidraulica potencial foi maior nos
individuos de GA e menor nos individuos de AS e BA. A &rea do Iimen dos vasos foi
maior nos individuos de GA, intermediaria nos individuos de AS e menor nos
individuos de BA. Os vasos tiveram maior didmetro equivalente nos individuos de GA,
didmetro equivalente intermediario nos individuos de AS e menor didmetro equivalente
nos individuos de BA. A parede dos vasos foi mais espessa nos individuos de GA,
espessura intermediaria nos individuos de AS e menos espessa nos individuos de BA. A
densidade dos vasos foi maior nos individuos de AS e BA e menor nos individuos de
GA. O indice de agrupamento de vasos foi maior nos individuos de AS e BA e menor
nos individuos de GA. A &rea das pontoagdes intervasculares foi maior nos individuos

de GA e AS e menor nos individuos de BA. A éarea da abertura das pontoagdes
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intervasculares foi maior em GA e menor nos individuos de AS e BA. O numero de
raios/mm foi maior nos individuos de AS e BA e menor nos individuos de GA. A altura
dos raios foi menor nos individuos de AS e BA e maior nos individuos de GA.

Ao comparar as caracteristicas do xilema secundario entre os plantios (Tabela
S1), houve diferenca significativa na condutividade hidraulica potencial e em cinco
caracteristicas anatdbmicas quantitativas (area do limen dos vasos, didmetro equivalente
dos vasos, comprimento dos elementos de vasos, area das pontoacdes intervasculares,
area da abertura das pontoacdes intervasculares, diametro da abertura das pontoacdes
intervasculares e nimero de raios/mm) (Tabela 3: Fig. 9). Os individuos das
procedéncias de BA e GA crescidos no plantio de LA tiveram maior condutividade
hidraulica potencial do que os individuos crescidos no plantio de PE. A condutividade
hidraulica potencial nos individuos da procedéncia de AS crescidos no plantio de LA
foram menores do que os individuos crescidos em PE. Os individuos das procedéncias
de BA e GA crescidos no plantio de LA tiveram vasos com maior area do lumen, vasos
com maior diametro equivalente e pontoacfes intervasculares com maior area quando
comparados aos individuos crescidos no plantio de PE. Os individuos da procedéncia
AS crescidos no plantio de LA tiveram vasos com menor area do Iumen, vasos com
menor didmetro equivalente e pontoacfes intervasculares com menor area quando
comparados aos individuos crescidos no plantio de PE. Todos os individuos crescidos
no plantio de LA tiveram elementos de vasos mais longos, diametro e abertura das
pontoagdes intervasculares maiores e menor nimero de raios/mm do que os individuos
crescidos no plantio de PE. Das caracteristicas do xilema secundario analisadas houve
interacdo entre a procedéncia e as condi¢cdes ambientais dos plantios na condutividade

hidraulica potencial e area das pontoacdes intervasculares (Tabela 3; Fig. 9).
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Fig. 9. Caracteristicas do xilema secundario de arvores maduras de trés procedéncias
(AS, BA e GA) de Balfourodendron riedelianum crescidas em dois plantios (LA e PE).
AS = Alvorada do Sul; BA = Bauru; GA = Gélia; LA = Luis Ant6nio; PE = Pederneiras.
() dentro das caixas indicam os valores médios. ** caracteristicas que foram
estatisticamente diferentes.

A Analise de Componentes Principais evidenciou a separacdo das trés

procedéncias de B. riedelianum nos plantios (Fig. 10). O primeiro eixo explicou 52% da

variacdo e indicou a separacdo dos individuos das procedéncias de Galia e Bauru,

enquanto que os individuos da procedéncia de Alvorada do Sul e Bauru em ambos 0s

plantios apareceram sobrepostos.
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Fig. 10. Analise de componentes principais das caracteristicas do xilema secundario de
arvores maduras de Balfourodendron riedelianum de trés procedéncias (AS, BA e GA)
crescidas em dois plantios (LA e PE). AS = Alvorada do Sul; BA = Bauru; GA = Gélia;
LA = Luis Antonio PE = Pederneiras.
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Tabela 3. Comparacao das caracteristicas de crescimento (altura e didmetro a altura do peito do caule), densidade da madeira, condutividade

hidraulica potencial e caracteristicas anatdbmicas do xilema secundério de arvores maduras de Balfourodendron riedelianum de trés procedéncias

(AS, BA e GA) crescidas nos plantios de Luis Antonio e de Pederneiras por meio de ANOVA de dois fatores. Em cada linha, as letras diferentes

representam diferencas entre as procedéncias pelo teste Tukey. Aplicamos a correcdo de Bonferroni e consideramos o valor de p <0.002(*%*)

significativo. Caracteristicas (1) com valores de p<0,05 considerados significativos. AS = Alvorada do Sul; BA = Bauru; GA = Galia.
Procedéncias ANOVA (p-valor)

AS BA GA Procedéncias Plantios Procedéncia x

Plantio
Caracteristicas de crescimento
Altura do caule a 0,29180 3.77TE+05* 0,98616
Diametro a altura do peito do caule a 0,0637 0,0009* 0,24182
Densidade da madeira a 0,139732 0,453847 0,279694
Condutividade hidraulica potencial a 9,06E-10* 0,00052* 0,000898*
Caracteristicas anatomicas do xilema secundério
Area do limen dos vasos b 2,02E-22* 9,97E-16* 0,230222
Diémetro equivalente dos vasos b 3,93E-25* 5,16E-19* 0,81965
Espessura da parede dos vasos b 1.30E-15* 0,07752 0,64840
Densidade de vasos b 2,07E-06* 0,41893 0,031037
indice de agrupamento dos vasos b 7,58E-09* 0,14893 0,427874
Comprimento dos elementos de vasos a 0,986052 1,74E-05* 0,39909




Area das pontoacdes intervascularest
Area da abertura das pontoag@es intervascularest
Diametro das pontoacdes intervasculares

Diametro da abertura das pontoacoes
intervasculares

Diametro das pontoagdes radio-vasculares

Diametro da abertura das pontoacdes radio-
vasculares

Comprimento das fibras

Diametro das fibras

Didmetro do limen das fibras
Espessura da parede das fibras
Altura dos raios

Largura dos raios

NUmero de raios/mm

Area transversal ocupada por vasos
Area transversal ocupada por fibras

Area transversal ocupada por parénquima
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a3}

o T

o T

a
ab
b
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0,01752**
0,00168**
0,058017
0,160176

0,019096
0,421756

0,033882
0,244296
0,226893
0,120049
0,000615*
0,021527
8,82E-05*
0,028229
0,028913
0,008935

0,00322**
0,00915**
0,986056
3,13E-07*

0,415658
0,099214

0,594005
0,727006
0,02837
0,015392
0,131003
0,791207
2,22E-14*
0,101901
0,684401
0,004236

0,04973**
0,79937
0,567579
0,108572

0,237833
0,143287

0,301321
0,805571
0,03580
0,0249
0,779064
0,653172
0,10506
0,200832
0,272353
0,495754
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Discussao

Na tentativa de determinar se ha variagdo nas caracteristicas do Xxilema
secundario em arvores de diferentes procedéncias de Balfourodendron riedelianum,
avaliamos o crescimento (estimados a partir da altura e didmetro a altura do peito no
caule), a anatomia do xilema secundario, a densidade da madeira e a condutividade
hidraulica potencial de arvores adultas de trés procedéncias desta espécie crescidas em
dois plantios homogéneos. Encontramos variagd0 no crescimento das arvores, nas
caracteristicas anatdbmicas do xilema secundario e na condutividade hidraulica potencial
entre as procedéncias e entre os plantios. A analise de permutacdo indicou que as
variacdes encontradas nos tracos do Xilema secundario sdo explicadas pela procedéncia,
pelas condi¢bes ambientais dos plantios e pela interacdo da procedéncia com as
condi¢gdes ambientais dos plantios. Entretanto, a procedéncia teve maior efeito na
determinacdo das caracteristicas do xilema secundario de B. riedelianum do que as
condic¢des ambientais dos plantios e a interacdo procedéncia x plantio. Aqui, discutimos
como o local de origem das procedéncias e as condi¢cbes ambientais dos plantios
influenciaram o crescimento das arvores e as caracteristicas anatémicas do xilema
secundario de B. riedelianum e como os tracos anatdmicos do xilema secundario estdo

associados e suas implicacdes no desempenho e sobrevivéncia destas plantas.

CARACTERISTICAS CONSERVADAS NO XILEMA SECUNDARIO

As caracteristicas anatdmicas qualitativas do xilema secundario de B.
riedelianum concordam, em termos gerais, com as descri¢des realizadas por Richter &
Dallwitz (2000) e Mainieri & Chimelo (1989) para a espécie. Ao comparar o numero de
células nas faixas marginais de parénquima axial nos individuos das trés procedéncias,
encontramos um maior nimero de células em relacdo ao que foi relatado anteriormente
na literatura (Richter & Dallwitz, 2000; Mainieri & Chimelo, 1989). Segundo o0s
autores, o xilema secundario de B. riedelianum é demarcado por parénquima marginal,
com 2 até 6 celulas de largura, diferente disto, nos individuos avaliados encontramos
parénquima marginal mais largo, com até 12 células de largura. O tipo de marcador de
crescimento do xilema secundario tem sido amplamente utilizado como caracteristica
para identificacdo de madeiras (Mainieri & Chimelo, 1989), e para B. riedelianum, a
presenca de camada marginal de paréngquima € uma importante caracteristica de
diagnose, no entanto, a largura do parénquima marginal ndo deve ser levada em conta

para a identificacdo, pois foi variavel entre as procedéncias da espécie.



464
465
466
467
468
469
470
471

472
473
474
475
476
477
478
479
480
481
482
483
484
485
486
487
488
489
490
491
492
493
494
495
496

60

Com relacdo as caracteristicas anatdmicas quantitativas de B. riedelianum, as
dimensGes das fibras, largura dos raios, diametro das pontoacdes inter- e radio-
vasculares e a abertura das pontoacgdes radio-vasculares permaneceram inalteradas,
independentemente das diferentes procedéncias e plantios. Além disso, os valores destas
caracteristicas ndo exibiram grande amplitude em relacdo aos valores encontrados por
Richter & Dallwitz (2000) e Mainieri & Chimelo (1989), indicando que estas
caracteristicas sdo fixadas geneticamente, e que podem ser utilizadas em conjunto com

as caracteristicas anatbmicas qualitativas para identificacdo desta espécie.

INFLUENCIA DO LOCAL DE ORIGEM DAS PROCEDENCIAS NO XILEMA
SECUNDARIO

Encontramos variacdo no diametro equivalente dos vasos, na espessura da
parede dos vasos, na densidade dos vasos, no indice de agrupamento dos vasos, na area
das pontoacdes intervasculares, na area da abertura das pontoacGes intervasculares, na
altura e no nimero de raios/mm e na condutividade hidraulica potencial entre as
procedéncias de B. riedelianum, independente dos plantios.

Os individuos cuja origem é o ecotono entre Floresta Estacional Semidecidua e
Cerrado, em Bauru, onde ha menor precipitacdo anual em comparacdo aos outros dois
locais de origem das procedéncias e os solos sdo arenosos, profundos e com baixa
capacidade de retencdo de &gua, apresentaram caracteristicas anatbmicas do Xilema
secundario indicativas de maior seguranca no transporte de agua e com menor
condutividade hidraulica potencial. O xilema secundéario dos individuos desta
procedéncia tem vasos estreitos, mais agrupados e em maior densidade e as pontoagdes
intervasculares sdo menores com aberturas estreitas. Vasos estreitos e pontoacoes
intervasculares menores com aberturas estreitas sdo considerados mais seguros para
transporte de agua dentro de maiores tensfes negativas em ambientes secos. Nestas
condigcdes, a maior proximidade das paredes celulares dos vasos confere maior
resisténcia mecanica a implosdo dos vasos (Sperry, Hacke & Pittermann, 2006). Porém,
como a condutividade hidraulica potencial é calculada a partir do didmetro dos vasos, e
de acordo com a equacdo de Hagen-Poiseuille, a capacidade dos vasos em conduzir
agua aumenta a quarta poténcia do seu didmetro, vasos estreitos no xilema secundario
destes individuos diminui acentuadamente sua capacidade de transporte de agua
(Zimmermann, 1983; Tyree & Zimmermann, 2002). Maior densidade de vasos e indice

de agrupamento de vasos tambem confere maior seguranca no transporte de agua. Vasos
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mais densos aumenta a possibilidade de caminhos para a continuidade do fluxo hidrico
em torno de vasos embolisados (Tyree & Zimmermann, 2002). O maior agrupamento
de vasos garante maior conectividade entre os vasos, aumentando a disponibilidade de
vias alternativas para o fluxo hidrico em casos de embolismos (Carlquist, 1984;
Carlquist, 2001). Portanto, em conjunto, as caracteristicas dos vasos nos individuos
desta procedéncia garantem maior seguranca no transporte de agua e podem ser
relacionadas as condi¢gdes de menor disponibilidade de &gua encontrada no local de
origem das populacdes parentais. Estas caracteristicas podem ser tanto resultado de uma
“memoria”, ocasionada pelas condigdes ambientais do local de origem das arvores
parentais que foram traduzidas em modificacbes bioquimicas e genéticas, ndo
necessariamente fixadas geneticamente (Bruce et al., 2007) e que poderiam te sido
transmitido para as progénies (Molinier et al., 2006), ou devido a formacéo de ecétipos
dentro da espécie por meio da diferenciacdo genética (Linhart & Grant ,1996; Hufford
& Mazer, 2003; Choat, Sack & Holbrook, 2007).

Por outro lado, nos individuos cuja origem ¢ a Floresta Estacional Semidecidua,
em Galia, onde ha relativamente maior precipitacdo anual em comparacdo aos outros
dois locais de origem e os solos sdo profundos, com maior concentracdo de argila e com
baixa capacidade de retencdo de &gua, encontramos caracteristicas anatdbmicas do
xilema secundario indicativas de maior eficiéncia no transporte de agua. Nestes
individuos, encontramos vasos largos com paredes espessas, menos agrupados e em
menor densidade e as pontoac¢des intervasculares sdo maiores com aberturas largas. De
acordo com a equacgdo de Hagen-Poiseuille, vasos largos tem potencial em transportar
maior volume de 4gua (Tyree & Zimmermann, 2002). Adicionalmente, pontoacGes
intervasculares maiores com aberturas largas também podem facilitar o transporte de
agua entre vasos adjacentes (Hacke & Sperry, 2001), aumentando o transporte de dgua
no xilema secundario. Porém, vasos largos com pontoa¢fes maiores e com aberturas
largas sdo mais propensos a cavitagdo induzida pela seca. Possiveis falhas hidraulicas
ocasionadas pela cavitacdo induzida pela seca podem ser minimizadas pela ocorréncia
de vasos menos agrupados no xilema secundario destes individuos. Menor indice de
agrupamento de vasos diminui a conectividade entre os vasos, diminuindo, assim, a
probabilidade de dispersdo de bolhas de ar atraves das pontoagdes intervasculares de
vasos adjacentes (Loepfe et al., 2007; Scholz et al., 2014). Portanto, as caracteristicas
anatdmicas do xilema secundario dos individuos da procedéncia de Galia poderiam ser

relacionadas as condi¢fes de maior disponibilidade de agua encontrada no local de
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origem das populacGes parentais. Semelhante ao observado para os individuos da
procedéncia de Bauru, estas caracteristicas podem ser resultantes tanto da “memoria”
das condic¢des ambientais do local de origem (Bruce et al., 2007) que poderiam ter sido
transmitida para as progénies (Molinier et al., 2006) ou devido a diferenciacdo genética
dentro da espécie (Linhart & Grant, 1996; Hufford & Mazer, 2003).

Diferente das procedéncias de Bauru e Galia, nos individuos cuja origem é
Alvorada da Sul ndo encontramos relacdo entre as caracteristicas dos vasos e as
condi¢cdes ambientais do seu local de origem. Assim como Galia, a vegetacdo de
Alvorada do Sul e Floresta Estacional Semidecidua. A regido experimenta maior
precipitagdo média anual quando comparada a regido de Galia e Bauru, com solos
argilosos, profundos, com alta fertilidade e capacidade de retencdo de agua, condigdes
que indicam maior disponibilidade de agua para as plantas. Como o local de origem das
procedéncias pode influenciar as caracteristicas anatbmicas do xilema secundario, para
os individuos da procedéncia de Alvorada do Sul era esperado xilema secundario com
caracteristicas que indicasse maior eficiéncia no transporte de agua, similares aos
observados nos individuos de Galia. No entanto, nos individuos da procedéncia de
Alvorada do Sul encontramos menor condutividade hidraulica potencial, vasos menores,
mais densos e mais agrupados, com pontoacgdes intervasculares menores e aberturas
estreitas quando comparados aos individuos da procedéncia de Galia. Entretanto, a
condutividade hidraulica potencial, a densidade dos vasos, o indice de agrupamento de
vasos, a area das pontoacOes intervasculares e sua abertura foram similares aos
observados nos individuos da procedéncia de Bauru, local com menor disponibilidade
de agua. O didmetro e a espessura da parede dos vasos foram intermediarios nos
individuos da procedéncia de Alvorado do Sul quando comparados aos individuos da
procedéncia de Bauru e Galia. A similaridade das caracteristicas dos vasos encontradas
nos individuos da procedéncia de Alvorada do Sul com aquelas observadas nos
individuos da procedéncia de Bauru podem ser interpretadas como caracteristicas para a
maior seguranca no transporte de agua. A formacdo de vasos que confere maior
seguranga no transporte de &gua nos individuos da procedéncia de Alvorada do Sul
poderia ser resultante de possiveis estresses ambientais experimentados pelas plantas
desta procedéncia nas novas condi¢fes de crescimento nos plantios. Populacfes sdo
frequentemente adaptadas ao seu local de origem (Hereford, 2009) e a translocacdo de

plantas para novas condigdes ambientais de crescimento com caracteristicas climéticas e
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ambientais diferentes pode induzir mudancgas nos tracos hidraulicos para garantir a
sobrevivéncia e o crescimento das plantas (Schreiber, Hacke & Hamann, 2015).

A altura e o nimero de raios/mm foram caracteristicas do xilema secundéario de
B. riedelianum que também variaram entre as procedéncias. Maior nimero de raios/mm
no xilema dos individuos da procedéncia de Alvorada do Sul e Bauru ou raios mais
altos nos individuos da procedéncia de Galia podem proporcionar similar superficie de
contato entre as células dos raios e 0s vasos. Os raios funcionam no transporte radial de
agua entre o floema e xilema secundarios (Carlquist, 2001), contribuem para o
armazenamento de agua nos caules (Borchert & Pockman, 2005) e estdo envolvidos em
mecanismos de recarga de dgua de vasos embolisados (Salleo et al., 2004; Morris et al.,
2016). O transporte radial de &gua e a liberacdo de carboidratos dentro de vasos
embolisados ocorrem por meio das pontoacdes radio-vasculares e/ou via plasmodesmos
entre as celulas dos raios com o0s vasos (Spicer, 2014). Assim, 0s raios poderiam
contribuir da mesma maneira para 0 armazenamento de agua, transporte radial e em
mecanismos de recarga dos vasos embolisados nos individuos das diferentes

procedéncias de B. riedelianum.

EFEITO DO AMBIENTE NO XILEMA SECUNDARIO E NO CRESCIMENTO DAS
ARVORES

As caracteristicas do xilema secundario e o crescimento das arvores B.
riedelianum variaram devido as diferentes caracteristicas ambientais dos plantios.
Diferenca na textura do solo e na precipitacdo média anual entre os plantios pode ter
sido os fatores ambientais que influenciaram a disponibilidade de agua para as arvores.
A textura do solo influencia a capacidade de retencdo e a disponibilidade de agua para a
absorcdo pelas raizes das plantas (Bristow, Campbell & Calissendorff, 1984). Solos
com particulas menores, como os solos argilosos, tem maior capacidade de reter dgua
por mais tempo nos pequenos canais formados entre suas particulas em comparagao aos
solos com particulas maiores, como os solos arenosos (Taiz & Zeiger, 2013). Ao
comparar a textura do solo entre os plantios, o solo argiloso no plantio de Luis Antdnio
tem maior potencial em reter &gua do que o solo arenoso no plantio de Pederneiras.
Juntos, solo com maior capacidade de retencdo de agua e maior precipitacdo média
anual no plantio de Luis Antdnio indica maior disponibilidade hidrica para as arvores de

B. riedelianum crescidas neste local, com efeito no crescimento das arvores e nas
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caracteristicas do xilema secundario em direcdo a maior eficiéncia no transporte de
agua.

Encontramos plasticidade no comprimento dos elementos de vasos e no
didmetro dos vasos. O comprimento dos elementos de vasos é determinado pelo
tamanho das iniciais fusiformes do cdmbio vascular (Carlquist, 2001) e o didametro dos
vasos é dependente da expansdo celular. A variacdo na disponibilidade hidrica para o
cambio vascular tem efeito no alongamento das iniciais fusiformes (Lim & Soh, 1997) e
na expansdo celular (Abe et al., 2003). Portanto, de modo geral, a maior disponibilidade
hidrica encontrada no plantio de Luis Antonio favoreceu a formacgédo de elementos de
vasos mais longos e vasos mais largos, enquanto que a menor disponibilidade hidrica no
plantio de Pederneiras pode ter sido um fator limitante para o alogamento das iniciais
fusiformes e a expansdo celular, resultando na formacdo de elementos de vaso mais
curtos e vasos mais estreitos.

A diferenca na disponibilidade hidrica entre os plantios tiveram efeitos similares
nas caracteristicas do xilema secundario e no crescimento das arvores cuja origem é o
ecotono entre Floresta Estacional Semidecidua e Cerrado (procedéncia de Bauru) e
Floresta Estacional Semidecidua (procedéncia de Galia). Caules mais altos e mais largos
e xilema secundario como vasos largos, elementos de vasos longos, pontoacdes
intervasculares maiores com aberturas largas foram caracteristicas das arvores de ambas
as procedéncias crescidas no plantio com maior disponibilidade hidrica. Vasos largos
tem maior potencial em transportar &gua por unidade de tempo, além de oferecer baixa
resisténcia no fluxo hidrico (Tyree, Davis & Cochard, 1994; Hacke et al., 2006). Além
disso, pontoacfes maiores e com aberturas largas tem maior potencial na conducéo de
agua (Sperry & Hacke, 2004). O aumento no comprimento dos elementos de vasos
aumenta potencialmente a area de pontoacles intervasculares e a distancia entre as
paredes terminais, diminuindo a resisténcia ao fluxo hidrico (Sperry et al., 2006). Em
conjunto, as caracteristicas dos vasos presentes nas arvores crescidas em plantio com
maior disponibilidade hidrica indicam maior eficiéncia no transporte de agua. Maior
eficiéncia no transporte de agua pode aumentar o potencial da assimilacdo de carbono
(Poorter et al., 2010), resultando em maior crescimento em altura e diametro do caule
das arvores. Arvores altas e com caules largos sdo vantajosos em ambientes mais
umidos, pois pode beneficiar as plantas na competicdo pela luz e na absorcdo de
carbono, mas a um custo no aumento no investimento em carbono para a construcao e

manutenc¢do do suporte mecanico dos caules (Tyree, Davis & Cochard, 1994).
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Por outro lado, caules mais baixos e mais estreitos e xilema com vasos estreitos,
elementos de vasos curtos, pontoagdes intervasculares menores com aberturas estreitas e
raios mais numerosos foram caracteristicas das arvores oriundas do ecdtono entre
Floresta Estacional Semidecidua e Cerrado (procedéncia de Bauru) e Floresta Estacional
Semidecidua (procedéncia de Galia) crescidas no plantio com menor disponibilidade
hidrica. Vasos estreitos com pontoacdes intervasculares menores sdo menos vulneraveis
& cavitacdo induzida pelo estresse hidrico (Hacke & Sperry, 2001) e mais resistentes a
imploséo, devido as maiores proximidade de suas paredes celulares (Hacke et al., 2001,
Sperry et al., 2006). O encurtamento dos elementos de vasos pode ser uma estratégia
adicional para evitar a implosédo dos vasos em condi¢bes de menor disponibilidade
hidrica (Sperry et al., 2005; Barajas-Morales, 1985). Raios humerosos conferem maior
capacidade de armazenamento de adgua no caule (Carlquist, 2001), além de contribuir
para a recarga de vasos embolisados (Salleo et al., 2004). As caracteristicas do xilema
presentes nas arvores crescidas em plantio com menor disponibilidade hidrica indicam
maior segurancga no transporte de agua e maior capacidade de armazenamento de agua
no caule. Xilema mais seguro tem menor capacidade de transporte de 4gua para a copa,
limitando a absorcdo de gas carbbnico (Santiago et al., 2004), o que pode resultar em
crescimento mais lento e arvores com menor estatura em local com menor

disponibilidade de agua.

TRADE-OFFS DOS TRACOS DO XILEMA SECUNDARIO E DO CRESCIMENTO
DAS ARVORES

No xilema secundario é comumente encontrado trade-off entre o didmetro e a
espessura da parede dos vasos. Vasos estreitos frequentemente tém paredes espessas em
plantas de ambiente com maior restricdo hidrica. Vasos estreitos e com paredes espessas
sdo potencialmente mais seguros para evitar possiveis danos mecénicos as paredes dos
vasos, como a ocorréncia de microfraturas e a implosdo de suas paredes (Hacke &
Sperry, 2001; Hacke et al., 2001). Microfraturas na parede dos vasos pode desengatilhar
a nucleacdo heterogénea de particulas de gases presentes entre as paredes celulares ou
espacos intercelulares, dando inicio ao processo de embolismo (Tyree & Zimmerman,
2002; Lens et al., 2013). Porém, no xilema secundério de individuos de B. riedelianum
observamos vasos largos com paredes celulares espessas. A relagdo observada entre o

didmetro dos vasos e a espessura da parede pode estar relacionada ao tamanho das
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pontoacdes intervasculares. Vasos largos com paredes espessas tiveram pontoacoes
intervasculares maiores e com aberturas mais largas. Pontoacdes intervasculares
maiores e com aberturas largas sdo potencialmente mais eficientes na conducao de &gua,
porém, diminuem o reforco mecéanicos das paredes celulares dos vasos (Hacke et al.,
2001; Sperry & Hacke, 2004; Carlquist, 2012). Assim séo requeridas paredes celulares
mais espessas para compensar potenciais enfraquecimento da parede celular (Hacke et
al., 2001; Carlquist, 2012) que tornam 0s vasos mais propensos as imploséo (Sperry &
Hacke, 2004). Além disso, pontoacBes intervasculares com aberturas largas poderia
diminuir o suporte para a membrana da pontoacdo durante o seu estiramento (Jansen,
Choat & Pletsers, 2009). Portanto, vasos com paredes mais espessas podem conferir
maior resisténcia mecénica para a sustentacdo de pontoagdes intervasculares maiores e
com aberturas mais largas em B. riedelianum, evidenciando um trade-off entre
eficiéncia no transporte de agua e suporte mecanico das paredes dos vasos (Hacke &
Sperry, 2001).

O crescimento das plantas estd relacionado positivamente a capacidade de
transporte de agua no xilema secundario e negativamente aos custos de construcéo
volumétrica do caule, pardmetro determinado por meio da densidade da madeira
(Poorter et al., 2010). Observamos relacdo positiva entre o crescimento das plantas,
didmetro dos vasos e a condutividade hidraulica potencial em arvores de B. riedelianum.
Arvores crescidas no local com maior disponibilidade de agua foram mais altas, com
caules de maior diametro, vasos largos e com maior condutividade hidraulica potencial.
Vasos largos sdo mais eficientes no transporte de agua. Maior suprimento de agua para
a copa das arvores permite maior condutancia estomatica, aumentando a taxa de
assimilacdo de fotoassimilados disponiveis para sustentar o crescimento do caule
(Poorter et al., 2010). Entretanto, ndo observamos a relacdo entre a densidade da
madeira e o crescimento nas arvores de B. riedelianum. A densidade da madeira foi uma
caracteristica que se manteve conservada entre as procedéncias e permaneceu inalterada
pelas novas condi¢cbes ambientais de crescimento, confirmando sua alta herdabilidade
(Zobel & Van Buijtenem, 1989, Cornelius, 1994; Barnett & Jeronimidis, 2003). A
densidade da madeira em Angiospermas € determinada, principalmente, pelas
caracteristicas das fibras (Hacke et al,. 2001; Jacobsen et al., 2007; Poorter et al., 2010)
e, em menor escala, pelas caracteristicas dos vasos (Chave et al., 2009). As
caracteristicas quantitativas das fibras (comprimento, diametro total, diametro do lumen

e espessura das paredes) e a area transversal ocupada por estas células no xilema
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secundario foram caracteristicas que ndo variaram nos individuos de B. riedelianum.
Em relacdo as caracteristicas dos vasos, as variagfes observadas no didmetro, na
espessura da parede, na densidade e no indice de agrupamento ndo produziram efeitos
significativos na densidade da madeira, porém, foram importantes para alterar a

capacidade de transporte de agua e o crescimento das arvores.

Concluséao

As variagOes nas caracteristicas dos vasos, das pontoagdes intervasculares e dos
raios no xilema secundario de arvores adultas de B. riedelianum resultam do efeito do
local de origem das procedéncias e do ambiente. As condi¢cdes ambientais do local de
origem das procedéncias podem ter atuado na sele¢do de caracteristicas para a eficiéncia
ou seguranga no transporte de &gua. A plasticidade do xilema secundario de B.
riedelianum as condi¢cdes ambientais € um fator importante para o desempenho e

sobrevivéncia da espécie diante do futuro cenario de mudancas climaticas.
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Tabela S1. Altura do caule, didmetro a altura do peito do caule (DAP), densidade da madeira, condutividade hidraulica potencial e caracteristicas
anatdmicas quantitativas do xilema secundario apresentados como média + desvio padrdo (valores minimo e méximo) de arvores maduras de trés
procedéncias (AS, BA e GA) Balfourodendron riedelianum crescidas nos plantios de Luis Antdnio e de Pederneiras. AS = Alvorada do Sul; BA

= Bauru; GA = Galia.

Altura do caule (m)

DAP do caule (cm)

Plantio de Luis Antdnio

Plantio de Pederneiras

AS

BA

Procedéncias

GA

AS

BA

GA

13.6+2.6 (10 - 18)

14+2.4 (9 - 18)

14.0+4.3 (7.4-17)

12.942.2 (9.5 - 17)

14.9+3.2 (6.4 - 20.2)

16.0+5.4 (9 - 24)

8.9+1.8 (6.4 - 12.7)

10.6+1.5 (7.5 - 13)

9.5+2.2 (4.6 - 12)

12.142.7 (9.5 - 19)

10.8+1.4(8.8- 13.2)

12.543.2 (8.5 - 20)

Densidade da madeira (g/cm”) 0.70+0.7 (0.64-0.77)  0.69+0.06 (0.64 - 0.70+0.02 (0.67 - 0.71+0.03 (064 - 0.8) 0.69+0.04 (0.63 - 0.67+0.03 (0.62 -
0.82) 0.74) 0.78) 0.73)
Condutividade hidraulica potencial 25.8+4.6 (18.6 - 32) 29.7+£7.4 (19.2 - 45) 57.3+21.8 (36.1 - 30.0+12.1 (13.7-49)  17.6+4.0 (11.4 - 26) 36.3+6.0 (28 - 49.9)
(kgm™*MPa's™) 115)
Caracteristicas anatémicas
Area do limen dos vasos (Lm?) 2.4x10%+2.2 (2.3 - 2.8x10%+7.3 (2.4 - 4.5x10%+2.0 (3.7 - 3.2x10%+2.0 (2.9 - 2.0x10°+1.3 (1.8 - 3.4x10°+3.4 (2.9 -
2.8) 3.1) 6.5) 3.6) 2.3) 3.8)
Diametro equivalente dos vasos (um)  54.9+2.6 (50.3 - 59.5) 59.6+2.2 (55.6 - 62.5) 75.4+5.6 (68.5-90.4) 63.8+2.0 (60.6 - 67.6) 50.2+1.7 (47.3-53.6)  65.4%3.2 (61 - 69.5)
Espessura da parede dos vasos (um) 5.67+0.87 (3.0 — 4.36+0.66 (2.18 — 7.23+0.87 (5.36 — 5.4+0.76 (3.36 — 4.02+0.64 (2.04 — 7.16+0.81 (5.03 —
10.06) 8.72) 10.15) 8.66) 6.74) 10.)
Densidade de vasos (vasos/mm?) 94.6+19.2 (73 - 89.8+17.7 (65.3 - 64.4+11 (48.1-81.9) 84.4+15(61.7 - 108) 99.1+15.0 (67 - 75.4+15.2 (50.3 - 97)
138.4) 124.9) 115.5)

indice de agrupamento dos vasos

Comprimento dos elementos de vasos
) (um)
Avrea das pontoagdes intervasculares
) (Hm?)
Avrea da abertura das pontoag6es
intervasculares (Um?)
Diametro das pontoacdes

2.3+0.2 (191 - 2.75)

346.16+33.6 (298 -
419.3)
9.95+1.13 (6.97 —
13.68)
1.25+0.25 (0.52 —
2.37)
3.6+0.2 (3.4 - 3.8)

2.3+0.3 (1.87 - 2.91)

353.4+42.2 (294.1 —
429.3)
9.98+1.04 (9.14 —
16.33)
1.18+0.23 (0.72 —
1.93)
3.5+0.1 (3.2 - 3.6)

1.9+0.2 (1.62 - 2.09)

340.9+33 (284.0 -
402.7)
11.49+1.14 (6.67 —
12.49)
1.58+0.36 (0.73 —
3.04)
3.5+0.2 (3.2 - 3.9)

2.3+0.2 (1.97 - 2.77)

311.9+27.8 (269 -
349)

10 +1.19(5.50 —
14.6)
1.09:0.245 (0.54 —
2.19)
3.6+0.2 (3.1 - 3.9)

2.5+0.3(2.05 - 3.18)

301.30+37.7 (2435 -
362.4)
8.14+1.12 (5.26 —
11.23)
0.92+0.241 (0.42 —
1.56)
3.5+0.1(3.2 - 3.7)

1.9+0.2 (1.53 - 2.21)

315.22+28.7 (273.3 -
373.5)
9.45+0.50.98 (7.12 —
13.11)
1.33+0.265 (0.72 -
2.40)
3.5+0.2 (3.1 - 3.8)
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intervasculares (um)
Diametro da abertura das pontoagdes
intervasculares (um)
Diametro das pontoacdes radio-
vasculares (um)
Diametro da abertura das pontoacdes
radio-vasculares (um)
Comprimento das fibras (um)

Diametro das fibras (um)
Diametro do limen das fibras (um)
Espessura da parede das fibras (um)

Altura dos raios (um)

Largura dos raios (pum)
Ndmero de raios/mm
Porcentagem de area transversal
ocupada por vasos (%)
Porcentagem de area transversal
ocupada por fibras (%)
Porcentagem de area transversal
ocupada por parénquima (%)

1.9+2.0 (1.6 - 2.1)
35403 (3-4)
1.8+0.2 (1.6 - 2.3)

1412.9+109 (1270.2 -
1600.9)
15.0+0.9 (135 - 17.1)
4.2+05 (3.2 - 5.1)
5.4+0.5 (4.5 - 6.3)
240.6+35.1 (207.6 -
33.1)
23.545.3 (16.8 - 26.5)
6.5+0.8 (5.2 - 8.1)
26.3+4.4 (20.1 - 35)

36.146.0 (22.1 - 43.8)

37.5+3.7 (32.7 - 46.3)

1.940.1 (1.6 - 2.1)
3.2+0.1 (3 - 3.4)
1.8+0.1 (1.6 - 2.1)

1511.9+154 (1323.8 -
1857.3)
15.4+1.2 (13 - 16.8)
45406 (3.2-5.7)
5.4+0.4 (4.6 - 6.1)
234.4+39.2 (176 -
316.8)
25.1+4.5 (17.4 - 29.2)
6.4+0.6 (5.5 - 7.5)
27.745.6 (20.2 - 36.3)

35.048.3 (20 - 45.8)

37.3+3.7 (33.1 - 45.7)

2.0£0.2 (1.7-2.2)
3.3:0.2 (2.9 - 3.6)
1.8+0.1 (1.6 - 2.1)

1554.6+132 (1315.5 -
1814.8)
15.5+1.0 (13.5 - 17.3)
4.8+0.6 (3.8 - 5.6)
5.2+0.5 (4.5 - 6.1)
264.8+40.9 (197.3 -
316.9)
22.7+4.5 (17.7 - 31.6)
6.1+0.7 (5.2 - 7)
26.2+4.6 (20.5 - 35)

40.446.7 (27.1 - 49.8)

33.423.1 (29.5 - 39.4)

1.6+0.1 (1.3 - 1.9)
3.4+0.2 (3- 3.8)
1.8£0.1 (1.6 - 2)

1440.6+152 (1119.5 -
1718.6)
14.9+0.9 (133 - 16.2)
5.0+0.5 (4.4 - 6.2)
4.8+0.4 (3.9 - 5.4)
223.1+17.5 (184.4 -
250.6)
22.742.8 (17.3 - 27.3)
8.6+0.8 (7.2 - 10)
21.7+4.7 (13.7 - 31.7)

39.246.1 (25.9 - 50)

39.02.9 (34.6 - 44.5)

1.7¢0.2 (1.4 - 2)
3.4+0.2 (2.7 - 3.6)
1.7¢0.2 (1.4 - 2)

1518.1+126 (1317.8 -
1834.6)
15.2+0.8 (13.9 - 16.9)
4.640.5 (3.9 - 5.6)
5.3+0.5 (4.7 - 5.9)
221.5+26.2 (181.3 -
274.4)
22.8+5.2 (16.1 - 30.8)
7.9+0.6 (7.1-9)
28+5.1 (22.7 - 36.5)

32.745.7 (24 - 45.5)

39.3£3.9 (31.6 - 45.4)

1.7+0.1 (1.5 - 1.9)
3.4+0.2 (2.9 - 3.6)
1.7¢0.1 (1.5 - 1.8)

1471.9+98 (126.2 -
1603.2)
15.5+0.7 (14.8 - 16.9)
4.9+0.6 (3.4 - 5.9)
5.3+0.4 (4.4 - 6.1)
260.3+28.3 (209.6 -
309)
26.6+4.2 (18.4 - 31.3)
7.2+0.8 (6.1 - 8.3)
24.9+4.1 (16.4 - 30.2)

37.747.7 (26.9 - 52.8)

37.4+4.1 (30.7 - 44.2)
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Considerac0es Finais

Ao comparar o crescimento (estimado pela altura e didmetro a altura do peito do
caule) e as caracteristicas do xilema secundario de arvores de 30 anos de idade de trés
procedéncias de Balfourodendron riedelianum crescidas em dois plantios homogéneos
percebemos que a variacdo no crescimento e em algumas caracteristicas do xilema
secundario € influenciada pela procedéncia e pelas diferentes condigdes ambientais dos
plantios. Os tipos celulares que tiveram efeito do local de origem das procedéncias e do
ambiente foram os vasos e 0s raios. Didmetro dos vasos, densidade dos vasos e indice
de agrupamento dos vasos, 0 tamanho e a abertura das pontoagdes intervasculares e a
altura e o nimero de raios foram caracteristicas que se mantiveram entre as
procedéncias e pode ser relacionados ao local de origem da procedéncia, especialmente
para as procedéncias de Bauru e Galia. O didmetro dos vasos, comprimento dos
elementos de vasos e tamanho e a abertura das pontoagdes intervasculares e 0 nimero
de raios foram caracteristicas que apresentaram plasticidade as novas condi¢cbes de
crescimento nos plantios. A capacidade do xilema secundario de diferentes
procedéncias de B. riedelianum em ajustar as caracteristicas dos vasos, células
responsaveis pelo transporte de agua, e os raios, células que contribuem para o
transporte radial e armazenamento de agua no caule, em resposta a variabilidade
ambiental sera importante para a sobrevivéncia da espécie 4s mudancas climaticas. Com
relacdo as caracteristicas de crescimento, a altura do caule e o didmetro a altura do peito
variaram entre os plantios, evidenciando que o crescimento das arvores foi controlado

apenas pelo ambiente, sem efeito da procedéncia.



