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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.
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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.
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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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