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RESUMO 

 

Explicar a coexistência de espécies de plantas é ainda bastante controverso, visto que exigem o 

mesmo conjunto de recursos ambientais. Em condições abióticas severas, embora teoricamente 

o filtro ambiental selecione espécies filogeneticamente aparentadas o compartilhamento de 

recursos limitantes provavelmente se deve à divergência funcional em estratégias que reduzam 

o efeito de interações competitivas e possibilitem a coexistência. O recurso água é considerado 

o principal limitante em regiões tropicais sob climas áridos e semiáridos. Estudar a arquitetura 

hidráulica de espécies congêneres codominantes e coocorrentes nesses ambientes pode ajudar 

a compreender que estratégias de uso diferencial da água possibilitam o estabelecimento e 

coexistência. Foram estudadas as espécies Mimosa tenuiflora (Willd) Poir.,e Mimosa 

caesalpiniifolia Benth., ambas abundantes e coocorrentes na vegetação de caatinga, área de 

semiárido do Nordeste do Brasil. Foram analisados a área foliar específica, a massa foliar por 

área, a densidade da madeira, a anatomia do xilema de caule e ramo, a condutividade hidráulica 

potencial, o potencial hídrico foliar e as trocas gasosas,  e a resistência do xilema à cavitação e 

ao embolismo. As espécies apresentaram densidade de madeira semelhante, porém a anatomia 

do xilema do caule mostrou que M. tenuiflora tem maior densidade de vasos e maior média 

ponderada de diâmetros. As duas espécies apresentam diferenças na arquitetura e 

funcionamento hidráulico e na sensibilidade estomática ao estresse hídrico. Mimosa tenuiflora 

é sempre verde, apresenta comportamento anisohídrico e arquitetura hidráulica indicativa de 

transporte hidráulico mais seguro, e maior resistência à seca. Consequentemente, essa espécie 

consegue manter as folhas no período de maior estresse hídrico. Mimosa caesalpiniifolia é 

decídua, apresenta comportamento isohídrico e arquitetura hidráulica indicativa de transporte 

hidráulico mais eficiente e mais vulnerável à seca. Assim, demonstramos que espécies 

filogeneticamente aparentadas, que coocorrem em ambientes com forte filtro ambiental, para 

coexistir devem divergir funcionalmente e, portanto, não há conservação filogenética de nicho.  

 

 

Palavras-chave: Caatinga. Fabaceae. Arquitetura hidráulica. Condutividade hidráulica.. 

Competição interespecífica. Anatomia de xilema. 

 

 

 

 

 



 

ABSTRACT 

 

Explain the coexistence of plant species is still very controversial, since they require the same 

set of environmental resources. In severe abiotic conditions, although theoretically 

environmental filter select phylogenetically closely related species sharing the limiting resource 

is likely due to functional divergence in strategies to reduce the effect of competitive 

interactions and enable coexistence. The water resource is considered the main limitation in 

tropical climates in arid and semiarid. Study the hydraulic architecture of congeneric species 

and codominant co occurring these environments can help you understand which strategies 

differential use of water and allow the establishment coexist. We studied Mimosa tenuiflora 

(Willd) Poir., And Mimosa caesalpiniifolia Benth., Both abundant and co occurring in caatinga, 

semi-arid area of Northeast Brazil. We analyzed the specific leaf area, leaf mass per area, 

density of the wood, the anatomy of the stem xylem and branch hydraulic conductivity 

potential, leaf water potential and gas exchange, and the resistance of the xylem Cavitation and 

embolism. Species showed similar wood density, but the anatomy of the stem xylem showed 

that M. tenuiflora has higher vessel density and higher weighted average diameters. The two 

species differ in architecture and operating hydraulic and stomatal sensitivity to water stress. 

M. tenuiflora is always green, exhibits behavior indicative anisohídrico and hydraulic 

architecture hydraulic transport safer, and greater resistance to drought. Consequently, this 

species can keep the leaves in the period of greatest water stress. Mimosa caesalpiniifolia is 

deciduous, exhibits behavior indicative isohydric and hydraulic architecture hydraulic transport 

more efficient and more vulnerable to drought. Thus, we demonstrate that phylogenetically 

closely related species, which coocorrem in environments with strong environmental filter for 

coexist must differ functionally and therefore there is no phylogenetic niche conservation. 

 

Keywords: Caatinga. Fabaceae. Hydraulic architecture. Hydraulic conductivity. Interspecific 

competition. Anatomy of xylem. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

As espécies vegetais utilizam o mesmo conjunto de recursos ambientais como água, 

CO2, luz, macro e micronutrientes (GRUBB, 1977; SILVERTOWN, 2004). Diferenças 

funcionais e ecofisiológica, denominadas de divergências adaptativas (LEIGH, 2007), são 

utilizadas para explicar a coexitência interespecifica (GRIFFIN; SILLIMAN, 2011), pois 

espécies diferentes podem respondem de forma distinta às variações ambientais (FINE et al., 

2004). Yamasaki et al. (2013) especularam que a coexistência de um par de espécies congêneres 

não é possível devido à segregação de nicho em relação às condições de luz. 

Ambientes sob climas áridos e semiáridos estão sob baixa precipitação e a 

disponibilidade hídrica ocorre em forma de pulsos (CHESSON et al., 2004; OGLE; 

REYNOLDS, 2004; REYNOLDS et al., 2004). A conservação filogenética de nicho das 

espécies que ocorre nesses ambientes é explicada pelo mecanismo de filtragem ambiental e 

sugere agregação filogenética (CAVANDER- BARES et al., 2006). Entretanto, a coexistência 

de espécies congêneres na natureza é considerada rara, e a competição pode ser o fator limitante 

(BELTRÁN et al., 2012). Savage e Cavander-Bares (2011) afirmaram que, em habitats que 

enfrentam períodos de disponibilidade de água limitada, espécies funcionalmente distintas em 

relação ao uso da água podem ser mais propensas a coocorrer. O uso diferencial dos recursos é 

o mecanismo que pode explicar a coexistência de espécies aparentadas (TILMAN, 1977). 

Beltrán et al. (2012) explicaram que a essa coexistência se deve à divergência de traços que têm 

relevante função de captação e utilização dos recursos e, consequentemente, reduz a 

sobreposição dos nichos e a intensidade do processo de competição.  

Quando o recurso limitante é a água, a divergência adaptativa pode ser observada 

através da dinâmica fenológica que reflete a variação temporal na utilização dos recursos 

(CHESSON et al., 2004), e da arquitetura e funcionamento hidráulico das espécies (SPERRY 

et al., 2002). Neste caso, o estabelecimento e a permanência das espécies vegetais podem ser 

dependentes da capacidade de condução hídrica e da resistência à cavitação e ao embolismo 

(SPERRY; TYREE, 1990; TYREE et al., 1993).  

A transição súbita da água contida no xilema do estado físico líquido para vapor, 

denominado cavitação (TYREE; SPERRY, 1989) tem como consequência direta o embolismo, 

que é a interrupção da condução hídrica no conduto xilemático (HACKE; SPERRY, 2001). 

Esse processo implica na redução ou perda da condutividade nos vasos xilemáticos e pode 

provocar ressecamento do tecido condutor e a consequente redução das taxas de crescimento e 

sobrevivência da planta (TYREE; SPERRY, 1989). A resistência à embolia é uma propriedade 
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bastante variável entre as espécies e é determinada pela diferença na estrutura do xilema 

(CHOAT et al., 2012). Assim, representa uma característica importante para definir os limites 

de tolerância à seca das espécies lenhosas (CHOAT et al., 2012). Quanto mais tolerante for a 

planta à seca, maior deverá ser a sua capacidade de resistir às altas pressões negativas sem que 

ocorra cavitação e maior deverá ser a carga interna nas paredes do duto xilemático (HACKE et 

al., 2001).  

A área tropical semiárida do Brasil ocupa aproximadamente 10% da área geográfica 

do país e abrange principalmente a região Nordeste (REDDY, 1983; BARBOSA; HUETEA; 

BAETHGEN, 2006). A Woody savanna formation (WOODWARD et al., 2004) é a vegetação 

predominante, conhecida regionalmente por caatinga (ANDRADE-LIMA, 1981). A família 

Leguminosae é uma das mais abundantes na região (QUEIROZ, 2009; LIMA; MANSANO; 

ARAÚJO, 2012). O gênero Mimosa é monofilético e compartilha ancestral comum recente 

(SIMON et al., 2011), e conforme Simon e Proença (2000), suas espécies estão intimamente 

relacionadas entre si. Espécies estreitamente relacionadas compartilham uma série de 

características moleculares, anatômicas, morfológicas e ecológicas (JUDD et al., 2002). Assim, 

as espécies do gênero Mimosa que ocorrem no semiárido brasileiro, potencialmente, devem 

apresentar conservação filogenética de nicho e ser funcionalmente semelhantes (WEBB et al., 

2002).  

Assumindo que espécies filogeneticamente relacionadas compartilham 

características similares (JUDD et al., 2002) mas a competição limita a coocorrência 

(BELTRÁN et al., 2012), espera-se que em ambientes com restrições do recurso água, espécies 

congêneres coocorrentes devem divergir quanto aos atributos que reflitam a absorção e 

utilização da água, como fenodinâmica foliar, arquitetura e funcionamento hidráulico. Para 

testar essa hipótese, foram selecionadas duas espécies do gênero Mimosa que coocorrem em 

área de vegetação de caatinga do semiárido brasileiro. Em cada uma das duas espécies, foram 

analisadas arquitetura e funcionamento hidráulico, considerados atributos que refletem bem a 

capacidade de absorção e utilização do recurso água a partir da capacidade de condução hídrica 

e a resistência à cavitação e ao embolismo (SPERRY; TYREE, 1990; TYREE et al., 1993).  
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2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Local de estudo 

 

O estudo foi realizado em uma área de Caatinga, na Reserva Particular do 

Patrimônio Natural Serra das Almas (RPPNSA) (5º6'58.1" S e 40º52'19.4" W), parte sul do 

planalto da Ibiapaba (5º07’03” S; 40º52’20” W, 300m de altitude), no nordeste semiárido do 

Brasil (COSTA; ARAÚJO, 2012). O clima da região é do tipo BSh, no sistema de Köppen-

Geiger (PEEL et al., 2007). O diagrama climático da série histórica (1982-2012) demonstra que 

há uma estação chuvosa (janeiro a maio) e uma estação seca (junho a dezembro) bem definidas 

(Figura 1). A precipitação média anual é 708 mm, mas varia bastante entre os anos: em 2003, 

as chuvas foram acima da média (901 mm), e no ano de 2012 a precipitação total anual foi de 

apenas 222 mm (Figura 1). A temperatura média anual é de 27ºC, com pequena variação anual, 

mínima de 21ºC nos meses mais frios (março a junho) e máxima de 36ºC nos meses mais 

quentes (outubro a dezembro). Os dados sobre precipitação e temperatura foram obtidos a partir 

da estação climatológica do Instituto Nacional de Meteorologia (INMET), localizada no 

município de Crateús, a 25 km de distância da área de estudo e em altitude similar. 

Para este estudo, foram selecionadas as espécies Mimosa tenuiflora (Willd) Poir., 

conhecida popularmente por Jurema-preta, e M. caesalpiniifolia Benth, conhecida por Sabiá, 

por serem as únicas congêneres do gênero Mimosa que coocorrem na área (COSTA; ARAÚJO, 

2012). Além disso, conforme Simon et al. (2011), o gênero Mimosa é monofilético e 

compartilha ancestral comum recente. Portanto, é um grupo ideal para testar se há conservação 

filogenética de nicho e se possíveis resultados que demonstrem divergência funcional não são 

devido à distância taxonômica.  
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Figura 1 – Diagrama climático de Walter e Lieth 

 

 

Fonte: Elaborado pelo próprio autor. 

Figura 1 – Diagrama climático de Walter e Lieth referente à média histórica (1982-2012) e ao período de estudo 

da arquitetura e funcionamento hidráulico (2012) para Crateús, no estado do Ceará, nordeste do Brasil. R 

environment, packageclimatol. 

 

2.2 Área foliar específica (AFE) e massa foliar por área (MFA) 

 

Para avaliar o investimento em área foliar e biomassa e, consequentemente, inferir 

sobre o investimento em desenvolvimento de tecidos, foram calculadas a área foliar específica 

(AFE) e a massa foliar por área (MFA). A AFE é a área foliar dividida por sua massa seca, 

expressa em mm2 mg-1 (CORNELISSEN et al., 2003). A AFE foi medida durante o período 

chuvoso, em folhas totalmente desenvolvidas e dispostas no ramo em posições similares de 

incidência de radiação solar. Foram selecionados cinco indivíduos adultos de cada espécie e de 

cada indivíduo foram coletadas 70 folhas. Em seguida, cada uma das folhas foi umedecida com 

papel toalha, colocada individualmente em sacos de papel e transportada para o laboratório. 

Cada folha foi digitalizada para possibilitar o cálculo da área foliar através do freeware software 

Image J (NIH, Bethesda, MD, EUA; http://rsbweb.nih.gov/ij/). Após a digitalização, cada folha 

foi novamente embalada e colocada para desidratação em estufa a 60 °C por quatro dias, 

conforme método proposto por Jacobsen et al. (2008). Após a desidratação, foi calculada a 

 

 

 

 

http://rsbweb.nih.gov/ij/
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massa seca de cada folha utilizando-se uma balança analítica de precisão ACCULAB (ALC-

80.4). A MFA é 1/AFE, expressa em mg mm-2 (CORNELISSEN et al., 2003). 

 

2.3 Densidade da madeira 

 

Para analisar possíveis diferenças de tolerância à seca entre as espécies, foi 

calculada a densidade da madeira pela razão entre o peso seco e o peso da madeira sem casca e 

saturada em água destilada (g.cm-3), com base em adaptação do método proposto por Barbosa 

e Fearnside (2004).  

Foram retiradas amostras de caule, à altura de 1m, de cinco indivíduos adultos de 

cada espécie. Três discos sem casca de diâmetros similares foram seccionados de cada amostra 

e imersos em água destilada para saturação por um período de cinco dias. Posteriormente, os 

discos foram mergulhados em béquer, graduado em mL, com água destilada, sobre uma balança 

de precisão de 0,05g (Bel engineering), para determinação do volume de caule deslocado pela 

água. Para determinação do peso seco (g), após a pesagem dos discos saturados em água 

destilada, estes foram colocados para secagem em estufa de circulação de ar a 105°C e feitas 

medições a cada 12h, até atingir peso constante.  

 

2.4 Anatomia do xilema e condutividade potencial (Kp) 

 

Para análise da arquitetura hidráulica de cada espécie, foi descrita a anatomia do 

xilema e mensurada a condutividade potencial (Kp). As medidas anatômicas do xilema – 

densidade e diâmetro de elementos de vaso - do caule foram feitas com o objetivo de explicar 

a densidade da madeira, e as do ramo com a finalidade de entender o funcionamento hidráulico, 

juntamente com as medidas de vulnerabilidade à seca. Em cada um dos cinco indivíduos 

selecionados para a análise da densidade da madeira, foram coletados segmentos amostrais de 

4-5 cm de comprimento dos caules e ramos, com perímetro medindo aproximadamente 8 cm e 

3 cm, respectivamente. Para as amostras de caules, foram feitos cortes transversais com 

aproximadamente 20 m de espessura com o auxílio de um micrótomo manual. Para as 

amostras de ramos foram feitos cortes transversais com 7-10 m de espessura através de 

micrótomo automático (Leica).  

Visando aumentar o contraste visual das células e, consequentemente, facilitar a 

distinção entre as células do xilema, as secções transversais das amostras de caules e ramos 

foram coradas com safrablau (KRAUS; ARDUIN, 1997). Para medir a densidade de vasos 
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(DV) (número de vasos mm-2) e diâmetro (m) de elementos de vaso foram feitas imagens, 

com ampliação de 4x, das secções transversais com máquina fotográfica policromática (Leica 

DEC 295), em microscópio óptico (Leica DM 1000 LED). As imagens foram obtidas a partir 

do software Microscópio Leica Application Suite (LAS) V4.1 e analisadas através do freeware 

software Image J (NIH, Bethesda, MD, EUA; http://rsbweb.nih.gov/ij/).  

A densidade de vasos (DV) foi analisada através da contagem do número de vasos 

por área; a porcentagem de área total ocupada por vasos (AV), através razão entre a soma das 

áreas dos vasos pela área total observada; e os diâmetros dos vasos, a partir da área de lúmen 

dos vasos. Para analisar a distribuição de diâmetro dos vasos nas amostras de ramos, os vasos 

foram agrupados em classes de frequência de tamanho, em intervalos de 18 m, conforme 

método de Solla e Gil (2002). Em cada amostra foram medidos pelo menos 20 vasos. 

A partir do número e do diâmetro médio dos vasos de cada classe e do número total 

de vasos das amostras de caules e de ramos das duas espécies foi calculada a média ponderada 

(Wm), conforme fórmula proposta por Tombesi et al. (2010): 

 

𝑊𝑚 =
∑ 𝑉𝑛,𝑐𝑙𝑎𝑠𝑠𝑒 𝑖

𝑛
𝑖=1  x d̅classe i

T𝑁
    (1) 

 

Onde: Vn é o número de vasos em cada classe; d̅ é o diâmetro médio de cada classe e; TN é o 

número total de vasos observados por amostra. 

A condutividade hidráulica potencial (kp; kg m MPa-1 s -1) foi calculada para cada 

vaso das amostras de ramos, com a lei de Hagen-Poiseuille e descrita por Tyree e Ewers (1991), 

e, em seguida, foi feita a distribuição de frequência para os Kp:  

 

𝐾𝑝 = (
𝜋𝜌

128
) ∑ (𝑑𝑖

4)𝑛
𝑖=1      (2) 

 

Onde:  é a densidade da água a 20ºC (998,2 kg.m-3),  é viscosidade da água a 20ºC (1,002 x 

10-3Pa s) e d é o diâmetro do vaso (m). 

 

2.5 Análise das trocas gasosas e relações hídricas 

 

Com o objetivo de analisar possíveis divergências entre as respostas das plantas às 

variações hídricas ambientais diárias foram medidas as taxas de fotossíntese (A), o potencial 

http://rsbweb.nih.gov/ij/
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC2814754/#MCP281C18
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hídrico foliar (w), a condutância estomática (gs) e Déficit de pressão de vapor (DPV) em cinco 

indivíduos de cada espécie. Como são espécies que ocorrem sob um clima sazonal, as medidas 

foram realizadas no período chuvoso, em um único dia, claro e ensolarado, no período de 4 às 

18h, em intervalos de 2 horas. Para medir as taxas de gs, A e DPV, foram retiradas cinco folhas 

de cada indivíduo, e, imediatamente, realizadas as medições em cada folha no Analisador de 

Fotossíntese (Li-Cor LI-6400XT) – IRGA). Todas as medições de trocas gasosas foram 

realizadas em condições ambientes de temperatura da folha, temperatura do ar e radiação 

fotossinteticamente ativa na superfície das folhas (CHOAT et al., 2006). Para simulação e 

controle das variáveis de radiação ao longo do dia, no interior da câmara, foi acoplada uma 

fonte de luz vermelho/ azul LED (Li-Cor, Lincoln, NE) e para cada horário de medição foi 

usado o valor máximo de radiação obtido a partir do Sensor quântico de luz (LI 190 Li-Cor, 

Lincoln, NE) (4h- 0, 6h-300, 8h-1200, 10h-1800, 12h-2000, 14h-1200, 16h-300, 18h-0 mol 

m-2 s-1) (CHAZDON; PEARCY, 1986). Os dados de A são apresentados somente para os 

horários que apresentam radiação (entre 6 e 16h). Em seguida, para medir o w, as mesmas 

folhas foram inseridas, uma por vez, em uma câmara de pressão de Scholander (Soil moisture 

- Modelo 3005 F01). O potencial hídrico mínimo (mín) em ambas as espécies foi obtido a partir 

de coleta realizada no início de período seco, maio de 2012, ao meio dia, quando ainda possuíam 

folhas em sua copa, conforme recomendado por Nardini e Salleo (2000).  

 

2.6 Condutividade hidráulica 

 

Para entender a vulnerabilidade à seca foram realizadas análises de condutividade 

hidráulica. Foram selecionados cinco indivíduos de cada espécie com no mínimo 9 cm de 

perímetro no nível do solo por serem considerado adultos reprodutivos. A análise da 

condutividade hidráulica foi realizada na estação chuvosa, quando a condutividade deve ser 

máxima e a embolia mínima. Durante a madrugada, em cada um dos cinco indivíduos de cada 

espécie, foram coletados seis segmentos de ramos caulinares com diâmetros superiores a 5mm. 

Imediatamente após a coleta, a extremidade de cada um dos ramos foi selada com filme plástico, 

e o material foi levado ao Laboratório, a cerca de 2 km de distância. O máximo comprimento 

do vaso (MCV) foi determinado pelo método de injeção de ar (Brodribb e Field 2000).  

A condutividade hidráulica dos ramos foi medida em aparato hidráulico para análise 

de fluxo e segundo o método de secagem de bancada (SPERRY; DONNELLY; TYREE, 1988). 

Três folhas de cada um dos cinco ramos de cada espécie foram utilizadas para medir o potencial 
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hídrico através de uma câmara de pressão de Scholander (Soilmoisture - Modelo 3005 F01), e 

o valor médio considerado como correspondente ao potencial hídrico a que o xilema estaria 

submetido (Ψx). Como as duas espécies apresentaram vasos com comprimentos superiores a 50 

cm, as medidas de condutividade hidráulica foram feitas em segmentos de ramos com 20 cm 

de comprimento, livres de paredes terminais, e, por isso foi necessário um sistema com baixa 

pressão, entre 3-4 KPa, para medir a taxa de fluxo volumétrico (F).  

No aparato hidráulico, os ramos foram conectados, por meio de tubos, a um 

reservatório de água sob pressão em torno de 3-4 KPa. Este sistema foi acoplado a uma balança 

analítica para registrar a variação da massa da solução (KCl 10 mmol em água deionizada) que 

fluiu pelo ramo ao longo do tempo. A taxa de fluxo volumétrico (F) foi registrada em intervalos 

regulares de 10 segundos. A taxa de fluxo volumétrica inicial (Fi) foi medida nos ramos em 

secagem, e a taxa de fluxo volumétrico máximo (Fmáx) foi medida após da remoção de 

embolismo por meio do flush. O flush consiste na aplicação de água sob pressão constante de 

100 kPa por um período de 10 min. A condutividade hidráulica (Kh, kg m s-1 MPa -1) foi 

calculada através da fórmula Kh=F/(ΔP.L), em que F (kg s-1) é a taxa de fluxo e ΔP (MPa) é a 

variação de pressão ao longo do comprimento do segmento (L, m). Assim, Ki é a condutividade 

hidráulica calculada a partir de Fi, e Kmáx, a condutividade calculada a partir de Fmáx (SPERRY; 

DONNELLY; TYREE, 1988).  

 

2.7 Construção das curvas de vulnerabilidade a cavitação 

 

As curvas de vulnerabilidade descrevem a resistência de uma espécie à embolia por 

uma relação entre o percentual de perda de condutividade (PLC) e o potencial hídrico do xilema 

(Ψx), obtidos no experimento de condutividade hidráulica. A PLC de cada segmento foi baseada 

em Kh, e calculada conforme Pammenter e Vander Willigen (1998): 

 

PLC = 100 ( Kmáx -Ki ) /Kmáx      (3) 

 

As curvas foram construídas utilizando o método de secagem em bancada proposto 

por Sperry, Donnelly e Tyree, (1988). Cada PLC obtido foi relacionado ao potencial hídrico a 

que estava submetido através da construção de curvas por uma função exponencial sigmóide 

(PAMMENTER; VANDER WILLIGEN, 1998): 

 

PLC = 100 / (1 + exp (a (Ψx - b)))     (4) 
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Onde: Ψx é o potencial hídrico do xilema, a é o declive máximo da curva e b corresponde à 

perda de 50% da condutividade hídrica do xilema (Ψ50).  

O potencial hídrico a 50% (Ψ50) foi utilizado para avaliar a resistência à cavitação 

do xilema nas diferentes espécies, de acordo com Choat et al. (2012). Também foi calculada a 

margem de segurança hidráulica, proposta por Meinzer et al. (2009), utilizando a diferença 

entre o Ψmín do xilema, obtido em coleta durante o período seco, e o Ψ50. 

 

2.8 Análise estatística 

 

Para avaliar possíveis diferenças entre as médias de cada espécie quanto às variáveis 

densidade da madeira, área foliar específica (AFE), massa foliar por área (MFA), densidade de 

vaso (DV), e área de vaso (AV) foi utilizado o teste T de Student, e para análise da 

condutividade hidráulica potencial (Kp) foi utilizado o teste de Fisher no software estatístico 

(R Development Core Team). Para verificar possíveis diferenças entre as espécies, por horário, 

em relação ao potencial hídrico foliar (ψw), à condutância estomática (gs), e à taxa fotossintética 

(A), foi realizada uma análise de variância com dois fatores (ANOVA, two- way).  

Para verificar se havia correlação entre as variáveis ψw, gs, e déficit de pressão de 

vapor (DPV) em cada espécie, foi calculada correlação de Spearman (r) através do software 

estatístico R.3.0.1 (R Development Core Team). As curvas de vulnerabilidade à cavitação 

foram comparadas, através da análise da soma dos quadrados dos resíduos (ASQR), que 

envolve a comparação da soma dos quadrados dos resíduos para hipótese de que as curvas são 

coincidentes (HADDON, 2001) utilizando-se o software estatístico R.3.0.1 (R Development 

Core Team). A significância estatística (p) foi de 0,05 para todas as comparações. 
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3  RESULTADOS 

 

3.1 Área foliar específica (AFE) e massa foliar por área (MFA) 

 

As espécies diferiram quanto à área foliar específica (AFE) (t-test, p<0,001). 

Mimosa caesalpiniifolia apresentou maior média de área foliar específica (14,49 ± 0,21 mm2 

mg-1) do que M. tenuiflora (9,20 ± 0,14 mm2 mg-1). Quanto à massa foliar específica (MFA), 

M. tenuiflora apresentou maior média (0,11 mg mm-2) do que M. caesalpiniifolia  (0,07 mg 

mm-2), o que mostra maior investimento em folha.  

 

3.2 Densidade da madeira, anatomia do xilema e condutividade potencial (Kp) 

 

As médias de densidade da madeira das espécies: M. tenuiflora (0,7213 ± 0,0438 

g/cm3) e M. caesalpiniifolia (0,7326 ± 0,0279 g/cm3) não diferiram entre si (t-test, P<0,05). 

Conforme a classificação de Borchert (1994), ambas apresentam madeira com densidade 

considerada intermediária. Embora não haja diferença na densidade da madeira, as espécies 

diferem entre si na anatomia do xilema do caule. M. tenuiflora apresentou maior densidade de 

vasos (DV), maior proporção de área total ocupada por vasos (AV) e maior média ponderada 

do diâmetro dos vasos (Wm) que M. caesalpiniifolia (Tabela 1).  

Nos ramos, ambas as espécies apresentaram maior concentração de vasos nas três 

classes de menor diâmetro (63,27% M. tenuiflora e 51,52% M. caesalpiniifolia) e menor 

concentração nas três classes de maior diâmetro (2,67% e 1,52%, respectivamente) (Figura 3.a). 

Entretanto, M. caesalpiniifolia apresentou maior proporção de vasos em classes intermediárias 

(mais de 45%) do que M. tenuiflora (Figura 3.a). A média ponderada dos diâmetros (Wm) foi 

maior nos ramos de M. caesalpiniifolia (Tabela 1). Porém, não houve diferença significativa (t-

test, p<0.05) na densidade de vasos (DV) e na área total ocupada por vasos (AV) (Tabela 1). 

Apesar de não diferirem na densidade dos vasos, a maior condutividade potencial (Kp) em M. 

tenuiflora (F= 26,33, p<0,05) é devido à maior proporção de área de vasos (AV) e à maior 

quantidade de vasos nas classes de diâmetros maiores que em M. caesalpiniifolia (Tabela 1).  
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Tabela 1. Dados de densidade de vasos (DV), porcentagem da área de vasos (AV), média ponderada dos diâmetros 

em função das classes (Wm), condutividade potencial (Kp) e significância estatística (p) registrados na análise 

anatômica de caules e ramos das espécies M. tenuiflora e M. caesalpiniifolia. 

 

  M. tenuiflora M. caesalpiniifolia p 

CAULE 

DV (mm-2) 0,0185 0,0101   0,0003 

AV (%) 14,21 5,86 0,0079 

Wm (m) 91,70 80,66 - 

RAMO 

DV (mm-2) 0,0529 0,0289   0,3349 

AV (%) 9,96 7,65 0,3095 

Wm (m) 48,87 54,71 - 

Kp (kg m MPa-1 s -1) 6,086 2,113 0,0078 

Fonte: Dados da pesquisa. 
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Figura 2 - Distribuição da frequência de diâmetro dos vasos do xilema. 
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Fonte: Elaborado pelo próprio autor. 

Figura 2 - (a) e da condutividade teórica (Kp) (b) em ramos de M. tenuiflora                e M. caesalpiniifolia             . 

Os gráficos mostram o número de vasos em 9 classes de tamanho como porcentagens do número total de vasos e 

a contribuição teórica de cada classe de tamanho para a condutividade hidráulica potencial. Condutividade 

hidráulica potencial foi calculada pela lei de Hagan-Poiseuille.  
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3.3 Potencial hídrico foliar (Ψw), condutância estomática (gs) e taxa fotossintética (A) 

 

O potencial hídrico foliar (Ψw) de ambas as espécies foi negativamente 

correlacionado com o déficit de pressão de vapor (DPV) (M. tenuiflora: r = -0,603, p< 0,05; M. 

caesalpiniifolia: r =-0,321, p<0,05). Porém, ao longo do dia as respostas das espécies diferiram 

entre si nos valores de Ψw (Figura 4.a). Apenas na madrugada (4h), os valores de Ψw foram 

similares, horário em que o Ψw é considerado similar ao potencial hídrico do solo. À medida 

que o DPV aumentou, o Ψw de M. tenuiflora tornou-se mais negativo até atingir o mínimo de -

2,564 Mpa, enquanto o de M. caesalpiniifolia mante-se aproximadamente constante ao longo 

do dia, com valor mínimo de -0,584 Mpa. 

A condutância estomática (gs) nas duas espécies foi similar ao longo do dia, ambas 

apresentando redução da gs ao meio dia e reabertura estomática às 14h (Figura 4.b). Foi 

registrada diferença apenas nos valores referentes ao horário de 16h, quando M. caesalpiniifolia 

apresentou valores mais baixos, 0,024 mmol.m-2.s-1 que M. tenuiflora, 0,124 mmol.m-2.s-1 

(Figura 4.b). Ambas apresentaram correlação positiva entre a gs e o DPV (M. tenuiflora: r = 

0,161, p< 0,05); M. caesalpiniifolia: r =0,017, p>0,05), e correlação negativa entre gs e Ψw (M. 

tenuiflora: r = -0,213, p< 0,05; M. caesalpiniifolia: r =-0,199, p<0,05) e relação linear 

significativa entre gs e Ψw (M. tenuiflora: r2 = 0,353, p< 0,05; M. caesalpiniifolia: r2 =-0,211, 

p<0,05) (Figura 5). 

A taxa fotossintética (A) ao longo do dia em ambas as espécies também foi similar 

na maioria dos horários, com variação apenas nas medidas de 12h e 16h. Nesses dois horários, 

M. caesalpiniifolia apresentou maior depressão da taxa, 17,214 mol m-2s-1, enquanto a maior 

depressão em M. tenuiflora foi de 21,336 mol m-2s-1.  
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Figura 3 – Comportamento diário de folhas de M. tenuiflora e M. caesalpiniifolia em resposta ao Déficit de 

Pressão de Vapor (DPV).  

 

 

 

 

Fonte: Elaborado pelo próprio autor. 

Figura 3 – Comportamento diário de folhas de M. tenuiflora e M. caesalpiniifolia em resposta ao Déficit de Pressão 

de Vapor (DPV). (a) potencial hídrico foliar (Ψw), (b) condutância estomática (gs) e (c) taxa fotossintética (A), no 

período chuvoso do ano de 2012,*** p<0,001, ANOVA. 

(a) 

(b) 

(c) 

 ψ
w
 (

M
P

a
) 

g
s 

(m
m

o
l 

H
2
O

 m
-2

s-1
) 

A
 (


m
o
l 

C
O

2
 m

-2
s-1

) 

D
P

V
 

Horas 



25 
 

Figura 4 – Correlação entre a condutância estomática (gs) e o potencial hídrico foliar (Ψw). 

 

 

Fonte: Elaborado pelo próprio autor. 

Figura 4 – Correlação entre a condutância estomática (gs) e o potencial hídrico foliar (Ψw) das espécies (a) M. 

tenuiflora e (b) M. caesalpiniifolia. As equações lineares são y= 0.0463 - 0.078x para M. tenuiflora, com r2= 

0.3531 e y = 0.032 - 0.3587x para M. caesalpiniifolia, com r² = 0.211, P <0,05. 

 

3.4 Curvas de vulnerabilidade a cavitação 

 

As duas espécies diferiram significativamente entre si na forma das curvas de 

vulnerabilidade hidráulica a cavitação (ASQR, F =20,12; p <0,001) (Figura 6). M. 

caesalpiniifolia perdeu 50% da condutividade hidráulica (Ψ50) sob o potencial hídrico de -2,6 

MPa e a curva de vulnerabilidade à cavitação apresentou maior inclinação (a= 0,55) do que a 

de M. tenuiflora (a= 0,48), que perdeu 50% de condutividade sob um potencial de -4,4 MPa. O 

mín do xilema no período seco, foi de -3,0 MPa para M. tenuiflora e de -1,4 MPa para M. 

caesalpiniifolia. A margem de segurança hidráulica (Ψmín – Ψ50) foi menor em M. 

caesalpiniifolia (+1,17) do que em M. tenuiflora (+1,36).  

 

(a) (b) 
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Figura 5 – Curvas de vulnerabilidade a cavitação. 

 

Fonte: Elaborado pelo próprio autor. 

Figura 5 – Curvas de vulnerabilidade a cavitação demonstrando percentual de perda de condutividade hidráulica 

(PLC) em função da pressão do xilema (Potencial hídrico). As linhas verticais indicam o Ψ50 para M. 

caesalpiniifolia (tracejado) e M. tenuiflora (sólido). n= 5 plantas por espécie. 
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4 DISCUSSÃO 

 

As duas espécies, embora congêneres e coocorrentes, divergiram quanto a 

arquitetura e funcionamento hidráulico. Esses resultados vão de encontro às hipóteses teóricas 

apresentadas por autores, como Keddy e Weiher (1999), Webb et al. (2002) e Cavander-Bares, 

Keen e Miles (2006), de que aonde o filtro ambiental é o processo ecológico dominante as 

espécies filogeneticamente relacionadas apresentam conservação filogenética de nicho. Hao et 

al. (2008) também sugeriram que a filogenia tem efeito mais forte do que habitat na 

determinação de traços hidráulicos. Entretanto, no nosso trabalho, a divergência funcional foi 

o fator que melhor explicou a coexistência das espécies congêneres, independente do habitat. 

Embora Hacke et al. (2001) e McCulloh et al. (2012) tenham afirmado que a 

densidade da madeira pode ser um bom parâmetro para relacionar à tolerância da planta ao 

estresse hídrico por influenciar na resistência à seca, não foi considerada como um bom preditor 

nesse estudo, pois mesmo apresentando densidades similares, a arquitetura e funcionamento 

hidráulico foram distintos. Zanne et al. (2010) demonstraram que densidade da madeira e a 

condutividade podem ser dissociadas em plantas de madeira densa devido às características dos 

vasos. Também foi encontrada essa dissociação nas espécies estudadas. Mimosa tenuiflora 

apresentou maior densidade de vasos e maior média ponderada dos diâmetros no xilema do 

caule que M. caesalpiniifolia. Logo, as espécies apresentam densidades de madeira similares e 

características anatômicas diferentes, o que sugere níveis de eficiência e segurança hidráulica 

distintos. O xilema do caule mais seguro de M. caesalpiniifolia é esperado devido à sua maior 

sensibilidade a pressões negativas, sendo resistente a variações do potencial hídrico inclusive 

durante a estação chuvosa, que ocorre em pulsos de disponibilidade hídrica. 

Apesar de M. caesalpiniifolia apresentar xilema do caule mais seguro, é uma 

espécie decídua, e as decíduas adotam estratégia de evitação à seca através da perda de folhas 

no período de maior estresse hídrico (EASMUS, 1999). Mimosa caesalpiniifolia apresentou 

também maior investimento em área foliar por unidade de biomassa que M. tenuiflora, o que, 

de acordo com Poorter e Bongers (2006), deveria levar a maior taxa fotossintética, e 

consequentemente maior assimilação de carbono. Conforme Easmus (1999), espécies tropicais 

de folha caduca devem apresentar maiores taxas de fotossíntese como meio de compensar a 

perda de oportunidade para o ganho de carbono com a queda das folhas. Entretanto, os 

resultados não confirmam a afirmativa de Easmus (1999) e Poorter e Bongres (2006), pois M. 

caesalpiniifolia apresentou taxas de fotossíntese semelhantes às de M. tenuiflora na maior parte 
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do dia, apesar desta última ser sempre verde, e menor taxa de fotossíntese nos horários de maior 

DPV, em consequência da redução da abertura estomática. 

Espécies com as características descritas para M. caesalpiniifolia, conforme 

McDowell et al. (2008), apresentariam altas taxas de mortalidade em situações de seca mais 

severa por falta de carbono para atividades metabólicas. O fato de uma espécie decídua não 

diferir de uma espécie sempre-verde em termos de assimilação de carbono, como é o caso da 

M. caesalpiniifolia em comparação com M. tenuiflora, sugere que a espécie decídua pode 

apresentar alta taxa de mortalidade nos anos em que a precipitação for abaixo da média. Em um 

trabalho de recenso com intervalo de cinco anos realizado na mesma área de estudo, Menezes 

BS (dados não publicados) verificou que M. caesalpiniifolia foi a espécie que apresentou maior 

taxa de mortalidade.   

Espécies que não diferem quanto à resposta de condutância estomática, mas 

apresentam diferenças nos valores de Ψmín, como é o caso de M. caesalpiniifolia e M. tenuiflora, 

diferenciam-se em relação ao balanço hídrico, conforme Jacobsen et al. (2008). M. tenuiflora 

demonstrou ser mais tolerante à seca que M. caesalpiniifolia, com menor controle estomático, 

e potencial hídrico que varia ao longo do dia de acordo com as condições ambientais, o que de 

acordo com Tardieu e Simonneau (1998) evidencia comportamento anisohídrico. Segundo 

West et al. (2008), são consideradas espécies anisohídricas as que mantém as trocas gasosas 

em detrimento da diminuição do potencial hídrico. Esse tipo de comportamento, de acordo com 

McDowell et al. (2008), proporciona a manutenção da taxa fotossintética ao longo do ano e, 

consequentemente, a manutenção do ganho de carbono, o que confere à planta maior 

capacidade de investimento em desenvolvimento de tecidos.  

Ao contrário do que foi registrado no caule, o fato de M. tenuiflora apresentar ramos 

com mais de 60% dos vasos entre as menores classes, indica que a arquitetura hidráulica dos 

ramos desta espécie é consistente com o transporte hidráulico mais seguro, ou seja, com menor 

susceptibilidade à cavitação. Entretanto, apenas os 2.6% de vasos em classes de maior tamanho 

implicaram em maior condutividade hidráulica potencial (Kp) que a M. caesalpiniifolia, o que 

também sugere maior eficiência hidráulica, visto que o Kp é calculado a partir das medidas de 

diâmetro de vasos elevado à quarta potência, segundo a lei de Hagen-Poisseuille (TYREE; 

EWERS, 1991). Esse resultado mostra que a espécie M. tenuiflora apresenta divisão de trabalho 

em relação ao transporte hídrico, e pode, durante uma seca intensa sofrer embolia em vasos 

maiores, mas manter a condutividade em vasos de menor diâmetro. 

Espécies que mantêm o potencial hídrico foliar diário aproximadamente constante 

e possuem forte controle estomático, semelhante ao que ocorre com M. caesalpiniifolia, 



29 
 

apresentam comportamento isohídrico, segundo Pons e Welschen (2003). De acordo com West 

et al. (2008), a regulação do potencial hídrico da planta em detrimento de trocas gasosas confere 

à planta menor ganho de carbono durante o ano e, portanto, menor investimento em tecidos. A 

grande proporção de vasos dos ramos nas classes de tamanho intermediário, que resulta na 

maior média ponderada, indica que a arquitetura hidráulica de M. caesalpiniifolia é consistente 

com o transporte mais eficiente da água, embora o Kp tenha resultado em menor valor, devido 

a menor frequência de vasos nas classes de maior diâmetro em comparação com M. tenuiflora. 

Porém, apresentar maior eficiência no transporte de água em função de vasos com diâmetros 

maiores pode tornar uma espécie que vive em ambientes com o recurso água ofertado em forma 

de pulso, mais vulnerável à cavitação.  

Considerando ambientes sazonalmente secos, Hacke e Sperry (2001) propuseram 

que um sistema mais eficiente no transporte hidráulico, geralmente é menos resistente à seca. 

Segundo Easmus (1999), as diferenças nas respostas fisiológicas à sazonalidade da precipitação 

são reflexos das diferenças no grau de deciduidade entre as espécies, o que pode justificar o 

fato de duas espécies congêneres e coocorrentes diferirem na fenodinâmica foliar. M. 

caesalpiniifolia apresenta um sistema hidráulico mais eficiente do que M. tenuiflora e maior 

vulnerabilidade à cavitação, refletida na deciduidade foliar como estratégia de evitar a seca.  

A maior declividade da curva de vulnerabilidade à embolia e a perda de 50% da 

condutividade hidráulica (Ψ50) a um potencial hídrico foliar menos negativo verificada em M. 

caesalpiniifolia, demonstra que esta espécie deve apresentar maior potencial de risco no 

funcionamento hidráulico. Além disso, a margem de segurança hidráulica, que segundo Choat 

et al. (2012), quantifica o grau de conservadorismo na estratégia hidráulica da planta, é menor 

para M. caesalpiniifolia e indica que essa planta deve experimentar maior frequência de embolia 

e, portanto, maior potencial de risco a falha hidráulica.  

Em termos de funcionamento hidráulico, as duas espécies, apresentaram respostas 

similares aos resultados já encontrados por Choat et al. (2005) e Fu et al. (2012). Esses autores 

demonstraram que espécies decíduas apresentam maior eficiência hidráulica, mas, sob estresse 

hídrico, são mais vulneráveis à cavitação do que espécies perenes coocorrentes. Porém, espécies 

perenes, anisohídricas, conforme, McDowell (2011), embora apresentem a estratégia de manter 

a assimilação de carbono durante a seca, correm maior risco de disfunção do xilema, caso a 

seca seja suficientemente intensa para diminuir o Ψw do solo abaixo dos potenciais hídricos que 

induzam falha hidráulica.  

Em conclusão, espécies congêneres que habitam ambientes sazonalmente secos 

onde predomina o filtro ambiental deveriam apresentar conservação filogenética de nicho. No 

http://translate.googleusercontent.com/translate_c?depth=1&hl=pt-BR&ie=UTF8&prev=_t&rurl=translate.google.com.br&sl=en&tl=pt&u=http://people.duke.edu/~dj74/DomecandJohnson2012TPCommentary.pdf&usg=ALkJrhgwOS__XNJCXKK7C5GrAJ9au4NELQ#4
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entanto, este estudo de caso demonstrou que para estas espécies de Mimosa coexistirem, a 

divergência nos atributos funcionais relacionados à aquisição e uso de água foi mais relevante 

do que a conservação filogenética de nicho, com a finalidade de minimizar os efeitos da 

competição em um ambiente com recurso limitante. Como afirmaram Kelly et al. (2008), pares 

de espécies congêneres coexistentes devem interagir de forma diferente de pares de espécies 

selecionadas ao acaso em uma comunidade. E, portanto, a coexistência local de espécies 

congêneres na natureza é considerada rara e a competição pode ser o processo limitante.  
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