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SINOPSE 

Investigou-se os possíveis ajustes nas características funcionais de Ischnosiphon 

arouma (Marantaceae) em função de um gradiente hidro-topográfico em uma floresta 

de terra-firma da Amazônia. As hipóteses foram testadas para 23 a 73 indivíduos. 

Palavras-chave: variabilidade intraespecífica, espectro econômico da planta, 

Ischnosiphon arouma 
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RESUMO 

Para prosperar em uma ampla gama de ambientes que indivíduos de espécies 
amplamente distribuídas enfrentam, pode ser necessário a capacidade de ajustar 
suas características funcionais. Aqui, questionamos se a variação intraespecífica nas 
características funcionais de uma espécie de erva amazônica com ampla distribuição 
regional e local (Ischnosiphon arouma, Marantaceae) está ligada à variação 
hidrológica em escala local. A pesquisa foi realizada em uma floresta amazônica de 
terra firme, com grande variação topográfica. Medimos características relacionadas à 
aquisição e conservação de recursos como espessura foliar (LT), área foliar 
específica (SLA), teor de matéria seca foliar (LDMC); e características anatômicas do 
crescimento foliar e vegetal em indivíduos bem distribuídos ao longo da topografia. 
Como proxy para o acesso da planta à água, usamos a elevação do terreno. 
Encontramos associação entre a maioria dos caracteres funcionais e o gradiente 
hidrológico. SLA e número de hastes diminuíram com a elevação, enquanto LDMC e 
LT mostraram o padrão oposto. A variação na altura da planta e no comprimento ou 
densidade dos estômatos não foram associados com o gradiente hidrológico. 
Portanto, há ajustes intraespecíficos ao longo do espectro da economia vegetal, com 
tendência de aquisição nos baixios, indicando maior capacidade de crescimento, 
enquanto nos platôs se revela um padrão de conservação da estrutura, dados os 
maiores valores de LT e LDMC. Essa capacidade de ajuste em escala local pode 
permitir a ampla distribuição de espécies na Amazônia e fornecer a capacidade 
necessária para se ajustar às mudanças climáticas. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

ABSTRACT 

To thrive in a wide range of environments faced by individuals of widely distributed 
species may demand the ability to adjust their functional trait. Here, we ask whether 
the intraspecific variation in the functional traits of an Amazonian ground-herb species 
with wide regional and local distribution (Ischnosiphon arouma, Marantaceae) is linked 
to the hydrological variation on a local scale. The research was carried out in an 
Amazonian terra-firme forest, with high topographic variation. We measured traits 
related to the acquisition and conservation of resources such as leaf thickness (LT), 
specific leaf area (SLA), leaf dry matter content (LDMC); and anatomical traits of the 
leaf and plant growth in individuals well distributed along the topography. As a proxy 
for plant access to water, we used the elevation of the terrain. We found an association 
between most of the functional traits and the hydrological gradient. SLA and number 
of stems decreased with elevation, while LDMC and LT showed the opposite pattern. 
Variation in plant height and stomata length or density were not associated with the 
hydrological gradient. Therefore, there are intraspecific adjustments along the 
spectrum of plant economy, with an acquisition tendency in the valleys, indicating 
greater growth capacity, while in the plateaus a pattern of conservation of the structure 
is revealed, given the greater LT and LDMC values. This ability to adjust at a local 
scale can allow for the wide distribution of species in Amazonia and it can provide the 
necessary capacity to adjust to climate change. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Sumário 

 
 

Introdução ........................................................................................................................... 9 

Material e Métodos ............................................................................................................ 11 

Área de Estudo .............................................................................................................. 11 

Espécie de estudo ......................................................................................................... 13 

Coletas ........................................................................................................................... 13 

Características funcionais ............................................................................................ 13 

Características morfológicas .................................................................................... 13 

Características anatômicas ....................................................................................... 14 

Variáveis independentes ............................................................................................... 15 

Análise de dados ........................................................................................................... 15 

Resultados ........................................................................................................................ 16 

Referências ....................................................................................................................... 28 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Artigo redigido e submetido nas normas da revista Biotropica. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



9 
 

Introdução 

 

Compreender os mecanismos que permitem algumas espécies serem mais 

abundantes, ou amplamente distribuídas do que outras ainda é uma lacuna na 

ciência, afinal a distribuição de espécies no espaço é determinada por diferentes 

filtros, desde históricos até ambientais e bióticos (Webb et al. 2002). Alguns filtros 

atuam em escalas globais a regionais, como p.ex. o clima, mas mesmo em escalas 

locais existem fatores que atuam selecionando as espécies. Nas florestas de terra 

firme da Amazônia a topografia local é um destes filtros, oferecendo condições 

ambientais distintas ao longo de seus gradientes de solo e hidrologia. Tais mudanças 

nas condições ambientais, sobretudo na hidrologia, influenciam a composição de 

espécies, desde árvores até as ervas (Costa et al. 2005, 2022, Schietti et al. 2014). 

Embora os filtros selecionem espécies restritas a certas partes do gradiente 

hidrológico, os estudos anteriores mostram que uma parte das espécies é generalista 

e ocorre amplamente ao longo do mesmo gradiente ambiental (Costa et al. 2005, 

Kinupp & Magnusson 2019). Em geral, estas espécies generalistas são as mais 

abundantes na paisagem (Kinupp & Magnusson 2019). Assim, espécies muito 

abundantes estão sujeitas a condições ambientais distintas nas diferentes áreas de 

sua distribuição e a capacidade de ocupar uma ampla variação ambiental poderia 

estar associada à amplitude de nicho (Pitman et al. 2013). 

Para que uma espécie sobreviva a longo prazo ao longo de uma grande 

variação ambiental, supõe-se que ela deva possuir mecanismos de ajuste que lhe 

permitam responder de modo distinto a diferentes intensidades dos mesmos ou de 

outros fatores ambientais. Esses mecanismos derivam do conjunto de genes do 

indivíduo, o genótipo, que na interação com o ambiente expressam características, o 

fenótipo, que resulta em respostas fisiológicas ou morfológicas ao meio (Nicotra et al. 

2010). É possível que tais ajustes sejam mensuráveis a partir da expressão da 

variabilidade intraespecífica (ITV) que pode diferir, dependendo da característica 

analisada, sendo sobre esta variabilidade em que atua a seleção natural (Darwin, 

1859, Westerband et al. 2021). Uma abordagem em ecologia funcional, visa conectar 

as características morfo, fisio ou fenológicas que afetam a performance do indivíduo 



10 
 

(Violle et al. 2007, Shipley et al. 2016) e, assim, inferir sobre o desempenho dos 

indivíduos ao longo de um gradiente ambiental. 

 A variabilidade dos recursos ambientais em um gradiente, seja de nutrientes, 

seja de disponibilidade hídrica, resulta em diferentes estratégias adotadas pelas 

plantas que são mensuráveis a partir de suas características funcionais. Em 

condições de escassez de recursos, geralmente as plantas investem mais em 

estrutura, apresentando um crescimento mais lento e, caso haja abundância de 

recursos, a planta tende investir mais em crescimento. Assim, encontramos 

compensações estruturais entre as características das plantas que influenciam a 

aquisição de recursos e na economia de carbono. Tal padrão foi inicialmente 

abordado para as folhas e posteriormente para a planta inteira, a isso referimos como 

o espectro econômico (Wright et al. 2004, Reich 2014). Há evidências que esse 

espectro se manifeste também ao nível intraespecífico embora os resultados sejam 

difusos (Anderegg et al. 2018, Westerband et al. 2021). Foram observadas tanto 

respostas coordenadas do conjunto das características das funcionais ao gradiente 

ambiental (Emilio et al. 2021), como respostas desacoplados (Baraloto et al. 2010, 

Garcia et al. 2021) sendo estas dependentes da amplitude do gradiente ambiental e 

da escala em que se analisa. 

 A hidrologia na Amazônia é fortemente determinada pela topografia. Nas 

partes mais altas, referidas como platôs, há maior distância do lençol freático, de 

modo que as plantas necessitam da precipitação para o abastecimento de água nas 

camadas superficiais do solo. Nas regiões mais baixas, referidas como baixios, o 

lençol freático é superficial, havendo grande abundância de água, podendo gerar 

situações de estresse por excesso hídrico durante o período mais chuvoso e como 

fator atenuante do déficit hídrico na seca (Costa et al. 2022). Estudos anteriores 

indicaram que a hidrologia local afeta várias características funcionais das espécies 

arbóreas (Cosme et al. 2017, Figeuiredo et al. 2017, Garcia et al. 2021), mas há ainda 

uma lacuna no entendimento  da variação funcional de ervas. Tendo as ervas uma 

menor profundidade de enraizamento que as árvores (Weemstra et al. 2016), 

potencialmente que limita a aquisição de água nos platôs durante a estação seca, 

pode-se esperar efeitos ainda mais pronunciados da hidrologia local sobre suas 

características funcionais.  

Além da hidrologia, outras propriedades ambientais co-variam ao longo da 

topografia, como a textura e a química do solo (Chauvel et al. 1987, Luizao et al. 
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2004). A quantidade de luz que chega até o sub-bosque, já referida como o principal 

impulsionador da variabilidade intraespecífica (Burton et al. 2017), varia de modo 

difuso ao longo do gradiente topográfico. Embora não seja possível separar os efeitos 

correlacionados de solo e hidrologia em um estudo observacional, é possível inferir 

os principais fatores direcionadores de acordo com os efeitos esperados das 

propriedades ambientais sobre as características funcionais. Estas expectativas 

derivam da associação entre a oferta de recursos (água, nutrientes, luz) e a expressão 

de características para melhor lidar com esta oferta, ao longo do espectro aquisitivo-

conservativo. Dentro do paradigma dos espectros funcionais, maior oferta de recursos 

seleciona caraterísticas aquisitivas, em que a planta consome rapidamente os 

recursos através da construção de tecidos com baixo investimento estrutural e, 

portanto, baixa longevidade, o oposto ocorrendo quando a oferta de recursos é baixa. 

Desvendar os padrões de variação das características funcionais ao longo de 

gradientes hidrológicos é fundamental para prever a resposta das plantas em 

condições climáticas extremas (Esteban et al. 2021). Desse modo, o objetivo deste 

estudo foi responder às seguintes questões: (1) Há ajuste funcional de uma espécie 

herbácea ao longo do gradiente hidrológico e de luz? (2) Esse ajuste difere nas 

distintas medidas funcionais? (3) Existe um espectro econômico da planta associado 

aos gradientes estudados? Respondendo a estas perguntas, este estudo procura 

identificar os mecanismos de ajuste funcionais de uma erva de sub-bosque 

amplamente distribuída para sobreviver à variação na disponibilidade de água em 

uma floresta de terra firme da Amazônia.  

Material e Métodos 

Área de Estudo 

O estudo foi desenvolvido na Reserva Florestal Ducke (RFD), administrada 

pelo Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA). A RFD fica a 26 km ao 

Norte de Manaus (2°55'47.8"S; 59°58'30.3"W) (Fig 1 a), sua área abriga 10.000 ha 

de floresta ombrófila densa de terras baixas (IBGE, 2004), com vegetação preservada 

(Ribeiro et al. 1999) e coberta por um sistema de 18 trilhas nas direções Norte e Sul 

e Leste e Oeste. A RFD tem clima tropical úmido, Am na escala de Köppen-Geiger, a 
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precipitação média anual de 2.500 mm e 1-2 meses secos com <100 mm de 

precipitação nos últimos 53 anos (Costa et al. 2020). A topografia varia de 40 a 140 

m s.n.m (Ribeiro et al. 1999) sendo bastante ondulada e demarcada por uma ampla 

rede de drenagem. As regiões mais baixas são conhecidas como baixios e as mais 

altas e planas, platôs. A distância horizontal entre baixios e platôs pode ser 

relativamente curta, menos de 100 m, enquanto a variação atitudinal é de 20 a 50 m 

(Chauvel et al. 1987). Nos baixios, há maior disponibilidade hídrica, pois nesta região 

estão os corpos d’água e o lençol freático é superficial, podendo variar, normalmente, 

de uma profundidade de 0,1 a 2 m (Hodnett et al. 1997). Nos platôs há menor 

disponibilidade hídrica e o lençol freático fica a profundidades próximas a 30 m 

podendo chegar a 36,9 m na estação seca (Cuartas et al. 2012). Em conjunto com a 

topografia varia também o tipo de solo: o teor de areia é maior nos baixios e nos platôs 

prepondera a argila (Luizão et al. 2004). Ao longo de toda a reserva os solos são 

ácidos e pobres em fósforo, cálcio, magnésio, sódio e potássio e, em geral, o teor de 

alumínio é alto (Chauvel et al. 1987). Algumas propriedades do solo, como a 

granulometria e a disponibilidade de alguns nutrientes, estão fortemente 

correlacionados com a elevação do terreno (Costa et al. 2005). 

Figura 1. a) Mapa da Reserva Ducke com os pontos de coleta. b) Indivíduo de arumã no 

baixio. c) Indivíduo de arumã no platô.  

a b c 
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Espécie de estudo 

Ischnosiphon arouma (Aubl.) Körn. é uma erva de sub-bosque 

monocotiledônea da família Marantaceae (Fig. 1 b c), de fácil identificação 

(Aristizábal et al. 2020). Ela pode alcançar até 3,5 m de altura, possui caule ereto, 

folhas compridas e com lâmina larga, 19-45 cm de comprimento e 7,8-25 cm de 

largura, que ficam dispostas no ápice do caule, em uma inserção similar a um guarda-

chuva (Costa, Espinelli, e Figueiredo 2008). Seu rizoma fica entre 0,1 e 0,5 m abaixo 

do solo (Andersson 1977). É uma espécie amplamente distribuída ao longo de toda a 

Bacia Amazônica, América Central e Guianas (Costa et al. 2008). A espécie tem 

ocorrência registrada ao longo de todo o gradiente topográfico da RFD, mas com 

maior abundância nos baixios (Santana 2017). 

Coletas 

Todas as amostras foram coletadas entre agosto e setembro de 2019 nas 

proximidades das trilhas da RFD (Fig. 1a). Todos os indivíduos foram 

georreferenciados com o auxílio de um GPS portátil e tiveram a sua localização 

descrita em relação aos piquetes que demarcam as trilhas. A área total das coletas é 

de 6 km² e foi calculada através de um mínimo polígono convexo com o auxílio do 

Geo CAT (Bachman et al. 2011). 

Características funcionais 

Características morfológicas 

O número de caules e altura total da planta foram medidos em 73 indivíduos. 

O número de caules foi considerado como todas as hastes brotando do mesmo ponto 

de enraizamento. Caules distantes a mais de 30 cm não foram contados. A altura foi 

mensurada no caule mais alto perpendicularmente ao solo desde a base da planta 

até a folha mais jovem totalmente estendida. A área foliar específica (SLA), conteúdo 

de matéria seca foliar (LDMC) e espessura da folha (LT) foram calculadas em 

laboratório após a coleta em campo de duas folhas adultas e saudáveis de 68 

indivíduos, que foram imediatamente acondicionadas em saco plástico com papel 
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toalha úmido. Todas as medidas foram realizadas seguindo uma adaptação do 

protocolo de Pérez-Harguindeguy et al. (2016). Para medir a espessura foliar (LT 

mm), foi utilizado um micrômetro na porção mediana da folha, em ambos os lados da 

nervura central e em 2 folhas, foi posteriormente calculada a média das medidas. 

Para SLA e LDMC, foram cortados 2 quadrados da porção mediana da folha em cada 

um dos lados da nervura central, os quadrados foram pesados em balança de 

precisão (max = 420 g, min = 0,02 e = 0,01 g, d = 0,001 g), escaneados, secos a 70º 

por 72 h e novamente pesados. A área dos quadrados foi mensurada utilizando o 

programa Image J 1.35g (Schneider et al. 2012). A SLA foi calculada a partir da média 

da divisão da área (cm²) pelo peso seco (g) dos quadrados e o LDMC a partir da 

média da divisão do peso seco (mg) pelo peso fresco (g). 

Características anatômicas 

As características estomáticas foram medidas em 24 indivíduos. As amostras 

da região mediana da folha foram fixadas em solução de formaldeído-acético-álcool 

(FAA) 70%. Para dissociar a epiderme, as amostras foram colocadas em solução de 

Franklin (peróxido de hidrogênio e ácido acético, 1:1) durante 24 h em estufa a 60ºC. 

As epidermes foram dissociadas com auxílio de pincel, desidratadas em série de 

etanol, coradas em solução de safranina (5%), montadas em lâmina e a face abaxial 

fotografada em fotomicroscópio. Para densidade estomática (SD mm²), foi feita a 

média do número de estômatos presentes em 5 fotos no aumento de 200x do mesmo 

indivíduo, e o valor foi extrapolado para 1 mm ². O comprimento estomático (SL µm) 

foi também estimado como a média de pelo menos cinco fotos do mesmo indivíduo 

com aumento de 40x, onde se mediu o comprimento de uma extremidade de ligação 

entre as células-guarda até a outra extremidade. 

Para as características do limbo foliar, as amostras foram fixadas em solução 

de Trump (McDowell & Trump 1976), removemos o fixador com tampão fosfato e 

iniciamos a desidratação em uma série de etanol para incorporarmos as amostras em 

historesina Leica (Leica Microsystems Inc., Heidelberg, Alemanha), conforme as 

recomendações do fabricante. Cortes transversais (5 μm) foram feitos usando um 

micrótomo rotativo, coradas com 0,05% de azul de toluidina e montados em verniz 

incolor Acrilex. Todas as imagens foram adquiridas usando um fotomicroscópio 

(modelo Zeiss Axiophoto 2). Foram fotografados, em média, 3 cortes de cada 
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indivíduo em aumento de 200x e medidos 3 pontos em cada um dos cortes nas 

porções correspondentes a 25%, 50% e 75% do comprimento total do corte. Para os 

indivíduos em que não foi possível obter pelo menos três fotos, verificamos que o 

desvio padrão das medidas não diferia dos indivíduos que tinham mais medidas e os 

mantivemos nas análises. Mensuramos a espessura da epiderme abaxial, da 

hipoderme abaxial, do mesófilo, do parênquima esponjoso, do parênquima paliçádico, 

da hipoderme adaxial, da epiderme adaxial e da espessura total do corte. Todas as 

medidas foram sumarizadas em uma média por indivíduo, totalizando 23 indivíduos 

analisados. A fim de remover o efeito da espessura da folha sobre as demais 

características dos cortes transversais, dividimos todas as medidas pela espessura 

total. Todas as medidas foram realizadas utilizando o programa Image J 1.35g 

(Schneider et al. 2012). 

Variáveis independentes 

Os indivíduos foram classificados segundo o ambiente de coleta, baixio ou 

platô (Fig.1). Como variável contínua, utilizamos a elevação do terreno como um 

substituto para o acesso à água subterrânea, já que a topografia é seu principal 

determinante em escala local (Costa et. al 2022). A fim de ter dados mais acurados 

para a pequena escala espacial, utilizamos a elevação do terreno medida com 

teodolito por um topógrafo profissional, no ponto mais próximo da trilha. Para 

medirmos a incidência de luz solar na planta utilizamos o índice de iluminação da 

copa, que estabelece diferentes classes de iluminação baseadas na abertura do 

dossel (crown illumination index de Dawkins, H.C., Field, D.R.B., 1978, definido por 

Clark e Clark e adaptado por Keeling and Phillips 2007). 

Análise de dados 

Para descrever a variação intraespecífica das características funcionais, 

calculamos o coeficiente de variação (CV %) geral sobre todas as amostras e por 

ambiente hidrológico. Para determinar se a variabilidade intraespecífica das 

características funcionais está associada à variação ambiental, testamos a relação 

entre cada uma das características e os preditores ambientais (elevação do terreno e 

índice de iluminação) com regressões múltiplas lineares. Para sumarizar todas as 
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características medidas e visualizar possíveis padrões de ajuste funcional aos 

ambientes hidrológicos e iluminação, utilizamos uma Análise de Componentes 

Principais (PCA). Para testar se há diferenciação significativa nos eixos PCA que 

descrevem a variação no conjunto das características funcionais, em função dos 

ambientes hidrológicos e índice de iluminação, utilizamos uma análise multivariada 

de variância (MANOVA) e análise de variância (ANOVA). 

Para determinar se há autocorrelação espacial na distribuição dos valores 

funcionais ou ambientais, testamos os resíduos das regressões múltiplas das 

características funcionais e os resíduos dos eixos da MANOVA em função das 

coordenadas de cada indivíduo. Apenas as características LT, espessura da 

epiderme e hipoderme abaxial apresentaram autocorrelação espacial. Desta forma 

desconsideramos a autocorrelação espacial nas regressões múltiplas. Nos eixos das 

MANOVAS, encontramos autocorrelação espacial entre as características 

anatômicas em ambos os eixos, em uma distância de 1 e 2 km. Entre as 

características morfológicas encontramos autocorrelação espacial no eixo 1 em uma 

distância de 1 km. 

As análises foram feitas utilizando o pacote vegan e pgirmess e os gráficos 

foram construídos com os pacotes ggplot2, ggfortify, ggforce, factoextra e 

PerformanceAnalytics. Todas as análises foram rodadas em ambiente estatístico R 

4.1.2 e os mapas foram gerados no QGis 3.16.6. 

Resultados 

As medidas funcionais dos indivíduos de I. arouma possuem baixo coeficiente 

de variação entre si (CV) (Fig. 2). À exceção do número de caules (60% CV) e da 

altura (22.5% CV), as demais características variaram menos de 15%, sendo LT a 

que variou menos (8.1% CV). Quanto a variação relativa entre ambientes, calculado 

como a diferença entre os coeficientes de variação do baixio e platô para cada 

característica, o CV não apresenta valores muito maiores que 3%, quando há, essas 

as características são mais variáveis nos baixios. Sendo o número de caules a 

característica que mais apresentou variação nos baixios (Fig. 2b).  
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Figura 2. a) Coeficientes de variação (CV %) de cada uma das características. b) 

Variação relativa entre ambientes calculado a partir da subtração do coeficiente de 

variação do baixio pelo platô.  
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Os resultados evidenciam que os indivíduos de I. arouma apresentam ajuste 

funcional em função dos ambientes hidrológicos e de luz, tanto em características 

individuais (Fig. 3; Tab. 1) como nas estratégias produzidas pelo conjunto destas 

características (Fig 4). O SLA (Fig. 3a) foi maior em locais com maior disponibilidade 

hídrica e menor iluminação, enquanto LDMC (Fig. 3b) e LT (Fig. 3c) apresentaram 

padrão oposto, sendo que LT não esteve associado à luz. As características 

relacionadas ao crescimento, como altura da planta e número de caules mostraram 

padrões diferentes entre si. A altura aumentou com o índice de iluminação e não 

esteve associada à elevação (Fig. 3d) e o número de caules diminuiu com a elevação 

e não esteve associada ao índice de iluminação (Fig. 3e). 

Sumarizando as características funcionais morfológicas em uma PCA (Fig. 4 

a,b), obtivemos 67.9% da variação explicada nos dois primeiros eixos de ordenação. 

A MANOVA indicou haver diferença significativa nos escores dos eixos de PCA entre 

os ambientes hidrológicos e conforme o índice de iluminação (ambiente hidrológico: 

Pillai = 0.33, Fapprox. = 15.4, P << 0.0001; luz: Pillai = 0.15, Fapprox. = 5.6, P < 0.05), o 

que indica que ambientes hidrológicos e índices de iluminação distintos induzem a 

expressão de diferentes combinações de valores de características funcionais. O 

primeiro eixo de ordenação é formado principalmente por três características com 

maior peso: SLA, LDMC e LT e está associado principalmente ao índice de iluminação 

(ANOVA = F = 9.7, P = 0.003), mas também ao ambiente hidrológico (F = 3.8, Pr= 

0.057). Ao longo dele observamos as diferentes estratégias em cada ambiente: em 

direção ao baixio e aos menores índices de iluminação temos maiores valores de 

SLA; em direção ao platô e com maiores valores de iluminação, temos maiores 

valores de LDMC e LT. No segundo eixo de ordenação, as características que 

apresentam maiores pesos são número de caules e altura da planta. Este eixo está 

associado principalmente ao ambiente hidrológico (ANOVA = ambiente: F = 25.8, P 

<< 0.0001) e não esteve associado à luz (F = 2.3, P = 0.13). A distinção entre 

ambientes hidrológicos em função da combinação entre valores de características fica 

ainda mais evidente, indicando haver maior crescimento nos baixios, refletida na 

produção de mais unidades vegetativas (caules). 
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Figura 3. Gráficos parciais das regressões múltiplas entre as características 

morfológicas de Ischnosiphon arouma e os gradientes de elevação e iluminação na 

Reserva Ducke. A linha de tendência indica se a relação foi significativa, a cor dos 

pontos representa o ambiente, azul – baixio, vermelho – platô. a) SLA, área foliar 

específica, N = 58; b) LDMC, conteúdo de matéria seca foliar, N = 60; c) LT, espessura 

da folha, N = 62;  d) Altura da planta, N = 67, e) Número de Caules, N = 67.  
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Tabela 1. Estatísticas das regressões múltiplas: representando a característica, valor do 

coeficiente angular (elevação e luz), o valor de p, sendo: 0 (***), 0.001 (**), 0.01 (*), 0.05 (.),0.1 

(), o coeficiente de determinação ajustado (R² ajustado) e o p do modelo indicado (). 

 

Característica 
Coef. Angular 
Elevação (p) 

Coef. Angular 
Luz (p) 

R² ajustado 

(p - modelo) 

SLA -0.41 (**) -25.68 (**)                  0.19(**) 

LDMC 0.45 (*) 25.05 (*) 0.12 (*) 

LT 2.365 e-04  (**) 8.613e-03 0.11 (*) 

Nº.  de Caules -0.05 (***) 1.76 () 0.21 (***) 

Altura -0.13 () 43.70 (*) 0.07 (.) 
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Tanto as características estomáticas como as características anatômicas dos 

cortes transversais não apresentaram relação significativa com os gradientes de luz 

e de elevação quando analisadas individualmente (Material Suplementar 1 a - 

Apêndice). Sumarizando as características anatômicas medidas nos cortes 

transversais dos limbos foliares com uma PCA (Fig. 4c, d), os dois primeiros eixos 

contêm 67.1% da variação original. A Figura 4d, indica o quanto cada uma das 

características contribuiu para a formação dos primeiros eixos de ordenação. Para a 

formação do primeiro eixo, temos maior contribuição da espessura do mesófilo e em 

sentido oposto, da hipoderme abaxial. Existe uma tendência de ajuste das 

características anatômicas em função do ambiente hidrológico (Fig. 4c), com 

indivíduos dos platôs concentrados na porção inferior-direita do espaço multivariado, 

indicando uma tendência para maior espessura de mesófilo e dos mesófilos 

esponjoso e paliçádico, e menores espessuras de epiderme e hipoderme. Esta 

segregação de características em função do ambiente não foi significativa de acordo 

com uma MANOVA (ambiente hidrológico: Pillai = 0.18, Fapprox. = 2, P= 0.16; luz: Pillai 

= 0.01, Fapprox. = 0.13 P= 0.89), o que pode ser resultado do baixo número de 

indivíduos analisado. 

 

Figura 4. a) Projeção dos eixos 1–2 de uma PCA das 5 características funcionais 

morfológicas de 64 indivíduos de Ischnosiphon arouma localizados na Reserva Ducke. A cor 
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dos pontos representa o ambiente, azul – baixio, vermelho – platô, e o tamanho dos pontos 

o índice de iluminação. Abreviaturas, Alt: altura da planta, Caules: número de caules; ldmc = 

conteúdo de matéria seca foliar, sla = área foliar específica. b) PCA indicando os pesos de 

cada característica para a formação dos eixos, quanto mais avermelhada a seta, maior a 

contribuição da característica para a formação de um dos eixos.  c) Projeção dos eixos 1–

2 de uma PCA das 7 características anatômicas, padronizadas pela espessura média 

do limbo em 23 indivíduos de Ischnosiphon arouma localizados na Reserva Ducke. d) 

PCA indicando os pesos de cada característica para a formação dos eixos, quanto 

mais avermelhada a seta, maior a contribuição da característica para a formação de 

um dos eixos.    



23 
 

 

 A sumarização das características anatômicas que tiveram maior contribuição 

para a formação dos dois primeiros eixos na Figura 4 c,d, em conjunto com número 

de caules, SLA e as características estomáticas podem ser conferidas no Material 

Suplementar 2 (Apêndice). Pode-se observar uma tendência de aquisição e 

conservação que se mantém em função dos ambientes, mesmo com as 

características morfológicas e anatômicas mescladas. Avaliando as características 

morfológicas, em conjunto com as características do limbo, vê-se que é a morfologia 

estrutura o primeiro eixo de ordenação, de modo que SLA e espessura do mesófilo 

covariam perpendicularmente, ou seja, de modo independente, sendo as 

características morfológicas as que segregam os ambientes. Avaliando as 

características estomáticas em conjunto com as morfológicas, observa-se que 

número de caules e densidade estomática estrutura o primeiro eixo e segrega os 

ambientes hidrológicos, no segundo eixo, SLA e LDMC covariam em sentidos 

opostos, indicando um espectro conservativo-aquisitivo. 

Discussão 

Neste estudo, buscou-se entender se existe ajuste funcional de uma erva 

amazônica em função de um gradiente hidrológico local. Para isso, foram estudados 

dois ambientes contrastantes, os baixios, com solos arenosos e alta disponibilidade 

hídrica, e os platôs, com solos argilosos e baixa disponibilidade hídrica (Chauvel et 

al. 1987, Hodnett et al. 1997, Luizao et al. 2004, Costa et al. 2020), ao longo dos quais 

esperava-se encontrar um ajuste nas características funcionais em função do 

ambiente hidrológico. Como as condições de luz também afetam as características 

foliares (Westerband et al. 2021), esta variação também foi controlada nas análises. 

Os resultados demonstraram haver ajuste funcional em função da variação ambiental 

em I. arouma. Esse ajuste se dá principalmente nas características morfológicas (Fig. 

3), sendo possível detectar estratégias diferenciadas em conjunto no espaço 

multivariado (Fig. 4 a). Por outro lado, as características anatômicas do limbo foliar 

demonstraram um padrão fraco em função dos ambientes e da luz e as estratégias 

não ficam claras quando observadas as relações simples ou no espaço multivariado 
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(Fig. 4 c). Assim, pode-se sugerir que a capacidade de ajuste em função do ambiente 

é maior em algumas características do que em outras. 

A baixa variação no coeficiente de variação (Fig. 2) das características indica 

que toda a extensão do gradiente de luz e hidrológico seleciona características dentro 

de uma mesma faixa, ou que fatores ontogenéticos ou genealógicos os mantém com 

baixa variação. Ao contrário do que é referido na literatura, não há maior variação de 

características morfológicas, como SLA, do que características anatômicas 

(Westerband et al. 2021). As características que mais variaram foram as relacionadas 

ao crescimento, como altura e número de caules, o que pode indicar que o ambiente 

não seleciona uma faixa de crescimento única ao longo de todo o gradiente, mas, 

como é o nosso caso, o número de caules ligados à aquisição é selecionado para um 

dos extremos dos gradientes, o que fica evidente na subtração do coeficiente de 

variação do baixio pelo platô (Fig. 2 b). 

Na análise multivariada, os ajustes morfológicos intraespecíficos seguem um 

padrão semelhante ao espectro de economia da planta, porém, de modo 

desacoplado. As características foliares estruturam o primeiro eixo, que está 

estatisticamente associado principalmente à luz, já as características de planta inteira 

estruturam o segundo eixo, associado principalmente aos ambientes hidrológicos. Um 

padrão semelhante de desacoplamento de estratégias foi observado no nível 

intraespecífico para espécies de árvores no local do estudo (Garcia et al. 2021). 

Entretanto, as análises das características individuais e a posição relativa dos 

indivíduos no espaço multivariado indicam um gradiente de mudanças dos valores 

das características funcionais ao longo do gradiente hidrológico. Essa mudança 

acompanha o espectro econômico: nos platôs há maiores valores de LT e LDMC, que 

são geralmente associados a um padrão lento de crescimento e de conservação de 

estruturas, enquanto nos baixios há maiores valores de SLA, sugerindo uma 

estratégia de crescimento rápido associado às características morfológicas que 

permitem maior aquisição de recursos (Reich 2014; Wright et al. 2004).  

Maior número de caules e SLA estão associados à uma rápida aquisição de 

recursos e maior crescimento de modo geral (Lambers et al. 2008). Ambas as 

características tendem a ser maiores nos baixios (Fig.  4a); contudo, não há 

associação entre ambas (Material Suplementar 1). Possivelmente, porque os maiores 
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valores de SLA estão associados a menores índices de luminosidade e o número de 

caules não está significativamente associado à luz nas regressões múltiplas. As 

plantas utilizam diferentes estratégias para captar luz (Valladares et al. 2002, 

Niinemets & Sack 2006, Niinemets 2010). Os resultados sugerem que o número de 

caules é um reflexo da taxa de crescimento e que a maior SLA pode permitir maior 

crescimento nos baixios, embora outros componentes da equação de crescimento 

(taxa de assimilação de carbono e proporção de área foliar por massa total da planta, 

Lambers & Poorter 1992) devam intervir no resultado final. 

Padrões semelhantes de aquisição e conservação em função da 

disponibilidade hídrica têm sido observados comumente em árvores no nível 

interespecífico e intragenérico (Cosme et al. 2017, Fontes et al. 2020). Porém, ainda 

há pouca evidência no nível intraespecífico, sendo que alguns estudos encontraram 

um padrão distinto do observado neste estudo. Um estudo em escala global, incluindo 

ervas, demonstrou que características funcionais do espectro econômico da folha 

responderam de modos diferentes em função do mesmo gradiente ambiental que 

englobava variáveis climáticas e de umidade do solo (Anderegg et al. 2018). Outro 

estudo, que inclui gramíneas e um gradiente de umidade no solo, também encontrou 

uma tendência de características aquisitivas e conservativas, mas esse espectro de 

economia não estava relacionado aos gradientes estudados, indicando que fatores 

ontogenéticos podem influenciar na existência desse espectro (Gorné et al. 2020). 

Outros estudos revelaram padrões semelhantes aos que foram relatados aqui em 

ervas; por exemplo, árvores e palmeiras demonstraram ajuste intraespecífico de 

características, principalmente SLA, LMA, LDMC e LT, em função de gradientes 

hidrológicos; entretanto, este não é um padrão comum a todas as espécies de uma 

mesma comunidade (Tomimatsu et al. 2009, Jung et al. 2010, Schmitt et al. 2020, 

Emilio et al. 2021, Garcia et al. 2021). As diferentes respostas das espécies, em 

função dos gradientes ambientais, reforçam que generalizar conclusões a partir do 

estudo de uma única espécie é temerário, principalmente para avaliar cenários de 

mudança climática. 

Apesar da relação fraca e não significativa entre as características anatômicas 

e o gradiente hidrológico, é possível observar algumas tendências de compensação 

estrutural entre anatomia e morfologia em função dos ambientes (Fig. 4). Nas plantas 
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do baixio há, em média, maior altura, número de caules e SLA. Nos platôs, a maior 

LT e LDMC indica um rearranjo anatômico, que pode ser observada com uma leve e 

não significativa tendência de maior espessura dedicada ao mesófilo, o que 

aumentaria a capacidade fotossintética. Entretanto, esta compensação estrutural não 

parece ser suficiente para permitir a mesma taxa de crescimento e investimento em 

reprodução vegetativa, como observado nos baixios. É possível que isso decorra do 

fato de que as maiores espessuras de parede celular, geralmente associadas às 

maiores densidades de tecido por área dificultam a difusão de gases, resultando em 

menores taxas fotossintéticas (Poorter et al. 2009, Onoda et al. 2017, Evans 2020). 

Ainda que haja evidências de relações diretas entre a anatomia da folha, 

produtividade e integração com outras características funcionais foliares (Bachle & 

Nippert 2021), elas ainda são difusas. Geralmente, quanto mais integradoras são as 

características, maior a tendência da associação delas com o ambiente, pois não são 

características pontuais que estão sob seleção, mas características que mais 

diretamente afetam a performance (Marks 2007, Dias et al. 2019, Westerband et al. 

2021). Portanto, mesmo com o baixo número de indivíduos amostrados para 

anatomia, é possível que as características anatômicas não estejam sob seleção. 

Se há uma relação entre luz e anatomia, não foi detectável no nosso estudo, o 

que pode se dar pelo tamanho da amostra, ou porque não há relação direta entre as 

variáveis ambientais, principalmente luz, e as características (Dias et al. 2018), ou 

ainda porque as características afetadas pela luz não foram estudadas. 

Propriedades do solo como bases trocáveis, acidez, granulometria, macro ou 

micronutrientes também influenciam a variabilidade intraespecífica  (Siefert et al. 

2014, Dong 2020, Westerband et al. 2021). Mesmo não tendo dados referentes ao 

solo para os indivíduos de I. arouma, sabe-se que na RFD e região algumas 

propriedades do solo, como a granulometria e a disponibilidade de alguns nutrientes, 

estão fortemente associadas com a elevação do terreno (Costa et al. 2005) de modo 

que nas regiões mais elevadas há maior disponibilidade de bases trocáveis e 

nitrogênio que as regiões mais baixas (Luizão et al. 2004). Logo, a fertilidade do solo 

e a disponibilidade hídrica variam em sentidos opostos. Características aquisitivas 

demandam maior suprimento de recursos (Reich 2014); portanto, se houvesse maior 

influência da fertilidade do solo do que a disponibilidade hídrica sobre as 
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características funcionais, esperaríamos observar um padrão oposto ao que 

observamos. Desse modo, a luz e, principalmente, a disponibilidade hídrica parecem 

ser as principais variáveis que estruturam o ajuste intraespecífico de I. arouma. 

Os baixios da RFD podem ser caracterizados pela alta disponibilidade hídrica, 

de modo que o lençol freático é tão superficial que o solo permanece boa parte do 

tempo saturado em água (Hodnett et al. 1997; Cuartas et al. 2012) e, por isso, é 

possível que as plantas do baixio estejam em condições de estresse por alagamento. 

Afinal, tais condições frequentes geram situações de hipóxia e anóxia, que podem 

propiciar o acúmulo de substâncias tóxicas e um ambiente redutor, onde a abasorçõ 

de nutrientes é dificultada (Patrick & Mahapatra 1968, Parent et al. 2008, Costa et al. 

2022). Porém, nessas condições, os indivíduos do baixio parecem ter um melhor 

desempenho no crescimento (indicado pelas plantas maiores) que os indivíduos do 

platô. Falta investigar, portanto, quais mecanismos propiciam esse melhor 

desempenho. É possível que esses mecanismos estejam relacionados com 

características abaixo do solo, como rizomas e raízes, através de aerênquima, raízes 

jovens que seriam mais eficientes para absorver água e nutrientes, mudanças no 

córtex das raízes ou ajustes metabólicos (Parent et al. 2008). Por hora, sabemos que 

os maiores valores SLA ao nível intraespecífico observados nos baixios podem estar 

relacionados também com o alagamento, pois aumentam a difusão de gases na folha 

(Mommer et al. 2006, Poorter et al. 2009, Jung et al. 2010). 

O principal resultado deste estudo foi um padrão de ajuste intraespecífico em 

uma escala estritamente local (6 km²). A variabilidade intraespecífica (ITV) tende a 

diminuir com o aumento da escala espacial (Siefert et al. 2014) e a heterogeneidade 

ambiental potencializa os efeitos da ITV na escala local (Westerband et al. 2021); 

contudo, ajustes intraespecíficos em uma escala tão pequena quanto a nossa, são 

inéditos na literatura. Essa capacidade de ajuste em uma escala local é um 

mecanismo que pode permitir a ampla distribuição da espécie em toda a Amazônia 

e, poderia, em princípio, fornecer a capacidade necessária para ajustes funcionais  

frente às mudanças climáticas (Jung et al. 2013, Valladares et al. 2014, Garcia et al. 

2021, Westerband et al. 2021). 
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Apêndice 

Material Suplementar 1. Matriz de correlação entre as variáveis independentes e 

características funcionais. O asterisco indica que a relação foi significativa e o número 

equivale ao coeficiente de correlação de Pearson (r). De cima para baixo as siglas 

significam – amb (ambiente: baixio, platô); luz ( índice de iluminação); elev (elevação do 

terreno; alt (altura da planta); caules (número de caules da planta), lt (espessura da folha); 

sla (área foliar específica); ldmc ( conteúdo de matéria seca foliar); sl (comprimento 

estomático); sd (densidade estomática); epiderme abaxial, hipoderme abaxial, mesófilo, 

parênquima esponjoso, parênquima paliçádico, hipoderme adaxial e epiderme adaxial. As 

espessuras médias de características anatômicas do limbo foliar foram padronizadas pela 

espessura média do limbo. 
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Material Suplementar 2 a) projeção de nos eixos 1–2 de uma PCA realizada com 4 

características funcionais que contribuíram mais para a formação dos eixos de ordenação 

na figura 4  A PCA foi feita com 22 indivíduos de Ischnosiphon arouma localizados na 

Reserva Ducke. As características são: número de caules (caules), área foliar específica 

(SLA) e a espessura dos seguintes tecidos foliares, padronizados pela espessura média do 

limbo foliar - epiderme abaxial (epi.aba) e mesófilo (meso). A cor dos pontos representa o 

ambiente, azul – baixio, vermelho – platô, e o tamanho dos pontos a altura da planta. B) 

projeção de nos eixos 1–2 de uma PCA realizada com 5 características funcionais que, 

mais contribuíram na formação dos eixos da figura 4 a e características estomáticas 

medidas, de 24 indivíduos de Ischnosiphon arouma localizados na Reserva Ducke. As 

características são: área foliar específica (SLA), conteúdo de matéria seca foliar (LDMC), 

número de caules (caules) e características estomáticas, comprimento (SL) e densidade 

(SD). A cor dos pontos representa o ambiente, azul – baixio, vermelho – platô, e o tamanho 

dos pontos a altura da planta. 

 

 


