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RESUMO 

O surgimento dos órgãos florais revolucionou a distribuição das espécies vegetais pelo 

globo  e representa uma das principais inovações que explicam o grande sucesso das 

angiospermas. Contudo, apesar do grande impacto que a variação da disponibilidade 

hídrica pode exercer sobre a expressão de traços florais, ainda pouco se sabe sobre os 

custos e benefícios associados às variações morfoanatômicas e fisiológicas de flores ao 

longo de gradientes de disponibilidade hídrica. Diante disso, o presente trabalho teve 

como principal objetivo investigar a divergência estrutural e funcional em flores de 

espécies do Cerrado que florescem entre as estações seca e chuvosa. De modo geral, 

apesar da grande variabilidade entre espécies, a sazonalidade não exerceu efeitos 

significativos em parâmetros chave associados com a morfologia [ex. tamanho (Aflor), 

invetimento relativo (MFE) e módulo de elasticidade (ɛ)], longevidade (LF), relações 

hídricas [transpiração residual (gflor-res), capacitância (Cmassa) e ponto de perda de turgor 

(ΨPPT-flor)] e segurança hidráulica reprodutiva (MSHR). Essa ausência de variação em 

características estruturais e funcionais aparentemente foi explicada por mecanismos 

diferencias de hidratação. Com efeito, para a grande maioria das espécies estudadas 

(83%)  e, independentemente da estação, o floema foi a via preferencial de hidratação 

de órgãos florais. Em suma, os resultados do presente estudo fornecem uma nova 

perspectiva sobre a ampla diversidade de estratégias de armazenamento e uso de água 

em flores de espécies do Cerrado  e sugerem fortemente que tais variações estão 

diretamente associadas ao uso de vias alternativas de hidratação. 
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ABSTRACT 

The emergence of floral organs revolutionized the distribution of plant species around 

the globe and represents one of the main innovations that explain the great success of 

angiosperms. However, despite the great impact that the variation of water availability 

can have on the expression of floral traits, little is known about the costs and benefits 

associated with morphoanatomical and physiological variations of flowers along water 

availability gradients. Therefore, the main objective of this work was to investigate the 

structural and functional divergence in flowers of Cerrado species that bloom between 

the dry and rainy seasons. In general, despite the great variability between species, 

seasonality did not exert significant effects on key parameters associated with 

morphology (ex. size (Aflor), relative investment (MFE) and modulus of elasticity (ɛ)], 

longevity (LF), water relations (residual transpiration (gflor-res), capacitance (Cmass) and 

point of turgor loss (ΨPPT-flower)] and reproductive hydraulic safety margins (MSHR). 

This absence of variation in structural and functional characteristics was explained by 

contrasting hydration mechanisms. In fact, for the vast majority of the studied species 

(83%), and regardless of the season, phloem was the preferred route of hydration of 

floral organs. In this regard, the results of the present study provide a new perspective 

on the wide diversity of strategies associated with water use conservation in flowers of 

Cerrado species, and strongly suggest that such variations are directly associated with 

the use of alternative hydration pathways. 
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INTRODUÇÃO 

As flores são a principal inovação evolutiva das angiospermas, sendo sua 

principal função a reprodução. A surpreendente diversidade estrutural e funcional dos 

órgãos florais (ex. tamanho, forma e cor) é   reflexo direto da coevolução com seus 

polinizadores (ZHANG, MURPHY, CARDOSO, JORDAN, & BRODRIBB, 2018). 

No entanto, há evidências de que os agentes não polinizadores, como disponibilidade 

de recursos (ex. água e nutrientes), também possam causar grande influência na 

expressão dos traços florais, afetando diretamente na garantia reprodutiva, ou 

indiretamente em suas funções (RODDY et al., 2021). De todos esses agentes de 

seleção, a água certamente é o que exerce maior influência sobre o desenvolvimento e 

manutenção dos órgãos reprodutivos em vegetais. (RODDY, BRODERSEN, & 

DAWSON, 2016). Com efeito, para gerar e manter estruturas florais, as plantas 

despendem vastas quantidades de água para promover o crescimento, manter o turgor, 

regular a temperatura e sintetizar recompensas e atrativos para polinizadores 

(BOURBIA, CARINS-MURPHY, GRACIE & BRODRIBB, 2020). Entretanto, em 

comparação com folhas e caules, ainda pouco se sabe sobre as diferentes estratégias de 

armazenamento e uso de água em flores, especialmente naquelas espécies que 

naturalmente florescem em períodos de restrição hídrica,   caso de muitas plantas 

nativas do Cerrado. 

O Cerrado é um domínio de clima tropical com duas estações bem definidas  -   

seca e chuvosa. Ao longo da estação seca, as plantas que habitam esse domínio são 

frequentemente expostas a condições de déficit hídrico, situação particularmente 

preocupante em um cenário de mudanças climáticas globais (BOANARES et al., 

2020). Com efeito, diversos modelos climáticos apontam para uma redução 

substancial na precipitação para os próximos anos em virtualmente todas as 

fitofisionomias do Cerrado (CANHOS, SIQUEIRA, MARINO  & CANHOS, 2008). 

Caso as previsões desses modelos se confirmem, grande parte da biodiversidade desse 

domínio pode estar em risco em razão do  aumento na ocorrência de eventos 

climáticos extremos,   como secas e ondas de calor. Diante desse cenário, é possível 

que o aumento na restrição hídrica possa ter uma implicação enorme na fase 

reprodutiva das plantas (ZHANG & BRODRIBB, 2017). Assim, além de danos na 

geração e viabilidade de órgãos masculinos e femininos, evidências sugerem que a 

seca também pode reduzir substancialmente a longevidade floral  como uma forma de 



14 

 

a planta otimizar o investimento de recursos hídricos, estratégia que pode afetar de 

forma drástica o sucesso reprodutivo (RODDY, 2019). No entanto, apesar do impacto 

da seca no período de floração, ainda pouco se sabe sobre alguns  aspectos básicos da 

fisiologia de órgãos florais (RODDY et al., 2021). Apesar da falta de informações 

sobre o tema, uma vez que a disponibilidade hídrica pode afetar de forma expressiva 

aspectos como tamanho (área floral; Aflor), investimento relativo em massa para a 

construção (MFE) e longevidade de órgãos florais (LF), é possível sugerir que as 

flores de espécies que florescem em diferentes regimes hídricos (ex. estação seca e 

chuvosa) sejam  significativamente diferentes em suas características morfoanatômicas 

e fisiológicas.  

As plantas apresentam diversos mecanismos para minimizar os efeitos 

deletérios da seca  e um deles é reduzir a abertura de seus estômatos, estratégia que 

minimiza a perda de água através da transpiração, mas que, ao mesmo tempo, limita a 

difusão de CO2 para a fotossíntese (MACHADO  et al.,  2020). Contudo, mesmo após 

o fechamento dos estômatos, as plantas continuam a perder água para a atmosfera 

através da cutícula e dos  estômatos que não se fecharam completamente. Este 

vazamento residual é conhecido como condutância mínima foliar/floral (gfolha-res/gflor-

res, respectivamente)  e representa uma inevitável e incontrolável perda de água de 

órgãos vegetais (MACHADO  et al.,  2020). Evidências recentes sugerem que os 

vazamentos de água em flores podem ser maiores do que em folhas e que, em 

situações extremas de seca, as plantas podem abortar os órgãos florais de tal forma a 

maximizar a conservação de água e, consequentemente, aumentar as chances de 

sobrevivência (ZHANG & BRODRIBB, 2017). Uma possível explicação da alta 

demanda transpiratória das flores pode envolver os custos hídricos para a regulação 

térmica de estruturas reprodutivas e/ou a produção de néctar (GALEN, 1999). Mas, 

apesar do impacto de gflor-res nas estratégias de conservação e uso de água, ainda pouco 

se sabe sobre como diferenças nas propriedades funcionais das flores podem estar 

relacionadas à alta variabilidade desse traço entre espécies, particularmente naquelas 

que florescem em diferentes estações (GALEN, 1999). Apesar da falta de 

informações, também é possível esperar que as flores adotem estratégias alternativas 

para garantir o fornecimento de água tanto durante a estação seca quanto durante a  

estação chuvosa, o que permitiria acomodar a expressão de múltiplos traços florais em 

espécies que florescem em diferntes estações.  
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Um aspecto hidráulico peculiar de órgãos florais é a sua alta capacidade de 

armazenamento de água, expresso em capacitância hidráulica (Cmassa), que pode ser 

remobilizada ao longo de diferentes estádios de seu desenvolvimento e manutenção 

(RODDY et al., 2016). Altos valores de Cmassa podem efetivamente tamponar os 

declínios de potencial hídrico, tanto ao longo do dia quanto entre estações, e proteger 

as flores da perda de turgor, que pode comprometer a reprodução por inviabilizar o 

acesso de polinizadores a estruturas reprodutivas (BOANARES et al., 2020). Em 

termos estruturais, ao que tudo indica, a alta capacitância em flores é obtida pela  

construção de órgãos com paredes mais elásticas (ex. com menor módulo de 

elasticidade; ɛ) (RODDY, 2018). Em adição aos altos valores de Cmassa, algumas 

evidências sugerem que mecanismos alternativos de hidratação também poderiam 

garantir o adequado suprimento de água para flores, mas esse tema tem se mostrado 

altamente controverso (ZHANG & BRODRIBB, 2017). Por exemplo, já foi observado 

que em algumas espécies o suprimento de água para as flores ocorre 

predominantemente através do xilema (RODDY, BRODERSEN, & DAWSON, 2016), 

estratégia que pode ser cara do  ponto de vista de alocação de carbono, em razão do  

alto investimento em nervuras, mas que permitiria atender às altas demandas 

transpiratórias. Em contrapartida, outros estudos concluíram que as flores também 

podem ser hidratadas através do floema (RODDY 2016; CHAPOTIN et al., 2003). 

Apesar de menos eficiente no transporte de água que o xilema, acredita-se que a 

hidratação via floema  ofereceria   maior segurança hidráulica para as flores 

(SEVANTO, 2014), uma vez que, juntamente com altos valores de Cmassa, poderia 

desconectar os órgãos reprodutivos do restante da planta, minimizando, assim, os 

riscos de perda de turgor, especialmente ao longo da estação seca. No entanto, apesar 

das implicações que diferentes vias de hidratação podem exercer sobre a expressão de 

traços florais e, consequentemente, no sucesso reprodutivo, ainda são poucos os 

estudos que investigaram esse tema, especialmente em espécies que florescem em 

condições de restrição hídrica. Apesar da falta de informações sobre o tema, é possível 

esperar que flores de espécies que florescem na estação seca adotem estratégias mais 

seguras de hidratação,    como o investimento em tecidos com alto Cmassa e fluxo 

preferencial de água via floema.  

Diante do exposto, o presente trabalho teve como principal objetivo investigar 

a divergência estrutural e funcional em flores de espécies do Cerrado que florescem 
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entre as estações seca e chuvosa. Para tal, 16 espécies representativas desse domínio 

foram selecionadas para testar as seguintes hipóteses: (i) flores de espécies que 

florescem em diferentes estações apresentam grande variação na expressão de traços 

florais. Mais especificamente, era esperado que, pela  maior disponibilidade de 

recursos, espécies que florescem ao longo da estação chuvosa apresentassem estruturas 

florais (pétalas e sépalas) maiores, com maior investimento em sua construção (maior 

MFE) e maior longevidade (LF), quando comparadas às flores de espécies da estação 

seca. (ii) Para garantir o sucesso reprodutivo em condições de restrição hídrica, flores 

da estação seca apresentam mecanismos conservativos de manutenção e uso de água. 

Nesse sentido, também era esperado que, em relação às flores da estação chuvosa, 

flores da estação seca apresentassem menor transpiratação residual (gflor_res), maior 

capacidade de armazenamento de água (alto Cmassa e baixo ɛ)  e hidratação 

preferencialmente via floema. 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Local de estudo e seleção de espécies 

Para compreender em maior profundidade as variações em aspectos estruturais 

e fisiológicos em flores de plantas do Cerrado, 16 espécies representativas desse 

domínio foram amostradas (Tabela 1). Todas as coletas e análises foram feitas  em 

uma população natural de dois fragmentos de Cerrado, pertencentes à reserva 

ecológica da Universidade de Rio Verde, Rio Verde, Goiás (GO), Brasil,   Instituto 

Federal Goiano de Rio Verde, Rio Verde, Goiás (GO), Brasil. A precipitação média 

anual no município de Rio Verde é de 1700 mm, com nível pluviométrico de 141 mm 

durante a estação seca, que se estende de maio a setembro. As espécies selecionadas 

foram aquelas que floresceram em maior abundância na região, e flores totalmente 

abertas de cada espécie foram analisadas (cinco indivíduos por espécie). As espécies 

selecionadas abrangem uma grande diversidade de famílias  e apresentam alta 

variabilidade estrutural e funcional de traços florais, o que garantiu ao estudo uma 

ampla representação da flora do Cerrado. As análises morfológicas e fisiológicas 

foram feitas  ao longo dos períodos seco e chuvoso, utilizando flores e folhas 

totalmente expandidas. 
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Características estruturais e funcionais em flores e folhas  

Os caracteres funcionais florais e foliares foram avaliados no pico da floração 

para cada espécie. Uma flor foi considerada   “aberta” enquanto suas sépalas e suas 

pétalas se mantiveram funcionais (ex. ausência de sinais de murchamento). Cinco 

folhas e flores por espécie foram coletadas, acondicionadas em sacos plásticos tipo 

zip-lock e imediatamente transportados para o laboratório, onde foram fotografados e 

analisados com o auxílio do software ImageJ. A área floral (Aflor) foi determinada pelo  

somatório das diferentes estruturas de uma flor (sépala, pétala, estame, carpelo e 

receptáculo floral), enquanto a área foliar (Afolha) foi estimada com base na projeção de 

uma face do órgão. Posteriormente, as flores foram secas em estufa a 70°C por 48 h 

para obter seus pesos secos para a determinação da massa floral específica (MFE), 

calculada pela  razão entre massa seca e área (g cm-2) (ZHANG et al.,  2017). 

 

Longevidade Floral 

Para   determinação da longevidade floral (LF), entre 4 e 5 botões recém-

emergidos por indivíduo de cada espécie foram marcados  aleatoriamente. Suas datas 

individuais de abertura e murcha foram registradas ao longo da estação de floração. 

Uma flor foi classificada como “aberta” quando a sépala se erguia e qualquer 

polinizador visitante pudesse  entrar. A flor foi considerada “murcha” quando o labelo 

começou a cair, encerrando assim seu papel no processo de polinização. A LF, 

expressa em dias, foi calculada como o tempo médio transcorrido entre a antese e  a 

murcha. 

 

Condutância residual ao vapor d’água em folhas e flores 

A condutância mínima ao vapor d’água em flores (gflor-res) 

foi determinada gravimetricamente com base na  perda de peso consecutiva das flores 

em condições constantes de temperatura (25 ºC) e umidade (40%). Antes do início das 

análises, esmalte foi usado para selar as feridas do pedicelo cortadas de flores. A taxa de 

transpiração (J) foi calculada com base   na  mudança de peso fresco (ΔFW) com o 

tempo (t) dividido pela área das flores/folhas projetada total (BUENO et al.,  2019) 
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A condutância cuticular da água foi calculada com base na  J dividida  pela força 

motriz para a perda de água da parede celular epidérmica externa para o ar circundante. 

A força motriz para a condutância baseada em vapor foi definida pela diferença entre as 

concentrações de saturação de vapor de água nas temperaturas da flor e da atmosfera 

circundante multiplicada pelas atividades de água na epiderme. 

 

Potencial hídrico da flor, folha e caule  

O potencial hídrico ao meio dia de flores (Ψflor), folhas (Ψfolha) e caules (Ψcaule) 

(Figura  1a) foi determinado com uma bomba de pressão tipo Scholander. Em caules, a 

estimativa do potencial hídrico foi feita pela  supressão do processo transpiratório de 

uma folha, seguido de um período de equilíbrio (Mcculloh et al., 2014; Othman e 

Heerema, 2014). Mais especificamente, entre 09:00 e 10:00h, uma folha exposta ao 

sol, dos mesmos cinco indivíduos por espécie, foi embalada em um saco plástico 

coberto com papel alumínio para interromper a transpiração e deixada em equilíbrio 

por pelo menos duas  horas (Othman e Heerema, 2014). Após esse tempo, com o 

auxílio de uma lâmina de barbear, a folha embalada foi cortada juntamente com outra 

folha e uma flor do mesmo ramo (Figura 1a). Os órgãos foram então selados em outro 

saco plástico e armazenados em refrigerador contendo papéis úmidos, até que seus 

potenciais hídricos fossem determinados.  

 

Curvas Pressão-Volume  

Flores foram coletadas na antemanhã, levadas ao laboratório e analisadas 

segundo a metodologia proposta por DaMatta et al. (1993) e Pinheiro et al. (2005). 

Para garantir máxima hidratação, as flores foram reidratadas por pelo menos 12 horas 

antes do início das análises. Seguindo métodos padrão, curvas de pressão-volume 

foram construídas para cada órgão, medindo repetidamente o potencial hídrico (Ψflor), 

usando uma câmara de pressão do tipo Scholander e, posteriormente, a massa para 

determinar a relação entre Ψflor e teor relativo de água (Scholander et al., 1965 ; Tyree 

& Hammel, 1972 ; Schulte & Hinckley, 1985 ; Sack et al ., 2010 ; Sack &Pasquet-

Kok, 2011). A câmara de pressão foi mantida umidificada com papel toalha úmido 

para evitar a evaporação durante a medição do potencial hídrico. Após a conclusão das 

medições, as flores foram acondicionadas em estufa a 70°C por pelo menos 72h  antes 

da determinação da massa seca. Através das curvas pressão-volume, foram estimados 
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o módulo de elasticidade (ɛ), a capacitância (Cmassa) e o ponto de perda de turgor 

(ΨPPT-flor).  

Com base nos valores derivados dos parâmetros de relações hídricas, a margem 

de segurança hidráulica reprodutivia (MSHR) foi calculada como a diferença entre o 

potencial hídrico da flor ao meio dia (Ψflor) e o ponto de perda de turgor (ΨPPT-flor).  

 

Análises estatística  

Antes das análises  e quando necessário, os dados foram transformados (log 10) 

para melhorar a homoscedasticidade e a normalidade. Diferenças nos traços 

morfoanatômicos e fisiológicos entre estações (seca e chuvosa) foram avaliadas por 

testes-t independentes sobre os valores médios das espécies de cada estação. Variações 

de potencial hídrico ao meio dia entre órgãos de uma mesma espécie  e entre órgãos ao 

longo de diferentes estações  foram analisadas através de análise de variância 

(ANOVA), seguida de teste Tukey a 5% de probabilidade. Análises de correlação 

linear de Pearson também foram utilizadas para investigar as relações entre variáveis 

morfoanatômicas e fisiológicas que refletem diferentes estratégias reprodutivas entre 

espécies tanto dentro como entre estações. Todas as análises foram feitas  no R v.3.5.1 

(R. Development Core Team, 2018). 

 

RESULTADOS 

 

As flores das espécies estudadas diferiram substancialmente quanto ao 

tamanho (Afolha) (~123,3 vezes) e  ao investimento relativo (MFE) (~7,80 vezes) 

(Tabela 3). Apesar da alta variabilidade de Afolha e MFE entre espécies, diferenças 

significativas para esses parâmetros não foram observadas entre estações (Figuras  2a 

e 2b). No entanto, correlações negativas significativas foram encontradas entre MFE e 

LF (Figura 3b), e este gasto na produção e manutenção das flores teve influência direta 

nas taxas de gflor_res (~6,41 vezes) (Tabela 3). Com efeito, entre espécies, correlação 

negativa foi encontrada entre gflor-res e LF,   positiva entre gflor-res e MFE (Figura 3); 

enquanto entre estações tais relações não se mostraram significativas (Figura 2).  

As espécies analisadas também diferiram consideravelmente em relação à 

capacidade de armazenamento de água em seus tecidos (Cmassa; ~3,47 vezes), com 

valores variando de 19,18 Mol m-2 MPa-1 (A. brachypoda) a  66,59 Mol m-2 MPa-1 (S. 

striata) (Tabela 3). A alta variação de Cmass entre espécies esteve diretamente 
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relacionada com as propriedades estruturais das células, conforme indicado pela 

correlação negativa entre Cmassa e módulo de elasticidade (ε) (Figura 4b). Por outro 

lado, essa relação entre Cmassa e ε  não se mostrou significativa dentro de cada estações 

(Figuras  5b e 5c). De modo semelhante, apesar da grande variação de Cmassa e ε entre 

espécies, difrenças significativas desses parâmetros não foram observados entre 

estações.  

Entre estações, o potencial hídrico ao meio dia variou significativamente para 

caules e folhas, mas não para flor (Figura  6). Em relação à hidratação de órgãos 

florais, o suprimento de água via floema foi o predominante para a maioria das 

espécies estudadas. Com efeito, um gradiente reverso de potencial hídrico (Ψflor > 

Ψfolha e Ψcaule) foi observado para 83% das espécies analisadas (Figura  1c), ao passo 

que o fluxo de água via xilema (Ψflor < Ψfolha e Ψcaule) foi observado para as demais 

(Figura  1b e Figura 7). Em adição a uma maior segurança hidráulica, a estratégia de 

hidratação das flores  também esteve associada a  menores vazamentos de água (gflor-

res), de modo que a margem de segurança hidráulica variou (~6,26 vezes) enquanto a  

correlação entre estações não foi significativa. 

Entre espécies, alta correlação positiva foi encontrada entre gflor-res e Ψcaule-flor, 

podendo  tal associação positiva (gflor-res e caule-flor)   estar diretamente associada 

negativamente a LF (Figuras  8 e 9). Foi encontrada  alta correlação negativa entre 

ponto de perda de turgor (ΨPPT) e margem de segurança hidráulica (MSHR), que  

representa a base entre conservação da pétala/sépala para seu polinizador e a 

capacidade de sustentação da flor ao longo da floração (Tabela 3 e Figura  10).  

 

DISCUSSÃO 

Impacto de variáveis climáticas na expressão de traços florais 

A morfologia das flores pode variar consideravelmente entre espécies, e os dois 

fatores primordiais que impulsionam tais variações são os agentes polinizadores e o 

clima (WEBER, 2020). Por muito tempo, os polinizadores (insetos) foram 

considerados os principais agentes que conduziram a evolução das características 

florais (ex. tamanho, forma e longevidade) (GALEN 1999) , contudo, apesar do 

importante papel dos polinizadores, estudos recentes demonstraram que a 

disponibilidade de recursos, principalmente a água, também pode ser responsável por 

moldar os órgãos florais ( ZANG e BRODRIBB 2017). No entanto, apesar do impacto 

dos agentes não polinizadores na expressão de traços florais, ainda pouco se sabe 
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sobre a fisiologia de flores, especialmente as diferentes estratégias de manutenção e 

uso de água entre espécies que florescem em habitats com grande variação na 

disponibilidade hídrica ao longo das estações,    caso do Cerrado. Nesse sentido, o 

presente trabalho fornece diversas  e inéditas  evidências sobre a diversidade 

hidráulica em flores de espécies do Cerrado  e sugere que a divergência no 

armazenamento e uso de água  bem como investimento de recursos e longevidade  

possivelmente envolvem a interação entre diferentes mecanismos de hidratação.  

Uma vez que a disponibilidade hídrica é um dos principais fatores que afetam a 

expressão dos traços florais (PHILIPS et al., 2018), uma das hipóteses desse trabalho 

era que flores de espécies que florescem em diferentes estações, principalmente no 

Cerrado, que é caracterizado por longos períodos de estiagem, difeririam 

significativamente quanto à estrutura (tamanho) e investimento relativo. Nesse 

sentido, era esperado que, devido à disponibilidade de recursos, espécies que 

florescem ao longo da estação chuvosa apresentassem estruturas florais (pétalas e 

sépalas) maiores, mais caras (maior MFE) e com maior longevidade (LF); enquanto 

flores de estação seca apresentariam estruturas menores, de construção mais barata e 

menos longevas, para conseguir suportar o período reprodutivo em condições em que 

a água é limitada (RODDY et al.,  2021). No entanto, nossos resultados mostraram 

que, apesar da grande variação em tamanho (~123 vezes), investimento relativo (~7,80 

vezes)  e longevidade (~4 vezes) entre espécies (Tabela 3), o clima não interferiu 

significativamente na morfologia e manutenção de flores de espécies do Cerrado. 

Esses resultados não suportam nossas hipóteses  e vão na contramão do encontrado 

por outros trabalhos (GALEN, 1999;  RODDY et al., 2021), uma vez que, em virtude 

da menor fixação de carbono na estação seca, como  resultado da redução na abertura 

dos estômatos, a quantidade de recursos disponíveis para a construção e manutenção 

de órgãos florais tende a ser limitada. Outro resultado que refuta as hipóteses 

inicialmente levantadas é a correlação negativa entre LF e MFE, visto  que, ao 

contrário ao observado no presente estudo, o investimento relativo para a produção de 

flores normalmente tem sido positivamente associado com a longevidade desses 

órgãos. Diante dessa inesperada ausência de efeito da sazonalidade sobre a expressão 

de traços morfológicos e funcionais, bem como da associação negativa entre LF e 

MFE, é provável que flores de espécies do Cerrado utilizem mecanismos diferenciais 

que controlam a perda e/ou armazenamento de água (discutidos a seguir), que 

potencialmente poderiam compensar pela variabilidade na disponiblidade hídrica 



22 

 

(Figura  3).  

 

Eficiência no uso de água durante a floração  

Ao longo do período reprodutivo, as flores podem demandar uma quantidade 

considerável de água, e suas taxas transpiratórias podem até mesmo ultrapassar as 

taxas  das folhas (ZHANG & BRODRIBB, 2017). Em um cenário de deficiência 

hídrica,  caso da estação seca, essa perda excessiva de água pode desencadear 

consequências irreversíveis para a planta,  como a geração de embolismos, que podem 

ser propagados para órgãos vitais para a sobrevivência, como o caule (SKELTON et 

al., 2018). Dessa forma, e levando em consideração o impacto da transpiração floral 

para o sucesso reprodutivo e  até mesmo  para a sobrevivência em condições de seca, 

seria esperada, especiamente na estação seca, uma forte associação entre LF e gflor_res. 

A alta correlação negativa entre LF e gflor_res parece  suportar essa hipótese  e sugere 

que o controle na perda de água seja  um fator determinante na manuteção de órgãos 

florais em espécies do Cerrado. Além disso, é importante destacar que essa 

associatação entre LF e gflor foi mais significativa em espécies que floresceram na 

estação seca (R = -0,89; P ≤ 0,01)  do que na estação chuvosa (R = -0,68; P ≤ 0,05). 

Resultados semelhantes foram observados em estudos conduzidos  por Zhang et al.  

(2017), que mostraram  benefício no aumento do sucesso da polinização em 

decorrência do custo da manutenção floral em termos de perda de água. Curiosamente, 

a forte correlação positiva entre gflor e MFE indica uma inesperada convergência nos 

custos de carbono e água na construção e manutenção de órgãos florais em espécies do 

Cerrado, independentemente da estação. No entanto, quando analisadas em conjunto, a 

correlação positiva entre gflor_res e MFE e a correlação  negativa  entre LF com gflor_res e 

MFE  reforçam a ideia de que o controle da perda de água exerce maior efeito sobre a 

longevidade floral do que o investimento relativo em carbono para a construção desses 

órgãos (Figura  3). No entanto, se por um lado esses resultados fornecem fortes 

evidências do impacto da transpiração floral na determinação da longevidade em 

plantas do Cerrado, por outro,  a ausência de variações significativas de gflor_res e LF 

entre estações, apesar da grande variação desses parâmetros entre as espécies (~6,41 e 

~4 vezes, respectivamente) (Tabela 3), contradiz a ideia de que a perda residual de 

água e a longevidade floral sejam moldadas por variações na disponibiliade hídrica, 

como já demonstrado para folhas de espécies do Cerrado. Essa inesperada ausência de 

influência da sazonalidade em parâmetros centrais para o sucesso reprodutivo levanta 
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um importante questionamentos: como as flores do Cerrado são capazes de sustentar 

as mesmas taxas de gflor_res e LF entre as estações seca e chuvosa?  

Uma das prováveis  explicações para a ausência de variação de gflor-res e LF 

entre estações possivelmente envolve a presença de diferentes estratégias de 

armazenamento de água nas flores das espécies estudadas. Com efeito, o 

armazenamento de água nos tecidos pode amortecer rápidas flutuações de potencial 

hídrico causadas por mudanças ambientais  como a seca (XIONG, 2019). A 

capacitância hidráulica (Cmassa), por exemplo, pode desempenhar um papel central na 

garantia da segurança hidráulica mesmo em habitats secos. Entre as espécies 

estudadas, foi possível observar   forte correlação negativa entre capacitância e módulo 

de elasticidade, resultado esperado, uma vez que a capacitância é parcialmente 

impulsionada pelo módulo de elasticidade da parece celular (ε) (Figura 4). No entanto, 

apesar da grande variação de Cmassa e ɛ entre as espécies (~3,47 e ~5,97 vezes, 

respectivamente), diferenças significativas desses parâmetros não foram observadas 

entre as estações. Esses resultados refutam as hipóteses inicialmente levantadas, uma 

vez que era esperado que espécies que florescem na estação seca apresentassem menor 

módulo de elasticidade (células mais elásticas) e maior capacitância em relação às 

flores da estação chuvosa, o que potencialmente garantiria maior segurança hidráulica 

para os órgãos florais em situações críticas de restrição hídrica. Essa surpreendente 

ausência de variação significativa de Cmassa e ε entre estações levanta outro 

questionamento, tendo em vista   que todos os parâmetros avaliados aparentemente 

não foram afetados pela sazonalidade e, consequentemente, pelas variações de 

disponibilidade hídrica, como espécies que florescem na estação seca foram capazes 

de apresentar as mesmas características morfofisiológicas e estratégias de 

armazenamento e uso de água que as espécies que florescem ao longo da estação 

chuvosa.  Os resultados do presente trabalho sugerem fortemente que a resposta para 

essa pergunta reside em vias alterantivas de hidratação.  

 

Funções das vias hidráulicas do floema/xilema em flores  

A principal via de transporte de água nos vegetais envolve o xilema, em um 

fluxo impulsionado através de um gradiente de potencial hídrico (CHAPOTIN, 2003). 

No entanto, alguns estudos sugerem que nem sempre a hidratação das flores ocorre via 

xilema, havendo, nesse sentido,  um forte debate de quais vias são preferencialmente 
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usadas para a hidratação de órgãos florais. Com efeito, embora alguns trabalhos 

tenham evidenciado o fluxo de água para as flores através do floema,  casos da 

magnólia e dos baobás, outros também trabalhos demonstraram uma hidratação 

preferencialmente via xilema (RODDY et al.,  2018). No presente estudo, em 83% das 

espécies estudadas, o potencial hídrico entre flor, folha e caule apresentou um 

gradiente contrário ao esperado para o fluxo de água via xilema (Ψflor > Ψcaule e Ψfolha) 

(Figura  1b), sugerindo que flores de uma grande fração de espécies do Cerrado são 

hidratadas preferencialmente através do floema (Figura  1c e Figura  7). Curiosamente, 

diferenças significativas dos padrões de hidratação (xilema/floema) não foram 

observadas entre as estações, resultados que também contrariam nossas hipóteses. 

Com efeito, uma vez que o fluxo de água via floema tem sido apontado como um 

suprimento de água mais seguro em condições de seca, permitindo, assim, um maior 

nível de autonomia hidráulica em condições de estresse, era esperado que espécies que 

florescem em condições de restrição hídrica investissem em maior extensão na 

hidratação floemática. Apesar dessa inesperada ausência de efeito da sazonalidade, é 

importante destacar que espécies que tiveram   maior proporção de hidratação via 

floema (valores mais negativos da diferença entre Ψcaule e Ψflor) (Figura  6) 

apresentaram estratégias mais conservativas no uso de água (menores valores de 

gflor_res), o que, em última instância, resultou em maior longevidade floral, conforme 

sugerido pelas correlações negativas entre gflor_res e LF com Ψcaule-Ψflor (Figura  9 e 

Tabela 2). Em conjunto, esses resultados sugerem que a utilização de diferentes vias 

de hidratação permite a expressão de múltiplos traços florais em cenários com 

disponibilidade hídrica contrastantes, o que explicaria a grande variação de 

características funcionais e hídricas entre espécies  e a ausência entre estações. Apesar 

da necessidade de mais estudos sobre o tema, essa presença de múltiplas estratégias de 

conservação e de uso de água entre estações possivelmente envolve o aproveitamento 

de nichos específicos que favorecem o sucesso reprodutivo,   como a especificidade 

por agentes polinizadores (e.g. insetos).  

 A manutenção do turgor de órgãos florais representa um dos principais 

desafios ao longo do período de floração, especialmente para aquelas espécies que 

florescem na estação seca (ZHU et al.,  2018). De fato, a perda de turgor pode ter 

efeitos drásticos sobre o sucesso reprodutivo, tendo em vista  vez que estruturas 

masculinas e femininas podem ficar inacessíveis aos polinizadores. Nesse sentido, 

mesmo diante da ausência de variação de gflor_res e Cmass entre estações (Figura  5), era 
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esperado que espécies que florescem na estação seca apresentassem ajustes que 

culminassem em menor ΨPPT-flor, garantindo, assim, maior segurança hidráulica 

reprodutiva (MSHR). Contrário ao hipotetizado, ΨPPT-flor e MSHR não foram 

significativamente afetados pela sazonalidade, apesar da variação significativa desses 

parâmetros entre espécies. No entanto, é importante destacar que, independentemente 

da estação, todas as espécies analisadas apresentaram valores positivos de MSHR, 

resultado que evidencia que todas elas efetivamente evitaram a perda de turgor. Por 

outro lado, quando se leva em consideração a diferença de potencial hídrico entre 

folhas e flores  e os valores relativamente altos de ΨPPT-flor, fica evidente que a 

desconexão hidráulica fornecida pela hidratação via floema pode ter retardado a perda 

de turgor e o comprometimento reprodutivo das flores de muitas espécies (Figura 10). 

Com efeito, caso as flores seguissem a dinâmica do potencial hídrico das folhas, 

muitas espécies, especialmente as que florescem na estação seca, teriam apresentado 

MSHR negativa, o que resultaria em perda de turgor e inacessibilidade de estruturas 

masculinas e femininas pelos polinizadores. Esses resultados fornecem evidências 

adicionais para a segurança no suprimento de água fornecida pela hidratação via 

floemática, especialmente na estação seca. 

 Em suma, os resultados do presente estudo fornecem uma nova perspectiva 

sobre a ampla diversidade de estratégias de armazenamento e uso de água em flores de 

espécies do Cerrado  e sugerem fortemente que tais variações estão diretamente 

associadas ao uso de vias alternativas de hidratação. Nesse sentido, as evidências de 

que flores de espécies do Cerrado sejam  preferencialmente hidratadas via floema 

ajudam a explicar a expressão de múltiplos traços florais entre estações com grandes 

variações de disponibilidade hídrica. No entanto, apesar dos resultados inéditos 

fornecidos por este trabalho, mais estudos sobre o tema, especialmente em relação às 

possíveis variações de nicho entre estações (ex. presença de polinizadores), são 

fundamentais para compreender em maior profundidade as implicações ecológicas 

para a ausência de variação em traços florais ao longo de gradientes de disponibilidade 

hídrica. 
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Espécie Família Estação de floração

Stherculia striata Malvaceae Chuvosa

Eugenia uniflora Myrtaceae Chuvosa

Helicteres sacarolha Malvaceae Chuvosa

Byrsonima crassifolia Malpighiaceae Chuvosa

Arrabidaea brachypoda Bignoniaceae Chuvosa

Stenocalyx dysentericus Myrtaceae Chuvosa

Caryocar brasiliense Caryocaraceae Chuvosa

Hancornia speciosa Apocynaceae Chuvosa

Tibouchina Heteromalla Melastomataceae Chuvosa

Ceiba speciosa Bombacaceae Seca

Solanum lycocarpum Solanaceae Seca

Handroanthus impetiginosus Bignoniaceae Seca

Handroanthus albus Bignoniaceae Seca

Physocalymma scaberrimum Lythraceae Seca

Anacardium humile Anacardiaceae Seca

Handroanthus rosea Bignoniaceae Seca

Abreviação Parâmetro Unidade

A Área floral cm-2

MFE Massa floral específica g cm-2

LF Longevidade floral Dias

g flor Condutância da flor ao vapor d'água mmol m-2 s-1

Cmassa Capacitância floral mol Kg-1 MPa-1

ɛ Módulo de elasticidade MPa

Ψ PPT-flor Ponto de perda de turgor MPa

Ψ flor Potencial hídrico da flor MPa

Ψ folha Potencial hídrico do folha MPa

Ψ caule Potencial hídrico do caule MPa

MSHR Margem de segurança hidráulica reprodutiva MPa

TABELAS E FIGURAS 

Tabela 1 - Lista das espécies estudadas  e suas respectivas  estações de floração 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabela 2 - Lista de abreviações e unidades 
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Chuvosa Seca teste-t

Média ± EP Média ± EP P

AF 0,71 87,8 22,9 123 *** 15.0 (9.18) 32.9 (9.96) ns

MFE 17,8 139 53,5 7,80 *** 55.1 (12.8) 51.3 (12.5) ns

LF 1,00 4,00 2,09 4,00 ** 1.73 (0.21) 2.53 (0.21) ns

g flor 2,77 17,7 8,47 6,41 *** 8.49 (1.47) 8.43 (1.95) ns

Cmassa 19,2 66,6 41,3 3,47 *** 43.6 (5.40) 38.3 (3.97) ns

ɛ 1,98 11,8 5,24 5,97 *** 4.61 (1.13) 6.03 (0.96) ns

Ψ PPT-flor -1,15 -0,38 -0,80 0,33 ** -0.78 (0.07) -0.82 (0.06) ns

Ψ flor -0,63 -0,20 -0,37 0,32 ** -0.36 (0.03) -0.37 (0.05) ns

Ψ folha -1,61 -0,32 -0,66 0,20 *** -0.49 (0.04) -0.89 (0.13) ***

Ψ caule -0,63 -0,20 -0,43 0,32 *** -0.36 (0.03) -0.51 (0.03) **

MSHR 0,13 0,79 0,43 6,26 *** 0.41 (0.05) 0.45 (0.09) ns

Espécie Estações

Parâmetro Min Max Média Razão P

Tabela 3 - Variação de traços hidráulicos e morfoanatômicos entre espécies e estações (seca e 

chuvosa). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Esta tabela apresenta valores mínimos (Min), máximos (Max), características médias (± 

SE),   razão do máximo: valor mínimo (Razão) entre espécies. Para diferenças entre 

estações, os valores médios são dados com as estatísticas do teste t para diferenças entre 

seca e chuvosa e entre espécies; ns, não  significativo, ***, P < 0,001, **, P < 0,01, *, P 

< 0,05. 
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Figura 1 – (a) Modelo conceitual exemplificando o procedimento de coleta para a 

determinação do potencial hídrico de folhas (Ψflor), flores (Ψflor) e caule (Ψcaule). A 

figura também exemplifica o modelo do fluxo através do xilema, com potenciais 

hídricos em um fluxo de gradiente negativo (b),  e a hidratação via floema, com fluxo 

reverso de potencial hídrico (c). 
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Figura 2 -  Variação da área floral (Aflor) (a), massa floral específica  (MFE) (b)  

e longevidade floral (LF) (c) entre flores de espécies que florescem ao longo das 

estações seca (marrom) e chuvosa (azul). Para todas as variáveis analisadas, 

diferenças significativas através do teste-t (P ≤ 0.05) não foram encontradas.  



33 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3 -  Relações entre  a taxa de transpiração mínima residual  (gflor-res) (a) e 

longevidade floral (LF) (b) em relação à  massa floral específica (MFE) em flores de 16 

espécies do Cerrado que florescem ao longo das estações seca (círculos marrons) e 

chuvosa (círculos azuis). Significado dos coeficientes de correlação de Pearson:  ns, não 

significativo, P < 0,001, **, P < 0,01, *, P < 0,05. A linha preta tracejada representa a 

correlação entre todas as espécies estudadas, enquanto as linhas em marrom e azul 

mostram as correlações entre espécies da estação seca e chuvosa, respectivamente. 
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Figura 4 -  Relações entre  Longevidade floral (LF) com Capacitância (Cmass) (a)  e 

Cmass com módulo de elasticidade (ε)  em flores de 16 espécies do Cerrado que 

florescem ao longo das estações seca (círculos marrons) e chuvosa (círculos azuis). 

Significado dos coeficientes de correlação de Pearson:  ns, não significativo, P < 0,001, 

**, P < 0,01, *, P < 0,05.  A linha preta tracejada representa a correlação entre todas as 

espécies estudadas, enquanto as  linhas em marrom e azul mostram as correlações entre 

espécies da estação seca e chuvosa, respectivamente. 
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Figura 5 – Variação da condutância mínima floral (gflor-res) (a), capacitância 

(Cmassa) (b), módulo de elasticidade (ε) (c)  e ponto de perda de turgor (Ψppt-flor) 

(d) entre flores de espécies que florescem ao longo das estações seca (marrom) e 

chuvosa (azul). Para todas as variáveis analisadas, diferenças significativas pelo   

teste-t (P ≤ 0.05) não foram encontradas.  
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Figura 6 – Variação do potencial hídrico ao meio dia entre caules, folhas e flores em 

16 espécies do Cerrado ao longo das estações seca (barras marrons) e chuvosa (barras 

azuis). O gráfico mostra as médias ± erro-padrão. Entre órgãs dentro de uma mesma 

estação, médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste Tukey (P ≤ 

0,05); enquanto entre órgãos entre estações, asteriscos denotam diferença significativa 

pelo teste-t (P ≤ 0,05). 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 7 – Vias alterantivas de hidtação em flores de espécies do Cerrao que florescem ao longo das estações seca (barras marrons) e 

chuvosa (barras azuis). Para a diferença entre potencial hídrico do caule (Ψcaule) e da folha (Ψfolha), valores menores ou iguais a zero 

evidenciam o transporte de água via floema, enquanto valores maiores que zero evidenciam hidratação via xilema.   
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Figura 8 – Gradiente de potencial hídrico ao meio dia entre órgãos de espécies 

do Cerrado ao longo da estação seca (marrom) e chuvosa (azul). Para todas as 

variáveis analisadas, diferenças significativas pelo  teste-t (P ≤ 0.05) não foram 

encontradas.  
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Figura 9 -  Relações entre  a taxa de transpiração mínima residual floral (gflor-res) (a)  e 

Longevidade floral (LF) (b) em relação à diferença de potencial hídrico entre órgãos 

(Ψcaule – Ψflor) em flores de 16 espécies do Cerrado que florescem ao longo das 

estações seca (círculos marrons) e chuvosa (círculos azuis). Significado dos coeficientes 

de correlação de Pearson:  ns, não significativo, P < 0,001, **, P < 0,01, *, P < 0,05.  A 

linha preta tracejada representa a correlação entre todas as espécies estudadas, enquanto  

as linhas em marrom e azul mostram as correlações entre espécies da estação seca e 

chuvosa, respectivamente. 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10 – (a) Margem de segurança hidráulica reprodutiva de espécies que florescem ao longo da estação seca (barras marrons) e chuvosa (barros azuis). A 

figura também mostra uma simulação de MSHR usando o potencial hídrico foliar, ao invés do floral (b). Valores inferiores a zero indicam flores que 

perderiam o turgor ao longo da antese.  

 

 


