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RESUMO  

As mudanças climáticas em curso têm gerado alterações drásticas e inesperadas em 

indivíduos e ecossistemas provocando perdas globais na biodiversidade, no estoque de 

carbono e nos serviços ecossistêmicos. Nesse contexto, aumentou a preocupação de como as 

espécies lidarão com as condições climáticas futuras. Assim, nossa pesquisa está formatada 

em dois capítulos, no primeiro investigamos a termotolerância foliar, as estratégias de 

regulação da temperatura das folhas e as possíveis respostas ao aquecimento futuro de 

espécies de árvores coocorrentes (Qualea parviflora Mart., Pseudobombax longiflorum 

(Mart.) A. Robyns, Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne e Vatairea macrocarpa (Benth.) 

Ducke.) em formações savânicas (cerrado rupestre e cerrado típico) e uma floresta (cerradão) 

na borda sul-amazônica. No segundo, investigamos as diferenças intraespecíficas dos 

atributos funcionais das referidas espécies e mostramos quais pressões seletivas estão atuando 

na diversidade morfológica, anatômica e estrutural das mesmas. Verificamos que os 

indivíduos que crescem em savanas, mesmo apresentando maior eficiência na dissipação de 

calor das folhas, são mais vulneráveis às condições extremas de altas temperaturas e, portanto, 

mais propensos a serem afetados negativamente pelo aquecimento global. Algumas das 

espécies avaliadas, como P. longiflorum e Q. parviflora, estão próximas das temperaturas 

máximas experimentadas (42,7 ºC), o que pressupõe que poderão ser severamente afetadas 

pelo aumento da temperatura global. Verificamos ainda que as espécies avaliadas apresentam 

plasticidade em seus atributos funcionais e que os indivíduos crescendo em formações 

savânicas investem em atributos (e.g. densidade de estômatos e diâmetro do caule) que 

contribuem para garantir maior eficiência no uso da água e alocação de recursos e os 

indivíduos das mesmas espécies que vivem em floresta investem em atributos (e.g. área foliar 

específica e comprimento do pecíolo) para garantir maior aquisição de recursos e 

produtividade. Árvores das mesmas espécies crescendo em distintas vegetações sofrem 

diferentes pressões seletivas, as quais promovem uma divergência funcional e a alteração das 

estratégias ecológicas. 

Palavras-chave: árvores; alterações climáticas; plasticidade fenotípica; região tropical; 

tolerância térmica. 
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ABSTRACT  

The current climate changes generated drastic and unexpected changes in individuals and 

ecosystems causing global losses in biodiversity, carbon stocks and ecosystem services. In 

this context, concern about how species will deal with future climatic conditions has 

increased. Thus, our research is formatted in two chapters, in the first we investigated the leaf 

thermotolerance, strategies for regulating the leaves temperature and possible responses to the 

future heating over trees of coocurrent species (Qualea parviflora Mart., Pseudobombax 

longiflorum (Mart.) A. Robyns, Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne e Vatairea 

macrocarpa (Benth.) Ducke.) in savannas (rocky cerrado and typical cerrado) and a forest 

(cerradão) on the southern Amazon edge. In the second, we investigated the intraspecific 

differences in the functional attributes of these species and show which selective pressures are 

acting on their morphological, anatomical and structural diversity. We found that individuals 

growing in savannas, even with greater efficiency in dissipating heat from its leaves, are more 

vulnerable to extreme conditions of high temperatures and, therefore, more likely to be 

negatively affected by global warming. Some of the species evaluated, such as P. longiflorum 

and Q. parviflora, are close to the maximum temperatures experienced (42.7 ºC), which 

assumes that they may be severely affected by the increase in global temperature. We also 

verified that the species evaluated show plasticity in their functional attributes and that 

individuals growing in savanna formations invest in attributes (e.g. stoma density and stem 

diameter) that contribute to ensure greater water use efficiency and allocation of resources, 

and individuals of the same species growing in the forest invest in attributes (e.g. specific leaf 

area and petiole length) to ensure greater resources acquisition and productivity. Trees of the 

same species growing in different vegetation are subject to different selective pressures, 

which promote a functional divergence and the change of ecological strategies. 

Keywords: trees; climate change; phenotypic plasticity; tropical region; thermal tolerance. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

As alterações climáticas atuais têm gerado mudanças inesperadas em diferentes níveis 

funcionais de várias formas de vida da vegetação resultando em diferentes impactos nos 

ecossistemas (Buckeridge et al., 2007), expondo as plantas a diferentes condições climáticas e 

ambientais às quais estão habituadas (Shaw & Etterson, 2012) e colocando em risco a sua 

sobrevivência (Becklin et al., 2016). Desta forma, esperamos que a aptidão das árvores em 

promover respostas evolutivas mais rápidas aumente sua persistência em nosso planeta no 

futuro (Alberto et al., 2013).  

 É previsto que as mudanças climáticas influenciem diferentes níveis organizacionais 

desde indivíduos até ecossistemas e promovam perdas globais na biodiversidade, no estoque 

de carbono e nos serviços ecossistêmicos (Allen et al., 2010; Collins et al., 2013; Law, 2014; 

IPCC, 2019). Além disso, é esperado que os riscos de mortalidade de árvores em diversas 

regiões do planeta aumentem (Van Mantgem et al., 2007; Phillips et al., 2009; Peng et al., 

2011; McDowell, 2018), visto que elas são sensíveis ao clima atual e poderão ser ainda mais 

vulneráveis no futuro. Eventos climáticos extremos têm se tornado o foco principal de 

pesquisas recentes (Bussotti et al., 2015; Fontes et al., 2018), as quais buscam compreender as 

respostas e estratégias de animais (Jenouvrier et al., 2019) e vegetais (Stovall et al., 2019) 

frente às mudanças climáticas contemporâneas (Anderson et al., 2012). Nesse cenário surgem 

preocupações ainda maiores como, por exemplo, a capacidade das espécies de se adaptarem 

às mudanças climáticas futuras (Burrows et al., 2011; Dawson et al., 2011; Hoffmann & Sgrò, 

2011), principalmente para as árvores, que são sésseis (Nicotra et al., 2010). 

Desta maneira, a plasticidade fenotípica, pode ser crucial para auxiliar as espécies a 

sobreviver sob condições climáticas futuras (Valladares et al., 2006). Nesse caso, os padrões 

de plasticidade fenotípica serão fundamentais para prever as mudanças na distribuição das 

espécies, na composição das comunidades e na produtividade das culturas agrícolas (Van 

Kleunen & Fischer, 2007; Lande, 2009; Nicotra et al., 2010). Além de ser um fator importante 

para evitar declínios populacionais (Chevin & Lande, 2010), a plasticidade fenotípica também 

interfere na tolerância a fatores ambientais e gera distintas respostas que permitem as espécies 

viverem em diferentes ambientes (Ackerly, 2000).   

Levando em consideração as mudanças climáticas em curso, essa pesquisa foi 

formatada em dois capítulos. Para o primeiro analisamos dados sobre a temperatura das folhas 

e a tolerância térmica de algumas espécies tropicais localizadas concomitantemente em um 

gradiente de formações savânicas e florestal, sujeitas à ondas de calor e localizadas na 

http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1469-8137.2012.04230.x/epdf
http://www.plantphysiol.org/content/172/2/635.full
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/gcb.12181/epdf
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0012
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.12181#gcb12181-bib-0145
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.12914#gcb12914-bib-0006
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transição Amazônia-Cerrado na região central do Brasil. Esse capítulo foi elaborado seguindo 

as normas da Nature Communications. O segundo capítulo foi elaborado para submissão ao 

periódico Plant Biology e avaliamos dados sobre os fatores ambientais que afetam as 

características funcionais de árvores da borda sul-amazônica, bem como dados sobre a 

diversidade morfológica, anatômica e estrutural de espécies coocorrentes em um gradiente 

savana-floresta entre a maior e mais diversa transição entre biomas do planeta, a Amazônia e 

o Cerrado. 
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CAPÍTULO 1 – RISCO DE MORTALIDADE DE ÁRVORES DA BORDA SUL-

AMAZÔNICA ÀS ALTAS TEMPERATURAS 

 

A ser submetido para publicação no periódico: Nature Communications 

 

RESUMO  

Conhecer os limites de tolerância das folhas das plantas às temperaturas é essencial em um 

planeta em aquecimento, para prevermos as mudanças na biodiversidade, no estoque de 

carbono e nas interações entre a vegetação e o clima. Estudos avaliando a termotolerância 

de espécies arbóreas nativas são raros, o que limita a capacidade de avaliarmos os riscos 

ligados ao aquecimento global. Aqui investigamos a termotolerância foliar, as estratégias 

de regulação da temperatura das folhas e as possíveis respostas ao aquecimento futuro de 

espécies de árvores coocorrentes (Qualea parviflora Mart., Pseudobombax longiflorum 

(Mart.) A. Robyns, Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne e Vatairea macrocarpa 

(Benth.) Ducke.) em savanas (cerrado rupestre e cerrado típico) e uma floresta (cerradão) 

na borda sul-amazônica. Quantificamos a perda de 50% da função do fotossistema II, a 

temperatura foliar máxima e sua variação, a temperatura do ar, a condutância estomática e 

atributos funcionais foliares. Para avaliar os impactos do aquecimento futuro, 

quantificamos as margens de segurança térmica atual e futuras e temperaturas foliares 

absolutas futuras. A termotolerância variou de 46,7 °C a 50,9 °C entre as espécies, e foi 

maior para os indivíduos da floresta. Indivíduos com menor temperatura foliar máxima 

apresentaram maior termotolerância e condições ambientais distintas determinam valores 

de termotolerância diferentes. Os indivíduos que crescem em savanas, mesmo 

apresentando maior eficiência na dissipação de calor das folhas, são mais vulneráveis às 

condições extremas de altas temperaturas e, portanto, mais propensos a serem afetados 

negativamente pelo aquecimento global. Os limites térmicos de algumas espécies tropicais 

estão próximos das temperaturas máximas experimentadas, o que pressupõe que essas 

espécies poderão ser severamente afetadas pelo aumento da temperatura global. Essa 

vulnerabilidade poderá levar a mudanças inesperadas e drásticas na composição, na 

estrutura, na distribuição e na interação das espécies que ocorrem em diferentes ambientes. 

Palavras-chave: estresse térmico; rendimento quântico máximo do PSII; temperaturas 

extremas; transição Amazônia-Cerrado. 

 



6 

 

 

ABSTRACT 

Understand the temperatures tolerance limits of plant leaves is essential on a warming 

planet, especially to predict changes in biodiversity, carbon stock, and interactions between 

vegetation and climate. Studies assessing the thermotolerance of native tree species are 

rare, which limits the ability to assess the risks associated with global warming. Here we 

investigated the leaf thermotolerance, strategies of leaves temperature regulation and 

possible responses to future warming of coocurrent tree species (Qualea parviflora Mart., 

Pseudobombax longiflorum (Mart.) A. Robyns, Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne e 

Vatairea macrocarpa (Benth.) Ducke.) in savannas (rocky cerrado and typical cerrado) and 

a forest (cerradão) on the southern amazonian border. We quantified the 50% loss of 

photosystem II function, maximum leaf temperature and its variation, air temperature, 

stomatal conductance and leaf functional attributes. To assess the impacts of future 

warming, we quantify the current thermal safety margin and future absolute leaf 

temperatures. Thermotolerance ranged from 46.7 °C to 50.9 °C between species, and was 

higher for forest individuals. Individuals with lower maximum leaf temperature presented 

higher thermotolerance, and we observed that different environmental conditions 

determine different thermotolerance values. We highlight that savanna-grown individuals, 

even though they have greater efficiency in leaf heat dissipation, are more vulnerable to 

extreme high-temperature conditions and therefore more likely to be negatively affected by 

global warming. We observed that thermal limits of some tropical species are near to the 

maximum temperatures experienced, which presupposes that these species may be severely 

affected by rising global temperatures. This vulnerability could lead to unexpected and 

drastic changes in species composition, structure, distribution and interactions that occur in 

different environments. 

Keywords: thermal stress; maximum PSII quantum yield; extreme temperatures; 

Amazonia-Cerrado transition. 
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1. INTRODUÇÃO 

O aumento da frequência de eventos climáticos extremos, como secas e ondas de 

calor, é esperado como uma consequência das mudanças climáticas previstas no cenário 

futuro (Meehl & Tebaldi, 2004; Collins et al., 2013). Ondas de calor são definidas como 

um período de alguns dias consecutivos com temperaturas extremamente elevadas (Perkins 

& Alexander, 2013), que tem a capacidade de afetar negativamente o desempenho e a 

sobrevivência das plantas. Esperamos que essas tensões abióticas extremas e pontuais 

desempenhem pressões seletivas com maior impacto na aptidão dos organismos do que 

alterações graduais nos níveis climáticos médios (Gutschick & BassiriRad, 2003; 

Parmesan, 2006; Reyer et al., 2013). 

As mudanças no clima, observadas atualmente, têm provocado alterações na 

fisiologia de muitas espécies de árvores e resultado em diversos impactos no 

funcionamento dos ecossistemas terrestres (Buckeridge et al., 2007), provocando a 

exposição das árvores a condições ambientais fora dos limites fisiológicos aos quais estão 

adaptadas (Shaw & Etterson, 2012) e afetando sua persistência ao longo do tempo (Becklin 

et al., 2016). Assim, acreditamos que a aptidão das espécies em gerar respostas evolutivas 

mais rápidas nos seus processos fisiológicos determinará quais permanecerão e ocuparão 

nosso planeta no futuro (Alberto et al., 2013). Considerando que, a periodicidade, 

intensidade e extensão das ondas de calor estão aumentando em algumas regiões (Coumou 

& Robinson, 2013; Seneviratne et al., 2014), vem sendo apontado um alerta de impacto 

negativo severo sobre a persistência dos organismos, a biodiversidade e a manutenção das 

funções ecossistêmicas.  

A exposição de longo prazo a temperaturas excessivamente altas pode afetar a 

aptidão das árvores em múltiplas escalas (Aspinwall et al., 2019). Na medida em que a 

temperatura das folhas se eleva acima da temperatura ótima para a realização da 

fotossíntese, ocorre a redução da fotossíntese líquida (Lin et al., 2012), bem como a 

diminuição da condutância estomática, o aumento da respiração mitocondrial (Peñuelas & 

Llusià, 2002), a inibição e desativação da Rubisco (Hozain et al., 2009). 

Estudos indicaram que em temperaturas acima de 35 ºC as membranas dos 

tilacóides, no interior dos cloroplastos, passam por alterações estruturais (Gounaris et al., 

1983, 1984) e quando a temperatura ultrapassa 40 ºC, o fotossistema II pode ser desativado 

e a taxa de transporte de elétrons reduzida (Allakhverdiev et al., 2008), o que provoca 

danos térmicos irreversíveis que podem levar a morte do indivíduo. Em regiões tropicais, 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0058
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0012
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0075
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0035
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0071
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0079
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1469-8137.2012.04230.x/epdf
http://www.plantphysiol.org/content/172/2/635.full
http://www.plantphysiol.org/content/172/2/635.full
http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/gcb.12181/epdf
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0052
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0073
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já foram demonstrados danos térmicos que ocorreram a 52 ºC nas folhas de algumas 

árvores (Krause et al., 2010) e o impacto na fotossíntese pode ser ainda mais intenso 

quando as tensões abióticas atuam em conjunto (Murata et al., 2007; Martinez et al., 2018). 

A atuação de diferentes tensões abióticas é mais facilmente observada em estudos 

experimentais (Mu et al., 2018; Aspinwall et al., 2019), justamente pelas condições 

controladas e manipuladas, porém, em áreas naturais são raros (Martinez et al., 2016).  

Um fator que deve ser considerado ao avaliarmos as respostas das plantas à eventos 

extremos de seca e ondas de calor, é a capacidade intrínseca das espécies em tolerar essas 

tensões. Assim, esperamos que espécies com ampla distribuição geográfica lidarão melhor 

com as alterações climáticas quando comparadas àquelas com menor distribuição (Pacifici 

et al., 2015; González-Orozco et al., 2016), visto que as primeiras apresentam tolerâncias 

ambientais com maior amplitude, possibilitando ocupar uma maior gama de habitats 

(Slatyer et al., 2013).  

Sabemos que as árvores aclimatam suas taxas fotossintéticas e respiratórias em 

resposta ao aquecimento (Slot & Kitajima, 2015; Aspinwall et al., 2016), porém ainda não 

está claro como as árvores responderão a um clima futuro, provavelmente mais quente, 

mais seco e com alta radiação solar (IPCC, 2019). Até o momento, a capacidade intrínseca 

térmica das espécies, que pode permitir maior tolerância térmica às elevadas temperaturas, 

é incompreendida para a maioria das espécies tropicais e nada sabemos para as espécies da 

zona de transição entre os dois maiores biomas brasileiros, a Amazônia e o Cerrado, uma 

região hiperdinâmica, de relevante interesse ecológico (Marimon et al., 2006, 2014), 

intensamente ameaçada pelo avanço da fronteira agrícola (Fearnside, 2005) e onde, para o 

último século, foram registradas mudanças nos padrões de precipitação e um aumento de 

temperatura de 1,6 ºC, cerca de 100% acima da média de aquecimento registrada para o 

planeta (Coe et al., 2016; Hoegh-Guldberg et al., 2018). 

Pela primeira vez disponibilizamos dados sobre a temperatura das folhas e a 

tolerância térmica de algumas espécies tropicais localizadas concomitantemente em um 

gradiente de formações savânicas e florestal, sujeitas à ondas de calor e localizadas na 

transição Amazônia-Cerrado. Acreditamos que outras regiões tropicais no planeta também 

poderão apresentar parâmetros similares que nos permitirão avaliar a resistência e a 

resiliência da vegetação às mudanças climáticas atuais e futuras. Assim, nossos objetivos 

foram (1) investigar as diferenças na termotolerância foliar entre espécies de árvores 

coocorrentes em ecossistemas savânicos e florestal; (2) compreender as estratégias de 

regulação da temperatura foliar; e (3) explorar as respostas das árvores ao aquecimento 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2019.00174/full#B77
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0070
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0032
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0088
https://www.sinonimos.com.br/feedback/
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0005
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futuro. Para elucidar como as árvores são capazes de lidar com as condições climáticas em 

curso, levantamos as perguntas: (A) Os indivíduos que crescem em savanas exibem 

condutância estomática mais baixa e atributos funcionais morfológicos e anatômicos mais 

eficientes para regular a temperatura foliar em comparação com aqueles (da mesma 

espécie) que crescem na floresta? (B) Os indivíduos nas savanas são mais tolerantes ao 

aumento de temperatura induzida nas folhas em comparação com os indivíduos (da mesma 

espécie) na floresta? 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS  

 

2.1 Área de estudo e espécies  

 

Realizamos o estudo no Parque Municipal do Bacaba (PMB) (14°41’09” S e 

52°20’09” W), uma unidade de conservação de 500 ha, em Nova Xavantina, estado de 

Mato Grosso, Brasil. O PMB está localizado na transição entre os biomas Cerrado e 

Amazônia e abriga formações savânicas e florestais, apresentando cerrado típico, cerrado 

rupestre, cerradão e floresta de galeria (Marimon-Junior & Haridasan, 2005). O clima da 

região apresenta marcante sazonalidade com dois períodos bem definidos, um chuvoso 

(outubro a março) e outro seco (abril a setembro), sendo do tipo Aw, segundo a 

classificação de Köppen (Alvares et al., 2013), com pluviosidade anual de 1.500 mm e 

temperatura média anual de 25 °C (Marimon et al., 2010). 

O cerrado rupestre é uma fitofisionomia savânica, ocorre em solos rasos e com 

afloramentos rochosos, do tipo Neossolos Litólicos. As árvores se fixam nas fendas entre 

as rochas, onde ocorre acúmulo e decomposição de matéria orgânica e deposição de areia 

resultante do intemperismo das rochas (Maracahipes et al., 2011). A flora nesta 

fitofisionomia é caracterizada basicamente pelas mesmas espécies do cerrado típico 

(Gomes et al., 2016). O cerrado típico também é uma fitofisionomia savânica, com árvores 

espaçadas entre si e com estrato herbáceo denso (Mews et al., 2011; Gomes et al., 2016). 

Ocorre sobre Latossolos e Neossolos Quartzarênicos profundos, bem drenados, distróficos, 

ácidos e álicos (Marimon-Junior & Haridasan, 2005). O cerradão é uma fitofisionomia 

florestal, com árvores de até 15 m, camada de serapilheira espessa (Reis et al., 2015) e 

ocorre em solo profundo e distrófico (Marimon & Haridasan, 2005). Essas três 

fitofisionomias, muito próximas entre si (< 900m), podem ser consideradas um 

“experimento climático a céu aberto” por estarem sob o mesmo clima e em habitats com 
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múltiplas tensões abióticas atuando em conjunto (Figura 1), essencial para 

compreendermos as respostas das árvores frente as mudanças climáticas em curso e sugerir 

como elas responderão a eventos climáticos extremos no futuro.  

Figura 1.  Perfil esquemático das áreas de estudo em savanas (cerrado rupestre e cerrado típico) e 

floresta (cerradão) no Parque Municipal do Bacaba, descrito nesse estudo como “experimento 

climático a céu aberto” em Nova Xavantina, Mato Grosso, Brasil. 

 

Selecionamos quatro espécies que ocorrem concomitantemente em um cerrado 

rupestre (formação savânica, aberta e em solo raso), um cerrado típico (savânica, aberta e 

solo profundo) e um cerradão (florestal, fechada e solo profundo) no PMB, sendo elas 

Qualea parviflora Mart. (Vochysiaceae), Pseudobombax longiflorum (Mart.) A. Robyns 

(Malvaceae), Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne e Vatairea macrocarpa (Benth.) 

Ducke, ambas da família Fabaceae. Essas espécies apresentam ampla distribuição 

geográfica, representam três importantes famílias botânicas do Bioma Cerrado (Ratter et 

al., 2006) e estão entre as de maior densidade, frequência e dominância relativas nas 

fitofisionomias estudadas (Reis et al., 2015; Gomes et al., 2016). Além disso, essas 

espécies são excelentes modelos para estudar as respostas funcionais fisiológicas e 

morfoanatômicas, pois ocorrem sobre diferentes tipos de solos. Para cada espécie 

selecionamos 15 indivíduos, sendo cinco em cada fitofisionomia. 

2.2 Medições do curso diário de condutância estomática (gs), parâmetros 

microclimáticos e atributos morfoanatômicos foliares 

Utilizamos um porômetro de difusão de estado estacionário (SC-1) para medir o 

curso diário da condutância estomática (gs) no período chuvoso, às 8:00, 10:00, 12:00, 
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14:00 e 16:00 horas. Para cada horário, medimos a gs de quatro folhas por indivíduo de 

cada espécie. Também usamos um medidor de variáveis microclimáticas (Kestrel 3500), o 

qual foi posicionado a uma distância aproximada de 20 cm de cada árvore, e medimos a 

temperatura do ar (TA) e a umidade do ar (UA).  

Selecionamos cinco folhas completamente expandidas, em pleno sol e isentas de 

patógenos para a avaliação dos atributos morfológicos. Medimos a espessura das folhas, a 

área foliar específica e determinamos o conteúdo de massa de água das folhas com uma 

balança de precisão (Perez-Harguindeguy et al., 2016). Em seguida, acondicionamos as 

folhas em sacos de papel e secamos em estufa com circulação forçada de ar a 60 °C até 

atingir peso seco constante.  

Para os atributos anatômicos selecionamos três folhas de cada indivíduo por espécie 

e empregamos o método de impressão da superfície foliar com silicone de condensação de 

alta tecnologia de moldagem (Speedex), como sugerido por Weyers & Johansen (1985). 

Em seguida, utilizamos esmalte incolor para imprimirmos o molde da folha em lâminas e 

analisamos em microscópio óptico com câmera acoplada, para visualização dos estômatos 

e tricomas. Realizamos as medidas estomáticas sob a amplificação de 10x e selecionamos 

aleatoriamente 10 campos por folha; posteriormente processamos as imagens com o 

software ImageJ (Abràmoff et al., 2004).  

 Calculamos a densidade estomática, para cada indivíduo, como sendo a média do 

número de estômatos contados nos mesmos campos de visão registrados anteriormente, e 

posteriormente estimamos a densidade, o comprimento e a largura estomática média por 

espécie, medindo 25 complexos estomáticos por indivíduo. Medimos o comprimento das 

células-guarda (L, em µm), a largura do par de células-guarda (W, em µm), o tamanho dos 

estômatos (S, estimado como S= L*W, conforme Franks et al., 2009, 2012) e a área 

máxima dos poros estomáticos (amax, em µm²). A área máxima do poro estomático foi 

calculada como amax= α*S, sendo α = 0,12 (Franks et al., 2009). Medimos a densidade dos 

tricomas (quando presentes) como sendo a média do número de tricomas contados nos 

mesmos campos de visão e, em seguida, estimamos as densidades. Para avaliar a espessura 

da cutícula adaxial e da epiderme adaxial retiramos, de cada folha, uma amostra de 2 x 2 

cm, da porção mediana do limbo e empregamos um corte transversal a mão livre, 

preparamos as lâminas e fotografamos, selecionando aleatoriamente 10 campos para cada 

folha com o aumento da objetiva de magnificação de 10x (Roeser, 1962). 
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2.3 Medições da temperatura 

Para medirmos a diferença entre a temperatura da folha e a do ar (ΔTmax), também 

conhecida como “excesso de temperatura foliar” (Fauset et al., 2018), adotamos o modelo 

de termopar de duas junções, o qual permite medir a ΔTmax com maior confiabilidade e 

precisão (Singsaas & Sharkey, 1998). Para isso, soldamos dois fios de cobre finos e longos 

(15 cm de comprimento e 0,07 mm de diâmetro) a cada extremidade de um fio fino e curto 

(3 cm comp. e 0,07 mm Ø). Os termopares produzem uma tensão proporcional à diferença 

de temperatura entre as junções e calibramos cada um individualmente, inserindo uma 

junção no solo, sob temperaturas controladas (TCBD-02, Cleaver Scientific, UK) e outra 

posicionada 2 cm acima do solo.  

Após a calibração, instalamos os termopares em duas folhas para cada indivíduo 

por espécie nas três fitofisionomias e mantivemos durante uma semana. Selecionamos 

folhas completamente expandidas e maduras, isentas de patógenos. Para a medição da 

temperatura foliar máxima (TFmax) fixamos a junção do termopar na superfície do mesofilo 

abaxial próximo à nervura central. Para a medição da temperatura do ar (TA) mantivemos 

os sensores suspensos ao lado da folha, os quais, juntamente com os termopares, 

permaneceram conectados aos dataloggers. Realizamos medições a cada 10 segundos, 

controladas pelo programa Arduino e armazenadas em um cartão de memória. 

 

2.4 Ensaios de tolerância térmica foliar 

Entre janeiro e março de 2018 coletamos folhas completamente expandidas, 

posicionadas em pleno sol e isentas de qualquer agente patogênico. Para estimarmos a 

fluorescência da clorofila adaptada ao escuro (Fv/Fm) cortamos para cada folha, imersa em 

água para evitar anaerobiose (Harris & Heber, 1993), dois discos (0,8 cm de raio), sempre 

evitando cortar a nervura central. Envolvemos cada disco em papel toalha umedecido, 

colocamos em um saco plástico vedado e separamos em grupos de três discos por 

temperatura. Submergimos os sacos plásticos contendo os discos foliares em banho-maria 

sob diferentes temperaturas (30, 35, 40, 42, 44, 46, 48, 50, 52, 54, 56, 58, 60, 65 e 70 ºC) 

por 15 min e os discos não submetidos ao ensaio foram tratados como controle. Após os 

discos foliares foram mantidos no escuro por 30 min antes da medição da fluorescência da 

clorofila (Fv/Fm) com o aparelho FluorPen FP100 (Photon System Instruments, Czech 

Republic). 
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2.5 Parâmetros de tolerância térmica 

Medimos a resposta da fluorescência da clorofila adaptada ao escuro (Fv/Fm), uma 

estimativa de potencial máximo quântico do fotossistema II (PSII), à diferentes 

temperaturas. As reduções dos valores desse parâmetro são indicativas da perda da 

eficiência de PSII, amplamente relatada como fotoinibição (Guidi et al., 2019). A primeira 

medida importante derivada da curva de Kautsky foi a relação Fv/Fm (Krause et al., 1988) 

e, depois, tornou-se um indicador chave para detectar a fotoinibição do PSII induzida por 

estressores ambientais (Krause & Weis, 1991; Kalaji et al., 2017). Para determinar essa 

proporção aplicamos um feixe de medição modulado fraco para determinar o rendimento 

de fluorescência mínima numa folha adaptada ao escuro (F0) e sobrepomos um flash de 

saturação para induzir o rendimento máximo de fluorescência de clorofila (Fm). A relação 

Fv/Fm [(Fm- F0) /Fm] representa um estimador da eficiência fotoquímica máxima do PSII e é 

utilizada para detectarmos a perda de função dos centros de reação do PSII (Öquist et al., 

1992). Os valores de Fv/Fm normalmente variam entre 0,75 e 0,85 e são proporcionais ao 

rendimento quântico da reação fotoquímica (Kitajima & Butler, 1975). Posteriormente, 

estimamos a perda de 50% da função do fotossistema II (T50) por meio de uma curva 

sigmóide de quatro parâmetros logísticos que foi ajustada aos valores de Fv/Fm ao longo do 

intervalo de temperaturas examinado, utilizando o pacote R 'drc' (Ritz et al., 2015). O 

modelo de quatro parâmetros com a menor assíntota definida como zero foi observado para 

gerar curvas apropriadas. As temperaturas nas quais a redução de Fv/Fm foi de 50% da 

assíntota superior (T50) foram estimadas a partir destas curvas. 

 

2.6 Estimativas das margens de segurança térmica e temperaturas foliares 

absolutas  

Estimamos a margem de segurança térmica (TSm) para cada espécie nas condições 

climáticas atuais como sendo T50 - (TMax_ar + ∆TMax), de modo a representar a potencial 

vulnerabilidade das espécies ao aquecimento global (Curtis et al., 2016; O’Sullivan et al., 

2017). Para avaliarmos as margens de segurança térmica para condições simuladas de 

aumento de temperatura, criamos dois modelos com TSm+2,5 °C e TSm+5 °C, adicionando esses 

aumentos à temperatura máxima atual (TMax_ar= 42,7 °C) registrada para a região (Sastry & 

Barua, 2017; O’Sullivan et al., 2017). Com os mesmos modelos de projeção calculamos as 

temperaturas foliares absolutas para cada espécie (TMax_ar+∆TMax+2,5 °C ou 5 °C). 

Consideramos que nossas medidas foram conservadoras, pois de acordo com Vogel (2009) 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fpls.2019.00174/full#B53
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0082
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as folhas conseguem regular as temperaturas mesmo sob condições de disponibilidade 

limitada de água e exposição a luz solar total, podendo atingir temperaturas entre 5 e 15 °C 

mais altas do que a temperatura do ar.  

 

2.7 Análises estatísticas 

Verificamos a normalidade e a homocedasticidade dos dados utilizando os testes de 

Shapiro-Wilk e Levene (Levene, 1961; Shapiro-Wilk, 1965). Para avaliar se gs, TFmax, TA, 

T50 e UA diferiam entre as fitofisionomias, utilizamos uma análise de variância univariada 

(ANOVA) e testes post-hoc de Tukey para testar as diferenças nos modelos significativos. 

Os dados dos atributos foliares morfoanatômicos não atenderam às premissas de 

normalidade e homocedasticidade, assim usamos uma análise não paramétrica de Kruskal-

Wallis e empregamos testes post-hoc de Dunn (Kruskal-Wallis, 1952; Dinno & Dinno, 

2017), com o método de Bonferroni para verificar as diferenças nos modelos significativos, 

por meio do pacote fsa (Ogle et al., 2019). Todas as análises foram realizadas utilizando o 

programa R, versão 3.6.0 (R Core Team, 2019) com nível de significância de 5% e 

apresentamos todas as médias com ± desvio padrão. 

 

3. RESULTADOS 

 

3.1 Parâmetros microclimáticos, condutância estomática, temperatura foliar 

máxima e atributos morfoanatômicos foliares 

Em geral, os valores da condutância estomática (gs) foram maiores para os 

indivíduos das savanas, principalmente no cerrado rupestre (P < 0,01), sendo os valores 

similares entre o cerrado típico e a floresta (P = 0,35, Figura 2). Padrão similar 

observamos para a temperatura foliar máxima (TFmax), que diferiu significativamente entre 

os indivíduos das savanas e da floresta (TFmax: P < 0,05, Tabela S1, Mat. Sup.), mas similar 

entre as savanas (TFmax: P = 0,41, Tabela S1).  
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Figura 2. Variação da condutância estomática (gs) de espécies coocorrentes em vegetações 

savânicas e floresta da transição Amazônia-Cerrado. Os símbolos referem-se aos diferentes tipos de 

vegetação: (▲) cerrado rupestre, (■) cerrado típico e (●) floresta. 

 

Verificamos ainda que nas savanas os indivíduos apresentaram atributos 

anatômicos e morfológicos mais eficientes para regular a temperatura foliar quando 

comparados aos indivíduos da floresta (Tabela S2), sendo maiores na fitofisionomia mais 

aberta. Em contrapartida, a área foliar específica dos indivíduos da floresta foi o único 

atributo cujos valores foram maiores comparados aos indivíduos das savanas (Tabela S2). 

Os valores da temperatura do ar foram maiores no cerrado rupestre e menores na floresta 

(TA: P < 0,02), entretanto não diferiram entre o cerrado típico e a floresta (TA: P= 0,21, 

Figura 3). Em contrapartida, os valores da umidade do ar (UA) foram maiores na floresta e 

menores nas savanas (UA: P < 0,001, Figura 4). 
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Figura 3. Variação diária dos valores de temperatura do ar nas vegetações savânicas e floresta da 

transição Amazônia-Cerrado. Os símbolos referem-se aos diferentes tipos de vegetação: (▲) 

cerrado rupestre, (■) cerrado típico e (●) floresta. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. Variação diária da umidade do ar nas vegetações savânicas e floresta da transição 

Amazônia-Cerrado. Os símbolos referem-se aos diferentes tipos de vegetações: (▲) cerrado 

rupestre, (■) cerrado típico e (●) floresta. 
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3.2 Rendimento quântico máximo do PSII e tolerância térmica 

Os valores da  fluorescência de clorofila adaptada ao escuro (Fv/Fm) variaram muito 

entre os indivíduos das savanas e da floresta. Em alguns casos, a nível intraespecífico, a 

Fv/Fm apresentou mudanças sutis na faixa de temperatura. Por exemplo, para os indivíduos 

de Qualea parviflora das savanas a Fv/Fm variou entre 0,7 e 0,8 na temperatura controle 

(25 ºC) e permaneceu inalterada entre 35 e 42 ºC, enquanto nos indivíduos da floresta a 

Fv/Fm do controle permaneceu inalterada até 40 ºC, diminuiu a 45 ºC e chegou próxima de 

zero a 55 ºC (Figuras S1, S2 e S3).  

Para os indivíduos de Hymenaea stigonocarpa nas savanas, os valores da Fv/Fm se 

mantiveram constantes entre 40 e 45 ºC, reduziram a 50 ºC e alcançaram o ponto zero a 55 

ºC, sendo que na floresta o ponto zero foi alcançado a 60 ºC (Figuras S4, S5 e S6). Para os 

indivíduos de Vatairea macrocarpa localizados nas savanas, os valores de Fv/Fm 

permaneceram inalterados entre 35 e 40 ºC, diminuíram substancialmente a 45 ºC e 

chegaram próximos a zero entre 50 e 55 ºC. Em contrapartida, os valores de Fv/Fm dos 

indivíduos da floresta somente chegaram próximos a zero em 60 ºC (Figuras S7, S8 e S9). 

Para Pseudobombax longiflorum os valores da Fv/Fm variaram entre 0,7 e 0,8 a 25 °C, 

permaneceram estáveis entre 35 e 45 °C e diminuíram progressivamente próximos a zero 

entre 50 e 55 °C (Figuras S10, S11 e S12). 

A tolerância térmica (T50) variou significativamente entre os indivíduos das savanas 

e da floresta e também entre as espécies (Tabela S3). Os indivíduos de todas as espécies da 

floresta apresentaram valores de tolerância térmica maiores comparados aos indivíduos das 

mesmas espécies nas savanas (P < 0, 0001; Figura 5; Tabela S1). A nível intraespecífico, a 

T50 também variou significativamente, exceto para Hymenaea stigonocarpa. Os valores da 

T50 de Qualea parviflora foram maiores no cerrado típico e menores no cerrado rupestre e 

na floresta, ao passo que para Vatairea macrocarpa e Pseudobombax longiflorum os 

valores de T50 foram maiores na floresta e menores nas savanas (Tabela S4). 
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Figura 5. Variação da tolerância térmica (T50) do fotossistema II de espécies coocorrentes em 

vegetações savânicas e florestal da transição Amazônia-Cerrado. Amarelo: Cerrado Rupestre, 

Vermelho: Cerrado Típico e Verde: Floresta. 

 

3.3 Margens de segurança térmica e temperaturas foliares absolutas em 

simulações de aumento de temperatura 

Verificamos que os valores atuais das margens de segurança térmica (TSm) são 

maiores para os indivíduos da floresta (cerradão) (Tabela S1). Registramos duas exceções, 

para H. stigonocarpa, cujos valores da TSm no cerrado rupestre e na floresta foram 

elevados, e para Q. parviflora, que apresentou valores de TSm maiores no cerrado típico e 

na floresta, sendo que para P. longiflorum no cerrado rupestre a TSm já está crítica. 

Nossa projeção de aumento futuro de 2,5 °C mostrou que os indivíduos das savanas 

se tornariam ainda mais vulneráveis do que os da floresta (Figura 6). A projeção de 

aumento futuro em 5 °C levará Q. parviflora e P. longiflorum ao colapso térmico, tanto nas 

savanas quanto na floresta. Surpreendentemente, a tolerância térmica dos indivíduos de H. 

stigonocarpa e V. macrocarpa na floresta, conseguirão se manter com os aumentos de 

temperaturas estimados (Tabela S1). Quando consideramos a interação entre 

TMax_ar+∆TMax, observamos que as temperaturas ficam próximas da tolerância térmica para 

os indivíduos das savanas, sendo que para P. longiflorum, no cerrado rupestre, essa 

interação até ultrapassa a tolerância térmica. Com as projeções de aumento de temperatura 
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para climas futuros as temperaturas foliares absolutas T+2,5 °C e T+5 °C tenderão a exceder os 

limites térmicos foliares deixando as espécies altamente vulneráveis ao aquecimento global 

(Figura 6). 

 

 

Figura 6. Projeção de temperatura para climas futuros das espécies coocorrentes nas vegetações 

savânicas e florestal da transição Amazônia-Cerrado. Perda de 50% da função do fotossitema II 

(T50), temperatura máxima do ar = 42,7 °C (TMax_ar), temperatura máxima do ar + temperatura foliar 

em excesso (TMax_ar + ∆TMax), temperatura absoluta das folhas com aumento de 2,5 °C (T+2,5 °C) e 

temperatura absoluta das folhas com aumento de 5 °C (T+5 °C). 

 

4. DISCUSSÃO  

Esse é um estudo inédito que avaliou, pela primeira vez, a tolerância térmica e as 

respostas de algumas espécies neotropicais aos aumentos da temperatura foliar. Nossos 

resultados mostraram que, na borda sul-Amazônica, na transição com o Bioma Cerrado, 

onde o clima é marcadamente sazonal, árvores crescendo em formações savânicas são mais 

eficientes na regulação da temperatura foliar, pois apresentam uma gama de mecanismos 

adaptativos quando comparadas com as mesmas espécies crescendo na floresta. Entretanto, 
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mesmo os indivíduos das savanas apresentando maior regulação da temperatura das folhas, 

esse conjunto de mecanismos pode não ser suficiente para suportar aumentos de 

temperatura, uma vez que observamos que os indivíduos das savanas são mais vulneráveis 

do que os que ocorrem em uma floresta adjacente. Nosso estudo demonstrou que algumas 

espécies já podem ter alcançado os níveis críticos de temperatura tolerável para realizar 

importantes processos fisiológicos, podendo resultar em um colapso térmico se os 

aumentos de temperatura previstos se concretizarem. 

 

4.1 Implicações da condutância estomática e atributos funcionais foliares em 

resposta à temperatura das folhas 

As folhas dos indivíduos das savanas apresentaram maiores valores de condutância 

estomática (gs) e atributos anatômicos e morfológicos mais eficientes para regular a 

temperatura, comparadas às folhas dos indivíduos, das mesmas espécies, na floresta. 

Devido a exposição das folhas dos indivíduos das savanas à condições de temperatura e 

radiação solar mais extremas ao longo do processo evolutivo, as espécies desenvolveram 

estratégias funcionais adaptativas capazes de tolerar à seca, armazenar recursos e dissipar 

calor de forma mais eficiente (Franco, 2002; Bieras & Sajo, 2009; Rossatto & Kolb, 2009). 

Os maiores valores da gs registrados nos indivíduos das savanas provavelmente são 

resultantes da maior abertura dos estômatos durante o período chuvoso, período em que as 

medições foram realizadas no presente estudo, quando a água não é limitante e maior 

vapor de água é liberado via transpiração (Murchie et al., 2002; Caine et al., 2019). Além 

disso, a abertura dos estômatos permite maior arrefecimento da temperatura foliar através 

do resfriamento evaporativo (Urban et al., 2017) e, concomitantemente, é um benefício 

para alcançar maiores taxas fotossintéticas (Hill et al., 2015; Lin et al., 2017). Em 

ambientes com tensões abióticas similares às observadas em savanas, já foi reportado que 

as árvores tendem a aumentar a gs durante o período de maior disponibilidade de água (Zhu 

& Cao, 2010). 

 Em contrapartida, os indivíduos da floresta estudada mantiveram a gs mais baixa, 

visto que a temperatura e a radiação solar são menores em comparação àquelas registradas 

nas savanas (Lin et al., 2017). Outro fator importante que pode ter contribuído para manter 

os valores da gs mais baixos nos indivíduos da floresta são as propriedades físicas do solo, 

que nesse caso apresenta alta capacidade de campo e retém maior umidade (Marimon & 

Haridasan, 2005). Além disso, árvores sob condições de sombreamento, como ocorre na 

floresta estudada, normalmente apresentam menores valores de gs quando comparadas às 
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árvores totalmente expostas ao sol (Slot et al., 2018), como no cerrado rupestre e no 

cerrado típico aqui avaliados.  

Os atributos funcionais (maior gs e atributos morfoanatômicos mais eficientes) 

observados para os indivíduos das savanas, não representam apenas um benefício para 

reduzir a temperatura das folhas, mas também podem contribuir com a segurança hídrica, 

fornecendo dupla garantia contra os danos causados por temperaturas elevadas (Lin et al., 

2017; Poudyal et al., 2019).  

Cabe ressaltar, que a temperatura também desempenha uma pressão importante 

sobre os atributos morfoanatômicos das folhas (Monteiro et al., 2016), sendo que plantas 

de áreas mais secas e áreas mais úmidas normalmente apresentam diferentes estratégias 

para regular a temperatura foliar (Lin et al., 2017). Tais ajustes funcionais 

morfoanatômicos normalmente são os principais meios para controlar as maiores 

temperaturas que incidem sobre as folhas, proporcionando maior eficiência na refletância, 

convecção e dissipação de calor (Yates et al., 2010; Ye et al., 2011; Leigh et al., 2012).  

Para os indivíduos da floresta, verificamos que poucos atributos morfoanatômicos 

estão vinculados à dissipação de calor (Leigh et al., 2012), provavelmente devido às 

características intrínsecas dessa vegetação, de maior sombreamento (dossel mais fechado) 

e com solo mais profundo e mais úmido em comparação com as savanas (Marimon & 

Haridasan, 2005). Como os indivíduos da floresta apresentaram menores TFmax talvez não 

necessitem investir em estratégias para aumentar a eficiência na dissipação de calor, pois 

esses indivíduos não estão expostos às tensões extremas, como os das savanas. Além disso, 

na floresta os indivíduos estavam expostos à maior umidade do ar, o que favorece um 

maior limite de temperatura foliar para as árvores durante os horários com alta TA. 

 No entanto, os atributos morfoanatômicos mais eficientes e a elevada gs, que atuam 

na regulação da temperatura foliar (Urban et al., 2017; Lin et al., 2017), não são suficientes 

para que os indivíduos das savanas mantenham as temperaturas foliares mais baixas, pois 

eles estão expostos à múltiplas tensões abióticas (altas temperaturas e intensa radiação 

solar) e os altos valores de TFmax e TA em ambientes onde a umidade do ar é mais baixa, 

podem deixar o aparato fotossintético mais vulnerável a danos por excesso de calor, se 

aproximando dos seus limites térmicos foliares (Allakhverdiev et al., 2008; Sharma et al., 

2012; Rey-Sánchez et al., 2016). 

  

 

 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0002
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4.2 Rendimento quântico máximo do PSII em árvores de savanas e floresta 

Verificamos que as relações Fv/Fm das espécies avaliadas foram estáveis até um 

ponto máximo de temperatura e depois declinaram para níveis próximos de zero. Para os 

indivíduos das savanas as reduções do ponto máximo de temperatura e níveis próximos de 

zero foram mais críticos, e essa tendência na redução dos limites térmicos inferiores 

aumentam os riscos de efeitos de fotoinibição (Allakhverdiev et al., 2008). Nesse caso, os 

indivíduos das savanas estão sob múltiplas tensões abióticas e quando as folhas desses 

indivíduos foram submetidas a diferentes temperaturas o estresse térmico foi mais severo e 

suficiente para afetar a funcionalidade do PSII a partir de 40 °C. 

Os indivíduos da floresta apresentaram maior tolerância térmica quando 

comparados aos indivíduos das mesmas espécies ocorrendo em savanas. Sabe-se que nas 

savanas normalmente as espécies experimentam temperaturas mais elevadas, o que 

compromete as TFmax e coloca o PSII em maior risco (Allakhverdiev et al., 2008; Sharma et 

al., 2012), portanto ficam mais vulneráveis aos danos causados por elevadas temperaturas 

(Baker, 2008; Rey-Sánchez et al., 2016). Além disso, quando o estresse térmico afeta o 

PSII, a aptidão dos indivíduos das savanas também é afetada (Poudyal et al., 2019). No 

futuro, se as previsões de climas mais extremos se concretizarem, em florestas mais abertas 

e fragmentadas a vulnerabilidade das plantas poderá aumentar, visto que a maior tolerância 

térmica, tal como observado nas espécies estudadas, parece ocorrer apenas em ambientes 

florestados e mais sombreados. 

Acreditamos que as condições de estresse nas savanas já estão expondo as folhas 

das árvores à temperaturas próximas do limite, e após os eventos de estresse térmico 

ocorrem maiores danos nos centros de reação do PSII (Zhou et al., 2018; Shanker et al., 

2019). Isso ocorre porque a redução da Fv/Fm é crítica sob elevadas temperaturas e radiação 

e também sob eventos extremos de seca (Sharma et al., 2012; Zhou et al., 2017), 

promovendo a inibição do PSII. Sabemos que a variação na termotolerância entre as 

espécies pode ser devido a contrastes filogenéticos ou a variações microambientais (Araújo 

et al., 2013; Curtis et al., 2016), porém a variação da termotolerância entre indivíduos da 

mesma espécie que ocorre em diferentes ambientes ainda não está completamente clara. 

No presente estudo mostramos que as espécies apresentam variação na termotolerância a 

nível intraespecífico entre as savanas e a floresta e acreditamos que o principal fator dessa 

variação pode ser a diferença de condições ambientais que as espécies estão expostas. 

 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0002
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0002
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4.3 Implicações futuras do aquecimento global nas margens de segurança 

térmica e temperaturas foliares absolutas 

Os baixos valores registrados para as margens de segurança térmica (TSm) atuais 

indicam que as mesmas espécies ocorrendo em savanas e floresta podem ser vulneráveis ao 

aumento de temperaturas no futuro. Entretanto, para os indivíduos que ocorrem em savanas 

a TSm foi mais crítica, especialmente para Pseudobombax longiflorum, que já está vivendo 

acima da sua capacidade térmica, sendo altamente vulnerável ao aquecimento atual e 

futuro. Isso está de acordo com o que foi mencionado para outros organismos tropicais, 

inclusive árvores (Deutsch et al., 2008; Doughty & Goulden, 2008), onde os indivíduos 

que ocorrem nas savanas podem estar operando próximos e até acima da TMax_ar, sendo 

mais vulneráveis a danos no PSII, os quais podem levar as espécies à morte (Allakhverdiev 

et al., 2008). 

Sabemos que as folhas das árvores podem tolerar temperaturas mais elevadas do 

que as habitualmente experimentadas (O'Sullivan et al., 2017), adaptando-se a altas 

temperaturas e elevando os limites térmicos da função foliar (Sastry & Barua, 2017; Zhou 

et al., 2018). Entretanto, o que observamos no presente estudo é que, em comparação com 

os indivíduos da floresta, os indivíduos das savanas apresentaram menores valores de 

tolerância térmica sendo mais vulneráveis às projeções futuras de aumento da temperatura 

que poderão reduzir as margens de segurança térmica e aumentar as temperaturas foliares 

absolutas, tornando os limites térmicos foliares ainda mais críticos.  

O aumento projetado de 2,5 °C colocará em risco a margem de segurança térmica e 

a temperatura foliar absoluta das espécies, tanto nas savanas quanto na floresta, mas para 

os indivíduos das savanas a situação é mais crítica. Para o aumento de 5 °C projetamos 

uma situação catastrófica para metade das espécies avaliadas, exceto para os indivíduos de 

Hymenaea stigonocarpa e Vatairea macrocarpa da floresta, que poderiam ser menos 

impactadas no funcionamento do PSII e aumentar suas chances de sobrevivência. A 

exposição das espécies aos aumentos de temperatura compromete a funcionalidade do 

aparato fotossintético e esse risco pode ser ainda mais acentuado para os indivíduos que 

ocorrem em savanas, por estarem expostos a alta irradiância (Ameye et al., 2012; 

Bauweraerts et al., 2014; Gauthier et al., 2014) e sujeitos ao aumento da temperatura foliar.  

 Sob a projeção de climas futuros, sujeitos ao aumento da temperatura, nossos 

achados sugerem que as espécies podem estar potencialmente sob risco, podendo este ser 

agravado quando combinado com a seca (IPCC, 2019). Sugerimos que a exposição a 

temperaturas extremas terá implicações severas para as árvores, colocando as espécies 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0002
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0067
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0082
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0103
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vulneráveis em risco, podendo resultar em extinções locais e/ou causando mudanças na 

composição florística, estrutura e funcionamento da vegetação (Allen et al., 2010; Law, 

2014).  

 

5. CONCLUSÃO 

Nossos achados demonstram que os limites térmicos de algumas espécies tropicais 

estão próximos das temperaturas máximas experimentadas, o que pressupõe que essas 

espécies poderão ser severamente afetadas pelo aumento da temperatura global. 

Esperávamos que espécies de ampla distribuição e com a capacidade de ocorrer desde um 

ambiente savânico extremo até uma floresta, apresentariam tolerâncias ambientais com 

maior amplitude e estariam aptas a suportar maior pressão ambiental. Entretanto, não foi 

isso o que observamos, pois justamente os indivíduos sujeitos às maiores temperaturas e 

radiação solar foram os menos adaptados a sobreviver, indicando que já estão no seu limite 

máximo de tolerância térmica. 

Ressaltamos que os indivíduos que crescem em savanas, mesmo apresentando 

maior eficiência na dissipação de calor das folhas, são mais vulneráveis à condições 

extremas de altas temperaturas e, portanto, mais propensos a serem afetados negativamente 

pelo aquecimento global. Essa vulnerabilidade poderá levar a mudanças inesperadas e 

drásticas na composição, na estrutura, na distribuição e na interação das espécies que 

ocorrem em diferentes ambientes.  
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7. APÊNDICES 

 

Tabela S1. Análises térmicas de árvores coocorrentes em formações savânicas e florestal 

na transição Amazônia-Cerrado. Perda de 50% da função do PSII (T50), Temperatura 

máxima da folha (TFmax), Temperatura excessiva das folhas (∆TMax), Margem de segurança 

térmica atual (TSm) e Margens de segurança térmica futuras (TSm+2,5 °C e +5 °C). CR= cerrado 

rupestre, CT= cerrado típico, FL= floresta (cerradão), dp= desvio padrão. 
Espécies Vegetações T50 (°C) 

Média (min e 

max) 

TFmax (°C) 

e dp 

∆TMax 

(°C) e dp 

TSm 

(°C) 

TSm+2,5 

°C 

TSm+5 °C 

Hymenaea stigonocarpa 

 CR 49,06(47,2-

51,40) 

47,79±2,96 1,71±0,89 4,65 2,15 -035 

 CT 49,84(46,9-51,3) 42,47±2,43 4,94±0,84 2,20 -0,30 -2,80 

 FL 50,96(48,5-54) 36,99±1,78 2,75±0,26 5,51 3,01 0,51 

Vatairea macrocarpa 

 CR 47,58(45,5-49,1) 41,40±1,12 3,07±0,49 1,81 -0,69 -3,19 

 CT 47,96(44,3-52,7) 32,42±0,52 2,76±0,63 2,50 0 -2,5 

 FL 50,24(47,6-52,8) 34,44±0,70 1,43±0,19 6,11 3,61 1,11 

Pseudobombax longiflorum 

 CR 46,74(46,3-47,7) 44,80±1,02 5,22±2,57 -1,18 -3,68 -6,18 

 CT 47,7(45,3-50,4) 43,67±6,89 2,88±0,40 2,12 -0,38 -2,88 

 FL 48,06(47,6-48,4) 36,12±0,98 1,27±0,39 4,09 1,59 -0,91 

Qualea parviflora 

 CR 47,08(45,1-48,6) 36,11±1,57 2,62±0,34 1,76 -0,74 -3,24 

 CT 49,65(48-50,6) 34,16±0,62 3,06±0,12 3,89 1,39 -1,11 

 FL 48,04(47,2-49,7) 31,11±0,31 2,14±1,32 3,20 0,70 -1,80 
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Tabela S2. Atributos funcionais morfológicos e anatômicos de espécies coocorrentes em 

formações savânicas (cerrado típico e cerrado rupestre) e florestal (cerradão) da transição 

Amazônia-Cerrado. Sendo: Conteúdo de massa de água foliar (MAF, mg g-1), Área foliar 

específica (AFE, cm2g-1), Espessura da cutícula adaxial (CAD, µm), Espessura da 

epiderme adaxial (EAD, µm), Densidade de tricomas (DET, mm-2), Densidade estomática 

(DEE, mm-2), Tamanho do estômato (TES, µm), Área máxima do poro estomático (AMA, 

µm2) e Espessura da folha (ESF, µm) e ausente (-). 

Espécies Atributos   
CR  

Média±dp 

CT 

Média±dp 

FL 

 Média±dp Qui2  P 

 

 

 

 

H. 

stigonocarpa 

 

MAF   

AFE   

CAD   

EAD   

DET   

DEE   

TES   

AMA 

ESF  

24,15±9,56 

27,23±2,68 

7,72±0,70 

6,20±1,17 

188,87±15,12 

21,58±3,65 

82,89±6,89 

9,94±0,82 

0,307±0,04 

11,92±3,06 

34,04±1,76 

5,27±0,73 

7,25±1,12 

134,43±38,07 

20,92±2,89 

47,03±5,34 

5,64±0,64 

0,357±0,03 

16,88±5,70 

47,42±3,25 

2,78±0,45 

3,33±0,78 

- 

15,52±6,38 

93,96±23,02 

11,27±2,76 

0,397±0,05 

8,08 

12,52 

12,52 

10,23 

12,46 

9 

9,5 

9,5 

8,05 

0,01 

0,001 

0,001 

0,005 

0,001 

0,02 

0,008 

0,008 

0,01 

 

 

 

 

Q. 

 parviflora 

 

MAF   

AFE   

CAD   

EAD   

DET   

DEE   

TES   

AMA 

ESF  

6,21±1,91 

38,76±2,68 

7,18±0,67 

6,23±0,30 

137,89±34,74 

36,40±4,28 

83,19±12,89 

9,98±1,54 

0,273±0,02 

3,36±1,83 

41,56±4,70 

3,71±0,24 

5,31±0,91 

110,35±20,42 

30,36±5,65 

22,57±16,99 

2,70±2,03 

0,307±0,02 

2,09±0,99 

65,85±9,74 

2,82±0,39 

4,76±1,06 

55,54±12,26 

25,08±3,14 

48,10±32,72 

5,77±1,78 

0,350±0,02 

9,09 

9,81 

12,65 

7,31 

10,50 

8,43 

11,20 

11,20 

12,00 

0,01 

0,007 

0,001 

0,002 

0,005 

0,01 

0,003 

0,003 

0,002 

 

 

 

 

V. 

macrocarpa 

 

MAF  

AFE   

CAD   

EAD   

DET   

DEE   

TES   

AMA 

ESF  

2,10±0,41 

32,88±6,36 

6,59±0,59 

7,37±0,26 

134,19±38,12 

35,86±4,12 

28,17±2,00 

3,38±0,24 

0,281±0,03 

1,44±0,69 

33,17±0,46 

3,28±0,32 

4,87±0,41 

127,31±31,77 

25,78±4,43 

12,90±1,86 

1,54±0,22 

0,326±0,01 

2,18±0,43 

55,95±10,77 

2,72±0,16 

3,27±0,36 

76,48±19,05 

26,92±3,91 

46,58±15,57 

5,56±1,86 

0,336±0,01 

2,77 

9,58 

12,61 

12,61 

7,94 

8,14 

12,02 

12,02 

8,21 

0,24 

0,008 

0,001 

0,001 

0,01 

0,01 

0,002 

0,002 

0,01 

 

 

 

 

P. 

longiflorum 

 

 

MAF   

AFE   

CAD   

EAD   

DET   

DEE   

TES   

AMA 

ESF  

35,06±5,09 

22,04±15,31 

5,88±1,03 

6,81±0,82 

60,06±20,82 

13,86±2,43 

71,97±26,25 

8,63±3,15 

0,314±0,02 

29,79±7,18 

37,41±13,78 

5,30±0,71 

6,88±0,84 

56,36±21,73 

12,74±0,99 

88,58±36,54 

10,63±4,38 

0,279±0,01 

33,55±2,09 

38,40±4,39 

2,49±0,20 

3,14±0,24 

- 

16,82±3,08 

125,06±29,37 

15,00±3,52 

0,348±0,02 

1,94 

3,66 

9,87 

9,74 

9,76 

4,27 

5,18 

5,18 

12,34 

0,37 

0,16 

0,007 

0,007 

0,007 

0,11 

0,07 

0,07 

0,001 
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Tabela S3. Variação na termotolerância (função T50 do PSII) das árvores na transição 

Amazônia-Cerrado. Resultados para uma ANOVA fatorial examinando a média de T50 

para as espécies em três vegetações distintas da região de estudo. 

Efeito DF MS F P 

Vegetações 2 15,5 4,7 0,001 

Espécies 3 15,2 4,6 0,001 

Vegetações x Espécies 6 3,2 0,9 0,112 

Erro 45 3,2   

 

Tabela S4. Variação na termotolerância (função T50 do PSII) para as espécies coocorrentes 

em vegetações de savanas e floresta na transição Amazônia-Cerrado. Resultados para o 

efeito das vegetações sobre a variação em T50 de ANOVAS realizadas separadamente para 

cada espécie. 

Espécies Efeito DF MS F P 

Q. parviflora Vegetação 2 7,3 4,8 0,01 

H. stigonocarpa Vegetação 2 4,5 1,0 0,36 

V. macrocarpa Vegetação 2 10,3 1,8 0,01 

P. longiflorum Vegetação 2 2,2 1,5 0,02 

 



37 

 

 

 

 

 

Figura S1. Variação da relação Fv/Fm de Qualea parviflora crescendo em um cerrado 

rupestre na transição Amazônia-Cerrado. 
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Figura S2. Variação da relação Fv/Fm de Qualea parviflora crescendo em um cerrado 

típico na transição Amazônia-Cerrado.  Um dos indivíduos dessa espécie morreu durante o 

estudo. 
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Figura S3. Variação da relação Fv/Fm de Qualea parviflora crescendo em uma floresta na 

transição Amazônia-Cerrado. 
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Figura S4. Variação da relação Fv/Fm de Hymenaea stigonocarpa crescendo em um 

cerrado rupestre na transição Amazônia-Cerrado. 
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Figura S5. Variação da relação Fv/Fm de Hymenaea stigonocarpa crescendo em um 

cerrado típico na transição Amazônia-Cerrado. 
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Figura S6. Variação da relação Fv/Fm de Hymenaea stigonocarpa crescendo em uma 

floresta na transição Amazônia-Cerrado.
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Figura S7. Variação da relação Fv/Fm de Vatairea macrocarpa crescendo em um cerrado 

rupestre na transição Amazônia-Cerrado.
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Figura S8. Variação da relação Fv/Fm de Vatairea macrocarpa crescendo em um cerrado 

típico na transição Amazônia-Cerrado.
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Figura S9. Variação da relação Fv/Fm de Vatairea macrocarpa crescendo em uma floresta 

na transição Amazônia-Cerrado.
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Figura S10. Variação da relação Fv/Fm de Pseudobombax longiflorum crescendo em um 

cerrado rupestre na transição Amazônia-Cerrado.
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Figura S11. Variação da relação Fv/Fm de Pseudobombax longiflorum crescendo em um 

cerrado típico na transição Amazônia-Cerrado.
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Figura S12. Variação da relação Fv/Fm de Pseudobombax longiflorum crescendo em uma 

floresta na transição Amazônia-Cerrado. 
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CAPÍTULO 2 - A PLASTICIDADE FENOTÍPICA PODE CONTRIBUIR COM A 

SOBREVIVÊNCIA DE ÁRVORES SOB CONDIÇÕES CLIMÁTICAS FUTURAS 

 

 
A ser submetido para publicação no periódico: Plant Biology 

 

RESUMO  

Explorar os impactos das tensões abióticas sobre as árvores é importante para 

compreendermos os processos evolutivos que operam na biodiversidade e as implicações 

que as mudanças climáticas futuras representarão nos ecossistemas. A capacidade das 

espécies em ajustar seus atributos funcionais por meio da plasticidade fenotípica 

determinará seu sucesso em persistir e ocupar nosso planeta no futuro. Aqui investigamos 

as diferenças intraespecíficas nos atributos funcionais de espécies coocorrentes em três 

fitofisionomias na transição Amazônia-Cerrado e verificamos quais pressões seletivas 

estão atuando na diversidade morfológica, anatômica e estrutural dessas espécies. 

Indivíduos de Hymenaea stigonocarpa Mart. ex Hayne, Qualea parviflora Mart., Vatairea 

macrocarpa (Benth.) Ducke. e Pseudobombax longiflorum (Mart.) A. Robyns foram 

avaliados em duas savanas neotropicais (cerrado rupestre e cerrado típico) e uma formação 

florestal (cerradão). Amostramos cinco indivíduos de cada espécie em cada área, 

coletamos mais de 400 amostras de folhas e avaliamos 14 atributos funcionais. Além disso, 

analisamos algumas variáveis microclimáticas nas vegetações. Verificamos que algumas 

espécies, como H. stigonocarpa e Q. parviflora, apresentam plasticidade em suas 

combinações de atributos funcionais, como o comprimento do pecíolo e as dimensões 

estomáticas, e apesar das áreas avaliadas serem muito próximas umas das outras, as 

árvores se mostraram capazes de se ajustar ao meio. Também evidenciamos que as árvores 

das mesmas espécies crescendo em distintas vegetações sofrem diferentes pressões 

seletivas, como temperatura e intensidade de luz, as quais promovem uma divergência 

funcional e alteração das estratégias ecológicas, onde indivíduos que crescem em savanas 

investiram em armazenar recursos, tolerar a seca e o aumento das temperaturas, enquanto 

aqueles localizados na floresta optaram em adquirir mais recursos para aumentar a 

produtividade.  

Palavras-chave: atributos funcionais; condições ambientais; estratégias ecológicas; região 

tropical; mudanças climáticas; transição Amazônia-Cerrado. 
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Abstract 

Exploring the impacts of abiotic stresses on trees is important to understand the 

evolutionary processes that operate on biodiversity and the implications that future climate 

change will represent in ecosystems. The ability of species to adjust their functional 

attributes through phenotypic plasticity will determine their success in persisting and 

occupying our planet in the future. Here we investigated the intraspecific differences in the 

functional attributes of coocurrent species in three phytophysiognomies in the Amazon-

Cerrado transition and verify which selective pressures are acting on the morphological, 

anatomical and structural diversity of these species. Individuals of Hymenaea stigonocarpa 

Mart. Ex Hayne, Qualea parviflora Mart., Vatairea macrocarpa (Benth.) Ducke. e 

Pseudobombax longiflorum (Mart.) A. Robyns were evaluated in two neotropical savannas 

(rocky and typical cerrado) and a forest formation (cerradão). We sampled five individuals 

of each species in each area, collected more than 400 leaf samples and evaluated 14 

functional attributes. In addition, we analyzed some microclimate variables in the 

vegetations. We found that some species, such as H. stigonocarpa and Q. parviflora, were 

plastic in their combinations of functional attributes, such as the length of the petiole and 

stomatal dimensions, and despite the evaluated areas are very close to each other, the trees 

were able to adjust to the environment. We also show that trees of the same species 

growing in different vegetation are subject to different selective pressures, such as 

temperature and light intensity, which promote functional divergence and generates 

changes in ecological strategies, where individuals growing in savannas invested in 

resources storage, tolerating drought and rising temperatures, while those located in the 

forest choose to acquire more resources to increase the productivity. 

Keywords: functional atributes; environmental conditions; ecological strategies; tropical 

region; climate change; Amazonia-Cerrado transition. 

 

1. INTRODUÇÃO 

As mudanças climáticas em curso e futuras são consideradas dentre as principais 

ameaças à conservação da biodiversidade (Yu et al. 2019), sendo esperado que seus 

impactos e consequências diretas levarão a perdas globais na biodiversidade, no estoque de 

carbono e nos serviços ecossistêmicos (Allen et al. 2010; Collins et al. 2013; Law, 2014; 

IPCC, 2019).  A previsão é o aumento dos riscos de mortalidade de espécies tropicais, 

https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0012
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boreais e temperadas (Van Mantgem et al. 2007; Phillips et al. 2009; Peng et al. 2011; 

McDowell 2018), que já são sensíveis ao clima atual e poderão ser ainda mais vulneráveis 

no futuro. O clima em mudança tem provocado alterações fora dos limites fisiológicos aos 

quais as plantas estão adaptadas (Shaw & Etterson 2012) e gerado efeitos negativos que 

comprometem a sobrevivência e a persistência ao longo do tempo (Becklin et al. 2016), 

causando, por exemplo, a redução da fotossíntese líquida (Lin et al. 2012), o aumento da 

respiração mitocondrial (Peñuelas & Llusià 2002), a inibição e desativação da Rubisco 

(Hozain et al. 2009), danos térmicos (Krause et al. 2010) e falhas na condutividade 

hidráulica (Klein et al. 2018). 

A combinação de efeitos aditivos de eventos extremos de seca com aumentos de 

temperatura é a preocupação atual dos pesquisadores (Bussotti et al. 2015; Fontes et al. 

2018) que buscam entender as respostas ecofisiológicas das espécies (Jenouvrier et al. 

2019; Stovall et al. 2019) frente às mudanças climáticas antropogênicas (Anderson et al. 

2012). Nesse contexto, surgem preocupações ainda maiores como, por exemplo, a 

capacidade das espécies de se adaptarem rapidamente às mudanças climáticas (Burrows et 

al. 2011; Dawson et al. 2011; Hoffmann & Sgrò 2011), especialmente para as plantas, que 

são organismos sésseis (Nicotra et al. 2010). 

Desta forma, a plasticidade fenotípica, que é a capacidade das espécies em ajustar 

suas características funcionais face as diferentes condições ambientais (Valladares et al. 

2006), pode ajudar as espécies a lidar com as alterações climáticas futuras. Além da 

plasticidade fenotípica, a adaptação (Nicotra et al. 2010; Matesanz & Valladares 2014) 

também pode contribuir com a persistência das espécies (Franks et al. 2014) e esses 

mecanismos poderão determinar quais espécies permanecerão e ocuparão nosso planeta no 

futuro (Alberto et al. 2013; Souza et al. 2018). Portanto, os padrões de plasticidade 

fenotípica serão essenciais para prevermos as alterações na distribuição das espécies, 

composição da comunidade e produtividade das culturas frente à novas condições 

climáticas (Van Kleunen & Fischer 2007; Lande 2009; Nicotra et al. 2010). Além disso, a 

plasticidade fenotípica representa um fator preponderante para evitar declínios 

populacionais (Chevin & Lande 2010), visto que essa característica interfere na tolerância 

a fatores ambientais e gera distintas respostas que permitem as espécies ocuparem 

diferentes habitats (Ackerly 2000). Em particular, a variação ambiental induz alterações 

nas características funcionais das plantas (Anderson & Gezon 2015; Lázaro-Nogal et al. 

2015; Niinemets 2016), tanto em nível morfológico (Capuzzo et al. 2012), anatômico 

(Rossatto & Kolb 2010, 2012; De Paula et al. 2018) e fisiológico (Rossatto et al. 2010).  

http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1469-8137.2012.04230.x/epdf
http://www.plantphysiol.org/content/172/2/635.full
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0052
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0073
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.12181#gcb12181-bib-0145
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.12914#gcb12914-bib-0006
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Nesse cenário de condições ambientais contrastantes, sabemos que as savanas e as 

florestas estão expostas a diferentes pressões ambientais (Hoffmann & Franco 2008) que 

impõem restrições à distribuição das espécies (Capuzzo et al. 2012). Nas savanas as 

plantas estão expostas a altos níveis de irradiação e elevada temperatura (Franco & Lüttgue 

2002), solo pobre em nutrientes (Haridasan 2008), seca sazonal (Franco 2002) e a presença 

de fogo (Hoffmann et al. 2003). Em contrapartida, as florestas estão associadas a solos 

com maior quantidade de água e nutrientes (Marimon-Junior & Haridasan 2005). São 

caracterizadas por plantas de maior porte, que formam um dossel contínuo, com copa 

densa que ajuda a reduzir a irradiação solar e temperatura recebida (Marimon et al. 1998; 

Franczak et al. 2011; Reis et al. 2015), diminuindo também o risco de queimada pela 

redução do material combustível disponível. 

A plasticidade fenotípica de algumas espécies tropicais é conhecida para a região 

central do Bioma Cerrado (Rossatto & Kolb 2010; Capuzzo et al. 2012). Até o momento, 

pouco sabemos sobre os fatores ambientais que afetam as características funcionais das 

plantas na borda sul-Amazônica. Também ainda é incompreendido como a diversidade 

morfológica, anatômica, estrutural e fisiológica de espécies coocorrentes se comportam em 

um gradiente savana-floresta na maior e mais diversa transição entre biomas do planeta, a 

Amazônia e o Cerrado (Marimon et al. 2014; Marques et al. 2019). Portanto, propomos (1) 

investigar as diferenças nas características funcionais a nível intrapopulacional das 

espécies coocorrentes em um gradiente savana-floresta; e (2) evidenciar quais pressões 

seletivas estão atuando na diversidade morfológica, anatômica e estrutural das espécies 

coocorrentes em vegetações de savanas e floresta. Para elucidar como as plantas são 

capazes de lidar com as condições ambientais, levantamos a hipótese que as espécies que 

conseguem ocorrer em ambos ambientes devem apresentar significativa plasticidade 

fenotípica. Além disso, esperamos que características funcionais historicamente vantajosas 

em locais de maior incidência de luz, alta temperatura e baixa disponibilidade hídrica serão 

favorecidas em vegetações de savanas. Por outro lado, as características funcionais 

vantajosas em locais de menor incidência de luz, baixa temperatura e alta disponibilidade 

hídrica serão encontradas em vegetação de floresta (Rossatto et al. 2010; Rossatto & Kolb 

2010, 2012; Capuzzo et al. 2012; Souza et al. 2015). 
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2. MATERIAL E MÉTODOS  
 

2.1 Área de estudo e descrição das espécies  

Realizamos o estudo no Parque Municipal do Bacaba (PMB) (14° 41’ 09” S e 52° 

20’ 09” W), uma unidade de conservação que apresenta 500 ha, no município de Nova 

Xavantina, estado de Mato Grosso, Brasil (Figura 1), inserido na região de transição entre 

os biomas Amazônia e Cerrado (Marimon-Junior & Haridasan 2005). O clima da região 

apresenta sazonalidade marcante com dois períodos bem definidos, um chuvoso (outubro a 

março) e outro seco (abril a setembro), sendo do tipo Aw, conforme a classificação de 

Köppen (Alvares et al. 2013), com pluviosidade média anual de 1.500 mm, temperatura 

média mensal de 25 °C e altitude média de 340 m a.n.m (Marimon et al. 2010). 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Localização da área de estudo no Parque Municipal do Bacaba, município de Nova 

Xavantina, estado de Mato Grosso, Brasil. As vegetações avaliadas foram: cerrado rupestre 

(triângulo amarelo), cerrado típico (vermelho) e floresta (verde). 

O cerrado típico (CT) ocupa 154 ha do PMB, é uma fitofisionomia savânica 

composta por uma cobertura vegetal de menor porte, com árvores espaçadas entre si e 

também apresenta um estrato rasteiro denso (Mews et al. 2011; Gomes et al. 2016). 

Geralmente, ocorre sobre Latossolos e Neossolos Quartzarênicos profundos, bem 

drenados, distróficos, ácidos e álicos (Marimon-Junior & Haridasan 2005). Em 

contrapartida, o cerrado rupestre (CR) ocupa cerca de 6% da área do PMB, em solos rasos 

e com presença de afloramentos rochosos, do tipo Neossolo Litólicos. Nesse ambiente as 

árvores se fixam nas aberturas entre as rochas, onde ocorrem acúmulo e decomposição de 

matéria orgânica e deposição de areia resultante do intemperismo das rochas (Marachaipes 
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et al. 2011; Gomes et al. 2016). O cerrado rupestre apresenta flora com elevado grau de 

endemismo (Alves & Kolbek 2010) e muitas espécies ameaçadas de extinção (Mendonça 

& Lins 2000). O cerradão (FO) é uma fitofisionomia florestal, apresenta árvores de grande 

porte, camada de serapilheira espessa (Marimon et al. 1998; Franczak et al. 2011; Reis et 

al. 2015) e pode ocorrer em solos distróficos ou mesotróficos, e sua composição florística é 

variável de acordo com a fertilidade do solo (Marimon-Junior & Haridasan 2005).  

Selecionamos quatro espécies coocorrentes (Hymenaea stigonocarpa Mart. ex 

Hayne – Fabaceae, Qualea parviflora Mart. - Vochysiaceae, Vatairea macrocarpa 

(Benth.) Ducke. - Fabaceae, Pseudobombax longiflorum (Mart.) A.Robyns - Malvaceae) 

em vegetações de savana (cerrado rupestre e cerrado típico) e uma floresta (cerradão) no 

PMB. Essas espécies apresentam extensa distribuição geográfica, caracterizam três 

importantes famílias botânicas do Bioma Cerrado (Ratter et al. 2006), além de 

apresentarem maior índice de valor de importância nas vegetações avaliadas, o qual 

considera a densidade, frequência e dominância relativa (Reis et al. 2015; Gomes et al. 

2016). Para cada espécie selecionamos cinco indivíduos por vegetação, totalizando 15 

indivíduos por espécie. 

 

2.2 Parâmetros morfológicos e anatômicos foliares 

Para cada indivíduo de cada espécie selecionamos oito folhas, das quais cinco 

foram utilizadas para a caracterização morfológica e três folhas para as determinações 

anatômicas (Tabela 1S). Como critério de padronização, coletamos folhas totalmente 

expandidas, expostas em pleno sol e isentas de agentes patogênicos. Posteriormente, 

acondicionamos as folhas em sacos de papel e as levamos para análise nos laboratórios de 

Ecologia Vegetal e de Microscopia do Campus de Nova Xavantina-MT. 

Medimos a espessura da folha, área foliar específica (razão entre a área foliar e a 

massa seca da folha) e o conteúdo de massa de água na folha para cada espécie. 

Determinamos a espessura das folhas frescas com um micrômetro digital eletrônico e as 

digitalizamos com um scanner para calcularmos a área foliar específica (Abràmoff et al. 

2004). Estimamos o peso úmido das folhas com uma balança de precisão, em seguida 

acondicionamos em sacos de papel e levamos para estufa a 60 ºC, e a partir de 72 h 

determinamos o peso seco. O teor de água na folha foi calculado como a razão entre os 

pesos úmido e seco. 

 Para a caracterização anatômica usamos o método de impressão da superfície foliar 

com silicone de condensação de alta tecnologia de moldagem (Speedex), como proposto 
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por Weyers & Johansen (1985). Posteriormente, usamos esmalte incolor para fazer a 

impressão do molde em lâminas e levamos a um microscópio óptico (Zeiss Primo Star), 

com câmera acoplada, para visualização dos estômatos e tricomas. Tomamos as medidas 

estomáticas sob a amplificação microscópica de 10x tendo selecionado 10 campos 

aleatoriamente por folha; em seguida processamos as imagens com o software ImageJ 

(Abràmoff et al. 2004).  

 Calculamos a densidade estomática, para cada indivíduo, como a média do número 

de estômatos contados nos mesmos campos de visão registrados anteriormente, e 

posteriormente estimamos as densidades, comprimentos e larguras estomáticas médios por 

espécie, sendo mensurados 25 complexos estomáticos por indivíduo. Medimos o 

comprimento da célula-guarda (“L” em µm), a largura do par de células-guarda (“W”, em 

µm), o tamanho do estômato (“S”, estimado como S = L * W, de acordo com Franks et al. 

2009 e Franks et al. 2012) e a área máxima do poro estomático (“amax”, em µm²). 

Calculamos a área máxima do poro estomático como amax = α * S, sendo α = 0,12 (Franks 

& Beerling 2009). Medimos a densidade dos tricomas (quando presentes) como a média do 

número de tricomas contados nos mesmos campos de visão registrados anteriormente e 

estimamos as densidades. 

Para cada uma das três folhas descritas acima retiramos uma amostra de 2 x 2 cm 

da porção mediana do limbo foliar e empregamos um corte transversal a mão livre. 

Fixamos o fragmento foliar em um pecíolo entreaberto de embaúba (Cecropia sp.) e 

cortamos a mão livre com auxílio de uma lâmina de barbear. Posteriormente, armazenamos 

as amostras em placas de Petri e com auxílio de uma pipeta de Pasteur adicionamos 3 ml 

de hipoclorito de sódio, e aguardamos de 5 a 10 minutos até as amostras se tornarem 

translúcidas. Em seguida, enxaguamos três vezes com água destilada e coramos as 

amostras com uma proporção de 50% de azul de metileno e 50% de safranina. 

Fotografamos as lâminas com uma câmera acoplada a um microscópio óptico, 

selecionando aleatoriamente 10 campos de cada folha com o aumento da objetiva de 

magnificação de 10x para avaliar as espessuras da cutícula adaxial, da epiderme adaxial, e 

dos parênquimas paliçádico e esponjoso (Roeser 1962). 
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2.3 Estimativas de atributos de crescimento e medições de parâmetros 

microclimáticos 

Medimos a altura (m) e o diâmetro (cm) de cinco indivíduos por espécie em cada 

vegetação, totalizando 60 indivíduos, sendo que nas fitofisionomias savânicas (CT e CR) o 

diâmetro foi medido a 0,3 m e na floresta (FO) a 1,3 m do solo.   

Utilizamos um medidor de variáveis microclimáticas (Kestrel 3500), para medirmos 

a temperatura do ar (TA) e a umidade do ar (UA) e um medidor de luz (LI-250A) para 

mensurar a luz incidente em cada vegetação (IL). Realizamos essas medidas entre os meses 

de janeiro e março (período chuvoso) em horários pré-definidos ao longo do dia (8:00, 

10:00, 12:00, 14:00 e 16:00). 

 

2.4 Análises estatísticas  

Antes das análises testamos a normalidade e homocedasticidade dos dados utilizando 

os testes de Shapiro-Wilk e Levene (Levene 1961; Shapiro-Wilk 1965). Para averiguar se a 

umidade e a temperatura do ar e a incidência de luz discerniam entre as vegetações, 

utilizamos a análise de variância univariada (ANOVA) individualmente para cada variável. 

Para avaliar se os atributos funcionais das espécies diferiam entre as formações savânicas e 

a floresta usamos uma ANOVA, separadamente para cada espécie. Subsequentemente 

adotamos testes post-hoc de Tukey, para testar as divergências dos atributos funcionais de 

cada espécie entre as vegetações. Também realizamos uma análise de componentes 

principais (PCA) para verificar quais atributos funcionais estavam associados com as 

distintas vegetações e as espécies. 

Para compreender a distribuição da variação de cada característica, utilizamos 

distintos modelos lineares mistos, ajustando os modelos separados para cada característica 

(Rosas et al. 2019). Primeiramente, vegetação, espécies e indivíduos foram introduzidos 

como fatores aleatórios aninhados para avaliar como a variação das características foi 

distribuída entre os diferentes níveis de organização. Todas as análises dos dados foram 

executadas utilizando o programa R, versão 3.6.1 (R Core Team 2019) com nível de 

significância de 5%. 

 

3. RESULTADOS 

3.1 Variáveis microclimáticas 

As variáveis microclimáticas variaram significativamente entre as vegetações de 

savanas e a floresta (Figura 2). Os valores de umidade do ar (UA) foram maiores e 



57 

 

 

similares em ambientes mais fechados (FO e CT) e menores em ambiente mais aberto e 

rochoso (CR, P < 0,0001). Os valores de temperatura do ar (TA) foram maiores em 

ambientes savânicos (CT e CR) e menores na floresta (P < 0,0001). Os valores de 

incidência de luz (IL) foram maiores em ambiente totalmente exposto à luz e com menor 

umidade do ar (CR) e menores e similares em ambientes mais sombreados e fechados (CT 

e FO, P < 0,0001, Figura 2). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 2. Variação da umidade do ar (UA), temperatura (TA) e intensidade de luz (IL) entre as 

vegetações savânicas, representadas por cerrado rupestre (CR), cerrado típico (CT) e a floresta 

(FO) na transição Amazônia-Cerrado. Os boxplots representam (medianas e intervalos de 

confiança) e as diferentes letras minúsculas denotam diferenças significativas (ANOVA, P < 0,05). 
 

3.2 Atributos funcionais de árvores da transição Amazônia-Cerrado 

 Atráves do componente principal 1 (PC1) verificamos a formação de dois grupos de 

espécies por aproximação das semelhanças entre os atributos funcionais, o primeiro 

representado por Hymenaea stigonocarpa e Pseudobombax longiflorum e o segundo por 

Qualea parviflora e Vatairea macrocarpa (Figura 3, Tabela 2S). O PC1 explicou 33% da 

variabilidade e os principais atributos funcionais correlacionados foram MAF, DET e DEE 

(Tabela 2S).  

Por meio do componente principal 2 (PC2) verificamos a separação das três 

vegetações, com clara distinção entre aquelas com condições ambientais extremas como o 

cerrado rupestre (solo raso e rochoso, alta temperatura e intensa incidência de luz) e a 
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floresta (solo profundo, baixa incidência de luz e alta umidade), enquanto o cerrado típico 

ocupou a posição intermediária. O PC2 resumiu 28,7% da variabilidade e os principais 

atributos funcionais correlacionados foram AFE, COP e ALA (Tabela 2S). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Análise de componentes principais (PCA) relacionando os atributos funcionais de 

algumas espécies de árvores da transição Amazônia-Cerrado, coocorrentes em cerrado rupestre 

(CR), cerrado típico (CT) e Floresta (FO). Altura da árvore (ALA), diâmetro do caule (DIC), 

abertura máxima do poro estomático (AMA), tamanho de estômatos (TES), densidade de estômatos 

(DEE), densidade de tricomas (DET), espessura do parênquima esponjoso (EPE), espessura do 

parênquima paliçádico (EPP), espessura da epiderme adaxial (EAD), espessura da cutícula adaxial 

(CAD), comprimento do pecíolo (COP), espessura da folha (ESF), conteúdo de massa de água 

foliar (MAF) e área foliar específica (AFE). A PCA explicou 61,7% da variação total dos dados 

nos dois primeiros eixos. 

 

3.3 Variabilidade dos atributos funcionais das espécies avaliadas em diferentes 

níveis organizacionais 

Para a maioria dos atributos funcionais avaliados, as maiores variações foram 

atribuídas às diferenças entre o tipo de vegetação e entre as espécies (Figura 4). Entre 10 a 

85% da variação explicada pelas diferenças do tipo vegetação esteve relacionada com a 

densidade de tricomas, 30% com os parênquimas paliçádico e esponjoso e entre 42 a 85% 

para a área foliar específica, altura das árvores e as espessuras da cutícula e da epiderme 

adaxial. Em contrapartida, as espécies explicaram de 9 a 92% da variabilidade dos 

atributos funcionais, sendo que para o diâmetro do caule, abertura máxima dos estômatos, 

tamanho dos estômatos, densidade de estômatos e o conteúdo de massa de água foliar foi 

entre 51 a 91% (Figura 4). 
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Figura 4. Particionamento de variância dos modelos lineares aninhados dos atributos funcionais 

das árvores de algumas espécies na transição Amazônia-Cerrado. Altura da árvore (ALA), 

Diâmetro do caule (DIC), Abertura máxima do poro estomático (AMA), Tamanho de estômatos 

(TES), Densidade de estômatos (DEE), Densidade de tricomas (DET), Espessura do parênquima 

esponjoso (EPE), Espessura do parênquima paliçádico (EPP), Espessura da epiderme adaxial 

(EAD), Espessura da cutícula adaxial (CAD), Comprimento do pecíolo (COP), Espessura da folha 

(ESF), Conteúdo de massa de água foliar (MAF) e Área foliar específica (AFE). Todos os dados 

foram transformados (log-10) antes da análise. 

3.4 Comparações intraespecíficas dos atributos funcionais 

 Em geral, os valores dos atributos funcionais variaram muito entre os indivíduos da 

mesma espécie, sendo maiores nos ambientes abertos (CR e CT) e menores no ambiente 

mais fechado e sombreado (FO, Figuras 5 e 6). Verificamos que os valores da área foliar 

específica (AFE), são maiores para os indivíduos da floresta e os valores de conteúdo de 

massa de água foliar (MAF) são maiores para os indivíduos do cerrado rupestre e cerrado 

típico. No entanto, para os indivíduos de Vatairea macrocarpa os valores de MAF não 

diferiram estatisticamente (Figura 5). O comprimento do pecíolo (COP) variou muito entre 

os indivíduos, exceto para V. macrocarpa. Os valores de COP para os indivíduos de 

Qualea parviflora foram maiores no cerrado rupestre, ao passo que para Hymenaea 

stigonocarpa e Pseudobombax longiflorum foram maiores na floresta e menores nas 

savanas aqui representadas por cerrado rupestre e cerrado típico (Figura 5).  

Notamos que a espessura das folhas (ESF), também variou significativamente entre 

os indivíduos das savanas e da floresta (Figura 5), sendo que todos os indivíduos que 

ocorreram no cerrado rupestre apresentaram valores de ESF maiores comparados aos 

indivíduos das mesmas espécies no cerrado típico e na floresta (P < 0,0001; Figura 5). 

Também descobrimos que todos os indivíduos das formações savânicas apresentaram 
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valores maiores de espessuras da cutícula (CAD) e epiderme adaxial (EAD), dos 

parênquimas paliçádico (EPP) e esponjoso (EPE), quando comparados aos indivíduos das 

mesmas espécies na floresta (P < 0,0001; Figuras 5 e 6). 

Observamos que os valores de densidade de tricomas (DET) são maiores para os 

indivíduos das formações savânicas (Figura 6). Registramos uma exceção para V. 

macrocarpa, cujos valores de DET no cerrado típico e na floresta foram similares e 

menores, enquanto os valores maiores foram registrados para os indivíduos do cerrado 

rupestre (Figura 6). A densidade de estômatos (DEE) variou muito entre os indivíduos, 

exceto para H. stigonocarpa. Para Q. parviflora e V. macrocarpa os valores de DEE foram 

maiores para os indivíduos das savanas e menores para as mesmas espécies da floresta, ao 

passo que para P. longiflorum os valores de DEE foram maiores na floresta e menores nas 

savanas (Figura 6). 

O tamanho dos estômatos (TES) também variou amplamente entre os indivíduos 

das savanas comparados às mesmas espécies da floresta (P < 0,0001; Figura 6). Para Q. 

parviflora os maiores valores foram registrados no cerrado rupestre e os menores no 

cerrado típico e na floresta, ao passo que para V. macrocarpa e P. longiflorum os maiores 

valores foram na floresta e os menores nas savanas. Entretanto, para H. stigonocarpa os 

valores de TES foram maiores e similares entre os indivíduos do cerrado típico e da 

floresta e menores para os indivíduos do cerrado rupestre. Além disso, verificamos que 

todos os indivíduos da floresta apresentaram valores de abertura máxima dos estômatos 

(AMA) maiores quando comparados aos indivíduos das mesmas espécies no cerrado 

rupestre e cerrado típico (Figura 6). 

Constatamos que os valores de altura das árvores (ALA) são maiores para todos os 

indivíduos de todas as espécies na floresta e menores para as mesmas espécies que crescem 

no cerrado rupestre e cerrado típico (Figura 6). Em contrapartida, todos os indivíduos de Q. 

parviflora, H. stigonocarpa e P. longiflorum do cerrado típico e do cerrado rupestre 

apresentaram valores de diâmetro do caule (DIC) maiores em comparação com as mesmas 

espécies da floresta (Figura 6). 
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Figura 5. Variabilidade dos atributos funcionais (valores médios e desvio padrão) de quatro 

espécies de árvores da transição Amazônia-Cerrado que coocorrem em três vegetações 

contrastantes: cerrado rupestre (círculo amarelo - CR), cerrado típico (círculo vermelho - CT) e 

floresta (círculo verde - FO). Diferentes letras minúsculas denotam diferenças significativas 

(ANOVA, P < 0,05). 
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Figura 6. Variabilidade dos atributos funcionais (valores médios e desvio padrão) de quatro 

espécies de árvores da transição Amazônia-Cerrado que coocorrem em três vegetações 

contrastantes: cerrado rupestre (círculo amarelo - CR), cerrado típico (círculo vermelho - CT) e 

floresta (círculo verde - FO). Diferentes letras minúsculas denotam diferenças significativas 

(ANOVA, P < 0,05). 
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4. DISCUSSÃO  

Nossos achados mostraram que, na maior e mais diversa transição do planeta 

Amazônia-Cerrado, algumas espécies de árvores apresentam plasticidade em seus atributos 

funcionais. Nesse caso, verificamos que os indivíduos crescendo em formações savânicas 

investem em atributos que contribuem para garantir maior eficiência no uso da água e 

alocação de recursos e os indivíduos das mesmas espécies que vivem em floresta investem 

em atributos para garantir maior aquisição de recursos e produtividade. Nosso estudo 

demostrou que as árvores das mesmas espécies crescendo em distintas vegetações sofrem 

diferentes pressões seletivas, as quais promovem uma divergência funcional que promove 

a alteração das estratégias ecológicas, onde o tipo de vegetação e as espécies foram os 

fatores que melhor explicaram a variação dos atributos funcionais das árvores avaliadas. 

Em uma perspectiva de mudanças no clima, a plasticidade fenotípica pode ser crucial para 

contribuir com a sobrevivência das espécies. Nesse caso, se as mudanças previstas no 

clima se concretizarem para a região de transição entre os biomas Amazônia e Cerrado, 

com o aumento das temperaturas e a redução da precipitação, os atributos funcionais 

ligados à tolerância a seca e aos aumentos de temperaturas poderão ser mais eficientes sob 

condições climáticas futuras. 

Verificamos que as vegetações avaliadas estão sujeitas a pressões ambientais 

distintas que exercem forte restrição sobre a distribuição das espécies (Hoffmann et al. 

2005), com temperaturas e incidência de luz maiores no cerrado rupestre e maiores valores 

de umidade do ar na floresta. Verificamos ainda que essas diferenças promovem mudanças 

morfoanatômicas foliares e também afetam as estratégias de crescimento das árvores 

(Franco 2002) as quais também são associadas à condição edáfica (Marimon-Junior & 

Haridasan 2005).  

As espécies avaliadas na transição Amazônia-Cerrado apresentaram plasticidade 

em seus atributos funcionais. O comprimento do pecíolo, a densidade e o comprimento dos 

estômatos foram os atributos mais variáveis entre os indivíduos das espécies de árvores 

que ocorrem concomitantemente em formações savânicas (cerrado rupestre e cerrado 

típico) e florestal (cerradão). Os atributos funcionais associados a tolerância à seca (como 

cutícula e densidade de tricomas) e alocação de recursos (diâmetro do caule), apresentaram 

valores maiores nos ambientes com maior abertura da copa e os atributos funcionais 

ligados a produtividade (como área foliar específica e altura) e maximização dos recursos 
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(como comprimento do pecíolo e densidade de estômatos), foram maiores em ambientes 

com dossel mais fechado. 

 As variações nos atributos funcionais das árvores que ocorrem em vegetações com 

tensões abióticas contrastantes podem ser interpretadas como resultado da pressão da 

seleção disruptiva (Lemos-Filho et al. 2008) a qual reflete divergência funcional entre 

indivíduos da mesma espécie que são adaptadas à diferentes condições ambientais 

(Hoffmann & Franco, 2008). Cabe ressaltar que a plasticidade fenotípica encontrada para 

as espécies avaliadas pode proporcionar um melhor papel na adaptação às mudanças 

ambientais e climáticas, além de ampliar a distribuição ecológica e geográfica das espécies 

(Bedetti et al. 2011).  

Os indivíduos da floresta apresentaram valores maiores de área foliar específica 

(AFE) em comparação aos indivíduos das mesmas espécies ocorrendo nas formações 

savânicas, corroborando com os estudos realizados por Hoffmann et al. (2005) e Rossatto 

et al. (2009) no Bioma Cerrado. Valores elevados de AFE são associados ao menor 

investimento na biossíntese de tecidos que dão suporte e proteção (Grime 1979; Franco et 

al. 2005), tal como registrado em nosso estudo para os indivíduos na floresta. Por outro 

lado, os valores menores de AFE para os indivíduos que crescem em savanas são 

essenciais para reduzir a superfície de área foliar e prevenir a perda de água por 

transpiração (Poorter et al. 2009). Além disso, o menor investimento em AFE pode ser 

uma estratégia para aumentar a retenção de recursos e alocar em outros órgãos da planta 

(Reich et al. 1992; Westoby 1998; Pérez-Harguindeguy et al. 2013). 

O conteúdo de massa de água foliar (MAF) foi maior para os indivíduos das 

formações savânicas, o que pode ajudar as árvores a reduzirem a temperatura da folha e se 

protegerem contra a dissecação (Bündchen et al. 2015), especialmente quando se 

encontram sob condições de elevadas temperaturas do ar e intensa incidência de luz, como 

é o caso das formações savânicas aqui amostradas. Por outro lado, os indivíduos na floresta 

não precisaram investir em MAF, pois essa vegetação encontra-se em uma área com maior 

disponibilidade hídrica no solo (Marimon-Junior & Haridasan 2005) e sob microclima 

menos estressante aqui representado por valores menores de temperatura do ar e incidência 

de luz. 

Apesar do comprimento do pecíolo ter sido muito variável entre os indivíduos, 

Hymenaea stigonocarpa e Pseudobombax longiflorum apresentaram valores maiores para 

os indivíduos localizados na floresta e menores para aqueles das formações savânicas. Em 

geral, pecíolos com maior comprimento permitem maior captação de luz (Poorter & 
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Bongers 2006), sendo esse um atributo vantajoso em ambientes florestais, onde as espécies 

estão sujeitas a maior competição por luz (Carswell et al. 2000). Além disso, pecíolos mais 

longos também contribuem para reduzir a aglomeração e sobreposição de folhas no 

entorno do caule (Takenaka 1994; Poorter 2009), o que pode ser uma característica 

fundamental em florestas sombreadas. Por outro lado, os maiores valores de comprimento 

do pecíolo de Qualea parviflora foram registrados para os indivíduos que crescem no 

cerrado rupestre, justamente no ambiente mais iluminado e com os maiores registros de 

temperatura. Nesse caso, o pecíolo mais longo pode contribuir para reduzir a temperatura 

da superfície foliar, dissipar o calor e prevenir danos térmicos foliares (Yates et al. 2010; 

Ye et al. 2011; Leigh et al. 2012). 

A espessura da folha foi maior para os indivíduos das formações savânicas (CT e 

CR), em comparação com os da floresta, corroborando os estudos que demonstraram que a 

espessura das folhas tende a ser maior em vegetações que apresentam alta incidência de luz 

(Grime 1979; Reich et al. 1999; Dahlgren et al. 2006). Esse efeito é causado devido ao 

maior investimento fisiológico para a formação de tecidos e estruturas de proteção, como a 

cutícula e a epiderme, com paredes celulares mais espessadas (Fahn & Cutler 1992), as 

quais ajudam a diminuir os efeitos danosos da radiação ultravioleta e prevenir contra danos 

foliares causados por herbívoros e altas temperaturas (Turner 1994; Rozendaal et al. 2006). 

Em nosso estudo verificamos que temperatura, umidade e luminosidade elevadas podem 

afetar os tecidos do mesofilo foliar (Gratani et al. 2006; Rossatto & Kolb 2010), resultando 

em modificações na área foliar e na espessura dos tecidos (Goulet & Bellefleur 1986), 

visto que a espessura das folhas dos indivíduos amostrados nas formações savânicas, 

caracterizadas por apresentar elevadas temperaturas e luminosidade e baixa umidade do ar, 

sempre foi superior aos indivíduos, das mesmas espécies, da formação florestal. 

De acordo com o tipo vegetacional avaliado, também verificamos diferenças tanto 

na morfologia como na anatomia foliar dos indívíduos. As folhas dos indivíduos 

amostrados nas formações savânicas (áreas abertas) apresentaram cutículas, epidermes, 

parênquimas paliçádico e esponjoso mais espessos, características que são importantes 

para aumentar a eficiência das plantas na conservação e no uso da água (Pallardy 1981; 

Rossatto & Kolb 2010), dissipar a luz e calor excessivos (Feller 1996; Gratani et al. 2006) 

e promover o aumento nas taxas fotossintéticas (Pearce et al. 2006). De fato, a maior 

umidade relativa e menores temperatura do ar e incidência de luz registrados na floresta 

não exigem que os indivíduos invistam em atributos funcionais relacionados ao 

armazenamento de água e tolerância à seca (Vogelmann 1993; Hlwatika & Bhat 2002; 
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Larcher 2003; Yates et al. 2010; Monteiro et al. 2016; Lin et al. 2017). Nesse caso, é mais 

vantajoso para os indivíduos da floresta investir em menores espessuras dos tecidos que 

compõem o mesofilo foliar para aumentar a produtividade e aquisição de recursos 

(Westoby 1998). 

A alta densidade de tricomas registrada nas folhas dos indivíduos das formações 

savânicas, que também apresentaram menores valores de umidade realtiva do ar em 

comparação com a floresta, representa uma estratégia adaptativa para evitar ou controlar o 

aumento da temperatura foliar (Ehleringer & Björkman 1978), bem como reduzir a perda 

de água (Gianoli & Gonzalez-Teuber 2005). Provavelmente associado à maior densidade 

de tricomas, verificamos que a maior densidade de estômatos registrada para os indivíduos 

de Qualea parviflora e Vatairea macrocarpa das formações savânicas permite trocas 

gasosas mais eficientes, maior condutância estomática e, substancialmente, maiores taxas 

fotossintéticas (Pearce et al. 2006; Galmés et al. 2007). Além disso, a maior densidade 

estomática também representa um controle mais eficiente na transpiração, impedindo perda 

excessiva de água para atmosfera (Weyers & Meidner 1990). Por outro lado, em 

Pseudobombax longiflorum os valores de densidade de estômatos foram maiores para os 

indivíduos da floresta o qual representa maior assimilação de CO2
 e, consequentemente, 

maiores taxas de evapotranspiração que promovem um maior crescimento da espécie 

(Ogburn & Edwards, 2010). 

O tamanho dos estômatos também variou, especialmente para Vatairea macrocarpa 

e Pseudobombax longiflorum, que apresentaram os menores valores para os indivíduos das 

formações savânicas. Estômatos pequenos e menores aberturas estomáticas permitem um 

controle mais eficiente no uso da água (Abrams et al. 1994; Franco 2002; Goldstein et al. 

2008), principalmente em áreas que estão sob altas temperaturas, intensa incidência de luz 

e baixa umidade (Shields 1950; Ackerly 2004; Poorter et al. 2009), como observado nas 

formações savânicas do presente estudo.  

As menores alturas e maiores diâmetros registrados para os indivíduos que crescem 

nas formações savânicas (CT e CR) e o inverso para os indivíduos que ocorrem na floresta, 

corroboram com os estudos que reportaram que a altura é uma das principais mudanças 

que caracterizam as estratégias para adquirir e armazenar recursos (Westoby 1998; Cássia-

Silva et al. 2017; Smedt et al. 2018). Nas florestas, o ambiente sombreado limita a entrada 

de luz sob o dossel e favorece o crescimento em altura das árvores (Pérez-Harguindeguy et 

al. 2013; Diaz et al. 2004; Hoffmann et al. 2012). Por outro lado, nas savanas aqui 

avaliadas, a alta incidência luminosa e os solos rasos (CR) ou com menor umidade (CT) 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11258-017-0765-3#CR65
https://link.springer.com/article/10.1007/s11258-017-0765-3#CR65
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1433831918300684?via%3Dihub#bib0240
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1433831918300684?via%3Dihub#bib0240
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1433831918300684?via%3Dihub#bib0075
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1433831918300684?via%3Dihub#bib0135
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também podem estar determinando maior investimento no crescimento em diâmetro em 

detrimento das alturas (Franco 2002; Oliveira-Filho & Ratter 2002; Marimon-Junior & 

Haridasan 2005).  

Nossos resultados confirmam que indivíduos da mesma espécie que crescem em 

diferentes vegetações apresentam valores distintos de atributos funcionais em resposta às 

condições ambientais locais (Cássia-Silva et al. 2017; Smedt et al. 2018).  Desta forma, as 

tensões abióticas contrastantes que registramos entre as vegetações, afetaram 

significativamente as estratégias de aquisição, retenção e uso dos recursos (Bedetti et al. 

2011; Smedt et al. 2018), gerando diferentes pressões seletivas nos atributos funcionais das 

árvores e fornecendo uma divergência nos atributos funcionais das populações aqui 

avaliadas, as quais estão ligadas à seleção de habitat (Lemos-Filho et al. 2008). Além 

disso, espécies que apresentam alta variação dos atributos funcionais, tal como registrados 

nas aqui avaliadas, normalmente tem nichos ecológicos mais amplos e podem ocorrer em 

diferentes habitats (Jung et al. 2010).  

As mudanças climáticas futuras estão previstas para aumentar os eventos climáticos 

extremos, como secas e aumentos de temperaturas (Meehl & Tebaldi 2004; Collins et al. 

2013). Essas mudanças poderão afetar negativamente a aptidão ecofisiológica das árvores 

e, consequentemente, aumentar o risco de mortalidade, principalmente para as espécies da 

transição Amazônia-Cerrado que já experimentam níveis críticos de aumento de 

temperatura, cerca de 100% acima da média de aquecimento registrada para o planeta (Coe 

et al. 2016; Hoegh-Guldberg et al. 2018). Portanto, a plasticidade fenotípica pode 

representar um mecanismo chave para a sobrevivência das espécies sob climas futuros. 

Nesse caso, atributos funcionais que permitem maior armazenamento e eficiência no uso 

da água e auxiliam na dissipação de calor podem ser mais vantajosos para as árvores 

sujeitas a eventos climáticos extremos (IPCC 2019).  

5. CONCLUSÃO 

Nossas descobertas mostraram que algumas espécies da transição Amazônia-

Cerrado apresentam plasticidade fenotípica em seus atributos funcionais, revelando que 

diferentes tipos vegetacionais impõem distintas pressões seletivas sobre os atributos 

funcionais das árvores, capazes de influenciar o armazenamento e a eficiência de uso da 

água, bem a aquisição e alocação de recursos. Além disso, as evidências aqui registradas 

sobre a divergência nas estratégias ecológicas de espécies que ocorrem concomitantemente 

https://link.springer.com/article/10.1007/s11258-017-0765-3#CR42
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0058
https://onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1111/gcb.14590#gcb14590-bib-0012
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em formações savânicas e floresta reforçam a ideia de que elas podem se comportar como 

grupos funcionais distintos (Hoffmann et al. 2005). Assim, as árvores em savanas 

apresentam características morfológicas e anatômicas típicas de plantas que competem por 

água e as mesmas espécies crescendo na floresta apresentam características que aumentam 

a eficiência para competir por luz. Além disso, a plasticidade fenotípica nos atributos 

funcionais registrada nas espécies avaliadas pode desempenhar um papel chave para 

garantir a sobrevivência das árvores sob mudanças climáticas futuras. A interação entre o 

ambiente e os atributos funcionais representa um mecanismo importante para 

compreendermos como as pressões seletivas atuam sobre os padrões de diversidade 

funcional das espécies nos ecossistemas. 
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7. APÊNDICES 

 
Tabela S1. Lista de atributos funcionais avaliados para as árvores tropicais da transição 

Amazônia-Cerrado. 

Atributos funcionais Acrônimo Unidade 

Área foliar específica AFE cm2g-1 

Conteúdo de massa de água foliar MAF mg g-1 

Comprimento do pecíolo COP mm 

Espessura da folha ESF mm 

Espessura da cutícula adaxial CAD µm 

Espessura da epiderme adaxial EAD µm 

Espessura do parênquima paliçádico EPP µm 

Espessura do parênquima esponjoso EPE µm 

Densidade de estômatos DEE mm-2 

Densidade de tricomas DET mm-2 

Tamanho dos estômatos TES µm 

Abertura máxima do poro estomático AMA µm2 

Altura da árvore ALA cm 

Diâmetro do caule DIC cm 

 

Tabela S2. Autovalores dos atributos funcionais para as árvores tropicais da transição 

Amazônia-Cerrado. 

Atributos funcionais PC1 PC2 

Abertura máxima do poro estomático 0,799 0,191 

Altura da árvore 0,327 -0,715 

Área foliar específica  -0,723 

Comprimento do pecíolo 0,825 0,438 

Conteúdo de massa de água foliar 0,782 0,510 

Densidade de estômatos -0,813  

Densidade de tricomas -0,687 0,457 

Diâmetro do caule -0,427 0,299 

Espessura da cutícula adaxial -0,292 0,885 

Espessura da epiderme adaxial -0,365 0,776 

Espessura da folha  0,523 

Espessura do parênquima esponjoso -0,191 0,660 

Espessura do parênquima paliçádico -0,216 0,491 

Tamanho dos estômatos 0,799 0,191 

 

 

 


