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RESUMO GERAL 
 
 
O aumento da temperatura causado pelas recentes mudanças climáticas vem afetando a 

estrutura e o funcionamento de ecossistemas tropicais segundo dados do IPCC. O aumento 

da temperatura média dos trópicos demonstra que plantas desses sistemas serão expostas 

a temperaturas acima da faixa ótima para certas funções fisiológicas, especialmente as 

taxas fotossintéticas, acarretando assim danos às espécies que não possuem 

características que confiram termotolerância. O Cerrado é um ecossistema tropical savânico 

extremamente diverso, que tem passado por dinâmicas sucessionais, como a invasão de 

espécies típicas de formações florestais, que são favorecidas na ausência de episódios de 

fogo. Em áreas no interior do estado de São Paulo frequentemente encontramos transições 

entre formações florestais da Mata Atlântica (floresta estacional semidecidual) e de Cerrado 

(cerradão) dividindo a paisagem com formações savânicas. Diante do novo cenário 

ambiental de aquecimento global e levando em consideração as projeções futuras, espécies 

florestais podem estar sendo desfavorecidas pelo aumento da temperatura, já que em 

períodos quentes e secos espécies florestais não são capazes de avançar sobre sobre 

áreas savânicas. O presente estudo objetivou comparar a termotolerância de espécies 

arbóreas do cerrado típico e de duas formações florestais (cerradão e floresta estacional 

semidecidual) expostas à altas temperaturas e quais aspectos morfológicos e fenológicos 

(perenes x decíduas) dessas espécies poderiam estar relacionados a termotolerância, 

testando se espécies típicas de savanas seriam mais termotolerantes que as espécies 

presentes em formações florestais, o que ajudaria a conter a expansão florestal dentro de 

ambientes savânicos. Os resultados obtidos evidenciaram que espécies de formações de 

cerrado típico e de cerradão não diferem na sua capacidade de termotolerância 

(49,80±0,49°C e 49,71±0,71°C, respectivamente), porém o hábito foliar está fortemente 

relacionado a capacidade de tolerar altas temperaturas. Espécies perenes, 

independentemente de sua origem (cerrado típico x cerradão), se mostraram mais 

termotolerantes que as espécies decíduas.  As espécies tropicais de floresta estacional 

apresentaram a mesma termotolerância que espécies de cerrado típico (47,78±0,51°C e 

49,36±0,59°C, respectivamente), indicando que somente a temperatura não afetará as 

dinâmicas de fronteira desses dois ecossistemas. Os resultados obtidos neste estudo 

fornecem informações importantes sobre a ecofisiologia de espécies do sistema savânico e 

florestais frente às elevações na temperatura média global impostas pelo aquecimento 

global. 

 

Palavras-chave: hábito foliar, florestas tropicais, cerradão, savanas, termotolerância. 



        

  

 

 
ABSTRACT  
 
 

According to the IPCC data, temperature increases due to climatic changes are affecting the 

structure and functioning of tropical ecosystems. Increases in the average temperature of the 

tropics demonstrates that the plants in these systems will be exposed to temperatures above 

the optimum range for certain physiological functions, such as photosynthetic rates, leading 

to significant decrease of species performance, especially in those lacking traits that confirm 

thermotolerance. The Cerrado is a diverse tropical ecosystem, where savanna vegetation 

have been subjected to the invasion of typical forest species of adjacent vegetation. In 

transitional areas, such as those of São Paulo state, it is possible to find forest vegetation of 

the Atlantic Forest (semideciduous seasonal forest) and Cerrado (cerradão) side by side in 

the landscape with typical open savannas (typical cerrado). In view of the scenario of global 

warming, and taking into account the IPCC future projections, forest species may be 

disadvantaged by the increase in temperature, since in hot and dry periods forest species 

are not able to advance over savanna areas. The present study aimed to compare leaf 

thermotolerance of tree species from typical cerrado and from two forest formations 

(cerradão and semideciduous seasonal forest) exposed to high temperatures, testing 

whether the typical savanna species were more thermotolerant than those species present in 

forest formations. Additionally, we tested which aspect are more related to thermotolerance, 

plant origin or phenology The results showed that typical cerrado and cerradão species do 

not differ in their thermotolerance capacity (49,80±0,49°C e 49,71±0,71°C, respectively), 

however the leaf habit (evergreen x deciduous) is strongly related to the ability to tolerate 

high temperatures. Perennial species regardless of their origin (typical cerrado x cerradão) 

are more thermotolerant than deciduous species. The tree species of semideciduous forest 

have similar leaf thermotolerance as the typical savanna species (47,78±0,51°C e 

49,36±0,59°C, respectively), suggesting that temperature alone will not affect the frontier 

dynamics of these two ecosystems. The results obtained in this study provide important 

information about the ecophysiology of species in the Cerrado and forest systems in view of 

the increases in the average global temperature imposed by global warming. 

 

Keywords: leaf habit, tropical forest, cerradão, savannas, thermotolerance.
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INTRODUÇÃO GERAL 

Aquecimento global e seus efeitos na fisiologia das plantas 

Os ecossistemas tropicais vêm passando por mudanças em sua estrutura e 

funcionamento, devido especialmente aos eventos causados pelo fenômeno denominado 

aquecimento global (IPCC 2014). O aquecimento global sobrevém em consequência do 

aumento da concentração de CO2 presente na atmosfera, devido às ações antrópicas, e 

acarreta então mudanças no regime espacial e temporal térmico mundial, especialmente no 

aumento da temperatura média global (IPCC 2014). O Painel Internacional sobre Mudanças 

Climáticas (IPCC) apresenta em relatórios recentes um aumento de 1 – 1,5°C na 

temperatura média global comparado à média de temperaturas do período pré-industrial 

(entre 1850 – 1900), acarretando um cenário previsível de mudanças devastadoras na 

distribuição de espécies e na perda de habitats naturais (IPCC 2014; IPCC 2019). Além do 

aumento na temperatura média global, os relatórios do IPCC demonstram um aumento da 

frequência de eventos com temperaturas extremas, como ondas de calor ocorrentes durante 

as estações de crescimento, as quais já se tornaram mais frequentes e intensas nos últimos 

50 anos (IPCC 2007; IPCC 2014). Essas eventualidades nas mudanças de temperatura 

impactam drasticamente o funcionamento das plantas, e consequentemente dos 

ecossistemas (IPCC 2007; Song et al. 2010). Projeções para o futuro sugerem que as 

temperaturas médias anuais em ecossistemas tropicais aumentem entre 3 – 6°C ao longo 

deste século (Malhi et al. 2014, IPCC 2014).   

Com este significativo aumento, as plantas e animais estarão sujeitos a temperaturas 

extremas com uma maior frequência (Root et al. 2003; Hansen et al. 2012), os quais 

também estarão associados, em alguns casos, a épocas com menor disponibilidade hídrica 

e a períodos prolongados de seca, especialmente nas regiões sazonais (IPCC 2019). Ainda 

há incertezas quanto a distribuição da precipitação frente ao cenário de aquecimento global, 

projeções indicam que os níveis totais de precipitação não serão afetados, porém os 

indivíduos presentes nessas regiões sazonais experimentarão secas com maior duração 

(IPCC 2019), de forma que a precipitação total será concentrada no período chuvoso. Dessa 

maneira, serão somados os efeitos de altas temperaturas com os efeitos causados pela 

escassez hídrica. Acredita-se que as plantas presentes em sistemas tropicais sazonais 

serão severamente afetadas, visto que tais sistemas são acompanhados por uma estação 

seca bem definida, e que períodos maiores de seca afetarão a disponibilidade hídrica e 

nutricional do solo, causando perda de turgidez e fechamento estomático (Goldstein et al. 
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1986), assim acarretando em declínio significativo das taxas fotossintéticas, produtividade e 

crescimento das espécies vegetais nestes sistemas (Prior et al. 2004; Rossatto et al. 2009). 

As previsões de aumento da temperatura média nos trópicos indicam que as plantas 

desses sistemas poderão ser expostas a temperaturas acima da faixa ótima para funções 

fisiológicas, principalmente para fenômenos bioquímicos como a fotossíntese, pois é bem 

conhecido que o aparato fotossintético, por estar nas folhas e exposto às condições da 

atmosfera, é facilmente afetado por mudanças de temperaturas (Björkman 1975; Berry e 

Björkman, 1980; Sánchez-Gómez et al. 2006; Ducruet et al. 2007; Niu et al. 2014). Estudos 

clássicos indicam que, para as funções fotossintéticas de plantas tropicais temos o intervalo 

considerado adequado para funcionamento entre temperaturas de 18°C e 30°C, 

temperaturas além dessa faixa causam aquecimento foliar (intervalo entre 30°C e 40°C de 

acordo com Berry e Björkman 1980; Ducruet et al. 2007), causando decréscimos 

significativos na capacidade fotossintética. Temperaturas superiores (acima de 40°C) 

acarretariam em superaquecimento foliar, estresse térmico e danos irreversíveis às espécies 

que não possuem características para tolerar altas temperaturas (Corlett 2011; Sastry et al. 

2018), diminuindo severamente as taxas fotossintéticas, crescimento, produtividade e 

sobrevivência destas espécies (Berry e Björkman 1980). Porém, altas temperaturas 

favoreceriam espécies com capacidade de tolerar tais temperaturas elevadas (Berry e 

Björkman 1980; Sastry et al. 2018).  

A exposição a temperaturas elevadas pode causar danos irreversíveis ao aparato 

fotossintético, onde a ação enzimática é perdida e funções da membrana do cloroplasto são 

alteradas, aumentando a fluidez das membranas lipídicas, podendo também acarretar 

colapso da integridade celular (ver Berry e Björkman 1980). O fotossistema II (PSII) é a 

estrutura da cadeia transportadora de elétrons mais sensível às modificações na 

temperatura ambiental, podendo sofrer danos irreversíveis (Qiu e Lu 2003), assim como o 

complexo gerador de oxigênio (CGO). A exposição a temperaturas além da faixa ótima 

acarreta ao complexo gerador de oxigênio um desbalanço entre o fluxo de elétrons do CGO 

para a região aceptora de elétrons do PSII em direção ao centro de reação do fotossistema I 

(PSI, De Ronde et al. 2004), esse rompimento no transporte de elétrons faz com que haja 

uma maior proporção de elétrons excitados sendo desperdiçados, o que pode ser detectado 

pelo aumento na emissão de fluorescência da clorofila (Yamane et al. 2000). O aumento da 

fluorescência provocado pela exposição da folha a altas temperaturas é acarretado pela 

perturbação no transporte de elétrons (Yamane et al. 2000) e a dissociação dos receptores 

QA e QB (Bukhov et al. 1990), dessa maneira, a razão entre a fluorescência da clorofila 

variável e a fluorescência máxima (Fv:FM) e a fluorescência base (F0) são parâmetros 
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fisiológicos que podem ser usados para medir a tolerância fotossintética à altas 

temperaturas (Yamada et al. 1996). 

Plantas apresentam diferentes mecanismos, inclusive adaptações evolutivas para 

sobreviver em ambientes com altas temperaturas (Leigh et al. 2017). Certas espécies 

podem ser mais ou menos termotolerantes de acordo com vários aspectos morfológicos, 

sendo a área foliar específica (AFE) um parâmetro morfológico relacionado a espessura de 

certos tecidos foliares, e uma característica importante para se entender termotolerância 

(Godoy et al. 2011). Alguns estudos demonstram uma relação negativa entre a 

termotolerância do PSII e área foliar específica, indicando que folhas que apresentam 

valores menores de AFE (mais espessas, portanto) são mais tolerantes a altas 

temperaturas, apresentando valores altos de FV:FM mesmo após exposição a altas 

temperaturas (Knight e Ackerly 2003; Sastry et al. 2018).  Adicionalmente, alguns estudos 

relacionam a termotolerância com a fenologia da espécie, mais precisamente o hábito foliar 

(ver Sastry e Barua, 2017). É demonstrado que espécies perenes apresentam maior 

tolerância a altas temperaturas quando são comparadas às espécies decíduas, 

principalmente por apresentarem menores valores de AFE (Sastry e Barua 2017). Essa 

capacidade pode estar associada a ampla gama de condições ambientais que folhas 

perenes experimentam ao longo da sua vida útil (Eamus 1999), portanto, tendo mecanismos 

bioquímicos para lidar com a exposição a diferentes temperaturas.    

A partir da mensuração do grau de capacidade de termotolerância foliar (medidas de 

FV:FM após exposição a altas temperaturas) pode-se encontrar plantas com maior ou menor 

grau de termotolerância (Leigh et al. 2017). Estudos recentes que analisaram a capacidade 

de espécies florestais tropicais de tolerarem o calor relatam que temperaturas superiores a 

40°C – faixa de variação de 44,5 e 51,0°C – são responsáveis por danos irreversíveis aos 

aparatos fotossintéticos das plantas arbóreas de florestas tropicais ao redor do mundo 

(Sastry et al. 2018; Tiwari et al. 2020). Logo, temperaturas acima de 40°C causariam 

superaquecimento foliar, declínio nas funções fotossintéticas do PSII, diminuindo 

severamente as taxas de fotossíntese, crescimento, produtividade e sobrevivência das 

espécies vegetais de ambientes tropicais (Berry e Björkman 1980; Ducruet et al, 2007). À 

medida que o aquecimento global atua elevando a temperatura média global, as espécies 

vegetais que estiverem aptas a sobreviver nas novas condições climáticas de temperatura 

serão favorecidas em termos de captação de carbono (Franco et al. 2014). Desta maneira, 

torna-se importante a compreensão das respostas funcionais foliares frente às alterações de 

temperatura devido aos cenários propostos pelo IPCC. 
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Aquecimento global e os sistemas sazonais tropicais 

Dentro das escalas regionais da paisagem encontramos formações savânicas e 

florestais formando mosaicos de vegetações distintas nas regiões tropicais sazonais, onde 

diferentes disponibilidades de água, nutrientes e frequência de distúrbios moldam a 

distribuição e a composição desses dois tipos de vegetações (Furley 1992). Para 

exemplificar essa grande variação, no Brasil podemos citar domínios tão distintos como a 

Mata Atlântica e o Cerrado, com vegetações fazendo parte de sistemas tropicais sazonais 

(Veloso et al. 1991; Ribeiro e Walter 2008). 

O Cerrado, conhecido como a savana brasileira, é o segundo maior bioma em área 

de distribuição no continente Sul Americano, sendo caracterizado principalmente por sua 

sazonalidade, já que apresenta um período de seca anual normalmente ocorrente no 

período entre maio a setembro, sendo uma das principais características determinantes do 

funcionamento das espécies ali existentes, aliada ao regime de incêndios, tipo de solo e 

topografia (Eiten 1972; Oliveira Filho e Ratter 2002).  A estação seca é caracterizada por 

altas irradiâncias, elevadas temperaturas e baixa umidade relativa, relacionada a escassez 

hídrica nas camadas superficiais do solo (Franco 2002). O Cerrado apresenta diferentes 

fitofisionomias ao longo de sua distribuição, formando um mosaico de vegetações onde 

estão presentes formações campestres constituídas principalmente de gramíneas com 

metabolismo C4, formações savânicas que apresentam em sua maioria gramíneas C4, além 

de herbáceas, arbustos e arbóreas com metabolismo C3 e formações florestais compostas 

por arbóreas exclusivas de metabolismo C3 (Ribeiro e Walter 2008). As formações 

vegetacionais do Cerrado diferem na composição e também em seu funcionamento, e isso 

está associado à frequência de fogo que é um fator determinante das fisionomias de savana 

e sua composição de espécies, assim como a herbivoria, tipos de solos, relevos e a 

precipitação sazonal (Oliveira Filho e Ratter 2002; Gottsberger e Silberbauer-Gottsberger 

2006; Parr et al. 2014; Durigan e Ratter 2016).   

É bem conhecido que a modificação no regime de fogo por ações antropogênicas 

vem acarretando influências sobre as populações de plantas e a estrutura das comunidades 

savânicas (Hoffmann 1996; Munhoz e Amaral 2010; Sato, Miranda e Maia 2010, Abreu et al. 

2017). A supressão de incêndios tem levado ao aumento da densidade vegetal e perdas de 

biodiversidade, onde a vegetação florestal avança sobre regiões de savana típica 

substituindo as espécies vegetais nativas de savanas, especialmente as herbáceas 

(Coutinho 1990; Bond e Parr 2010; Hoffmann et al. 2012; Abreu et al. 2017).  Na ausência 

de fogo o aparecimento de uma vegetação alta e uniforme tem substituído as vegetações 
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savânicas típicas em muitos locais, causando o adensamento dessa fitofisionomia (Pinheiro 

e Durigan 2009; Pinheiro, Azevedo e Monteiro 2010; Abreu et al. 2017), o que diminui a 

incidência de luz no ambiente e muda a estruturação do ecossistema (Pinheiro et al. 2016, 

Abreu et al. 2017).  

Frequentemente, as invasões de espécies florestais nos ambientes savânicos se dão 

pelo contato direto entre as formações savânicas e as formações florestais (Durigan e Ratter 

2006). No Brasil, as invasões de espécies florestais em direção a áreas de vegetação 

savânica do Cerrado são provocadas por espécies lenhosas de fisionomias florestais 

associadas ao mesmo, como o cerradão e a mata de galeria (Durigan e Ratter 2006; 

Pinheiro e Durigan 2009). Porém, nas regiões de ecótono ao sul da distribuição do Cerrado, 

essa invasão pode se dar por espécies lenhosas de florestas tropicais pluviais (Durigan e 

Ratter 2006). É recorrente, por exemplo, que em áreas de transição no estado de São 

Paulo, as formações distintas de Cerrado e da Mata Atlântica dividam a paisagem em 

escalas locais e regionais (Siqueira e Durigan 2007). 

O domínio da Mata Atlântica se estende por todo o litoral brasileiro, ocorrendo assim 

sob uma grande diversidade de climas e relevos, o que ocasiona grande variedade de 

formações florestais como a floresta ombrófila densa, ombrófila mista, ombrófila aberta, 

estacional decidual e estacional semidecidual (Veloso et al. 1991; Campanili e Prochnow 

2006). Florestas estacionais semideciduais são caracterizadas pela presença de árvores de 

grande porte que perdem de 20 – 50% da sua copa durante a estação seca (Veloso et al. 

1991; Oliveira-Filho e Fontes 2000; Campanili e Prochnow 2006). Esse tipo de formação 

vegetal ocorre com frequência no interior do estado de São Paulo em contato com áreas 

savânicas (Durigan et al. 1999; Durigan e Ratter 2006) onde, na ausência de fatores que 

barram a expansão florestal em ambientes abertos, como o fogo, espécies florestais 

invadem com sucesso as fisionomias abertas causando adensamento (Durigan e Ratter 

2006). 

A compreensão das causas que comandam a distribuição de espécies florestais e da 

savana tem importantes implicações no manejo dos ecossistemas savânicos mundiais, 

especialmente porque as florestas estão expandindo com grande rapidez sobre os sistemas 

savânicos (Silva et al. 2008; Hoffman et al. 2012; Murphy e Bowman 2012; Abreu et al. 

2017; Stevens et al. 2017, Rosan et al. 2019). Sabe-se que o sucesso na invasão de 

espécies florestais em sistemas savânicos se dá pela ausência de fogo no sistema (Durigan 

e Ratter, 2006; Hoffmann et al. 2012) aliado a atributos fisiológicos de plantas florestais que 

conferem a estas rápida ocupação e altas taxas de sobrevivência como, por exemplo, maior 

crescimento (Rossatto et al. 2009), maiores taxas fotossintéticas durante o período da 
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estação chuvosa (Rossatto et al. 2013) e controle hídrico sazonal muito semelhante a 

espécies do Cerrado (Hao et al. 2008, Rossatto et al. 2013). Tais características funcionais 

afetam também a diversidade de espécies dos sistemas savânicos, pois um aumento da 

densidade de espécies arbóreas influencia na disponibilidade espacial e temporal de 

recursos luminosos (Rossatto e Rigobelo 2016), selecionando a comunidade de espécies 

herbáceas (Pinheiro et al. 2016) devido seus atributos morfológicos e fisiológicos 

selecionados para ambientes com alta luminosidade (Rossatto et al. 2018). 

Num contexto de cenário de mudanças climáticas globais, tendo em vista a questão 

do aumento da temperatura, as espécies de plantas de formações florestais poderiam ser 

desfavorecidas por uma drástica diminuição em suas taxas fotossintéticas, especialmente 

porque estas plantas de origem florestal tendem a apresentar maiores valores de AFE 

(Hoffmann et al. 2005, Vitória et al. 2019), que teoricamente confere uma menor capacidade 

de termotolerância (Sastry et al. 2018). Assim, altas temperaturas poderiam atuar 

diretamente diminuindo esse processo de expansão de espécies arbóreas florestais em 

áreas de cerrado típico, por exemplo (Franco et al. 2014). Assim, estudos que levem em 

conta comparações entre a capacidade de termotolerância em folhas de espécies de savana 

e de floresta trarão importantes informações sobre a possibilidade de uma limitação para 

espécies florestais e manutenção de áreas savânicas, considerando apenas a questão do 

aumento da temperatura. De fato, há pouquíssimos relatos científicos sobre o efeito de altas 

temperaturas no funcionamento do aparato fotossintético foliar nas espécies típicas dos 

sistemas sazonais brasileiros (Tiwari et al. 2020; Araújo et al. 2021), de forma que se torna 

importante a compreensão destas respostas funcionais frente ao aquecimento global 

(Franco et al. 2014).  

Portanto, este trabalho pretende expandir nosso conhecimento a respeito das 

respostas de termotolerância de plantas arbóreas de Cerrado (entre formações savânicas e 

florestais, considerando formações como cerrado típico e cerradão) e também de espécies 

arbóreas da Mata Atlântica (entre formações savânicas e florestais, no caso, espécies 

presentes em floresta estacional semidecidual). Investigamos aqui se espécies florestais 

presentes em cerradão e em floresta estacional semidecidual teriam menor capacidade de 

termotolerância a altas temperaturas em comparação  às espécies típicas de savanas 

(cerrado típico), o que limitaria a sobrevivência e expansão das espécies florestais sobre 

áreas savânicas no futuro cenário previsto de aquecimento global. 
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