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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 



        

  

13 

 

 
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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OBJETIVOS  

Este trabalho teve por objetivo comparar a termotolerância de espécies arbóreas de 

Cerrado e da Mata Atlântica. Este estudo foi dividido em duas abordagens distintas, 

formando dois capítulos. No capítulo I, nosso objetivo foi comparar a termotolerância de 

espécies do Cerrado ocorrendo em duas formações vegetais distintas, porém localizadas 

lado a lado numa escala local, sendo o cerrado típico e o cerradão (formação savânica e 

formação florestal, respectivamente). No segundo capítulo, o objetivo foi comparar a 

termotolerância de espécies arbóreas de Cerrado e de Mata Atlântica (cerrado típico e 

floresta estacional semidecidual, respectivamente), que apesar de serem formações 

vegetais distintas, têm padrões sazonais de temperatura semelhantes. Com isso, nosso 

objetivo geral foi obter informações sobre a capacidade de termotolerância de formações 

savânicas e florestais discutindo sobre os efeitos do aumento de temperatura como 

potencial fator na distribuição destes grupos.  

 

HIPÓTESES 

As hipóteses testadas no presente estudo foram: 

Capítulo I - Termotolerância em espécies arbóreas do cerrado típico e do 

cerradão. 

1) Dentro do Cerrado e suas formações vegetais distintas, espécies típicas de 

cerrado típico (formação savânica) seriam mais termotolerantes que as espécies nativas de 

cerradão (formação florestal)?  

R - Esperamos que espécies arbóreas de cerrado típico sejam mais termotolerantes 

quando comparadas às espécies arbóreas de cerradão, o que diminuiria a capacidade de 

expansão das espécies florestais, já que estas não seriam favorecidas diante de cenários 

futuros de aquecimento. 

 

2) A característica de termotolerância foliar estaria relacionada a área foliar 

específica (AFE) e a espessura da folha, onde espécies com maior termotolerância 

apresentariam menor AFE e assim, maior espessura foliar?  
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R - Esperamos que as espécies mais termotolerantes sejam as espécies que 

apresentem menor AFE e maior espessura foliar, o que de acordo com a literatura serão as 

espécies de formações savânicas de cerrado típico.   

 

3) O hábito foliar, independentemente da formação vegetal, influenciaria na 

termotolerância foliar frente a altas temperaturas? 

R - Esperamos que espécies arbóreas perenes sejam mais termotolerantes que 

espécies decíduas, pois ao longo da vida útil da folha, esta teria sido exposta a uma 

variedade de temperaturas extremas, o que demonstraria o favorecimento de espécies 

perenes em cenários de aquecimento global.  

 

Capítulo II - Termotolerância foliar de espécies arbóreas de cerrado típico e de 

floresta estacional semidecidual. 

1) Dentre os dois sistemas sazonais distintos, espécies de cerrado típico 

(formação savânica do Cerrado) seriam mais termotolerantes que as espécies nativas de 

floresta estacional semidecidual (formação florestal da Mata Atlântica)?  

R - Esperamos que espécies arbóreas de cerrado típico sejam mais termotolerantes 

quando comparadas às espécies arbóreas de floresta estacional semidecidual, o que 

poderia diminuir a atual capacidade de expansão de espécies florestais sob ambientes 

savânicos, não havendo assim o favorecendo do grupo florestal frente cenários futuros de 

aquecimento global. 

 

2) A característica de termotolerância foliar estaria relacionada a área foliar 

específica (AFE) e à espessura da folha, onde espécies com maior termotolerância 

apresentariam menor AFE e assim, maior espessura?  

R - Esperamos que as espécies mais termotolerantes sejam as espécies que 

apresentam menor AFE e maior espessura foliar, o que de acordo com a literatura serão as 

espécies de formações savânicas presentes no cerrado típico.    
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INTRODUÇÃO 

 
A sazonalidade climática é um importante fator ambiental afetando o funcionamento 

e a estruturação de ecossistemas ao redor do mundo, sendo as savanas e as florestas 

tropicais exemplos de sistemas sazonais que abrangem áreas significativas da superfície 

terrestre nos continentes sul americano e africano (Scholes e Archer 1997). Savanas 

tropicais são caracterizadas por apresentarem uma cobertura continua de gramíneas C4 e 

uma quantidade variável de plantas arbóreas C3, e essa variação descontinua na cobertura 

de lenhosas é que dá origem ao mosaico de fisionomias vegetais presentes nesse sistema 

(Beerling e Osborne 2006; Parr et al. 2014). Associadas às formações savânicas temos 

frequentemente formações florestais, que se caracterizam pela alta densidade de espécies 

arbóreas havendo assim a formação de dossel, o que diminui drasticamente a 

disponibilidade luminosa nos estratos herbáceos (Ribeiro e Walter 2008). No Brasil, os 

sistemas savânicos são representados pelo Cerrado que ocupava originalmente 

aproximadamente 23% do território do país. 

 Caracterizado por um período de seca sazonal (maio a setembro, Eiten 1972), o 

Cerrado é constituído por um diversificado leque de espécies vegetais com distintas 

características funcionais e morfológicas, onde estão presentes espécies decíduas e 

perenes (Eiten 1972). Esse complexo mosaico de vegetações é constituído por formações 

campestres como o campo limpo, savânicas como o cerrado típico e florestais como o 

cerradão (Ribeiro e Walter 2008). A grande variedade de formações vegetais se dá devido à 

ocorrência do bioma sob uma grande variedade de tipos de solo, relevo e clima (Oliveira 

Filho e Ratter 2002), aliados a ocorrência da precipitação sazonal e frequência de fogo, que 

são importantes fatores que estruturam a comunidade de lenhosas e gramíneas no sistema 

(Parr et al. 2014).  

Dentro de escalas regionais, as distintas formações vegetais do Cerrado dividem a 

paisagem formando barreiras abruptas, mas que não são fixas (Cole 1992); dessa forma, 

mudanças ambientais e antrópicas podem alterar as fronteiras dentro desse mosaico de 

vegetações (Solbrig et al. 1996). Mudanças no regime de fogo, como por exemplo a 

diminuição da ocorrência deste evento, podem facilitar a introdução de espécies lenhosas 

de fisionomias florestais (como o cerradão) dentro de ambientes com fisionomias savânicas  

(Sankaran et al. 2005; Durigan e Ratter, 2006; Lehmann et al. 2014, Stevens et al. 2016) 

modificando a cobertura vegetal local e alterando severamente a estrutura da comunidade 

presente (Hoffmann 1996; Hoffmann et al. 2009). Tal mudança acarreta o aumento da 

densidade vegetal e consequentemente perdas de biodiversidade, já que a vegetação 

florestal pode substituir a vegetação savânica (Coutinho 1990; Bond e Parr 2010). 

https://agupubs.onlinelibrary.wiley.com/doi/full/10.1029/2019GL082327#grl59166-bib-0004
https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorStored=Stevens%2C+Nicola
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Mudanças ambientais também vão influenciar as dinâmicas de fronteiras entre 

formações savânicas e florestais, e o aquecimento global tem se mostrado um importante 

impulsionador de grandes mudanças. Segundo o Painel Internacional de Mudanças 

Climáticas (IPCC), o aquecimento global é definido como o aumento combinado das 

temperaturas médias, sendo estas do ar e da superfície do mar (IPCC 2007; IPCC 2019). É 

através desses relatórios que se constatou o aumento médio de 1°C na temperatura média 

global em relação a temperatura média presente no período pré-industrial (considerado de 

1850 – 1900) porém, algumas regiões da superfície terrestre já apresentam um aumento de 

1,5°C (IPCC 2019). Ainda mais alarmantes são as projeções estatísticas indicando que até o 

final do século XXI esse aumento será de 3°C a 6°C para os ecossistemas tropicais, 

incluindo os sistemas savânicos (IPCC 2014; IPCC 2019; Malhi et al. 2014). O aumento 

expressivo na temperatura média de 3 – 6°C trará alterações severas na disponibilidade de 

recursos e condições adequadas para as espécies em ambientes naturais (IPCC 2014).  

Muitas são as especulações de como os sistemas savânicos seriam afetados pelo 

aumento de temperatura, especialmente o Cerrado, mas os estudos dentro dessa temática 

ainda são pouco relatados (Franco et al. 2014). Silva e colaboradores (2008) demonstraram 

que espécies florestais avançam sobre o cerrado típico em períodos quentes e com altas 

taxas de precipitação; em contraste, formações savânicas tendem a se expandir às custas 

de ambientes florestais em períodos frios e secos. Apesar dessa informação, ainda restam 

muitas dúvidas de como essas formações vegetacionais distintas serão afetadas, 

principalmente quais seriam as respostas fisiológicas das espécies componentes desses 

sistemas a esse aumento tão expressivo de temperatura (Franco et al. 2014), visto que 

espécies vegetais possuem uma faixa ideal térmica para manter suas funções fisiológicas, 

principalmente a fotossíntese (Björkman 1975) e caso essa faixa seja ultrapassada 

acarretam-se danos irreparáveis ao metabolismo da planta (Berry e Björkman 1980).    

Dentre as funções fisiológicas das plantas, a fotossíntese é a mais sensível a 

variações na temperatura ambiente, visto que possui uma faixa ideal para seu 

funcionamento pleno (Björkman 1975). Espécies ocorrendo nos trópicos tem uma faixa de 

18°C a 30°C para funcionamento ótimo da fotossíntese, sendo temperaturas muitos 

superiores a este intervalo prejudiciais aos aparatos fotossintéticos, pois são responsáveis 

por causar o superaquecimento foliar e danos irreversíveis ao metabolismo (Berry e 

Björkman 1980; Ducruet et al. 2007).  Porém, existem espécies que mesmo com o limite 

térmico teórico sendo ultrapassado continuam mantendo a atividade fotossintética, logo 

essas espécies são consideradas termotolerantes (Bilger et al. 1984; Smillie e Hetherington 

1990). Em contrapartida, plantas que não possuem capacidade para tolerar o calor, quando 

expostas a altas temperaturas tem o aparato fotossintético prejudicado, sendo o 
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fotossistema II (PSII) um dos primeiros componentes a ser afetado neste processo (Qiu e Lu 

2003). O excesso de temperatura causa o descarregamento das proteínas carreadoras (Qa, 

Qb), inativando assim o fluxo de elétrons do PSII para o fotossistema I (PSI, Bilger et al. 

1984; Smillie e Hetherington 1990; Yamane et al. 2000), afetando severamente as taxas de 

crescimento e de sobrevivência das plantas expostas às altas temperaturas e que não 

possuem capacidade para tolerá-las (Berry e Björkman 1980).  

Estudos anteriores indicam que espécies presentes em sistemas savânicos 

temperados apresentam uma termotolerância menor (queda de 50% da atividade 

fotossintética a partir de 45°C, Zhang et al. 2012) quando comparada às espécies presentes 

em fisionomias florestais, como as espécies arbóreas do estudo de Sastry et al. (2018) que 

apresentaram maior termotolerância (queda de 50% de atividade fotossintética somente a 

partir de 47,5°C). A nível global há pouquíssimos estudos de como a termotolerância pode 

se diferenciar entre distintas formações vegetais, levando em conta ainda possíveis relações 

entre a capacidade de tolerar o calor com características morfológicas e fenológicas dos 

grupos analisados (Tiwari et al. 2020).  

A característica fisiológica de termotolerância, em alguns estudos, está associada a 

características morfológicas (Knight e Ackerly 2003; Godoy et al. 2011; Sastry et al. 2018) e 

fenológicas (Sastry e Barua 2017). Sastry e colaboradores (2018) encontraram relação entre 

a capacidade de termotolerância e a área foliar especifica (AFE) para espécies arbóreas de 

florestas sazonalmente secas na Índia, de forma que quanto menor a AFE a planta 

apresentava, maior era sua termotolerância. No entanto, Zhang et al. (2012) não 

observaram relação entre a capacidade de tolerar altas temperaturas com a AFE em 

sistemas savânicos temperados. Em contrapartida, Sastry e Barua (2017) encontraram uma 

relação entre termotolerância e o hábito foliar para plantas de floresta sazonalmente seca na 

Índia, onde o grau de deciduidade foi altamente associado a tolerar ou não altas 

temperaturas. Espécies decíduas perdem grande parte do dossel durante a estação seca 

como uma estratégia para lidar com o estrese hídrico (Eamus 1999), apresentam maiores 

valores de AFE (Franco et al. 2005), menor vida útil foliar (Eamus 1999) e menor 

termotolerância quando expostas as altas temperaturas (Sastry e Barua, 2017). Em 

compensação, espécies perenes mantem a maior parte de sua copa ao longo do ano 

apresentando maior tempo de vida útil das folhas, maior investimento estrutural foliar 

(Eamus 1999; Wright et al. 2005; Fu et al. 2012), maior tolerância à seca (Markesteijn et al. 

2011) e a altas temperaturas (Sastry e Barua, 2017).   

Diante de todas as informações anteriores, o presente estudo busca analisar a 

termotolerância de espécies presentes em formações savânicas, no caso, o cerrado típico, e 

em formações florestais, no caso de estudo, o cerradão. Assim, buscamos entender se 
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existem diferenças na capacidade de termotolerância entre espécies savânicas e florestais, 

e quais seriam as implicações destas diferenças para ditar a dinâmica de fronteira entre 

estes sistemas. Esperamos encontrar espécies savânicas (cerrado típico) com maior 

termotolerância foliar em relação a espécies típicas de cerradão, visto que tais espécies 

seriam favorecidas em ambientes mais quentes por suas características morfológicas. 

Buscamos relacionar a termotolerância dos grupos distintos com características 

morfológicas (como a AFE e a espessura da folha), de forma que presumimos encontrar 

uma relação negativa entre atributos morfológicos e a termotolerância foliar.  

Adicionalmente, testamos se o habito foliar influenciaria na termotolerância, 

independentemente da vegetação. De acordo com a literatura citada acima presumimos que 

espécies arbóreas perenes sejam mais termotolerantes que espécie decíduas, pois ao longo 

da vida útil da folha esta teria sido exposta a uma variedade de temperaturas extremas, o 

que lhe conferiria maior termotolerância, levando ao favorecimento de espécies perenes em 

cenários de aquecimento global.  
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MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo  

O presente estudo foi realizado na Estação Ecológica de Assis (EEA), localizada a 

12 km da sede do Município de Assis, na região sudoeste do Estado de São Paulo 

(22º33´20’’ S e 50º21’27’’ W). A estação ecológica se apresenta entre altitudes de 500 a 

588m.  Segundo a classificação de Köppen, o clima na região da reserva ocorre numa 

transição entre Cwa e Cfa, dessa maneira, apresenta chuvas concentradas no verão, com 

uma precipitação média anual ao redor de 1.400 mm, tendo temperaturas médias ao redor 

de 22ºC. Durante o período chuvoso, as temperaturas máximas podem chegar até 35ºC 

(Durigan et al. 1999). Os solos são geralmente latossolos arenosos, ácidos e de baixa 

fertilidade (Juhász et al. 2006). A reserva apresenta formações vegetais de Cerrado, onde 

são encontradas fisionomias savânicas (cerrado típico) e fisionomias florestais (cerradão) 

(Durigan et al. 1999). A EEA é uma das principais reservas de Cerrado que passaram por 

severo adensamento da vegetação devido à ausência do fogo, de modo que vários estudos 

foram realizados a esse respeito nesta área (ver Durigan e Ratter 2006, Pinheiro et al. 2016, 

Rossatto e Rigobelo 2016, Pinheiro et al. 2018, Rossatto et al. 2018). 

 

Seleção de espécies 

Em dezembro de 2020 (durante a estação chuvosa), para testar diferenças na 

termotolerância entre espécies do cerrado típico e de cerradão, selecionamos 15 espécies 

características de cada tipo vegetacional (exclusivas de cada formação) ocorrentes na EEA 

(Tabela 1), seguindo a abundância de indivíduos em campo, bibliografia especializada para 

a área (Durigan et al. 1999, Durigan et al. 2004) e tamanho foliar adequado para realização 

das análises (espécies com presença de folíolos pequenos foram evitadas).  
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Tabela 1. Espécies lenhosas selecionadas para o estudo de termotolerância em espécies 
de cerrado típico e de cerradão e seu hábito foliar (de acordo com Souza et al. 2018). 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

                                           Cerrado Típico  

Família Espécie 
Hábito 

Foliar 

Annonaceae Annona coriacea Mart. Perene 

Annonaceae Duguetia furfuracea (A.St.-Hil.) Saff. Perene 

Annonaceae Xylopia aromatica (Lam.) Mart. Perene 

Araliaceae Schefflera vinosa (Cham. & Schltdl.) Frodin & Fiaschi Perene 

Bombacaceae Eriotheca gracilipes (K. Schum.) A. Robyns Decídua 

Bignoniaceae Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth. & Hook.f. ex S. Moore Decídua 

Caryocaraceae Caryocar brasiliense A.St.-Hil. Decídua 

Ebenaceae Diospyros hispida A.DC.  Decídua 

Fabaceae Machaerium acutifolium Vogel Perene 

Fabaceae Senna rugosa (G. Don) H.S. Irwin & Barneby Decídua 

Lamiaceae Aegiphilla integrifolia (Jacq.) Moldenke Decídua 

Malpighiaceae Byrsonima intermedia A. Juss. Perene 

Melastomataceae Miconia fallax DC. Perene 

Myrtaceae Campomanesia adamantium (Cambess.) O. Berg Decídua 

Rubiaceae Tocoyena formosa (Cham. & Schltdl.) K. Schum. Decídua 

 Cerradão  

Família Espécie 
Hábito 

Foliar 

Apocynaceae Tabernaemontana catharinensis A.DC. Perene 

Anacardiaceae Tapirira guianensis Aubl. Perene 

Asteraceae Gochnatia polymorpha (Less.) Cabrera Perene 

Combretaceae Terminalia brasiliensis (Cambess. Ex A. St.-Hil.) Eichler Decídua 

Euphorbiaceae Mabea fistulifera Mart. Decídua 

Euphorbiaceae Maprounea guianensis Aubl. Decídua 

Fabaceae Copaifera langsdorffii Desf. Decídua 

Fabaceae Platypodium elegans Vogel Perene 

Fabaceae Sclerolobium paniculatum Vogel Decídua 

Lauraceae Ocotea corymbosa (Meisn.) Mez Perene 

Melastomataceae Miconia ligustroides (DC.) Naudin Perene 

Peraceae Pera glabrata (Schott) Poepp. ex Baill. Decídua 

Primulaceae Myrsine umbellata Mart. Perene 

Siparunaceae Siparuna guianensis Aubl. Decídua 

Vochysiaceae Vochysia tucanorum Mart. Perene 
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Ensaios de tolerância foliar às altas temperaturas 

Foram selecionados dois indivíduos adultos de cada espécie, onde foram coletados 

ramos contendo uma variedade de número de folhas. Os ramos foram levados ao 

laboratório em sacos plásticos pretos, e colocados em béqueres contendo água destilada. 

Nestes ramos foram coletadas 8 folhas totalmente expandidas do terceiro ou quarto nó 

(folhas que expandiram ao final da estação seca anterior, entre julho e outubro de 2020) de 

cada indivíduo estudado. As folhas coletadas não apresentavam sinal de herbivoria ou 

outros danos. Primeiramente medimos a fluorescência da clorofila utilizando o analisador 

portátil de fluorescência (MINI-PAM II; Heinz Walz, Effeltrich, Germany); para isso cada folha 

foi previamente aclimatada no escuro a 25±1.52°C por 30 minutos. A fluorescência mínima 

(FO) e máxima (FM) em folhas adaptadas ao escuro foi mensurada. A partir destes dados, foi 

calculada a razão FV:FM (rendimento quântico máximo do fotossistema II) como: FV:FM = (FM 

– Fo)/FM. 

Após a medição inicial, as folhas foram colocadas individualmente em sacos 

plásticos com fecho (do tipo ziplock), sendo colocada uma folha por temperatura a ser 

estudada. Todo o ar de dentro dos sacos plásticos foi retirado e estes foram então imersos 

em um banho termostatizado (Marca Tecnal Modelo TE-2005) onde as folhas foram 

expostas a diferentes temperaturas (30, 35, 40, 45, 50, 55, 60 e 65°C) por um período de 

tempo de 40 minutos. Após esse período, medições de FV:FM foram novamente tomadas nos 

fornecendo assim o rendimento quântico máximo do fotossistema II de cada indivíduo 

analisado a cada temperatura de exposição. O processo foi repedido para cada formação 

vegetal distinta do Cerrado (cerrado típico x cerradão). Estudos prévios realizados por Curtis 

et al. (2014) e Sastry et al. (2018) demonstraram a eficiência deste protocolo.  

 

Parâmetros morfológicos  

Para relacionar os parâmetros morfológicos com a termotolerância foram tomadas 

medidas de espessura foliar, área foliar (AF), massa seca e área foliar específica (AFE) em 

folhas coletadas do mesmo ramo utilizado para realizar as análises de termotolerância. A 

espessura foliar foi medida usando o paquímetro digital, onde posicionamos bico móvel da 

ferramenta no limbo foliar (nervuras foram evitadas) e fechamos (sem pressionar), assim 

foram tomadas as medidas em milímetros de espessura da folha amostrada (3 folhas por 

indivíduo). Já a AF (cm2) foi determinada em 3 folhas totalmente expandidas de cada 

indivíduo amostrado e foi calculada utilizando um scanner de mesa de alta resolução (4800 

x 9600dpi) e o software gratuito ImageJ (Abràmoff et al. 2004). AFE foi calculada a partir da 
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razão entre AF obtida pelo método citado anteriormente, com a massa seca da folha obtida 

após secagem das folhas em estufa, a 70°C por 3 dias, seguida de pesagem em balança de 

precisão (± 0,0001 g). 

 

 

Análises Estatísticas 

Uma curva logística sigmoidal de quatro parâmetros foi ajustada aos dados obtidos 

de FV:FM a diferentes temperaturas para cada espécie, utilizando o software SigmaPlot 11.0 

(Sastry et al. 2018). Desta curva foram extraídas equações para determinar os valores de 

temperatura em que a folha perde 50% de sua capacidade fotossintética (T50). Este 

parâmetro é amplamente utilizado para indicar o grau de termotolerância em espécies 

vegetais ao redor do mundo (Knight e Ackerly 2003; Godoy et al. 2011; Sastry e Barua 2017; 

Sastry et al. 2018). Todos os dados morfológicos e fisiológicos foram testados quanto às 

premissas de normalidade e homogeneidade de variâncias no mesmo software.  Diferenças 

entre os parâmetros coletados (T50, AFE e espessura foliar) foram comparadas entre os 

grupos funcionais estudados (cerrado típico x cerradão e perene x decídua) com uma 

ANOVA de dois fatores, comparando as médias dos parâmetros analisados para cada 

fisionomia. Relações lineares bi-variadas foram testadas entre os parâmetros morfológicos e 

o T50 utilizando uma regressão linear simples no software SigmaPlot 11.0.  

 

RESULTADOS 

As fisionomias estudadas não diferiram quanto a capacidade de suportar altas 

temperaturas pois não houve efeito do ambiente (cerrado x cerradão) sobre a 

termotolerância foliar (F= 0,072 P= 0,7911). Contudo, foi observado efeito do grupo 

fenológico (perene x decídua, F= 5,684 P= 0,025) sobre a termotolerância, porém o efeito do 

ambiente não depende da fenologia foliar, não havendo assim uma interação entre esses 

parâmetros e a termotolerância (F= 0,00401 P= 0,950). Desta forma, a capacidade de 

suportar altas temperaturas não difere entre as fisionomias de Cerrado analisadas (cerrado 

típico x cerradão) mas a divisão das espécies estudadas de acordo com a fenologia foliar, 

nos demonstra que espécies perenes são mais termotolerantes que espécies decíduas 

independentemente do ambiente.  
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Termotolerância foliar  

Os valores de FV:FM foram similares entre as espécies comparadas na faixa de 25°C 

e 40°C, com valores ao redor de 0,800 para essa faixa de temperatura (Fig. 1). Entretanto, a 

partir de 40°C houve um declínio acentuado dos valores de FV:FM (Fig. 1), sendo reduzidos a 

valores muito próximos de zero a partir de 55°C para as espécies arbóreas tanto de cerrado 

típico como de cerradão (Fig. 1). 

 
Figura 1. Resposta da função do PSII (FV:FM) em razão da temperatura (ºC) em seis 
espécies arbóreas estudadas presentes em distintas formações vegetais de Cerrado. Os 
círculos fechados representam as espécies arbóreas do cerrado típico e os quadrados 
vazados representam as espécies arbóreas do cerradão. Linhas vermelhas representam o 
intervalo de 95% de confiança, com médias seguidas de desvio padrão (n = 2).  

 
A temperatura na qual a FV:FM foi reduzida para 50% da sua capacidade 

fotossintética (T50) para espécies de cerrado típico foi de 49,80±0,49°C e para as espécies 

de cerradão foi de 49,71±0,71°C (Fig. 2A). Os valores encontrados de T50 para as espécies 

arbóreas dos dois ambientes distintos foram muito semelhantes, indicando a mesma 

capacidade de tolerar temperatura por parte das espécies analisadas (Fig. 2A, F= 0,072 P= 

0,791). 

Espécies arbóreas de cerrado típico apresentaram maior espessura foliar quando 

comparadas com espécies arbóreas de cerradão (F= 13,830 P< 0,001, Fig. 3B). Já 

analisando a área foliar específica, espécies do ambiente florestal estudado (cerradão) e 

espécies de cerrado típico apresentaram valores muito semelhantes de AFE, que não 

diferiram entre si de forma significativa (F= 0,769 P = 0,356, Fig. 3C).  

 



        

  

36 

 

 

 
 
Figura 2.  Comparações entre os valores de (A) T50 (°C), (B) espessura foliar (mm) e (C) 
área foliar específica (cm2.g-1) entre espécies de cerrado típico e de cerradão. Barras 
indicam o erro médio padrão e letras diferentes indicam diferença estatisticamente 
significativa (p < 0,05). 

 

 
Relação entre T50 e características morfológicas das folhas 

Não foram encontradas relações lineares significativas entre os valores de T50 e os 

parâmetros morfológicos analisados para as espécies arbóreas de cerrado típico (r2= 0,0001 

P= 0,967; r2= 0,007 P = 0,768.  Fig. 3). Também não foram encontradas relações 

significativas para as espécies arbóreas florestais (r2= 0,041 P = 0,469; r2= 0,251 P = 0,055. 

Fig. 3).  
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Figura 3. Relação entre o T50 (°C) e os parâmetros morfológicos foliares como: espessura 
da folha (mm) e área foliar específica (cm2.g-1). Gráficos a direita referem-se a espécies 
arbóreas de cerrado típico e gráficos a esquerda referem-se a espécies naturais do 
cerradão.  

 

Termotolerância e o hábito foliar  

Apesar da ausência de diferença quando se analisa a origem das espécies (cerrado 

típico x cerradão), foram encontradas diferenças nos valores de T50 de distintos hábitos 

foliares. Espécies decíduas apresentaram menor termotolerância, com T50 de 48,79±0,45°C 

(Fig. 4A). As espécies perenes se apresentaram mais termotolerantes com valores de T50 

50,71±0,64°C (F= 5,684 P = 0,025, Fig.4A). Os valores de espessura foliar (F= 0,560 P= 

0,46, Fig. 4B) e área foliar específica (F= 0,21 P= 0,65, Fig. 4C), no entanto, se 

assemelharam, entre espécies perenes e decíduas. 
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Figura 4.  Comparações entre os valores de (A) T50 (°C), (B) espessura foliar (mm) e (C) 
área foliar específica (cm2.g-1) entre espécies perenes e decíduas presentes no Cerrado. 
Barras indicam o erro médio padrão e letras diferentes indicam diferença estatisticamente 
significativa (p < 0,05). 

 
 

Relação entre T50 e características fenológicas foliares 

Foram encontradas relações lineares significativas entre os valores de T50 e a 

espessura foliar para espécies decíduas (r2= 0,345 P= 0,021, Fig. 5), indicando que para 

espécies decíduas, quanto mais espessas mais termotolerantes as folhas se apresentam. 

Apesar dos parâmetros morfológicos estarem correlacionados, não encontramos relações 

lineares significativas para o T50 e a AFE (r2= 0,217 P = 0,080, Fig. 5), contudo notamos uma 

tendência de relação negativa entre a termotolerância e a AFE, indicando que quanto maior 

a AFE, menor a termotolerância para espécies decíduas.  

Adicionalmente, não encontramos relações significativas para os valores de T50 e a 

espessura foliar para espécies perenes (r2= 0,032 P = 0,520, Fig. 5). Entretanto, verificamos 

a existência de relação linear positiva significativa para a termotolerância de espécies 

perenes e a AFE (r2= 0,406 P = 0,011, Fig. 5), indicando que espécies que apresentam 

maior AFE apresentam também uma maior termotolerância à altas temperaturas.  
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Figura 5. Relação entre o T50 (°C) e os parâmetros morfológicos foliares como: espessura 
da folha (mm) e área foliar específica (cm2.g-1). Gráficos a direita referem-se a espécies 
arbóreas de decíduas e gráficos à esquerda referem-se a espécies perenes.  

 

DISCUSSÃO 

Os resultados encontrados não corroboram com a hipótese inicial prevista neste 

capítulo, onde esperávamos encontrar maior termotolerância para as espécies de cerrado 

típico quando comparadas às espécies de cerradão. No entanto, o hábito foliar se mostrou 

associado a termotolerância, havendo diferenciação na capacidade de tolerar altas 

temperaturas nas diferentes fenologias foliares analisadas, indicando que espécies perenes, 

independentemente de sua origem, são mais termotolerantes que espécies decíduas 

quando expostas as altas temperaturas. Adicionalmente, parâmetros morfológicos não 

foram relacionados com a termotolerância de acordo com a origem da planta, porém 

espécies perenes com maior valor de AFE tenderam a ser mais termotolerantes, enquanto 

que espécies decíduas tenderam ser menos termotolerantes de acordo com aumento da 

AFE. 
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Termotolerância em espécies de savana e de floresta 

Os valores obtidos para a termotolerância indicam que em um cenário de mudanças 

climáticas, as espécies das duas formações seriam afetadas de uma mesma maneira pelo 

aquecimento global. Ao compararmos o valor de T50  obtido para espécies de cerrado típico 

e cerradão no presente estudo com resultados obtidos em pesquisas sobre termotolerância 

de espécies arbóreas de florestas tropicais ao redor do mundo,  encontramos que os nossos 

resultados estão dentro da faixa esperada para espécies arbóreas tropicais (entre 48°C a 

51°C, Tiwari et al. 2020) e se assemelham ao valores de T50 encontrados para espécies de 

floresta tropical sazonal localizada ao sul da Amazônia (49,5°C, Tiwari et al. 2020). 

Adicionalmente, ao analisar o valor de T50 obtido para espécies de cerrado típico no 

presente estudo com resultados obtidos em pesquisas da mesma temática, nossos 

resultados também coincidem com o valor encontrado para plantas presentes nos 

chaparrais californianos (49,98°C; Knight e Ackerly 2003), um ambiente sazonal temperado 

considerado quente. Entretanto, os valores obtidos aqui se mostram muito maiores que o 

valor de T50 encontrado para espécies lenhosas típicas de savanas na China (45,2 °C, 

Zhang et al. 2012). Tais diferenças em relação as savanas da China devem estar 

relacionadas ao fato desta última ter sido estudada em clima temperado, denotando assim 

uma menor capacidade de tolerar altas temperaturas. 

Dentre os parâmetros morfológicos avaliados, espécies presentes no cerrado típico 

apresentaram maior espessura foliar quando comparadas aos valores de espessura foliar 

apresentados pelas espécies de cerradão, resultado este já esperado visto que espécies de 

ambientes com altas irradiâncias luminosas, que é o caso do cerrado típico, apresentam 

folhas mais espessas como uma característica evolutiva para lidar com altas irradiâncias 

(Rossatto e Kolb 2010, Rossatto et al. 2015, Vitória et al. 2019). O mesmo não foi observado 

para a área foliar específica (AFE); apesar destes dois parâmetros morfológicos serem 

negativamente correlacionados (Vile et al. 2005), não encontramos diferença nos valores de 

AFE. Esperávamos encontrar valores maiores de AFE para as espécies de cerradão, visto 

que espécies presentes em ambientes sombreados apresentam maior valor de AFE como 

uma adaptação evolutiva para capturar a luz difusa presente no ambiente (Hoffmann et al. 

2005; Rossatto et al. 2013). 

Considerando estudos como de Knight e Ackerly (2003) e Sastry et al. (2018), 

esperávamos encontrar uma relação entre parâmetros morfológicos e a termotolerância, 

mas o mesmo não foi observado. Não foram encontradas relações lineares significativas 

entre os valores de T50 e espessura da folha e AFE, nem para as espécies de cerrado típico, 

nem para as espécies de cerradão. Zhang et al. (2012) observaram uma relação positiva 
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entre o tempo de vida útil foliar e a termotolerância, mas o mesmo não foi observado para a 

AFE em formações savânicas. O'Sullivan et al. (2017) também não encontraram relação 

entre a termotolerância e a AFE na análise global que fizeram sobre termotolerância e 

ainda, Sastry e Barua (2017) sugerem que a relação entre AFE e a termotolerância pode 

estar restrita a ambientes específicos, quentes e áridos. Dessa forma, AFE e a 

termotolerância parecem ser parâmetros independentes para plantas das fisionomias do 

Cerrado. 

Ponderamos a necessidade de avaliarmos a termotolerância de espécies de cerrado 

típico e espécies de cerradão frente ao estresse hídrico, já que segundo a literatura q 

distribuição da pluviosidade ajuda a proliferação de espécies arbóreas dentro de ambientes 

savânicos, o que então ajudaria a invasão de espécies de cerradão em áreas de cerrado 

típico (Berry e Kulmatiski 2017). A escassez hídrica parece ser um fator importante para 

barrar o avanço florestal dentro de fisionomias mais abertas e, portanto, pode também estar 

aliada a uma maior termotolerância de espécies que conseguem melhor lidar com a 

sazonalidade de chuvas.  

 

Termotolerância e hábito foliar 

Ao avaliarmos os valores de T50 pela ótica do hábito foliar das espécies arbóreas 

estudadas, encontramos que espécies decíduas apresentaram T50 (48,79°C) menor do que 

o das espécies perenes (50,71°C), indicando assim que espécies perenes são mais 

termotolerantes. Nossos resultados se assemelham aos encontrados por Sastry e Barua 

(2017) para espécies arbóreas de florestas sazonalmente secas, onde os autores 

verificaram maior termotolerância em plantas perenes, apresentando um T50 ao redor de 

50,5°C. Já os nossos valores de T50 para espécies decíduas são superiores quando 

comparados às espécies arbóreas decíduas de florestas do mesmo estudo (T50 de 45,5°C, 

Sastry e Barua, 2017). 

Nossos dados morfológicos não corroboram com os dados apresentados na 

literatura. Segundo estudos anteriores, a espessura da folha e a AFE são correlacionados, 

indicando que folhas espessas frequentemente apresentariam menor AFE (Reich et al. 

1997; Curtis et al. 2012; Leigh et al. 2012). Em contrapartida, nossos valores obtidos para 

espessura da folha e AFE não diferiram estatisticamente entre as fenologias foliares 

analisadas, evidenciando assim que o hábito foliar não interferiu nos dados morfológicos.  

Diferenças em AFE e espessura seriam esperadas entre espécies decíduas e perenes do 

cerrado: perenes apresentariam folhas mais espessas com menor AFE, enquanto decíduas 
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apresentariam maior AFE e menor espessura (Scalon et al. 2014, Scalon et al. 2017). 

Entretanto essa diferença pode ter sido diluída pela presença de plantas de cerrado típico e 

de cerradão dentro dos grupos fenológicos. 

Apesar desta ausência de diferença nos valores médios, encontramos uma relação 

positiva entre espessura foliar e termotolerância para espécies decíduas, de forma que para 

este grupo fenológico, um aumento na espessura é capaz de aumentar a termotolerância 

foliar. Para as espécies perenes, encontramos uma relação linear positiva indicando que 

espécies perenes com maior AFE seriam também mais termotolerantes. Nossos resultados 

não coincidem com os de alguns estudos na mesma linha de pesquisa (Knight e Ackerly 

2003; Curtis et al. 2012; Sastry e Barua 2017) que indicam que menor investimento em AFE 

está atrelado a uma vida útil foliar mais longa (Wright et al. 2004) e a proteções contra 

danos térmicos (Curtis et al., 2012) conferindo assim uma maior termotolerância (Knight e 

Ackerly 2003; Curtis et al. 2012; Sastry e Barua 2017), ao menos para as perenes.  No 

entanto, mesmo com essa divergência, de acordo com os dados apresentados no presente 

estudo, o hábito foliar e a AFE interferem na termotolerância das espécies arbóreas do 

Cerrado. 

Nossos resultados, juntamente com resultados apresentados por estudos sobre a 

mesma temática (Sastry e Barua 2017) evidenciam uma forte relação entre a 

termotolerância com o hábito foliar da espécie. A capacidade de suportar altas temperaturas 

parece estar associada a ampla gama de condições ambientais que folhas perenes 

experimentam ao longo da sua vida útil (Eamus 1999).  Espécies perenes apresentam maior 

vida útil e investimento estrutural foliar (Aerts 1995). Possuem maior tolerância à seca, 

mantendo a cobertura de dossel sob esses períodos secos (Eamus 1999, Markesteijn et al 

2011), e apresentam menores taxas fotossintéticas nesses períodos sob estresse (Reich et 

al. 1992). Em geral, espécies perenes tendem a tolerar condições de estresse (Aerts 1995) 

e essas características fisiológicas conferem a esse grupo fenológico também maior 

termotolerância sob altas temperaturas (Sastry e Barua 2017). Assim, espécies perenes de 

Cerrado levarão vantagem sobre as espécies decíduas diante das futuras condições de 

altas temperaturas ambientais impostas pelo aquecimento global.  

Implicações para dinâmica savana-floresta 

Diante dos dados apresentados, acreditamos que o cenário proposto pelo 

aquecimento global não irá afetar drasticamente as dinâmicas entre cerrado – cerradão, 

tendo em vista que não houveram diferenças significativas na termotolerância para as 
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fisionomias analisadas. Entretanto este estudo analisou somente o efeito da temperatura 

isolado, ignorando aspectos relacionados à disponibilidade hídrica. Os relatórios do IPCC 

sugerem um aumento de eventos extremos com maior frequência (IPCC 2014; IPCC 2019), 

com isso ondas de calor acompanhadas com secas extremas ficarão mais frequentes (IPCC 

2019) e nessas circunstâncias os valores de termotolerância podem diferir entre as duas 

formações vegetais analisadas. Por este cenário, as espécies florestais seriam mais 

prejudicadas, tendo em vista sua maior necessidade de disponibilidade de água para atingir 

seu ótimo fisiológico (Rossatto et al. 2013).  Há a necessidade de mais testes, induzindo 

desta vez o déficit hídrico, que podem trazer diferentes resultados pois diante da literatura 

acreditamos que espécies savânicas e florestais podem apresentar respostas foliares 

distintas frente a altas temperaturas em interação com estresse hídrico (Sastry et al. 2018).  

O que fica claro, porém, com nossos resultados, é que a composição funcional 

relacionada com o hábito foliar poderia afetar mais os ambientes estudados do que 

propriamente a origem (savana x floresta) das espécies. Espécies perenes seriam 

favorecidas, enquanto que decíduas seriam prejudicadas. Em termos funcionais, ambos, 

cerrado típico e cerradão apresentam tanto espécies decíduas como perenes (Furley 1999) 

assim, mudanças na dinâmica entre essas fisionomias sob altas temperaturas ocorrerão 

somente se uma das formações vegetais apresentar maior número de espécies perenes ou 

decíduas que a outra. 

 

CONCLUSÃO 

Em conclusão, os dados aqui apresentados indicam que, apesar de diferenças 

morfológicas e de termotolerância entre as folhas de espécies do cerrado típico e cerradão 

não serem encontradas, há um claro efeito da fenologia foliar na capacidade de 

termotolerância, independentemente da origem da espécie (cerrado ou cerradão). 
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INTRODUÇÃO 

Os ecossistemas tropicais sazonais são caracterizados por apresentarem regimes 

climáticos distintos dos sistemas tropicais úmidos. Nestes sistemas, a sazonalidade 

climática está intimamente ligada a temperatura, precipitação e umidade, assim, apresentam 

uma divisão clara entre a estação chuvosa, onde há maior frequência de chuvas e a estação 

seca, onde as chuvas são escassas ou inexistentes (Nimer 1989). Os sistemas sazonais 

podem apresentar similaridades climáticas, mas podem diferir entre si quanto às formações 

vegetacionais que cada um é constituído, sendo parte de biomas tão distintos como a Mata 

Atlântica e o Cerrado (Veloso et al. 1991; Ribeiro e Walter 2008). No Brasil, podemos 

encontrar as florestas estacionais semideciduais que são formações florestais tropicais 

associadas ao bioma Mata Atlântica e as formações savânicas associadas ao bioma 

Cerrado.   

O bioma Mata Atlântica estende-se ao longo do litoral brasileiro, abrangendo toda a 

região costeira do estado da Bahia até a região sul do país (Durigan et al. 2000), 

apresentando grandes variações no relevo e nos regimes de chuvas devido sua grande 

extensão, variações estas que contribuem diretamente para a grande biodiversidade 

presente (Oliveira-Filho e Fontes 2000; Silva e Casteleti 2003) sendo este considerado um 

dos hotspots mundiais (Myers et al. 2000). Devido a sua riqueza de espécies é também um 

dos mais ameaçados ecossistemas florestais brasileiros (MMA 2002), onde atualmente é 

encontrado menos de 12% da sua cobertura original, incluindo áreas regeneradas e áreas 

florestais altamente fragmentadas (Ribeiro et al. 2011). Dentro das formações florestais que 

constituem a Mata Atlântica temos as florestas estacionais semidecíduas (Veloso et al. 

1991; Oliveira-Filho e Fontes 2000), florestas encontradas principalmente no interior, sendo 

formada por árvores de grande porte que perdem de 20 – 50% de sua copa durante a 

estação seca como forma de regulação de seu balanço hídrico (Veloso et al. 1991).   

Assim como as formações de floresta estacional semidecidual, o Cerrado é 

caracterizado por uma sazonalidade, apresentando anualmente um período de seca que se 

estende pelos meses de maio a setembro (Eiten 1972). É formado por um mosaico 

vegetacional constituído de diferentes fitofisionomias que diferem na composição e também 

em seu funcionamento, sendo elas formações vegetais campestres, savânicas e florestais 

(Ribeiro e Walter 2008). Dentre as formações do Cerrado, temos as formações savânicas 

constituídas principalmente de cerrado típico, onde o efeito combinado do fogo e da 

sazonalidade hídrica influencia os padrões de uso de água e de nutrientes e também da 
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vegetação, pois à frequência de fogo é um fator determinante das fisionomias de savana e 

sua composição de espécies (Coutinho 1982; Coutinho 1990).  

Frequentemente dentro das escalas regionais da paisagem, esses dois biomas estão 

em contato e os limites de savana-floresta não são estáveis (Hoffmann et al. 2004), 

especialmente nas regiões mais ao sul de distribuição do bioma, como no estado de São 

Paulo (Oliveira-Filho e Fontes, 2000; Durigan e Ratter 2006). As fisionomias savânicas do 

Cerrado e as florestais semidecíduas da Mata Atlântica ocorrem no interior do estado de 

São Paulo sob condições climáticas semelhantes, apresentando taxas de precipitação e 

temperaturas médias similares, com um período similar de seca sazonal (Durigan e Ratter 

2006). Contudo, as espécies dessas duas formações vegetais distintas diferem quanto suas 

características morfológicas e fisiológicas (Poorter 2009). Folhas de espécies florestais 

apresentam menor espessura e altas concentrações de clorofilas, sendo especializadas em 

captar a luz difusa do ambiente (Valladares et al. 2002; Rossatto et al. 2018), apresentam 

maior valor de área foliar específica (AFE) e menor capacidade fotossintética (Hoffman et al. 

2005; Markesteijn et al. 2007; Rossatto et al. 2018). Em contrapartida, folhas de espécies de 

ambientes savânicos do cerrado típico são mais espessas (Rossatto et al. 2015), 

apresentando menor AFE e maior capacidade fotossintética (Hoffman et al. 2005; Rossatto 

et al. 2018). Por possuírem características morfofisiológicas tão distintas, espécies destas 

duas formações vegetais também podem diferir quanto a capacidade de tolerar altas 

temperaturas, podendo assim este fator influenciar na estruturação das mesmas (Hoffmann 

e Franco 2003; Ratnam et al. 2011; Hoffmann et al. 2012). 

Muitos fatores limitam a expansão das árvores de sistemas florestais em ambientes 

abertos, como o fogo (Bond 2008; Hoffmann et al. 2012) e déficits hídricos sazonais (Furley 

1992; Ruggiero et al. 2002; Prior et al. 2004). Porém, diante da ação antrópica os ciclos de 

incêndios têm se modificado e a vegetação florestal avançado substancialmente sobre 

regiões savânicas nos últimos 30 anos devido a retirada dos incêndios do sistema (Durigan 

e Ratter 2016). Árvores típicas de floresta substituem as espécies vegetais nativas de 

cerrado típico, especialmente as herbáceas, levando ao aumento da densidade vegetal e 

drásticas perdas de biodiversidade local (Coutinho 1990; Bond e Parr 2010; Hoffmann et al. 

2012; Abreu et al. 2017).  Apesar desse conhecimento, poucos estudos têm abordado 

questões relacionadas às mudanças climáticas e seus possíveis efeitos na dinâmica 

savana-floresta: sabe-se que durante períodos úmidos e quentes, as florestas expandiram 

sobre as áreas de cerrado e ao contrário, em períodos secos, houve expansão do cerrado 

sobre as regiões de floresta (Silva et al. 2008), tal fenômeno parece atualmente ligado a 
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ações antrópicas e fortemente associado às mudanças climáticas globais (Phelps et al. 

2020). 

Levando em conta os relatórios do Painel Internacional sobre Mudanças Climáticas 

(IPCC), os sistemas tropicais sazonais experimentarão temperaturas extremas com maior 

frequência (IPCC 2014; IPCC 2019). Projeções para o futuro sugerem que as temperaturas 

médias anuais em ecossistemas tropicais aumentem entre 3 – 6°C ao longo do século XXI 

(Malhi et al. 2014; IPCC 2014), de forma que os sistemas sazonais podem apresentar 

temperaturas máximas ao redor de 38 a 41ºC. Com o aumento da temperatura nos trópicos, 

as espécies da vegetação presente nesses ambientes experimentarão temperaturas acima 

do ideal para o desenvolvimento das suas funções fisiológicas, acarretando especialmente 

no superaquecimento foliar e estresse térmico às espécies que não possuem características 

de tolerar altas temperaturas (Corlett 2011; Sastry et al. 2018).  

O primeiro aspecto fisiológico afetado da planta sob estresse térmico é a atividade 

fotossintética, pois plantas possuem normalmente um intervalo de temperatura para o 

funcionamento foliar ótimo (entre 18°C e 30°C, Berry e Björkman 1980). Temperaturas 

acima desse limite fisiológico seriam consideradas responsáveis por um superaquecimento 

foliar (Berry e Björkman 1980). No entanto, as plantas diferem quanto sua capacidade de 

tolerar altas temperaturas, sendo as espécies vegetais consideradas tolerantes a altas 

temperaturas as que são capazes de manter sua atividade de transporte eletrônico 

inalterada quando expostas a essas condições (Bilger et al. 1984; Smillie e Hetherington 

1990). Essa capacidade muitas vezes está associada também a características morfológicas 

específicas (Godoy et al. 2011). Acredita-se que a termotolerância foliar está relacionada 

negativamente com a área foliar específica (AFE) indicando que folhas que apresentam 

valores menores de AFE são mais termotolerantes, e apresentam valores altos de FV:FM 

após exposição a altas temperaturas, pois não tiveram seus aparatos fotossintéticos 

danificados (Knight e Ackerly, 2003; Michaletz et al., 2016; Sastry et al., 2018).  

Dessa maneira, medir a termotolerância foliar das plantas de sistemas tropicais 

sazonais e coletar dados de atributos morfológicos trará informações importantes sobre a 

capacidade das espécies de tolerar estresses térmicos. Acreditamos que espécies 

savânicas serão mais termotolerantes, pois apresentam menor valor de AFE, sendo estes 

fatores correlacionados segundo estudos anteriores (Knight e Ackerly, 2003; Michaletz et al. 

2016; Sastry et al. 2018). Com nossos resultados esperamos preencher lacunas sobre o 

conhecimento da termotolerância de espécies tropicais, que ainda são muitos escassos 

(Geange et al. 2021). Adicionalmente esperamos compreender como ficará a dinâmica de 
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fronteiras entre savana-floresta estacional semidecidual frente os cenários propostos de 

aquecimento ocasionado pelas mudanças climáticas.   

Assim, o presente estudo teve por objetivo comparar a termotolerância de espécies 

arbóreas de cerrado típico e de floresta estacional semidecidual, testando se espécies 

típicas de cerrado típico seriam mais termotolerantes que as espécies nativas de formações 

florestais, pois apresentarão menores valores de AFE e maiores valores de FV:FM para uma 

mesma temperatura.  

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo 

O presente estudo foi realizado em uma área de cerrado típico e uma área de 

floresta estacional semidecidual, ambas localizadas no estado de São Paulo. Os dois locais 

caracterizam-se por sazonalidade nas temperaturas, com ocorrência de altas temperaturas 

durante o verão (ao redor de 35°C). A Figura 1 demonstra o padrão sazonal para as 

temperaturas ambientais mínimas, médias e máximas para as duas áreas de estudo ao 

longo do ano de 2020. Os dados para compor o gráfico referente às temperaturas de Assis – 

SP foram retirados do Centro Integrado de Informações Agrometeorológicas (CIIAGRO, Fig. 

1A) e os dados para compor o gráfico referente as temperaturas de Jaboticabal – SP foram 

retirados da Estação Agroclimatológica presente no campus da FCAV – UNESP (Fig. 1B). 

 

Figura 1: Temperaturas ambientais médias (linha tracejada), máximas (linha sólida) e 
mínimas (linha pontilhada) para as duas áreas de estudo, onde A refere-se a temperaturas 
de Assis – SP e B refere-se a Jaboticabal – SP.  
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A área de savana está localizada na Estação Ecológica de Assis (EEA), em Assis- 

SP, enquanto que a área de floresta estacional semidecidual está localizada no campus da 

Faculdade de Ciências Agrárias e Veterinárias (FCAV), em Jaboticabal – SP. 

A Estação Ecológica de Assis (EEA) localiza-se a 12 km da sede do Município de 

Assis, na região sudoeste do Estado de São Paulo (22° 33'20'' S e 50° 21'27'' W). A reserva 

se apresenta entre altitudes de 500 a 588 m. O clima na região da reserva ocorre numa 

transição entre Cwa e Cfa, segundo a classificação de Köppen. Apresenta chuvas 

concentradas no verão, com uma precipitação média anual de 1.400 mm, tendo 

temperaturas médias ao redor de 22ºC. Durante o período chuvoso, as temperaturas 

máximas podem chegar até 35ºC durante o meio dia (Durigan et al. 1999). Os solos são 

geralmente latossolos arenosos, ácidos e de baixa fertilidade (Juhász et al. 2006). Nesta 

reserva são encontradas fisionomias savânicas representadas pelo cerrado típico e 

fisionomias florestais de Cerrado, além de áreas de transição onde estão presentes 

espécies vegetais de cerrado típico e espécies de floresta estacional semidecidual (Durigan 

et al. 1999).  

A Faculdade de Ciências Agrárias e Veterinárias (FCAV) – UNESP, está localizada 

no município de Jaboticabal, na região sudoeste do Estado de São Paulo (48° 17'09'' S, 21° 

14'05'' O). A faculdade apresenta uma área de floresta estacional semidecidual secundária 

com relevo suave e ondulado, estando a cerca de 620 m de altitude. Segundo dados da 

estação agroclimatológica da unidade, a região apresenta um clima tropical típico (Souza et 

al. 2003) com temperaturas médias em torno de 22ºC, podendo chegar até a 35 ºC no 

período chuvoso que correspondem aos meses de setembro a maio. A precipitação média 

anual fica em torno de 1.416 mm (média histórica entre 1971 – 2014). Os solos são 

classificados em latossolo vermelho eutroférrico, altamente férteis e pertencentes à 

província geomórfica das Cuestas Basálticas (Embrapa 1999).  

 

Seleção de espécies e coleta do material 

Para testar diferenças na termotolerância entre espécies arbóreas típicas de cerrado 

típico e de floresta estacional semidecidual, foram selecionadas 15 espécies características 

de cada tipo vegetacional ocorrentes na EEA e na FCAV (Tabela 1) no ano de 2019 e de 

2020 (nos meses da estação chuvosa), seguindo bibliografia especializada para a área de 

savana (Durigan et al. 2004) e de floresta estacional semidecidual (Ramos et al. 2015). O 

padrão de escolha das espécies foi baseado no tamanho foliar adequado para que as 
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análises pudessem ser realizadas. Espécies com folhas muito pequenas ou muito grandes 

foram evitadas. 

Tabela 1. Espécies lenhosas selecionadas para o estudo de termotolerância de espécies de 
cerrado típico e de floresta estacional semidecidual. Classificação das espécies por 
fisionomia de acordo com Durigan et al. (1999), Ramos et al. (2007) e Ramos et al. (2015). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Cerrado típico 

Família Espécie 

Annonaceae Annona coriacea Mart. 

Annonaceae Xylopia aromatica (Lam.) Mart. 

Araliaceae Schefflera vinosa (Cham. & Schltdl.) Frodin & Fiaschi 

Asteraceae Piptocarpha rotundifolia (Less.) Baker 

Bignoniaceae Tabebuia aurea (Silva Manso) Benth. & Hook.f. ex S.Moore 

Caryocaraceae Caryocar brasiliense A.St.-Hil. 

Ebenaceae Diospyros hispida A.DC. 

Fabaceae Machaerium acutifolium Vogel 

Fabaceae Senna rugosa (G.Don) H.S.Irwin & Barneby 

Lamiaceae Aegiphila integrifolia (Jacq.) Moldenke 

Malpighiaceae Byrsonima intermedia A.Juss. 

Malvaceae Eriotheca gracilipes (K.Schum.) A.Robyns 

Melastomataceae Miconia fallax DC. 

Myrtaceae Campomanesia adamatinum (Cambess.) O.Berg 

Rubiaceae Tocoyena formosa (Cham. & Schltdl.) K.Schum. 

Floresta estacional semidecidual 

Família Espécie 

Bignoniaceae Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) Mattos 

Bignoniaceae Zeyheria tuberculosa (Vell.) Bureau ex Verl.  

Caricaceae Jacaratia spinosa (Aubl.) A. DC. 

Fabaceae Bauhinia longifolia (Bong.) Steud. 

Fabaceae Hymenaea courbaril L. 

Fabaceae Platypodium elegans Vogel 

Fabaceae Pterogyne nitens Tul. 

Lecythidaceae Cariniana estrellensis (Raddi) Kuntze 

Meliaceae Cedrela fissilis Vell. 

Meliaceae Guarea guidonia (L.) Sleumer 

Moraceae Ficus exemia Schott 

Phytolaccaceae Gallesia integrifolia (Spreng.) Harms 

Piperaceae Piper amalago L. 

Rutaceae Esenbeckia leiocarpa Engl. 

Solanaceae Solanum mauritianum Scop. 
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Ensaios de tolerância foliar às altas temperaturas 

Para os testes de exposição às altas temperaturas foram selecionados dois 

indivíduos de cada espécie e coletados ramos contendo muitas folhas. Em laboratório os 

ramos foram colocados em um béquer com água destilada. Foram coletadas 8 folhas 

totalmente expandidas de cada indivíduo, sem sinal de dano aparente e que estavam 

localizadas do terceiro a quarto nó em ramos. As coletas de dados ocorreram nos meses da 

estação chuvosa (entre setembro de 2019 e fevereiro de 2020, época em que a maior parte 

das espécies está com folhas novas, que se expandiram no período entre setembro e 

novembro de 2019).  

Inicialmente, determinou-se nas folhas coletadas a fluorescência da clorofila 

utilizando um analisador portátil de fluorescência (MINI-PAM II; Heinz Walz, Effeltrich, 

Germany) em cada folha previamente aclimatada ao escuro, a 25±1.52°C, por 30 minutos. A 

fluorescência mínima (FO) e máxima (FM) em folhas adaptadas ao escuro foi mensurada. A 

partir destes dados, foi calculada a razão FV:FM (rendimento quântico máximo do 

fotossistema II) como: FV:FM = (FM – Fo)/FM. 

Após a mensuração inicial, as folhas foram individualmente colocadas em sacos 

plásticos com fecho do tipo ziplock, sendo colocada uma folha por temperatura a ser 

estudada. Foi retirado todo o ar de dentro dos sacos plásticos e estes foram imersos em um 

banho termostatizado (Marca Tecnal Modelo TE-2005) onde as folhas foram expostas a 

diferentes temperaturas: 30, 35, 40, 45, 50, 55, 60 e 65°C por um período de tempo de 40 

minutos em cada temperatura. Para cada temperatura foi utilizada uma folha diferente de 

um mesmo indivíduo, porém com características morfológicas similares. As folhas utilizadas 

para cada temperatura possuíam características similares em termos de tamanho e posição 

nos ramos. Após esse período de exposição a temperaturas no banho termostatizado, 

medições de FV:FM foram novamente tomadas. Este protocolo foi repetido para cada uma 

das formações estudadas (cerrado típico x floresta estacional semidecidual). Estudos 

prévios demonstraram a eficiência deste tipo de protocolo para mensuração de 

termotolerância foliar em espécies florestais (Curtis et al. 2014; Sastry e Barua 2017; Sastry 

et al. 2018).  
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Parâmetros morfológicos 

Para relacionar os parâmetros morfológicos com a termotolerância foram tomadas 

medidas de área foliar (AF) e área foliar específica (AFE) e espessura foliar. Determinou-se 

a AF (cm2) a partir de 3 folhas totalmente expandidas de cada indivíduo amostrado com o 

uso de um scanner de mesa de alta resolução (4800 x 9600dpi) e o software gratuito ImageJ 

(Abràmoff et al. 2004). Para as medidas de espessura foliar foram medidas 3 folhas por 

indivíduo, fazendo o uso de paquímetro digital, onde posicionamos bico móvel da ferramenta 

no limbo foliar, evitando nervuras, e fechamos (sem pressionar), assim foram tomadas as 

medidas em milímetros. A AFE foi calculada a partir da razão entre AF obtida pelo método 

citado anteriormente, com a massa seca da folha obtida após secagem das folhas em 

estufa, a 70°C por 3 dias, seguida de pesagem em balança de precisão (± 0,0001 g). 

 

Análises Estatísticas 

Uma curva logística sigmoidal de quatro parâmetros foi ajustada aos dados obtidos 

de FV:FM a diferentes temperaturas para cada espécie, utilizando o software SigmaPlot 11.0. 

Desta curva foram determinados os valores de temperatura em que a folha perde 50% de 

sua capacidade fotossintética (T50), esse parâmetro é amplamente utilizado para demonstrar 

a termotolerância em espécies vegetais (ver Knight e Ackerly 2003; Godoy et al. 2011; 

Sastry e Barua 2017; Sastry et al. 2018). Todos os dados morfológicos e fisiológicos foram 

testados quanto às premissas de normalidade e homogeneidade de variâncias no mesmo 

software.  Diferenças entre os parâmetros coletados (T50, AFE e espessura foliar) foram 

comparadas entre os grupos funcionais estudados (cerrado típico x floresta estacional 

semidecidual) com uma ANOVA simples. Relações lineares bi-variadas foram testadas entre 

os parâmetros morfológicos e o T50 utilizando uma regressão linear simples no software 

SigmaPlot 11.0.  

 

RESULTADOS  

Termotolerância foliar  

Os valores de FV:FM foram muito similares (ao redor de 0,800) entre as espécies 

comparadas na faixa de 25 e 40°C (Fig. 2). Entretanto, a partir de 40°C houve um declínio 

acentuado dos valores de FV:FM (Fig. 2), sendo reduzidos a valores muito próximos de zero 
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à 55°C para as espécies arbóreas da floresta estacional semidecidual e de cerrado típico 

(Fig. 2). A temperatura na qual a FV:FM foi reduzida para 50% da sua capacidade 

fotossintética (T50) para espécies de floresta tropical semidecidual foi de 47,78±0,51°C, 

indicando menor termotolerância comparada às espécies de cerrado típico que 

apresentaram o T50 de 49,36±0,59°C (Fig. 3A). Apesar dessa diferença no valor médio, as 

médias foram estatisticamente similares (F= 3,984 = P = 0,056). 

 

Figura 2. Resposta da função do PSII (FV:FM) em razão da temperatura (ºC) em seis 
espécies arbóreas estudadas presentes em distintas formações vegetais de cerrado típico e 
floresta estacional semidecidual. Os círculos fechados representam as espécies arbóreas do 
cerrado típico e os quadrados vazados representam as espécies arbóreas da floresta 
estacional semidecidual. Linhas vermelhas representam o intervalo de 95% de confiança. 

 
 

Características morfológicas das folhas e sua relação com a termotolerância 

Espécies arbóreas de cerrado típico apresentaram maior espessura foliar quando 

comparadas com espécies arbóreas de floresta estacional semidecidual (F= 5,584 P = 

0,025, Fig. 3B). Em relação à área foliar específica, espécies de ambientes florestais se 

sobressaíram quando comparadas às espécies presentes em áreas de cerrado típico 

apresentando maiores valores de AFE (F= 60,684 P <0,001, Fig. 3C). 
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Figura 3.  Comparações entre os valores de (A) T50 (°C), (B) espessura foliar (mm) e (C) 
área foliar específica (cm2.g-1) entre espécies de cerrado típico (CT) e de floresta estacional 
semidecidual (FS). Barras indicam o erro médio padrão e letras diferentes indicam diferença 
estatisticamente significativa (p < 0,05). 

 

Não foram encontradas relações lineares significativas entre os valores de T 50 e os 

parâmetros morfológicos analisados para as espécies arbóreas de cerrado típico (r2= 0,067 

P= 0,35; r2= 0,157 P= 0,14.  Fig. 4). Também não foram encontradas relações significativas 

para as espécies arbóreas florestais (r2= 0,012 P = 0,70; r2= 0,045 P = 0,45. Fig. 4). 
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Figura 4. Relação entre o T50 (°C) e os parâmetros morfológicos foliares como: espessura 
da folha (mm) e área foliar específica (cm2.g-1). Gráficos a direita referem-se ao cerrado 
típico e gráficos a esquerda referem-se a floresta estacional semidecidual.  

 

 

DISCUSSÃO  

Os resultados encontrados não corroboram com a hipótese inicial do estudo, onde se 

esperava que espécies de cerrado típico fossem mais termotolerantes, o que, juntamente 

com outros fatores já conhecidos (como a ocorrência de incêndios regulares nas áreas de 

savanas), ajudaria a barrar o avanço florestal dentro de ambientes savânicos como o de 

cerrado típico. Assim, num cenário de aquecimento global, nenhuma formação seria 

favorecida em relação a outra.  

Comparando os valores encontrados no presente estudo para termotolerância de 

espécies típicas de cerrado (49,36°C) com estudos realizados para outros sistemas 

temperados e tropicais, os dados atuais se assemelham aos valores encontrados para 

plantas do chaparral na Califórnia (49,98°C; Knight e Ackerly 2003) e é maior que o valor de 

T50 encontrado para espécies lenhosas típicas de savanas temperadas na China (45,2 °C, 
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Zhang et al. 2012). Já o valor de T50 encontrado nesse estudo para espécies de florestas 

semidecíduas (47,78°C) se assemelha ao valor encontrado para espécies arbóreas de 

floresta sazonalmente seca do norte da Índia (47,5°C, Sastry et al. 2018) e é maior que o 

valor encontrado para as espécies decíduas dessa localidade (45,5°C, Sastry e Barua 

2017).  

Baseado em trabalhos publicados anteriormente (Zhang et al. 2012; Sastry et al. 

2018) esperávamos encontrar valores maiores de termotolerância para espécies savânicas 

quando comparadas às espécies de floresta estacional semidecidual. Se analisarmos o 

macro clima dos dois ambientes, as duas fisionomias compartilham períodos sazonais na 

mesma época do ano, apresentando temperatura ambiente (Fig. 1) e regimes de chuvas 

muito similares (Ribeiro e Borghetti 2013) e essa pode ser a razão pela qual não 

apresentam diferenças em seus valores de termotolerância à temperaturas extremas. Além 

disso, a termotolerância das espécies estudadas aparenta estar vinculada a disponibilidade 

hídrica do sistema (Sastry et al. 2018). Ponderamos a necessidade de experimentos 

simulando estresse hídrico para verificar se alguma das formações poderia ser beneficiada 

pelo aumento da temperatura e a diminuição da precipitação diante das alterações 

climáticas previstas, tendo em vista que espécies florestais parecem ser mais intolerantes a 

variações na disponibilidade de água no solo (Vogt et al. 2016, Bottero et al. 2017) 

Avaliando os parâmetros morfológicos analisados, espécies de cerrado típico 

apresentaram maior espessura foliar quando comparadas com espécies florestais, fator já 

esperado quando comparamos plantas de cerrado típico e de florestas, sendo estas 

fisionomias tão distintas (Rossatto et al. 2013). Entretanto, não houve relação significativa 

que comprovasse a hipótese que folhas mais espessas contariam com uma maior tolerância 

ao calor. Já os valores de AFE foram maiores para espécies presentes em ambientes de 

florestas quando comparados com valores apresentados por espécies de cerrado típico. É 

bem conhecido na literatura que espécies florestais apresentam maior AFE por resultado de 

pressões seletivas para capturar a luz difusa presente em ambientes florestados (Valladares 

e Niinemets 2008; Hoffmann et al. 2005; Rossatto et al. 2009; Rossato et al. 2013)  

Respaldando os dados apresentados por Knight e Ackerly (2003) e Sastry et al. 

(2018) esperávamos encontrar a AFE correlacionada negativamente com a termotolerância. 

Presumimos que espécies com maior massa por centímetro de área (AFE) apresentariam 

menor termotolerância quando exposta às altas temperaturas dos experimentos, havendo 

assim uma relação negativa entre os parâmetros.  Não verificamos a presença dessa 

relação através dos nossos resultados, assim como Zhang et al. (2012) também não 

encontraram relação entre os parâmetros e sugerem que a termotolerância e a AFE sejam 

fatores independentes dentro de sistemas savânicos.  
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Com os resultados obtidos, frente ao panorama previsto de aquecimento global, a 

temperatura e parâmetros morfológicos explorados não estariam intimamente ligados a 

dinâmica de espécies arbóreas adultas, ao menos nesses dois tipos de ambientes 

estudados. Entretanto, os dados deste estudo foram obtidos com indivíduos adultos, já 

estabelecidos em campo. O que poderia haver é uma influência destas temperaturas nas 

taxas de germinação e no funcionamento foliar durante o estabelecimento de plântulas, já 

que alterações climáticas extremas podem afetar todas as etapas de desenvolvimento das 

espécies vegetais (Maraghni et al. 2010; Bewley et al. 2013). Estudos que compararam a 

taxa de germinação de espécies de fisionomias savânicas e florestais encontraram que 

espécies presentes em áreas de savana exibem maior taxa de germinação em temperaturas 

mais elevadas (Socolowski e Takaki 2004; Garcia et al. 2007; Ribeiro e Borghetti 2013) 

sendo mais termotolerantes e podendo ser favorecidas diante do cenário de aquecimento 

global, sendo assim, acreditamos que isso seria bem aplicado também para o cerrado típico.  

Portanto, conclui-se que se houver aumento da temperatura, na ausência do 

estresse hídrico, esta não estará favorecendo um tipo funcional específico (planta de floresta 

ou de cerrado), sendo incapaz de modificar as dinâmicas de fronteiras entre cerrado típico e 

floresta estacional semidecidual. Mudanças na composição das fisionomias estudadas 

provavelmente ocorrerão quando o aquecimento acompanhar a diminuição da precipitação 

(Engler et al. 2011; IPCC 2014) beneficiando as espécies de cerrado típico (Malhi et al. 

2009). Porém modelagens quanto a disponibilidades de chuvas são incertas diante das 

mudanças climáticas (IPCC 2014; IPCC 2019), podendo haver também aumentos nas taxas 

de precipitação nessas paisagens, beneficiando as formações florestais (IPCC 2014). 

 

CONCLUSÃO 

Em conclusão a partir dos dados apresentados, a termotolerância de espécies arbóreas 

de cerrado típico não difere da termotolerância de espécies arbóreas de floresta estacional 

semidecidual. Adicionalmente, os parâmetros morfológicos analisados não aparentam ter 

relação com a termotolerância de plantas tropicais de sistemas sazonais. 
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