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RESUMO

Diante das projecfes que apontam para secas mais intensas e temperaturas em
ascensao na regido norte de Mato Grosso, tornou-se fundamental determinar quais
espécies nativas possuem atributos foliares capazes de manter a funcao fotossintética
sob estresse hidrico prolongado. Nesse contexto, esse estudo teve como objetivo
categorizar funcionalmente plantas para a recomposicao florestal na Amazoénia mato-
grossense, visando identificar espécies mais aptas a persistir em cenarios climéticos
futuros de aquecimento e estiagens prolongadas. A selecdo das 18 espécies nativas
foi baseada em modelos de adequabilidade climatica futura, complementada por uma
triagem funcional de atributos foliares relacionados a tolerancia hidrica. Os ensaios de
desidratacéo foliar controlada mensuraram o conteudo relativo de agua (RWC) e a
eficiéncia quantica maxima do fotossistema Il (Fv/Fm) ao longo do tempo. Atributos
anatdmicos como espessura da cuticula e epiderme, espessura dos parénquimas
palicadico e lacunoso, e densidade estomatica também foram quantificados. A
combinacdo desses indicadores permitiu classificar as espécies em trés grupos de
recomendacao para recompsicao florestal. O grupo mais recomendado, formado por
Cochlospermum orinocense, Solanum crinitum, Apeiba tibourbou, Spondias mombin,
Abuta grandifolia e Pseudima frutescens, manteve Fv/Fm acima de 0,75 mesmo com
menos de 35 % de agua residual, perdendo 50 % da fotossintese somente em niveis
hidricos minimos. O grupo intermediario, composto Hymenaea courbaril, Bauhinia
ungulata, Tachigali paniculata, Mezilaurus itauba, Sterculia striata, Trattinnickia
burserifolia e Chrysophyllum sparsiflorum, apresentou limiares de dez e 50 % de perda
de Fv/IFm em faixas de agua moderadas, evidenciando tolerancia parcial.
Physocalymma scaberrimum, Schizolobium parahyba, Erythrina mulungu, Annona
exsucca e Samanea tubulosa constituiram o grupo menos recomendado, pois
sofreram queda precoce na eficiéncia fotoquimica quando as folhas ainda estavam
relativamente tdrgidas. Assim, o indice de perda de Fv/Fm aliado a atributos
estruturais foliares mostrou-se uma importante ferramenta para hierarquizar a
tolerancia a seca e orientar listas de plantio adaptadas as condi¢des climaticas futuras
da Amazonia mato-grossense.
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ABSTRACT

Given projections of more intense droughts and rising temperatures in northern Mato
Grosso, it has become essential to identify native species whose leaf traits can sustain
photosynthetic function under prolonged water stress. In this context, the present study
aimed to provide a functional categorization of species for forest restoration in the Mato
Grosso sector of the Amazon, with a view to selecting those most likely to persist under
future warming and extended dry seasons. Eighteen native species were chosen with
future climate suitability models and were then screened for leaf attributes associated
with drought tolerance. Controlled leaf-dehydration assays measured relative water
content (RWC) and the maximum quantum efficiency of photosystem Il (Fv/Fm) over
time, while anatomical traits such as cuticle and epidermal thickness, palisade and
spongy mesophyll thickness, and stomatal density were also quantified. Integrating
these indicators made it possible to place the species in three recommendation groups
for restoration. The most suitable group, consisting of Cochlospermum orinocense,
Solanum crinitum, Apeiba tibourbou, Spondias mombin, Abuta grandifolia and
Pseudima frutescens, kept Fv/Fm above 0.75 even with residual water below thirty-
five percent and lost fifty percent of photosynthetic capacity only at minimal water
levels. The intermediate group, which included Hymenaea courbaril, Bauhinia
ungulata, Tachigali paniculata, Mezilaurus itauba, Sterculia striata, Trattinnickia
burserifolia and Chrysophyllum sparsiflorum, showed ten and fifty percent Fv/Fm loss
at moderate water levels, indicating partial tolerance. Physocalymma scaberrimum,
Schizolobium parahyba, Erythrina mulungu, Annona exsucca and Samanea tubulosa
formed the least suitable group because they experienced an early decline in Fv/Fm
while their leaves were still relatively turgid. Hence, percentage loss of Fv/Fm,
combined with leaf structural attributes, proved to be a robust tool for ranking drought
tolerance and guiding species lists tailored to future climate conditions in the Mato
Grosso Amazon.
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1. INTRODUCAO

A Floresta Amazoénica é a maior floresta tropical continua do planeta e tem
papel essencial na regulacdo do clima na América do Sul, influenciando a formacao
de chuvas em regides como o Centro-Oeste e 0 Sudeste do Brasil (Science Panel For
The Amazon, 2021). Por meio da evapotranspiracdo, grandes volumes de vapor
d’agua séao transferidos da vegetacao para a atmosfera, formando os chamados “rios
voadores”, que garantem a umidade necessaria para a produgao agricola em outras
regides do Brasil (Smith et al., 2023). Esse fluxo também ajuda a equilibrar a
temperatura e a circulacdo atmosférica em escala continental (Flores et al., 2024). No
entanto, areas degradadas da floresta amazonica jA& emitem mais carbono do que
capturam, indicando perda de capacidade de regulagéo climética (Gatti et al., 2021).
Estudos recentes quantificam com precisdo a dependéncia do agronegocio brasileiro
da floresta imida amazénica. Hirota et al. (2024) demonstraram que a chuva originada
sobre Terras Indigenas abastece cerca de 80 % da &rea agricola do pais e responde
por 57 % do valor bruto da producdo agropecuaria, o equivalente a cerca de R$ 338
bilhdes em 2021, evidenciando que a protecdo dessas areas é estratégica para a
seguranca hidrica e alimentar nacional. De forma complementar, analise de Smith et
al. (2023) mostrou que cada ponto percentual de desmatamento reduz a precipitacao
anual na Amazénia em 0,25 mm més™ (na escala de 200 km) e que, para cada 1 %
de queda na chuva, a produtividade de culturas majoritariamente de sequeiro cai em
média 0,5 %, configurando um prejuizo direto ao setor agricola. Esses resultados
demonstram que preservar a integridade da cobertura florestal amazénica é ndo s6
um imperativo ecoldgico, mas também um requisito estratégico para a seguranca
econOmica do Brasil.

O desafio de conter o desmatamento torna-se ainda mais concreto na
Amazoénia Legal, regido de planejamento criada pela Lei n.° 1 806/1953 que engloba
Acre, Amapa, Amazonas, Maranhdo, Mato Grosso, Pard, Rondbdnia, Roraima e
Tocantins. Essa area ocupa cerca de cinco milhdes de quildmetros quadrados, quase
60 % to do territorio brasileiro, e abriga aproximadamente 28 milhdes de habitantes
(IBGE, 2024; IMAZON, 2024). A Amazdnia Legal concentra dois tercos das florestas
tropicais remanescentes do planeta e a maior extensdo do denominado arco do
desmatamento, responsavel pela maior parte da perda florestal anual no pais (INPE,
2024). A combinacao entre vasta escala territorial e pressdo antropica intensa exige



programas de recomposicéo florestal capazes de restaurar a cobertura nativa, reduzir
emissdes de didéxido de carbono e garantir servicos ecossistémicos de alcance global
(PLANEMATA, 2024).

A borda sudeste da Amazoénia ja exibe sinais desse colapso hidrologico. Entre
1981 e 2020, a zona de transicdo Amazobnia—Cerrado, que engloba parte do Mato
Grosso, aqueceu 0,38 °C por década no trimestre julho-outubro, ao mesmo tempo em
que o inicio da estacdo chuvosa se deslocou para datas progressivamente mais
tardias (Marengo et al., 2022). O atraso das chuvas, combinado a temperaturas mais
altas, incrementou o déficit de presséo de vapor e aumentou 0 numero anual de dias
secos, prolongando a janela de inflamabilidade florestal, como consequéncia, o risco
de incéndios subiu de forma linear nos ultimos 40 anos (Marengo et al., 2022). Os
impactos também se manifestam nos estagios mais sensiveis do ciclo florestal. Em
106 parcelas permanentes ao longo do arco do desmatamento, registrou-se aumento
da mortalidade de espécies higrofilas e avanco de taxons mais xerotolerantes na
ultima década (Esquivel-Muelbert et al., 2019), enquanto o El Nifio 2015-2016 elevou
a mortalidade de plantulas em florestas umidas em 11 % (Browne et al., 2021) e
causou perda de 89 % na producédo de cacau nas Bahia (Gateau-Rey et al., 2018).
Esses episodios ilustram a vulnerabilidade critica da fase de estabelecimento das
mudas, etapa determinante para o sucesso de qualquer iniciativa de reflorestamento.

Para mitigar essa trajetéria, a Amaz6nia mato-grossense transformou-se em
polo estratégico de restauracdo, onde governos, organizacdes ndo governamentais e
iniciativas comunitarias experimentam sistemas agroflorestais, nucleos de
regeneracao assistida e manejo participativo do fogo (Moura et al., 2019; De Paula et
al., 2021). Um dos eixos logisticos desses esforcos € a Rede de Sementes do Portal
da Amazonia (RSPA), organizagédo socioambiental que articula coletoras e coletores
de 35 municipios situados no arco do desmatamento para garantir o suprimento
regular de propagulos nativos (Nunes et al., 2020; Moreira et al., 2021; Rede de
Sementes Portal da Amazoénia, 2025). Operando por meio de 16 casas de sementes
comunitarias e de um armazém regional no municipio de Alta Floresta, a RSPA
oferece capacitacdo em prospeccgéo, beneficiamento, secagem e armazenamento,
aplica protocolos de rastreabilidade e mantém um laboratério de germinacdo que
assegura padrbes minimos de viabilidade antes da comercializagdo (Moreira et al.,
2021; Rede de Sementes Portal da Amazobnia, 2025). A cada ano circulam pelo

armazém cerca de 40 toneladas de sementes de mais de cento e vinte espécies



arboreas e arbustivas, volume suficiente para restaurar até nove mil hectares via
semeadura direta, a0 mesmo tempo em que gera renda complementar para
aproximadamente 400 pessoas envolvidas no processo (Nunes et al., 2020; Urzedo
et al., 2022).

Ao conectar o saber tradicional dos coletores a demanda técnica de viveiros e
canteiros de semeadura, a rede reduz gargalos logisticos, diversifica o portfolio de
espécies, incluindo tdxons raros de alto valor ecolégico, e mantém a variabilidade
genética indispensavel a adaptacdo das futuras florestas (Urzedo et al., 2022; Moreira
et al., 2021; Rede de Sementes Portal da Amazobnia, 2025). Além disso, a RSPA
integra conselhos municipais de meio ambiente, fornece dados para cadastros
estaduais de origem de sementes e colabora com pesquisadores na elaboracao de
‘listas inteligentes” que cruzam adequabilidade climatica futura com tolerancia
fisioldgica, tornando-se o elo que materializa, em escala de paisagem, a ponte entre
ciéncia, governanca local e recomposicéo florestal (Urzedo et al., 2022; Moreira et al.,
2021; Rede de Sementes Portal da Amazonia, 2025).

Contudo, garantir um fluxo estavel de sementes é apenas parte da equacédo: o
sucesso dos plantios depende de selecionar, dentro desse portfdlio, as espécies
funcionalmente mais aptas a enfrentar o déficit hidrico crescente e as temperaturas
em ascensdo. Hall et al. (2011) analisaram 24 experimentos de restauragao e
mostraram que a identidade das espécies responde por cerca de 40 % da variacdo na
sobrevivéncia das mudas aos trés primeiros anos; quando o conjunto plantado foi
previamente filtrado por tolerancia a seca, a taxa média de mortalidade caiu de 46 %
para 28 %. De modo semelhante, Elliott et al. (2003) testaram um algoritmo de decisao
que combina atributos funcionais foliares com projecfes climéticas (2040-2060) e
verificaram ganho de 25 % na sobrevivéncia e incremento de 32 % na biomassa em
comparacao com listas convencionais de viveiros. Esses resultados convergem para
a conclusao de que a etapa de selecéo criteriosa de espécies, ao incorporar dados de
atributos ecofisioldgicos, € a mais decisiva em programas de restauragao tropical.

A sobrevivéncia inicial das mudas, por sua vez, € controlada por atributos
morfoanatdmicos e fisioldgicos foliares que conferem tolerancia ao déficit hidrico (Li
et al., 2021; Sapes e Sala, 2021; Rico-Cambron et al., 2023), entre 0s quais se
destacam o conteudo relativo de agua (RWC), indicador direto do estado de
hidratacéo celular, e a eficiéncia quantica maxima do fotossistema Il (Fv/Fm), cujo

declinio sinaliza danos fotoquimicos irreversiveis. Ensaios controlados apontam que



plantulas capazes de manter Fv/Fm acima de 0,75 e conteddo relativo de agua
préximo de 70 % sobrevivem 40 % mais sob seca prolongada (Trueba et al., 2019;
Mielke et al., 2023). Além disso, alguns atributos estruturais potencializam essa
compartimentalizagéo hidrica: folhas com elevada massa por area e cuticula espessa
retém mais agua e oferecem maior resisténcia a perda de agua (Kosma et al., 2009;
de la Riva et al., 2016a; de la Riva et al., 2016b; Nardini, 2022). Estudos recentes de
restauracgédo florestal mostram que folhas densas (LMA - Leaf Mass per Area elevado),
alta eficiéncia instantdnea no uso da agua e taxas fotossintéticas maximas elevadas
formam um conjunto de atributos capaz de antecipar o sucesso de estabelecimento
das mudas. Em experimentos conduzidos em ilhas-recife tropicais, espécies
selecionadas com base nessa triade funcional alcancaram 86 — 94 % de sobrevivéncia
nos dois primeiros anos, superando amplamente as espécies ndo selecionadas (Wang
et al., 2021). Uma meta-analise global corroborou que baixa SLA (Specific Leaf Area)
e outros atributos de resisténcia hidrica aumentam significativamente a probabilidade
de sobrevivéncia inicial das mudas em ambientes aridos e semiaridos (Andivia et al.,
2021). Além disso, ensaios de seca controlada com 38 espécies tropicais
demonstraram que folhas de alto LMA mantém a fotossintese por mais tempo e
prolongam a sobrevivéncia sob déficit hidrico (Poorter e Markesteijn, 2008). Esses
resultados convergem ao indicar que a combinacao de LMA elevado, elevada eficiéncia
instantanea no uso da agua taxas fotossintéticas maximas constituem um filtro funcional
eficaz para escolher espécies com maior probabilidade de persistir durante as fases
iniciais de restauracao.

A literatura atual reforca que estdmatos pequenos e numerosos constituem um
arranjo anatémico capaz de reagir com grande velocidade aos aumentos vespertinos
do déficit de pressao de vapor, limitando o fluxo de agua sem restringir a entrada de
CO,. A revisdo de Lawson e Vialet-Chabrand (2019) ja sintetizava esse conceito ao
mostrar que a reducdo do tamanho dos poros diminui o volume das células-guarda e
acelera tanto a abertura quanto o fechamento, o que se traduz em maior eficiéncia no
uso da agua em condicbes de variacdo rapida da atmosfera. Experimentos
controlados com quatro gramineas C; e cinco C, demonstraram gue genotipos com
densidade estomatica superior a duzentos estdbmatos por milimetro quadrado
encerram a transpiracdo em menos de sessenta segundos, elevando a eficiéncia do
uso da dgua em até 16 % sem queda na fotossintese (Ozeki et al., 2022). Avaliagbes

de campo em 43 acessos de sorgo confirmaram o padrédo: estdbmatos compactos



completaram o ajuste em menos de cinco minutos, permitindo manter a razao entre
assimilacdo de carbono e condutancia praticamente constante mesmo sob luz e déficit
de presséo de vapor flutuantes (Battle et al., 2024). Trabalhos comparativos com cinco
espécies de Banksia revelaram correlacdo negativa entre o comprimento dos poros e
a taxa maxima de fechamento: folhas portadoras de estbmatos menores fecharam-se
varias vezes mais rapido, reduzindo a perda hidrica sem prejudicar o ganho de
carbono (Drake et al., 2013). De forma semelhante, um ensaio com 13 espécies de
diferentes familias mostrou que plantas com estématos pequenos e em alta densidade
minimizam o descompasso entre assimilagdo de CO, e condutancia, economizando
agua ao longo do dia (McAusland et al., 2016). Conjuntamente, essas evidéncias
indicam que alta densidade estomatica associada a poros de menor tamanho confere
as folhas a capacidade de fechar-se rapidamente nos periodos criticos da tarde,
contribuindo para um balanco hidrico mais favoravel sem comprometer a assimilagéo
de CO,, e constituindo, portanto, um importante critério funcional na selecdo de
espécies ou cultivares adaptadas a cendrios de clima mais seco.

A selecdo de espécies para restauracdo deve levar em conta o estagio
sucessional, pois os conjuntos de atributos que dominam em pioneiras, secundarias
e climax determinam respostas contrastantes aos estresses hidrico e luminoso.
Pioneiras, com baixa densidade de madeira e alta area foliar especifica (SLA), exibem
crescimento acelerado e fluxos de seiva entre 1,6 e 2,1 vezes maiores que 0s de
espécies tardias, o que sustenta rdpido ganho de biomassa, mas aumenta a
dependéncia de agua superficial (Kumar et al., 2023). Revisdes do espectro
econdmico foliar confirmam que essa combinacdo de SLA elevado e madeira leve
caracteriza espécies de estagios iniciais e favorece alta taxa fotossintética, ainda que
a custa de menor longevidade foliar (Lichstein et al., 2021). Contudo, meta-analise
global mostra que densidade de madeira baixa e SLA alto aumentam a mortalidade
em secas severas, evidenciando a vulnerabilidade das pioneiras a estiagens
prolongadas (Greenwood et al., 2017). Espécies tardias ou de dossel tendem a possuir
folhas mais espessas e madeira mais densa. Em floresta seca, individuos de estagios
tardios apresentaram folhas até 42 % mais espessas e maior densidade foliar do que
seus congéneres em fases iniciais (de Sena et al., 2021). Na Amaz6nia Central, a
densidade estomatica aumenta com a altura da copa, sugerindo maior capacidade de
controle difusivo em espécies de dossel (Camargo e Marenco, 2011). Além disso,

estudos hidraulicos demonstram que madeira densa garante amplas margens de



segurancga contra cavitacao, reduzindo drasticamente o risco de falha xilematica e,
portanto, as taxas de mortalidade durante secas intensas (Ziegler et al., 2019).
Reconhecer essa hierarquia funcional permite combinar pioneiras, que colonizam
rapidamente clareiras, com tardias, que acrescentam estabilidade estrutural e
resisténcia hidraulica, aumentando a resiliéncia e a persisténcia de areas restauradas
em cenarios de clima mais seco.

Nesse contexto, a analise integrada dos atributos estruturais e fisiologicos,
associados aos cenarios de mudancas climéticas, desponta como ferramenta decisiva
para selecionar espécies mais aclimatadas as condicfes de elevadas temperaturas e
déficit hidrico e, assim, aumentar a eficacia dos esforcos de recomposicdo na
Amazobnia mato-grossense. Com base nesse arcabouco, o presente trabalho busca
responder as seguintes questdes:

() Quais espécies apresentam combinacdes de atributos estruturais e fisiolégicos
gue indicam maior potencial de aclimatacdo para a recomposicéo florestal na
Amaz06nia mato-grossense sob cenarios climéticos futuros?

(i) O estagio sucessional das espécies prediz, simultaneamente, a estrutura foliar,
a condutancia estomatica e o tempo de manutencéo da atividade fotoquimica
durante a desidratacdo?

(i) Os valores desses atributos permitem agrupar as espécies em categorias
funcionais de tolerancia hidrica e térmica que possam orientar melhor resposta
a restauracao florestal?

Considerando que os atributos foliares refletem mecanismos de aclimatacéo e
que diferentes espécies respondem de maneira particular aos determinantes
ambientais (Guerin et al., 2012; Tian et al., 2016; Stropp et al., 2017), a primeira
hipétese é de que, em ensaios de desidratagéo foliar controlada, as espécies exibam
respostas fisiologicas distintas, variando desde manutencéo prolongada da eficiéncia
guantica maxima do fotossistema Il sob contetdo hidrico decrescente até queda
precoce dessa eficiéncia, refletindo niveis contrastantes de tolerancia ao estresse
hidrico (Trueba et al., 2019; Mielke et al., 2023). Tais variacbes tendem a
correlacionar-se com a posicéo sucessional: espécies pioneiras, de folhas delgadas e
alta condutancia estomatica, geralmente respondem com maior sensibilidade a
dessecacao, enquanto espécies tardias ou de dossel, dotadas de folhas mais robustas
e estdbmatos menores, mantém a atividade fotoquimica por intervalos mais longos (Hall

et al, 2011; Yang et al., 2022; Yu et al., 2023). Espera-se que esses contrastes



fisiologicos se acompanhem de divergéncias anatbmicas. Folhas com cuticula
espessa, mesofilo desenvolvido, estdmatos de pequeno diametro e alta densidade,
espessamento de tecido fotossintético, menor area foliar e elevada massa por area
devem associar-se a maior resisténcia a seca, enquanto espécies com cuticula
delgada, tecidos fotossintéticos pouco espessos, estdmatos maiores e espacados,
folhas delgadas, maior area foliar e baixa massa por area indicam menor aptidao
hidrica (Kitajima, 1994; Poorter et al., 2009; Sanches et al., 2009; de la Riva et al.,
20164a; de la Riva et al., 2016b). Ao integrar limiares fisiol6égicos de desidratacdo com
caracteristicas estruturais, sera possivel categorizar as espécies em classes
funcionais de alta, média ou baixa resiliéncia hidrica, fornecendo um critério cientifico
objetivo para priorizar espécies vegetais em programas de recomposicao florestal da

Amaz06nia mato-grossense sob cenarios futuros mudangas climaticas.

2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo geral

Avaliar as espécies utilizadas na recomposicao florestal da Amazénia mato-
grossense, a partir da relacdo estrutura—funcdo de seus atributos anatdomicos e
fisiologicos, a fim de indicar aquelas mais aptas a persistir e desempenhar funces

ecossistémicas sob os cenarios climaticos futuros.

2.2 Objetivos especificos

i. Analisar a lista de espécies gerada pela modelagem de adequabilidade
climatica e selecionar espécies nativas da Amazonia mato-grossense;

ii. Quantificar atributos morfolégicos foliares como area foliar, massa fresca e
seca, espessura da lamina foliar, massa foliar por area, area foliar especifica,
massa foliar especifica;

iii. Quantificar a estrutura anatdmica da lamina foliar, mensurando a espessura da
cuticula e das epidermes adaxial/abaxial, a espessura dos parénquimas
palicadico e lacunoso, densidade estomética e dimenséo do poro estomatico.

iv. Determinar o conteudo relativo de agua (RWC) e a eficiéncia quantica maxima
do PSII (Fv/Fm).



v. Construir curvas de desidratacdo foliar controlada, registrando RWC e Fv/Fm

vi.

Vii.

ao longo do tempo para calcular o coeficiente de inclinacédo e os limiares de
Fv/Fm a 10 %, 20 % e 50 % de RWC.

Relacionar os limiares fisiol6gicos de desidratacdo aos atributos anatémicos e
morfolégicos por meio de analises multivariadas.

Classificar as espécies em categorias de tolerancia hidrica-térmica com base

na integracéo dos atributos morfofisioldgicos e anatémicos.



3. MATERIAL E METODOS

3.1 Area de estudo

Todo o material vegetal deste estudo foi coletado de arvores-matrizes
cadastradas pela Rede de Sementes do Portal da Amazonia (RSPA), situadas em
talhGes de sistemas agroflorestais mantidos por produtores parceiros nos municipios
de Alta Floresta (9.896312°S 56.166938°W), Carlinda (9°54'36.1"S 55°44'26.9"W),
Nova Guarita (10°17'22.1"S 55°17'54.6"W), Nova Canad do Norte (10°49'33.8"S
55°42'45.4"W) e Novo Mundo (9°36'30.2"S 55°05'06.5"W), no estado de Mato Grosso
- Brasil (Fig. 1), garantindo que as amostras representem populagbes manejadas sob
as condicbes edafoclimaticas e socioecondémicas tipicas do Territério Portal da
Amazobnia (Moreira et al., 2021; Rede de Sementes Portal da Amazénia, 2025).

O clima das areas de coleta apresenta uniformidade em razdo da proximidade
latitudinal entre os municipios, todos inseridos em uma faixa de relevo e altitude pouco
variavel no norte de Mato Grosso. Segundo a classificacdo climatica de Kdppen,
predomina o tipo Aw, caracterizado por temperaturas elevadas ao longo de todo o ano
e estacdo seca bem definida. A temperatura média anual gira em torno de 26 °C, com
maximas diarias 32—34 °C e minimas de 19-22 °C (Weather-Spark, 2025). A umidade
relativa anual média situa-se em aproximadamente 75-80 %, embora caia para 40—
65 % no pico da estacao seca (junho-setembro) e ultrapasse 70 % nos demais meses
(Climatestotravel, 2025; Time and Date, 2025). A pluviosidade acompanha esse
padrdo hidrico, alcancando cerca de 1950 mm anuais, com chuvas concentradas de
outubro a abril e periodos de seca severa de junho a setembro, quando a precipitacdo
média mensal cai para apenas 1-5 mm (Climate-Data, 2025; Weather-Atlas, 2025). Do
ponto de vista edafolégico, predominam Latossolos Vermelho-Amarelos distroficos de
textura argilosa, intemperizados, acidos, bem drenados e de baixa fertilidade natural,
desenvolvidos sobre rochas do embasamento Pré-Cambriano; em segmentos de
relevo mais dissecado aparecem Argissolos e Neossolos Quartzénicos associados a
depdsitos arenosos recentes, que exibem maior suscetibilidade a erosdo e menor
capacidade de retencédo hidrica (EMBRAPA, 2018).
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Figura 1. Localizacao dos pontos de coleta em cinco municipios do norte de Mato Grosso, Brasil.



11

3.2 Selecao das espécies

Para avaliar os atributos estruturais e fisioldgicos, foram selecionadas 18
espécies nativas classificadas por Eilsenlohr et al. (2023, no prelo) nas categorias
“‘excelente”, “6tima” ou “com potencial” de adequacao climatica futura para a Amazénia
mato-grossense (Tabela 1). Nesse estudo, o autor utilizou registros de ocorréncia
fornecidos pela Rede de Sementes do Portal da Amazonia (RSPA), calibrando um
conjunto multialgoritmico de modelos de nicho (MaxEnt, Random Forest, Bioclim,
GLM, GAM, GBM e SVM) com variaveis bioclimaticas de alta resolucédo; os modelos
foram projetados para 2070 sob os cenarios SSP 2-4.5 e SSP 5-8.5, resultando em
um ranking que indica as espécies mais aptas a persistir em condi¢cdes de
aguecimento e alongamento da estacdo seca. O presente trabalho adota esse recorte
bioclimatico como ponto de partida e o complementa por meio de uma triagem
funcional baseada em atributos estruturais e fisiologicos foliares diretamente
relacionados a tolerancia hidrica (Tabela 2).

Para cada espécie foram escolhidas cinco arvores-matrizes registradas na
RSPA, totalizando 90 individuos distribuidos em sistemas agroflorestais do Territério
Portal da Amazonia; as arvores mantinham espacamento minimo de dez metros entre
si, reduzindo a dependéncia espacial, e apresentavam ramos expostos a radiacdo
plena e sem sinais de herbivoria ou dano mecéanico. Cada individuo foi
georreferenciado com receptor GPS, mensurado quanto ao diametro a altura do peito
(DAP) e a altura total, e teve exsicata-testemunho depositada no Herbario da
Amazonia Meridional (HERBAM).

Para as avaliacbes morfologicas e fisioldgicas, foram coletadas 15 folhas
totalmente expandidas por individuo: dez destinaram-se as mensuracfes
morfofisioldgicas, e cinco foram reservadas para analises anatémicas. Dessa forma,
cada amostra integrou informacdes de campo e de laboratério, garantindo

caracterizacdo completa dos atributos de tolerancia hidrica.
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Tabela 1. Espécies coletadas pela Rede de Sementes Portal da Amazonia (RSPA) que apresentaram modelos com melhor desempenho considerando os

cenarios de mudancas climéticas de acordo com o Painel Intergovernamental sobre Mudangas Climaticas (CMIP6).

Categorias Descricéo

Espécies

1 Excelentes candidatas a restauracéo: espécies com areas de adequabilidade na
Amazbnia mato-grossense e em outras regides no futuro pessimista, sem perda
em relacdo ao presente (ou perda menor do que ganho).

2 Otimas candidatas a restauracéo: espécies com areas de adequabilidade na
Amazobnia mato-grossense e em outras regides no futuro otimista, sem perda em
relacdo ao presente (ou perda menor do que ganho).

3 Espécies com potencial para a restaura¢cdo na Amaz0Onia mato-grossense:
espécies com areas de adequabilidade na Amazbnia mato-grossense, mas com
perdas de adequabilidade significativas para o futuro (pessimista e/ou otimista),

embora ainda apresentem adequabilidade no futuro pessimista.

4 Espécies com potencial para a restauragcdo na Amazonia mato-grossense:
espécies com areas de adequabilidade na Amaz6nia mato-grossense, mas com
perdas de adequabilidade significativas para o futuro (pessimista e/ou otimista),

embora ainda apresentem adequabilidade no futuro otimista.

Abuta grandifolia
Chrysophyllum sparsiflorum
Enterolobium schomburgkii

Bauhinia ungulata
Cochlospermum orinocense

Erythrina mulungu
Hymenaea courbaril
Pseudima frutescens

Schizolobium parahyba.amazonicum
Solanum crinitum
Spondias mombin

Sterculia striata
Tachigali paniculata

Annona exsucca
Apeiba tibourbou
Mezilaurus itauba
Physocalymma scaberrimum
Samanea tubulosa
Trattinnickia burserifolia

Eisenlohr et al., (2023).



Tabela 2. Dados taxondmicos, atributos ecoldgicos e local de coleta das 18 espécies nativas amostradas em 2024 nos municipios de Alta Floresta, Carlinda,
Nova Canaa do Norte, Nova Guarita e Novo Mundo, no estado de Mato Grosso (Brasil).

L Nome - CIass.e Distribuicao Dominios Municipio de
Espécies Familia sucession g . e
popular al geografica fitogeograficos coleta
Abuta grandifolia Quina- Menispermaceae Secundaria Norte, Nordeste, Amazbnia, Caatinga, Nova Canaa do
(Mart.) Sandwith verdadeira Centro-Oeste Cerrado, Pantanal Norte
Annona exsucca DC. Araticum Annonaceae Tardia Norte, Nordeste, Amazdnia Nova Canad do
Centro-Oeste Norte
Apeiba tibourbou Aubl. Pente de Malvaceae Pioneira Norte, Nordeste, Amazobnia, Caatinga, Nova Guarita
macaco Centro-Oeste, Cerrado, Mata
Sudeste Atlantica, Pantanal
Bauhinia ungulata L. Pata de vaca Fabaceae Pioneira Norte, Nordeste, Amazodnia, Cerrado, Nova Guarita
Centro-Oeste, Mata Atlantica
Sudeste
Chrysophyllum Caretinha Sapotaceae Tardia Norte, Nordeste, Amazobnia, Cerrado, Nova Guarita
sparsiflorum Klotzsch Centro-Oeste Mata Atlantica
ex Mig.
Cochlospermum Algodaozinho Bixaceae Pioneira Norte, Nordeste, Amazbnia Nova Guarita
orinocense (Kunth) Centro-Oeste
Steud.
Erythrina mulungu Mulungu Fabaceae Secundaria Centro-Oeste, Cerrado Novo Mundo
Mart. Sudeste
Hymenaea courbaril L. Jatoba Fabaceae Tardia Norte, Nordeste, Amazénia, Caatinga, Alta Floresta

Centro-Oeste,
Sudeste, Sul

Cerrado, Mata
Atlantica, Pantanal



Mezilaurus itauba

(Meisn.) Taub. ex Mez.

Physocalymma
scaberrimum Pohl.

Pseudima frutescens
(Aubl.) Radlk.

Samanea tubulosa
(Benth.) Barneby &
J.W.Grimes

Schizolobium
parahyba var.
amazonicum (Huber
ex Ducke) Barneby

Solanum crinitum Lam.

Spondias mombin L.

Sterculia striata A.St.-
Hil. & Naudin

Tachigali paniculata
Aubl.

Trattinnickia
burserifolia Mart.

Itatba

Cega
machado

Guarana do
mato

Bordao de
velho

Pinho
cuiabano

Lobeira

Cajazinho

Xixa liso

Carvoeiro

Amesclao

Lauraceae

Lythraceae

Sapindaceae

Fabaceae

Fabaceae

Solanaceae

Anacardiaceae

Malvaceae

Fabaceae

Burseraceae

Tardia

Secundaria

Pioneira

Secundaria

Pioneira
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Lorenzi (1992); Durigan et al. (2002);
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3.3 Desidratacao letal foliar

Os ensaios de desidratacéo letal de folhas foram realizados utilizando uma
adaptacdo das metodologias descritas por Mielke et al. (2024) e Sousa-Santos et al.
(2025). As folhas foram colocadas sob a bancada do laboratério e pesadas em
intervalos de 0, 3, 9, 24, 28, 32, 48, 52, 58 e 72 horas, com 0 objetivo de obter a menor
massa fresca atual durante a desidratacéo (LMde) ao longo do tempo. As medicdes
foram realizadas em condi¢cBes controladas, com temperatura do ar de 26 °C + 2°C e
umidade relativa do ar de 60 + 10% durante todo o experimento. No momento de cada
pesagem, a emissdo de fluorescéncia da clorofila foi medida simultaneamente. Ao
final do experimento, as folhas foram colocadas em estufa com circulacao forcada de
ar a 60 °C para obtencdo da massa seca foliar (LMd). O contetdo relativo de agua
(RWC) foi calculado a partir dos valores de massa fresca saturada (LMs), massa
fresca atual antes de cada tempo de desidratacdo (LMde) e massa seca da folha
individual (LMd) para cada momento de medicao, utilizando a férmula: RWC = (LMde
— LMd) / (LMs — LMd). As porcentagens de perda do rendimento quantico maximo do
fotossistema Il durante a desidratacdo (PLwrm)) foram calculadas com a férmula:
PL{rvFrmi= 100 x [(1 — FW/Fm)/0,84]; em que Fv/Fm corresponde ao valor obtido para cada
LMde e 0,84 é o rendimento maximo tedrico em condi¢cdes sem estresse, equivalente
a massa fresca saturada da folha individual antes da desidratacdo (LMs). Todos os

atributos mensurados estdo discriminados na Tabela 3.

3.4 Anatomia foliar

Para avaliar os atributos anatémicos, cinco folhas foram coletadas e fragmentos
do terco mediano da lamina foliar foram fixados em solugdo aquosa contendo
glutaraldeido 2,5 %, formaldeido 4 % e tamp&o Cacodilato de Sédio 0,05 M em pH 7,2
(Karnovsky, 1965 modificado por Da Cunha et al., 2000. Sec¢fes a mao livre foram
obtidas, montadas em laminas e examinadas em microscopio 6ptico de campo claro
em objetiva de 20x (Axioplan, ZEISS, Alemanha) acoplado a um sistema de captura
de imagens (Cannon Power Shot/ AX 70 de 14 megapixels; Olympus, Toquio, Japao).
As imagens geradas foram processadas no software Image-Pro Plus (Media
Cybernetics, EUA). Para cada individuo, registraram-se dez imagens; em cada
imagem, cinco pontos por tecido foram medidos na orientagdo vertical (do limite

externo superior ao inferior) permitindo aferir a espessura real de cada estrutura. Os
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tecidos avaliados incluiram: cuticula adaxial, epiderme adaxial, parénquima
palicadico, parénquima lacunoso, epiderme abaxial e cuticula abaxial, todas
expressas em micrometros.

Para a andlise epidérmica em vista frontal, fragmentos de aproximadamente 1
cm? da lamina foliar foram clareados segundo o método de Kraus et al. (1998)
modificado: as amostras permaneceram durante 72 h em estufa a 60 °C, imersas em
solucdo 1:1 de perdxido de hidrogénio a 3 % e acido acético glacial (Franklin, 1945).
Depois do clareamento, as faces adaxial e abaxial foram separadas com pincel fino,
coradas com fucsina béasica (Roeser, 1962) e montadas em laminas com glicerina a
50 % (Johansen, 1940). As micrografias foram analisadas no software Image-Pro Plus
(Media Cybernetics, EUA), permitindo determinar, em ambas as faces adaxial e
abaxial, a densidade estomética, o comprimento do poro estomatico e a area

estomatica. Os atributos mensurados estao discriminados na Tabela 3.
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Tabela 3. Definicdo, unidade de medida e funcdo ecossistémica dos atributos morfofisiolégicos avaliados nas 18 espécies nativas da Amazdnia mato-
grossense.

1 Moles et al., 2009; 2Chave et al., 2014; 3 Barrs e Weatherley, 1962; 4 Maxwell e Johnson, 2000; 5 Coley et al., 1985; 6 Wilson et al., 1999; 7 Niinemets, 2001; 8
Hetherington e Woodward, 2003; ® Franks e Beerling, 2009; 1° Shepherd e Griffiths, 2006; 11 Karabourniotis et al., 2020; 12 Oguchi et al., 2003; 13 Laan e Blom,
1990.

Atributos

Descrigéo

Unidade Significado funcional

Conteudo relativo de agua

Eficiéncia quantica maxima do
fotossistema Il (Fv/Fm)
Massa foliar por area
Espessura da folha
Abertura estomatica
Area estomatica
Densidade estoméatica

Espessura da cuticula

Espessura da epiderme

Espessura do parénquima paligadico

Espessura do parénquima lacunoso

Diferenca entre a massa fresca e a massa seca, dividida
pela diferenca entre a massa total apds saturagdo e a
massa seca, multiplicado por 100.

Diferenca entre a fluorescéncia méaxima (F,) e a
fluorescéncia minima (F,), dividida pela fluorescéncia
maxima (Fy,).

Raz&o entre a massa seca foliar (g) e sua area foliar (cm?2).
Distancia entre as faces adaxial e abaxial da lamina foliar.
Comprimento do poro estomético quando aberto.
Area total ocupada pelo estdmato, incluindo o poro e as
estomaticas.

Numero de estdbmatos por unidade de area foliar.

Espessura da camada cuticular que recobre a epiderme.

Espessura total da epiderme foliar, considerando as células
das faces adaxial e abaxial.

Espessura do parénquima palicadico presente no mesofilo
foliar.

Espessura do parénquima lacunoso no mesofilo composta
por células arredondadas ou irregulares.

(%) Indicador do estado hidrico®

Adimensional Indicador de estresse fisioldgico*

(cm2.g71) Capacidade para captura e alocagéo de
recursos® ©
(mm) Resisténcia a perda de agua’
(um) Eficiéncia no uso da agua e resposta a déficit
hidrico ou luminosidade intensa®
(Lm?) Capacidade de difusdo de gases®
(n°-mm™2) Capacidade de troca gasosa®®
(m) Protec¢édo contra a perda de agua por
evaporagao; resisténcia a entrada de patégenos
e a tolerancia a radiagdo solar intensa??
(um) Proteg¢do mecanica e fisiolgicat
(um) Capacidade de captagdo de luz e realizagédo
fotossintese!?
(um) Difuséo interna de gases; regulagdo da

transpiragdo e da fotossintese!?
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3.5 Analise de dados

Uma lista completa das variaveis analisadas neste estudo é apresentada na
Tabela 4. O RWC correspondente a uma perda de 10 % e 50 % do rendimento
quéantico maximo do fotossistema Il (RWCpL{rvFmj10 € RWCrpLrvFms0, respectivamente)
para cada espécie foi determinado pelo ajuste da relacédo entre PLrvrm) € a reducao
do RWC, utilizando o melhor ajuste entre trés funcdes de formas diferentes: linear,
y=a+b-x; exponential, y=a-e™®; and sigmoidal, y=a/{1+ el-&X)/bI},
Considerando 18 espécies, cinco plantas por espécie (dez folhas por planta) e trés
formas diferentes de funcdo, este procedimento foi repetido 2.700 vezes (900
repeticbes ajustadas por funcéo). As repeticdes (folhas) que apresentaram R2<0.6 e
cujos valores iniciais de Fv/Fm (tempo 0 e RWC 100 %) foram inferiores a 0,75
(equivalente a 10 % de perda de Fv/Fm) foram descartadas. Em seguida, a média das
folhas por planta foi considerada como uma repeticdo. No total, 676 réplicas de 900
curvas possiveis foram utilizadas nas andlises estatisticas. Os mesmos modelos
foram empregados para calcular o tempo de desidratacédo (horas) necessario para
atingir o RWC correspondente a PL{rvrmjio and PLirvrmiso (Time_ RWCepLrvFmizo and
Time_ RWCerLrvFmis0, respectivamente), utilizando a fungdo com melhor ajuste para a
resposta média do RWC ao longo do tempo de desidratacdo (horas) para cada
espécie. Todas as funcdes foram comparadas por maxima verossimilhanca, sendo
selecionado o melhor ajuste de acordo com o menor critério de informacéo de Akaike
corrigido para tamanho amostral pequeno (AlCc; Berk, 2018).

As variaveis RWCpL[Fv/Fm]10, RWCpL[Fv/Fm]s0, Time_RWCpL[FvFm]10,
Time_RWCkrLrvrmiso € 0s atributos foliares foram avaliados por analise de variancia
unifatorial (ANOVA de Fisher), verificando previamente os pressupostos estatisticos
(normalidade dos residuos pelo teste de Shapiro-Wilk, Shapiro e Wilk, 1965; e
homogeneidade de variancias pelo teste de Bartlett, Bartlett, 1937). A deteccéo de
diferencas entre médias foi realizada pelo teste de Scott-Knott (P<0,05; BHERING et
al., 2008). Os coeficientes de correlacdo de Spearman das correlagdes bivariadas
entre os atributos foliares e 0 RWC e tempo de desidratacdo para PLrvrmja 10% e 50
% foram calculados. Para explorar os padrdes de correlacéo entre todas as variaveis
considerando todas as espécies, foi gerado um mapa de calor hierarquicamente
agrupado. A matriz de dados foi padronizada utilizando logaritmo em base log;, €, em
seguida, escores-z, para garantir comparabilidade entre atributos com diferentes

unidades (Gu et al., 2016). O agrupamento hierarquico foi realizado pelo método de
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Ward (Ward, 1963), utilizando a distancia Euclidiana como métrica de dissimilaridade
entre os atributos. Correlacdes de Pearson entre todos os pares de variaveis em todas
as espécies também foram calculadas. Por fim, a Analise de Componentes Principais
(PCA) foi aplicada para reduzir a dimensionalidade do conjunto de dados composto,
retendo o maximo de variancia possivel. Os resultados foram visualizados por meio
de um biplot dos dois primeiros componentes principais (PC1 e PC2). As analises
foram conduzidas utilizando o pacote “factoextra” no R (Kassambara e Mundt, 2016).
O pacote “pheatmap” foi empregado para a geragao dos mapas de calor (Kolde, 2019).
Todas as analises estatisticas e visualiza¢des foram realizadas no ambiente R (verséo
4.4.1; R Core Team, 2024).

Tabela 4. Simbolos e defini¢des de todas as varidveis mensuradas

Parametro Abreviacédo (unidade)

Fluorescéncia da clorofila

Fu/Fm Eficiéncia quantica maxima do
fotossistema |l

PLiFvFm] Porcentagem de perda do Fv/Fm

PLirviFmj10 PLiFviFrm) at 10 %

PLirviFmiso PL{FviFm) at 50 %

Resposta da porcentagem de perda do F./Fn, em func¢do da reducéo do conteudo relativo de

agua (RWC)
RWC no qual o Fv/Fm apresenta 10 % de perda RWCpLrvrmizo (%)
RWC no qual o FvW/Fm apresenta 50 % de perda RWC pirvFmjs0 (%)

Resposta do contetdo relativo de 4gua (RWC) ao longo do aumento da desidratagéo no
decorrer do tempo

Tempo no qual o Fv/Fm diminui 10 % em decorréncia da Time_RWC pLrvFmi10 (horas)
reducéo do RWC
Tempo no qual o Fv/Fm diminui 50 % em decorréncia da Time_RWC pLrvFmiso (horas)

reducdo do RWC

Morfologia foliar
Massa foliar por area LMA (g m?)
Espessura foliar LT (mm)

Proporcéo dos tecidos foliares

Proporcao da cuticula adaxial AdCT (%)
Proporcao de epiderme adaxial AdET (%)
Proporcédo do Parénquima palicadico PPT (%)
Proporcédo do Parénquima lacunoso SPT (%)
Proporcéo de epiderme abaxial ADbET (%)
Proporcao da cuticula abaxial ADbCT (%)
Estomético

Densidade estomatica adaxial AdSD (n° um-2)
Densidade estomatica abaxial AbSD (n° um-2)
Abertura estomatica adaxial AdSO (um)
Abertura estomatica abaxial AbSO (um)
Area estomética adaxial AdSA (um?)

Area estomética abaxial AbSA (um?)
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3.6 Categorizacao funcional das espécies

Para categorizar as 18 espécies em termos de adequacao a distintos regimes
hidricos, quantificaram-se seis atributos por espécie: (i) o conteudo relativo de agua
foliar no ponto em que ocorre 50 % de queda no rendimento quéantico maximo do
fotossistema I, limiar fotoquimico critico; (ii) 0 tempo necessario para atingir esse
mesmo limiar durante a secagem controlada, indicador da capacidade de
tamponamento hidraulico; (iii) as fracbes de parénquima palicadico e (iv) de
parénquima lacunoso no mesofilo, proxies da arquitetura estrutural e difusiva; (v) a
massa foliar por area, que expressa o custo de construcao do tecido; e (vi) a espessura
total da lamina. Todos os valores foram convertidos em escores-z e submetidos, no R
4.4.0, a agrupamento hierarquico pelo método Ward.D?2 e a uma andlise de
componentes principais. Essas abordagens convergiram para trés grupos coerentes.
Em seguida, estabeleceram-se limites operacionais baseados nos quartis dos dois
indicadores fisioldégicos mais influentes (contetdo hidrico critico e tempo até o colapso
fotoquimico) e refinaram-se as fronteiras usando os tragcos estruturais: espécies com
conteudo hidrico critico até o primeiro quartil (< 20 %), tempo até o colapso acima do
terceiro quartil (= 24 h), fracédo de parénquima lacunoso = 45 % e LMA <70 g m™
foram classificadas como de alta resiliéncia hidrica; espécies que ndo atenderam
simultaneamente a todos esses requisitos, mas permaneceram entre os quartis
internos em pelo menos um dos dois indicadores fisioldgicos, foram enquadradas
como de tolerancia intermediaria, desde que apresentassem fracdes de mesofilo e
valores de LMA dentro do intervalo de 30—45 % e 90-160 g m™2, respectivamente; por
fim, espécies cujo conteudo hidrico critico alcangou ou excedeu o terceiro quartil (= 41
%), ou cujo tempo até o colapso foi igual ou inferior ao primeiro quartil (€ 7 h),
combinados a parénquima pali¢gadico = 55 % e LMA = 180 g m™2, foram consideradas
altamente sensiveis a seca. A concordancia de 94 % entre essa regra e as posi¢coes
das espécies no plano dos dois primeiros componentes principais atestou a robustez

da classificacdo para todas as dezoito espécies analisadas.
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4. RESULTADOS

4.1 Dinamica da desidratacdo progressiva e sua relacdo com o dano fotoquimico

As 18 espécies analisadas apresentaram o aumento caracteristico, de padrao
sigmoidal ou exponencial, ha porcentagem de perda do rendimento quantico maximo
do fotossistema Il (PLFvFrm) & medida que o conteudo relativo de dgua (RWC) diminuia
(Fig. 2). As regressdes nao-lineares forneceram uma descricdo robusta da resposta
de cada espécie (R?=0.85—0.98, P < 0.001), indicando que a modelagem capturou
de forma adequada a variancia associada ao comprometimento fotoquimico ao longo
do gradiente de desidratacdo. Diferencas substanciais entre espécies emergiram
guanto ao status hidrico no qual a eficiéncia do PSIlI comecou a se deteriorar. O RWC
associado a perda de 10 % do Fv/Fm (RWCpLrvFm10) Variou mais de duas vezes, indo
de 92 % em P. scaberrimum a 38 % em S. crinitum. A variagdo foi ainda mais
expressiva para o limiar de 50 % de perda (RWCpLrvFms0), CUjo 0 valor variou quase
seis vezes entre as espécies, passando de 52 % em P. scaberrimum para apenas 10
% em S. crinitum.

Na resposta média do RWC ao longo do tempo crescente de desidratacao (Fig.
3), em todas as 18 espécies, a secagem sobre a bancada provocou um declinio suave
e exponencial negativo no RWC médio, que foi descrito com precisdo pelos modelos
ajustados (R? = 0.85 — 0.98, P < 0.001, P < 0.001 para todos os taxons). As barras
de erro estreitas indicam que as trajetérias de desidratacao foram altamente repetiveis
entre folhas replicadas. Foram evidenciadas diferencas interespecificas no tempo
necessario para a desidratacdo. As espécies no topo do gradiente, P. scaberrimum,
S. tubulosa e H. courbaril, perderam agua de maneira extremamente rapida. Estas
folhas cruzaram o limiar de 10 % de dano fotoquimico (Time_RWCpLrvFm10) quase
imediatamente apdés o inicio da desidratacdo, alcancando o limiar de 50 %
(Time_RWCpLFvFms0) nas primeiras horas do ensaio. Um segundo grupo, intermediario
(S. parahyba a T. burserifolia), requereu véarias horas adicionais para atingir os
mesmos niveis de comprometimento do PSII, refletindo um efluxo hidrico mais
gradual. No extremo oposto, as espécies da faixa inferior, S. mombin, A. grandifolia e
C. orinocense, apresentaram as cinéticas de desidratacdo mais lentas. Suas folhas
mantiveram elevados teores de agua muito além da janela temporal na qual os taxons

sensiveis ja haviam sofrido perdas fotoquimicas severas, postergando o
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Time_RWCpLrvFm10 em uma ordem de grandeza e adiando o Time_RWCpLrvFmso até
0s estagios finais do ensaio de secagem.

A Figura 4 sintetiza os limiares de status hidrico extraidos das curvas de
resposta individuais (Fig. 2-3). Na Fig. 4A, o RWCpLrvFm10 vVariou quase cinco vezes
entre os 18 taxons, diminuindo de aproximadamente 95 % em P. scaberrimum para
<20 % em S. crinitum. Uma distribuicdo similar, mas ainda mais ampla, foi observada
para o RWCrLrvrmso, que caiu de aproximadamente 80 % para aproximadamente 10
% ao longo do mesmo gradiente de espécies. O teste de Scott-Knott agrupou os
taxons em cinco grupos estatisticamente distintos para cada limiar (letras de a a e),
confirmando uma ordenacédo hierarquica clara quanto a tolerancia a desidratacao:
pioneiras altamente sensiveis (P. scaberrimum, S. parahyba, T. burserifolia), um
agrupamento intermediario centrado em H. courbaril e B. ungulata, e um conjunto de
espécies extremamente tolerantes lideradas por S. crinitum e A. tibourbou.

Na Fig. 4B, a comparacéo € estendida ao tempo necessario para a perda de
adgua. O tempo para atingir o Time_RWCkepLrvrmio Variou de <1 h nas espécies mais
vulneraveis até =10 h nas mais resistentes, enquanto o Time_RWCkpLrvrmso abrangeu
duas ordens de magnitude, de =2 h (P. scaberrimum) a >30 h (C. orinocense).
Novamente, o procedimento de Scott-Knott identificou trés a quatro subconjuntos
estatisticamente homogéneos, refletindo o mesmo gradiente de tolerancia baseado
nos limiares de RWC. Notavelmente, espécies que retardaram o comprometimento
fotoquimico para menores valores de RWC também o postergaram no tempo,
evidenciando uma forte relacdo entre capacidade de tamponamento hidraulico e

resiliéncia fotoquimica.
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Figura 2. Resposta da porcentagem de perda do rendimento quéntico méximo do fotossistema Il
(PLirwrm)) em fungdo da reducgéo do conteldo relativo de dgua (RWC) para 18 espécies indicadas para
a restauracdo florestal na amazonia matogrossense. A ordem das espécies € indicada pelas setas, da
menos a mais tolerante a desidratacao. O gradiente de cor do verde ao vermelho mostra o nivel de
PLrvrm), € refere-se as folhas mensuradas. As linhas de regressao sélidas representam os modelos de
melhor ajuste. As linhas tracejadas em cada gréafico indicam o RWC associado a 10 % (azul) e 50 %
(vermelho) de perda do Fv/Fm. As barras horizontais e verticais acima dos pontos de dispersdo mostram
0 erro padrao em torno da média. R2: coeficiente de determinagéo, ***: P < 0,001. S.E.: erro padréo.
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Figura 3. Resposta do conteudo relativo de agua médio (RWC) ao longo do aumento da desidratacéo
no decorrer do tempo (horas) para 18 espécies indicadas para a restauragdo florestal na amazonia
matogrossense. A ordem das espécies € indicada pelas setas, da menos a mais tolerante a
desidratacdo. O gradiente de cor do azul ao vermelho mostra o nivel médio de RWC, referindo-se as
folhas mensuradas. As linhas de regresséao solidas representam os modelos de melhor ajuste. As linhas
tracejadas em cada gréfico indicam o RWC e o tempo associados a 10 % (azul) e 50 % (vermelho) de
perda percentual do rendimento quantico maximo do fotossistema Il (PLirvwrm)). As barras verticais acima
dos pontos de dispersdo mostram o erro padrdo em torno da média. R2: coeficiente de determinacao,
** P < 0,001
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Figura 4. Comparac¢@es do contelido relativo de 4gua médio (RWC; A) e do tempo de desidratacao (B)
entre 18 espécies indicadas para a restauracéo florestal na amazonia matogrossense., em relagao a
porcentagem de perda do rendimento quantico maximo do fotossistema Il em 10 % e 50 % (PL{FviFm)).
Letras diferentes indicam diferengas estatisticamente significativas entre as espécies para cada nivel
de PL{rvrm) (10 % ou 50 %), de acordo com o teste de Scott-Knott (P > 0,05). As barras verticais acima
dos pontos de dispersao mostram o erro padrdo em torno da média.
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4.2 Contrastes interespecificos na morfoanatomia foliar

O mesofilo das folhas das 18 espécies arbdreas analisadas foi predominante
composto por parénquima fotossintetizante, embora o balanco entre o parénquima
palicadico (PPT) e o parénquima lacunoso (SPT) tenha variado significativamente
entre os taxons (Fig. 5). Em E. Mulungu (74 % = 1 %), T. burserifolia (67 % = 2 %) e
P. scaberrimum (56 % + 1 %), o parénquima palicadico representou mais de dois
tercos da lamina foliar, posicionando essas espécies na classe mais alta do teste de
Scott-Knott (classe “a”). No outro extremo, P. frutescens e C. orinocense
apresentaram <27 % de parénquima palicadico (classes “m-n”), enquanto os taxons
restantes se distribuiram em dois grupos intermediarios: um com proporc¢des de 40—
52 % (classes “d—h") e outro com 29-36 % (classes “i—I”) de tecido palicadico.

De maneira inversa, o parénquima lacunoso aumentou conforme o palicadico
declinou, variando de apenas 14 % nas espécies com maior quantidade de palicadico
até quase 60 % em P. frutescens (classe “a@”) e >45 % em C. sparsiflorum e T.
paniculata (classes “b—c”). Esse padrao reciproco produziu um gradiente anatémico
pronunciado, no qual algumas espécies investiram fortemente em parénquima
palicadico alongado verticalmente, enquanto outras privilegiaram a camada
esponjosa, mais volumosa e rica em espacgos intercelulares.

A epiderme e a cuticula em faces adaxial e abaxial formaram uma fracéo
relativamente pequena, mas ainda variavel, da lamina foliar. A epiderme adaxial
(AdET) variou de 19 % em P. scaberrimum a 3 % em S. crinitum, separando os tdxons
em sete grupos estatisticamente distintos (classes “a—h"). Na maioria das espécies, a
epiderme abaxial (AbET) contribuiu com <10 %, mas M. itauba e A. tibourbou atingiram
11 % e 7 %, respectivamente (classes “h—i"). Ambas faces das cuticulas (AdCT e
AbCT) foram extremamente finas, raramente excedendo 2 % do perfil transversal e
exibindo apenas diferengas interespecificas discretas (classes “f—i”).

De forma geral, a Fig. 5 evidencia trés variacdes anatdmicas distintas:(i) folhas
com maior quantidade de tecido palicadico, com minimo parénquima lacunoso (E.
mulungu, T. burserifolia, P. scaberrimum); (ii) folnas anatomicamente balanceadas,
nas quais as camadas de palicadico e lacunoso tém proporc¢des aproximadamente
equivalentes (grupo central de espécies); (iii) folhas com predominancia de
parénquima lacunoso, com baixo investimento em palicadico (P. frutescens, C.

orinocense).
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A massa foliar por area (LMA) diferiu em cinco vezes entre as 18 espécies (Fig.
5B; F = 22.9, P < 0.001, R? = 0.84). Espécies pioneiras ricas em parénquima
palicddico, como P. scaberrimum, A. exsucca e S. parahyba, apresentaram as laminas
foliares mais pesadas (210-245 g m™2; classe Scott-Knott “a@”), enquanto espécies
tardias com maior quantidade de parénquima lacunoso (B. ungulata, S. crinitum, S.
striata) registraram <60 g m™2 (classes “d”). Valores intermediarios (=120-180 g m™2)
caracterizaram o grupo tipico de floresta secundaria (classes “b—c”).

Gradiente similar, porém, ainda mais acentuado, foi observado para a
espessura foliar (LT; Fig. 5C; F = 828.2, P < 0.001, R? = 0.99). As laminas foliares
mais espessas (aproximadamente 0,25 mm; classe “a@”) pertenceram as mesmas
pioneiras com intenso investimento em palicadico, enquanto as mais delgadas

(aproximadamente 0,05 mm; classe “k”) foram restritas a B. ungulata.
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Figura 5. Comparacdes da propor¢cédo média dos tecidos foliares (A), da massa foliar por area (B) e da espessura foliar (C) entre 18 espécies indicadas para a
restauracao florestal na amazonia matogrossense.. Letras diferentes indicam diferencas estatisticamente significativas entre as espécies para cada tipo de tecido,

de acordo com o teste de Scott-Knott (P > 0,05).
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4.3 Coordenacéo de atributos e marcas sucessionais reveladas pela analise
multivariada

O mapa de calor hierarquico (Fig. 6A) evidenciou dois padrdes
complementares: (i) uma segregacdo clara das espécies que reflete seu status
sucessional e (ii) agrupamentos estreitos de atributos funcionalmente relacionados.
Arvores pioneiras (barra verde-clara) foram agrupadas a direita e caracterizaram-se
por baixo investimento em parénquima palicadico (PPT), baixos limiares criticos de
RWC (RWCpLFvFmi0 € RWCpLFvFmso) € longos tempos de desidratacdo. Espécies de
sucessao secundéria e tardia (barras verde-média e verde-escura) ocuparam 0O
extremo oposto, apresentando elevado conteudo de PPT, baixo proporcdo de
parénquima lacunoso (SPT), tempos reduzidos de desidratacéo e limiares de RWC
significativamente mais elevados. No eixo dos atributos, os parametros anatdmicos
agregaram-se em trés blocos coerentes: dimensfes estométicas (abertura estoméatica
abaxial, AbSO, e &rea estomatica abaxial, AbSA), camadas epidérmicas e cuticulares
(AdET, AbET, AdCT e AbCT), enquanto os quatro indices fisiolégicos, juntamente com
as fracbes do mesofilo, formaram um agrupamento bem definido (SPT,
Time_RWCrpLrvrm10 € Time_RWCpLrvFmso, € PPT, RWCpLFvFmi0 € RWCpLFv/FmS0).

A matriz de correlacdo de Pearson (Fig. 6B) quantifica essas associacdes. As
relacfes bivariadas mais fortes incluiram: (i) um acoplamento negativo quase perfeito
entre as camadas do mesoéfilo (PPT x SPT, r =-0.90, P < 0.001), um vinculo positivo
estreito entre abertura e tamanho estomatico abaxial (AbSO x AbSA, r = 0,65, P <
0,001), contrabalancado pela correlagéo inversa com a densidade estomatica (AbSD,
r = 0,60, P < 0,001), uma correlacdo positiva robusta entre os dois limiares de
desidratacdo (RWCpLFvFm10 X RWCpLFvFmso, I = 0.71, P < 0.001) e entre seus analogos
temporais (Time_RWCpLrvrmi0 X Time_RWCpLrvFmso, r = 0.79, P < 0.001).

Atributos fisiol6gicos e estruturais também estavam interconectados. Espécies
com folhas mais espessas e densas (LT e LMA elevados) tenderam a perder eficiéncia
do PSIl em conteudos hidricos mais altos (RWCpLrvFmso, I = 0.36—0.48, P < 0.001) e
de forma mais rapida (correlacédo negativa entre LMA x Time_RWCpLrvFmso, I =—0.31,
P < 0.001). Por outro lado, maior proporcéo de tecido lacunoso associou-se a tempos
prolongados de desidratacdo (SPT x Time_RWCkpLrvFmso, r = 0.32, P <0.001; and PPT
x Time_RWCepLrvFmso, I = —0.38, P < 0.001) e menores valores criticos de RWC (SPT
x RWCpLrvFmso0, F = =0.19, P < 0.001; and PPT x RWCkpLrvFmso, I = 20, P < 0.001),

ressaltando seu papel no tamponamento contra a seca.
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A PCA condensou a covariancia entre os cinco principais atributos em dois
eixos interpretaveis que, juntos, explicaram 74,8 % da variacao total (Fig. 7). O PC1
capturou um gradiente de construcdo foliar versus tolerdncia a desidratacdo, com
cargas dominadas pelas fracdes do mesdfilo (palicadico e lacunoso; contribuices de
30 % e 28 %, respectivamente) e por um indicador fisiolégico de tolerancia, o
Time_RWCrLrvrmso. Consequentemente, espécies com laminas foliares densas e
ricas em paligadico (alto LMA) e baixa tolerancia a desidratacéo (alto RWCpLrviFmso; P.
scaberrimum e S. parahyba) projetaram-se no lado direito do grafico (simbolos azuis,
gradacéo azul), ao passo que aquelas com alta proporcgéao de tecido lacunoso e longos
tempos de desidratagéo (Time_RWC pLrvrmso; S. crinitum e S. mombin) posicionaram-
se a esquerda (simbolos vermelhos, gradacéo vermelha).

O PC2 separou as espécies principalmente ao longo do eixo de massa foliar
por area (LMA), cuja contribuicdo foi de 37 % para este componente, seguido por
RWCkrLrvFmso (25 %) e pelas fracdes do mesofilo (aproximadamente 17 %). Espécies
com folhas mais espessas e pesadas (P. scaberrimum, S. parahyba) posicionaram-se
no alto de PC2, enquanto tdxons de lamina leve (E. mulungu, S. striata) ficaram na
parte inferior. Os autovetores ilustram esses agrupamentos ortogonais de atributos:
as setas de PPT e SPT apontam em dire¢cdes opostas, confirmando seu antagonismo
funcional; os limiares de RWC e tempo formam um par quase colinear, em oposicao
ao PPT, indicando que o investimento anatdmico em tecido palicadico é
contrabalancado pela tolerancia fisioldgica a desidratacao.

As elipses (intervalo de confianca de 95 %) revelam agrupamentos compactos
e majoritariamente ndo sobrepostos entre 0s taxons, evidenciando a robustez
estatistica dos nichos multivariados especificos de cada espécie. Destaca-se que as
espécies pioneiras ocupam preferencialmente o quadrante superior direito do gréafico
(alto conteudo de palicadico, elevado LMA, baixa tolerancia a desidrata¢céo), enquanto
as espécies de sucessao tardia se concentram no quadrante inferior esquerdo
(predominio de tecido lacunoso, maior duracdo de desidratacéo, e limiares criticos de
RWC mais baixos). De forma geral, a PCA confirma que anatomia foliar, massa por
area e limiares de desidratacdo co-variam em um espectro coerente alinhado a
padrOes de resposta sucessionais, reforcando os agrupamentos evidenciados nas

correlagdes bivariadas (Fig. 7).
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Figura 6. A) Mapa de calor hierarquicamente agrupado mostrando os padrdes de correlacdo de todos os parametros mensurados para todas as espécies florestais.
Gradiente de cor, variando do verde escuro (valores altos) ao marrom (valores baixos), destaca a variagacdo na expressao dos atributos entre as espécies; e B)
Matriz de correlacdo de Pearson entre todos os pardmetros medidos para as espécies florestais. Cada célula apresenta o coeficiente de correlacdo (r) entre os
parametros indicados, com valores variando de —1 a 1. Correlagdes positivas sédo representadas por tons de verde-escuro, enquanto correlacdes negativas
aparecem em marrom. Asteriscos indicam correlacdes estatisticamente significativas (*: P < 0,05; **: P < 0,01; ***: P < 0,001).
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Figura 7. Os dois primeiros eixos da andlise de componentes principais (PCA, 74,8 % da variacéo
explicada) agrupada por espécie. O gradiente de cores, variando do azul (valores elevados) ao
vermelho (valores baixos), evidencia a variacdo no teor relativo de agua em que o Fv/Fm apresenta
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(setas continuas). A elipse envolve as observa¢gbes com intervalo de confianca de 95 % para cada
espécie. O gréfico de barras a direita da PCA indica a contribuicdo dos parametros para cada um dos
componentes (PC1 e PC2, respectivamente), e a linha vermelha tracejada indica a média de cada
componente principal.

4.4 Categorizacao funcional das espécies

A classificacdo funcional, fundamentada nos seis atributos quantitativos
resultou em trés grupos ecofisioldgicos bem definidos. O primeiro, caracterizado por
conteudo relativo de agua critico < 20 %, tempo até o colapso = 24 h, parénquima
lacunoso = 45 % e LMA <70 g m™2, relne as espécies Cochlospermum orinocense,
Solanum crinitum, Apeiba tibourbou, Spondias mombin, Abuta grandifolia e Pseudima
frutescens, configurando o conjunto de alta resiliéncia hidrica. O segundo grupo, de
tolerancia intermediaria, engloba Hymenaea courbaril, Bauhinia ungulata, Tachigali
paniculata, Mezilaurus itauba, Sterculia striata, Trattinnickia burserifolia e
Chrysophyllum sparsiflorum, cujos valores de limiar hidrico (21-40 %) e tempo até o
colapso (8-23 h) se situam entre os quartis internos, acompanhados de fragdes de
parénquima lacunoso de 30-45 % e LMA de 90-160 g m™2. Por fim, o grupo de alta

sensibilidade a seca, definido por conteudo hidrico critico = 41 %, tempo até o colapso
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< 7 h, parénquima paligadico = 55 % e LMA = 180 g m~2, abrange Physocalymma
scaberrimum, Schizolobium parahyba, Erythrina mulungu, Annona exsucca e

Samanea tubulosa (Tabela 5).

Tabela 5. Classificagdo das 18 espécies indicadas para a restauracdo florestal na amazonia
matogrossense em trés faixas de recomendacao para recomposicéo florestal.

Categoria Descrigao Espécies
1 Mais recomendadas (alta Cochlospermum orinocense, Solanum
resiliéncia hidrica) crinitum, Apeiba tibourbou, Spondias
mombin, Abuta grandifolia e Pseudima
frutescens
2 Moderadamente recomendadas Hymenaea courbaril, Bauhinia
(tolerancia intermédia) ungulata, Tachigali paniculata,

Mezilaurus itauba, Sterculia striata,
Trattinnickia burserifolia e
Chrysophyllum sparsiflorum

3 Menos recomendadas (alta Physocalymma scaberrimum,
sensibilidade hidrica) Schizolobium parahyba, Erythrina
mulungu, Annona exsucca e Samanea
tubulosa

5. DISCUSSAO

5.1 Amplitude dos limiares de desidratacdo letal e respostas funcionais

contrastantes

Os resultados obtidos revelam contrastes fisiologicos expressivos entre
Physocalymma scaberrimum e Solanum crinitum, evidenciando estratégias opostas
de resposta ao déficit hidrico. Em P. scaberrimum, uma reducdo de de 10 % no
rendimento quantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm) foi observada quando o
conteudo relativo de agua ainda se mantinha em torno de 92 % e a perda funcional
de 50 % ocorreu com aproximadamente 52 % de agua residual da folha. Em contraste,
S. crinitum manteve mais de 90 % de FvW/Fm mesmo com RWC abaixo de 40 %,
atingindo o limiar de 50 % de perda funcional apenas quando restavam
aproximadamente 10 % de agua. Essa diferenca de cerca de 80 pontos percentuais
supera o intervalo 20—60 pontos percentuais reportado por Fortunel et al. (2023) para

oito espécies amazonicas avaliadas com o mesmo critério de degradacéo fotoquimica.
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Segundo Delzon (2015), a tolerancia foliar a seca pode ser interpretada em trés
grandes eixos funcionais: (i) escape: fenologia que evita o periodo seco; (ii) evitacao:
fechamento estomatico e queda de folhas para poupar agua; e (iii) tolerancia:
capacidade de manter a integridade celular em potenciais hidricos extremamente
baixos, mensurada por parametros como o potencial hidrico no ponto de perda de
turgor ou pela resisténcia hidraulica foliar (Delzon, 2015). A luz desta abordagem, P.
scaberrimum representa um perfil funcional mais “gastador de agua” associado a
mecanismos de escape/evitagcdo parcial, enquanto S. crinitum exemplifica a
abordagem de tolerancia estrita, mantendo funcionamento fotoquimico sob
desidratacéo profunda.

Os ensaios de Mielke et al. (2023) complementam essa interpretacao:
avaliando plantulas de nove espécies de arvores tropicais em desidratacdo
controlada, os autores identificaram trés grupos de resposta com base na queda de
50 % de Fv/Fm e na agua residual no momento do colapso. As espécies de maior
massa foliar por area atingiram o limiar letal com niveis hidricos relativamente altos,
enquanto espécies de folha delgadas e com peso menor toleraram perdas acentuadas
de 4gua antes de sofrer dano irreversivel no PSII (Mielke et al., 2023). Essa relacéo
estrutural-funcional reproduz o gradiente verificado aqui: folhas espessas, ricas em
parénquima palicadico, sucumbem precocemente, enquanto folhas delgadas
prolongam a funcionalidade fotossintética. Do ponto de vista hidraulico, folhas
espessas e densas, com alto valor de massa por area e grande fracdo de parénquima
palicadico, apresentam baixa capacitancia hidrica. Como consequéncia, atingem o
ponto de perda de turgor e sofrem colapso fotoquimico enquanto ainda mantém niveis
relativamente altos de agua residual. Uma meta-andlise realizada por Bartlett et al.
(2012) demonstrou que o aumento da massa por area desloca o ponto de perda de
turgor para valores menos negativos, reduzindo a tolerancia a desidratacdo. Ensaios
de desidratacéo gradual conduzidos por Scoffoni et al. (2014) confirmaram que folhas
espessas perdem condutancia hidraulica mais cedo que folhas finas devido a menor
elasticidade de seus tecidos. Em contraste, laminas delgadas, com mesofilo lacunoso
em maior propor¢cdo possuem capacitancia mais elevada, funcionando como um
reservatorio interno que libera agua a medida que o potencial hidrico cai. Liu et al.
(2020) quantificaram esse efeito: cada reducéo de dez gramas por metro quadrado na
massa por area desloca o ponto de perda de turgor em aproximadamente -0,2 MPa,

prolongando o funcionamento fotossintético sob seca. Desta forma, espera-se que
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Solanum crinitum, cujas folhas apresentam de lamina delgada e mesofilo
predominantemente de parénguima lacunoso, mantenha a eficiéncia do fotossistema
Il mesmo apds grandes perdas hidricas, enquanto Physocalymma scaberrimum, com
parénquima palicadico mais espesso e denso, apresente perda funcional em estagios
mais precoces de desidratacdo (Bartlett et al., 2012; Scoffoni et al., 2014, Liu et al.,
2020).

A hierarquia temporal observada, em que espeécies tolerantes retardam a
desidratacdo e, simultaneamente, postergam o colapso fotoquimico, corrobora a
hipétese de fechamento estomatico oportuno discutida por Martin-St-Paul et al.
(2017). Esses autores demonstraram que a coordenacdo entre fechamento
antecipado dos estomatos e resisténcia estrutural da folha amplia a margem de
seguranca hidraulica. O forte pareamento entre tempo até o dano critico e contetdo
hidrico residual encontrado no presente estudo (coeficiente de correlagao = 0,79)
confirma que tais margens sdo expressas de forma integrada na fisiologia foliar.
Nossos resultados estendem o espectro funcional delineado por Delzon (2015) e
validado experimentalmente por Mielke et al. (2023). O gradiente “folha aquisitiva/folha
conservativa” observado em P. scaberrimum e S. crinitum reforca que a diversidade
de respostas ecofisiolégicas em arvores amazonicas € vasta e deve ser explicitamente
considerada em modelos de sobrevivéncia a eventos de seca e em programas de

restauracéo florestal.

5.2 Arquitetura foliar e custos estruturais de manutencao funcional sob seca

A andlise anatdmica revelou um gradiente marcante na composi¢ao do mesofilo
foliar, com espécies pioneiras apresentando mais de 70 % de parénquima palicadico,
enguanto nas espécies tardias, essa proporcdo € inferior a 30 %. Esse padrédo esta
inversamente relacionado ao parénquima lacunoso; em laminas foliares de espessura
total relativamente constante, o aumento do volume ocupado pelo parénquima
palicadico, composto por células alongadas, densamente compactadas e ricas em
cloroplastos, reduz o espaco disponivel para o parénquima lacunoso, cujas lacunas
favorecem a difusdo de CO, e a redistribuicdo de agua. Assim, folhas que maximizam
a assimilagédo de luz sacrificam flexibilidade hidraulica. Liu et al. (2020) confirmaram
esse trade-off ao analisar 56 espécies tropicais e temperadas: observaram correlagcéo

negativa forte (r = -0,81) entre a propor¢ao de parénquima palicadico e o volume de
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lacunas intercelulares; folhas com parénquima palicadico superior a 60 %
apresentaram maior massa por area foliar e ponto de perda de turgor mais alto,
sugerindo custo construtivo elevado e menor tolerancia a seca prolongada. Em
dezoito espécies amazodnicas, Ribeiro-Jr et al. (2023) mostraram que cada acréscimo
de dez pontos percentuais no parénquima palicadico eleva o modulo de elasticidade
volumétrica da lamina, tornando o tecido mais rigido e menos apto a estocar agua,
além de duplicar o tempo necessério para reidratacéo apos estresse hidrico. Portanto,
folhas com abundante parénquima palicaddico tendem a colapsar mais cedo sob seca
e a recuperar funcionalidade de forma mais lenta, enquanto folhas com maior
propor¢cdo de parénquima lacunoso mantém maior capacitancia hidrica e se
recuperam mais rapidamente. Conjuntamente, esses estudos indicam que folhas ricas
em parénquima palicadico otimizam o ganho de carbono sob alta irradiancia, mas
perdem capacidade de manter a funcao fotossintética sob estresse hidrico severo,
enquanto folhas com maior proporcao de parénquima lacunoso compensam menor
eficiéncia luminosa com maior plasticidade hidraulica, favorecendo a sobrevivéncia
em ambientes de disponibilidade irregular de agua.

A massa foliar por unidade de area, que variou de aproximadamente 60 g m™2
a aproximadamente 250 g m™2 no conjunto analisado, correlacionou-se positivamente
com o conteudo hidrico residual no momento da perda de 50 % da eficiéncia
fotoquimica. Esse padrédo sugere que folhas mais densas e espessas atingem seus
limiares criticos de dano com menor perda de agua, corroborando observacdes de
Henry et al. (2019), que apontaram uma relagdo negativa entre espessura foliar e
tolerdncia a desidratacdo. Sob o ponto de vista funcional, De Boer et al. (2016)
demonstraram que o tamanho estomatico elevado, combinado a menor densidade
estomatica, otimiza a eficiéncia difusiva em condi¢Bes favoraveis, mas predispde a
taxas de transpiracdo mais altas e a fechamento estomatico antecipado em cenarios
de seca. Essa configuracéo, observada principalmente nas espécies pioneiras, implica
que a alta capacidade de assimilagdo vem acompanhada de vulnerabilidade

estrutural, caracterizando um classico trade-off seguranca-eficiéncia.
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5.3 Organizacdo multivariada e ordenacdo funcional ao longo do gradiente
sucessional

A andlise multivariada, ilustrada nas Figuras 6 e 7, revela que a tolerancia
funcional & seca, a composicdo do mesofilo foliar e a morfometria estomatica
constituem conjuntos de atributos altamente integrados, cuja disposi¢do varia
sistematicamente ao longo do gradiente sucessional das espécies. Tal distribuicdo
corrobora o continuum proposto por Grime (1979), no qual os organismos se dispdem
entre dois polos adaptativos: de um lado, estratégias orientadas para aquisi¢cao rapida
de recursos; de outro, modos de vida centrados na conservagao desses recursos por
meio de folhas estruturalmente mais custosas e longevas. O mesmo arranjo funcional
também se alinha as trés combinacdes ecofisiolégicas descritas por Matos et al.
(2020) para a vegetacado de campos de altitude, a saber: (i) escape/evitacdo, em que
a planta antecipa o término do ciclo foliar ou evita periodos de estresse hidrico; (i)
escape/tolerancia, caracterizado por perda controlada de tecido seguida de rebrota
rapida; e (iii) tolerancia/evitacdo, associado a folhas espessas, condutancias
estomaticas reduzidas e elevado potencial de manutencédo da fotossintese sob déficit
hidrico. Contudo, ele também dialoga diretamente com as conclusdes de Maréchaux
et al. (2020): ao analisar 52 espécies amazbnicas, esses autores mostraram que
caracteristicas foliares, como massa por area da folha e area especifica da folha,
possuem poder preditivo limitado quando considerados isoladamente; apenas a
integracdo multivariada de atributos anatémicos, hidraulicos e fotoquimicos explicou
com solidez a variabilidade na resisténcia foliar a seca (Maréchaux et al., 2020). A
nossa PCA confirma essa necessidade de abordagem multipla: embora a massa foliar
por area se correlacione fracamente (r = 0,4) com o conteudo hidrico no ponto critico,
a incluséo das fraces de parénquima palicadico e lacunoso, bem como dos tempos
até o colapso fotossintético, gera eixos ortogonais que discriminam nitidamente folhas
“aquisitivas” de folhas “conservativas”. Dessa forma, nossos resultados corroboram
com os achados de Maréchaux ao evidenciar que nenhum atributo isolado é suficiente
para prever a vulnerabilidade a seca; € a combinacdo multivariada entre
caracteristicas estruturais, hidraulicas e fotoquimicas que define cada espécie ao

longo do gradiente sucessional de padrées de resposta ao estresse hidrico.
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5.4 ImplicagBes ecoldgicas e recomendacdes para restauracao florestal

O espectro funcional observado indica que programas de recomposi¢ao em
areas sujeitas a secas prolongadas devem priorizar espécies com alta longevidade
fotoquimica em condicfes de severa limitacdo hidrica. Neste caso, Solanum crinitum,
Cochlospermum orinocense e Spondias mombin enquadram-se nesse perfil, pois
mantém a integridade do fotossistema Il durante mais de 30 h de desidratacdo e so
colapsam quando o contetdo hidrico foliar cai para valores inferiores a 15 %.
Protocolos de restauracdo orientados por atributos, como o proposto por Xu et al.
(2024), recomendam integrar massa foliar por area, limiares criticos de agua e tempos
de desidratacdo na selecdo de espécies utilizadas na recomposicdo florestal,
abordagem corroborada pelos nossos resultados. Em contrapartida, espécies
pioneiras de folhas densas garantem rapida cobertura inicial, mas requerem locais
umidos ou manejo hidrico suplementar; um arranjo funcional misto, combinando
pioneiras aquisitivas e tardias conservativas, atende simultaneamente as metas de
estabelecimento rapido e de resiliéncia em longo prazo (Villacis et al., 2016).

Cabe destacar que, mesmo nas espécies mais resilientes, o colapso funcional
do fotossistema Il antecede a falha hidraulica irreversivel, indicando que o
monitoramento da eficiéncia fotoquimica constitui um sinal de alerta precoce para risco
fisiolégico (Proctor et al., 2023). A associacdo desse indicador a métricas hidraulicas
tradicionais, como o potencial hidrico no ponto de perda de turgor e a vulnerabilidade
a cavitacdo do xilema, tende a aprimorar modelos preditivos de mortalidade florestal
em cenarios de déficit hidrico extremo. Su et al. (2022) mostraram que 0 ponto de
perda de turgor explica a maior parte da variacdo na mortalidade observada em 118
parcelas de florestas tropicais e que a inclusao do limiar de 50 % de perda de Fv/Fm
reduz o erro dos modelos preditivos em cerca de 20 %. Proctor et al. (2023)
demonstraram, em 8 espécies amazonicas, que o declinio persistente de Fv/Fm ocorre
varios dias antes da embolia foliar generalizada, servindo como alarme precoce de
colapso hidrico. Brodribb e Cochard (2021) ligaram diretamente o momento em que o
fotossistema Il perde eficiéncia ao potencial hidrico que provoca 80 % de perda de
condutividade do xilema, unificando os dois processos em um unico eixo de falha
funcional. Modelagens mecanisticas mais recentes, como as de Hammond et al.
(2019), corroboram que adicionar o colapso fotoquimico as variaveis hidraulicas

melhora a previsdo de morte de mudas em até trinta por cento sob secas extremas.



39

Em conjunto, esses trabalhos sustentam que combinar a dinamica de Fv/Fm com o
ponto de perda de turgor e a pressdo critica de cavitagdo do xilema aprimora
substancialmente os modelos preditivos de mortalidade florestal em cenarios de déficit
hidrico severo.

Diante da necessidade de restaurar ecossistemas com espécies nativas e a
intensificacdo das estiagens prolongadas na Amazo6nia mato-grossense, os resultados
deste estudo demonstram que a matriz de atributos foliares e limiares fotoquimicos
utilizada separa, com precisao, arvores com diferentes padrdes de respostas hidricas.
A consideracdo simultanea do teor de agua no ponto de colapso fotoquimico, da
duracédo da desidratacdo, da raz&o estrutural entre paréngquimas e da densidade foliar
revelou um gradiente coerente que vai de folhas conservativas, extremamente
tolerantes, a folhas aquisitivas, altamente vulneraveis. Em locais sujeitos a déficit
hidrico prolongado, a adocdo de espécies posicionadas no extremo conservativo
tende a reduzir a mortalidade de mudas, a antecipar o fechamento do dossel e a
minimizar custos com irrigacdo de manutencdo. Mesmo em areas com precipitacdo
aparentemente regular, mas com acesso restrito a agua para manejo, essa triagem
funcional oferece um nivel adicional de seguranca operacional.

A diversidade funcional da flora amazénica, contudo, € muito ampla. Ampliar o
conjunto de espécies investigados e incluir outros estagios ontogenéticos,
principalmente plantulas, aumentara a robustez da classificagdo e permitira ajustes
finos em programas de reflorestamento. O passo seguinte consiste em integrar esses
indicadores foliares a métricas hidraulicas de caule e a projecdes climaticas regionais,
garantindo que decistes de plantio reflitam ndo apenas as condi¢cbes atuais, mas
também os regimes hidricos esperados nas préximas décadas.
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6. CONCLUSAO

Seis espécies, Cochlospermum orinocense, Solanum crinitum, Apeiba
tibourbou, Spondias mombin, Abuta grandifolia e Pseudima frutescens mantiveram
valores de Fv/IFm acima de 0,75 mesmo apds perda significativas de &gua,
destacando-se como as mais indicadas para restauracdo em areas sujeitas a seca
prolongada. O estagio sucessional mostrou forte correlacdo com a anatomia foliar e o
desempenho fisiologico: pioneiras apresentaram alta propor¢cdo de parénquima
palicadico, elevada condutancia estomatica e colapso fotoquimico precoce, ja as
espécies tardias mostraram folhas mais finas, condutancia estomatica reduzida e
manutencdo prolongada da atividade fotossintética durante a desidratacdo. A
combinacao dos limiares de perda de Fv/Fm com espessura foliar, massa por area e
densidade estomatica permitiu formar trés grupos funcionais: um altamente tolerante,
recomendado para estiagens longas; um moderadamente recomendado, adequado a
chuvas sazonais moderadas; e um menos recomendado, que s6 deve ser plantado
em locais Umidos ou com irrigacdo intensiva. Esses critérios fornecem uma base
objetiva para a selecdo de espécies em programas de recomposicao florestal na

Amazobnia mato-grossense.
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