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RESUMO 

MARTINS, ANA CLAUDIA. Instituto Federal Goiano – Campus Rio Verde/Go, 

agosto de 2022. Caracterização dos determinantes da manutenção do status hídrico 

em plantas decíduas e sempre-verdes no Cerrado Brasileiro. Orientadora: Dra. 

Fernanda dos Santos Farnese; Coorientador: Dr. Paulo Eduardo de Menezes Silva. 

Programa de Pós-Graduação – Mestrado em Biodiversidade e Conservação. 
 

O Cerrado se caracteriza por ser domínio tropical sazonalmente seco, com duas 

estações bem definidas – o período chuvoso e o de secas intensas. Embora as espécies 

desse domínio estejam aclimatadas à ocorrência de seca sazonal, os modelos de 

mudanças climáticas preveem aumento na frequência e na intensidade de secas para a 

região do Cerrado nos próximos anos, o que pode resultar em eventos de restrição 

hídrica que ultrapassem os limiares de tolerância das plantas, ocasionando a morte e a 

substituição de espécies. Espécies arbóreas desse domínio apresentam diferentes 

padrões de deciduidade, sendo definidas como sempre-verdes ou decíduas. Esses 

padrões fenológicos são indicados como estratégias para aclimatação às condições 

ambientais e a deciduidade é frequentemente apontada como mecanismo crucial para 

manutenção do potencial hídrico. Diante disso, o objetivo deste estudo foi avaliar os 

principais determinantes do potencial hídrico em espécies decíduas e sempre-verdes do 

Cerrado Brasileiro durante as estações seca e chuvosa. O estudo avaliou 10 espécies 

vegetais no Jardim Botânico do Instituto Federal Goiano Campus Rio Verde, sendo 5 

espécies sempre-verdes e 5 decíduas, com 4 repetições adultas para cada espécie. As 

coletas foram realizadas ao longo de 3 meses, sendo dois meses durante a estação seca 

(maio e agosto) e um na estação chuvosa (dezembro). O mês de maio foi definido como 

início da seca, agosto como final da seca e dezembro como estação chuvosa. Foram 

realizadas análises ambientais (umidade do solo, umidade e temperatura do ar, e 

precipitação pluviométrica) e das plantas, sendo estas fisiológicas (trocas gasosas) e de 

relações hídricas (potencial hídrico; transpiração residual – gcopae gcaule, condutividade 

hidráulica da folha, curvas pressão-volume e capacitância caulinar). Espécies sempre-

verdes e decíduas apresentaram diferentes estratégias de sobrevivência à seca sazonal, e 

refletiu em capacidade diferencial para a manutenção do potencial hídrico. A estratégia 

das decíduas consistiu em diminuir gs, e com isso, diminuíram fotossíntese, 

demonstraram capacidade no transporte de água e liberação de água armazenada, 

mantendo maior Kleaf, CFT, CTLP e Ccaulinar. As sempre-verdes mantiveram gs e a 

fotossíntese. Enquanto sempre-verdes priorizaram a manutenção do processo 

fotossintético e investiram em estratégias não estomáticas para diminuir a perda de 

água, as plantas decíduas investiram em processos relacionados ao transporte e 

liberação de água. 

 

Palavras-chave: Ecofisiologia; Plasticidade; Cerrado; Fenologia; Seca; Carbono; 

Armazenamento. 
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ABSTRACT 

MARTINS, ANA CLAUDIA. Instituto Federal Goiano – Campus Rio Verde/Go, 

August 2022. Determinants characterization of water status maintenance in deciduous 

and evergreen plants in the Brazilian Cerrado. Advisor: Dr. Fernanda dos Santos 

Farnese; Co-advisor: Dr. Paulo Eduardo de Menezes Silva. Graduate Program – 

Master's in Biodiversity and Conservation. 

 

The Cerrado is characterized as a seasonally dry tropical domain, with two well-defined 

seasons – the rainy season and the intense dry season. Although the species in this 

domain are acclimatized to the occurrence of seasonal drought, climate change models 

predict an increase in the frequency and intensity of droughts for Cerrado region in the 

coming years, which may result in water restriction events that exceed the thresholds of 

plants tolerance, causing the death and replacement of species. Tree species in this 

domain show different patterns of deciduousness, being defined as evergreen or 

deciduous. These phenological patterns are indicated as strategies for acclimatization to 

environmental conditions and deciduousness is often pointed out as a crucial 

mechanism for maintaining water potential. Therefore, the objective of this study was to 

evaluate the main determinants of water potential in deciduous and evergreen species 

from the Brazilian Cerrado during the dry and rainy seasons. The study evaluated 10 

plant species in the Botanical Garden of the Instituto Federal Goiano Campus Rio 

Verde, being 5 evergreen and 5 deciduous species, with 4 adult replicates for each 

species. The collections were carried out over 3 months, two months during the dry 

season (May and August) and one during the rainy season (December). The month of 

May was defined as the beginning of the drought, August as the end of the drought and 

December as the rainy season. Environmental (soil moisture, air humidity and 

temperature, and rainfall) and plant analyzes were carried out, being these physiological 

(gas exchange) and water relations (water potential; residual transpiration - gcopae 

gstem, hydraulic conductivity of the leaf, curves pressure-volume and stem 

capacitance). Evergreen and deciduous species showed different survival strategies to 

seasonal drought and reflected in a differential capacity to maintain water potential. The 

deciduous strategy consisted of decreasing gs, and with that, they decreased 

photosynthesis, demonstrated ability to transport water and release stored water, 

maintaining greater Kleaf, CFT, CTLP and Cacaulinar. Evergreens maintained gs and 

photosynthesis. While evergreens prioritized the maintenance of the photosynthetic 

process and invested in non-stomatal strategies to reduce water loss, deciduous plants 

invested in processes related to the transport and release of water. 

Keywords: Ecophysiology; Plasticity; Thick; Phenology; Dry; Carbon; Storage. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

Ações antrópicas constituem os principais fatores responsáveis pela degradação 

ecossistêmica. Com efeito, cerca de 75% da superfície terrestre já foi ocupada pelo ser 

humano e tal disseminação geográfica fez com a biodiversidade mundial diminuísse em 

aproximadamente 14% (IPCC, 2020). Ações dessa natureza induzem diversas alterações 

ambientais, como por exemplo, mudanças nas dinâmicas climáticas. De fato, relatórios 

técnicos apontam para aumentos na frequência de eventos climáticos extremos nos 

próximos anos, como intensas ondas de calor e diminuição nas precipitações (IPCC, 

2022, 2020), fatores que podem afetar o crescimento, desenvolvimento e até mesmo a 

sobrevivência de espécies vegetais (Bryant et al., 2021; Menezes‐Silva et al., 2019; 

Seidl et al., 2017).  A ocorrência de eventos de seca atípicos pode modificar o ambiente 

para além dos limiares naturais de cada bioma (Menezes‐Silva et al., 2019; Nakamura et 

al., 2017), comprometendo a sobrevivência até mesmo de espécies que ocorrem em 

ambientes em que a restrição hídrica já ocorre de forma sazonal, como é o caso do 

Cerrado. 

O Cerrado é o segundo maior Domínio brasileiro e abriga mais de 12.400 

espécies vegetais, muitas delas endêmicas, e faz com que ele seja considerado um dos 

grandes hotspots mundiais de biodiversidade (Myers et al., 2000). O Cerrado é 

caracterizado por ser um Domínio tropical sazonalmente seco, com duas estações bem 

definidas, com períodos de chuva e períodos de seca intensos, característicos da região 

(García-Núñez et al., 2019; Vieira et al., 2021). O período chuvoso pode durar cerca de 

seis meses (outubro a março), tendo como precipitação média 229,5 mm mensais; a 

estação seca, em contrapartida, dura em média cerca de quatro meses, embora possa se 

estender por até seis meses, tendo como característica temperaturas  elevadas, alta 

incidência solar e diminuição na umidade do solo e na precipitação, que atinge valores 

médios de 33,2 mm mensais se estendendo de maio a setembro (CLIMATEMPO, 

2021). Apesar da sua importância para a biodiversidade mundial, o Cerrado é a savana 

tropical mais ameaçada no mundo e fatores como a expansão do agronegócio e a baixa 

proteção legal ameaçam a sobrevivência das espécies (IPCC, 2022; Sano et al., 2019; 

Strassburg et al., 2017). Essas ameaças tornam-se ainda mais preocupantes quando 

consideram as previsões de mudanças climáticas para as próximas décadas, as quais 

apontam para reduções de até 45% na pluviosidade do Cerrado, até o fim deste século 
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(PBMC, 2014). Caso se confirmem, esses eventos de seca podem levar a grande onda 

de morte florestal, culminando com a perda em massa de biodiversidade e substituição 

de espécies (IPCC, 2022; Mencuccini et al., 2015; Mitchell and O’Grady, 2015). 

Espécies arbóreas do Domínio Cerrado apresentam diferentes padrões de 

deciduidade, sendo que as espécies classificadas como decíduas perdem todas as folhas 

no ápice da seca, produzindo rapidamente novas folhas durante a transição da estação 

seca para a chuvosa; enquanto as espécies consideradas sempre-verdes apresentam taxas 

de abscisão e produção foliar contínuas ao longo do ano (Araújo and Haridasan, 2007; 

Fu et al., 2012; Silvério and Lenza, 2010). Esses padrões fenológicos são indicativos de 

diferentes estratégias para aclimatação às condições desse habitat, sendo que a 

deciduidade foliar é frequentemente apontada como importante mecanismo para evitar 

possíveis danos provocados pelo déficit hídrico (Araújo and Haridasan, 2007; Lucena et 

al., 2015; Silvério and Lenza, 2010) pois, ao perder as folhas, a planta reduz sua taxa 

transpiratória. A transpiração consiste na perda de água na forma de vapor e, em 

condições de restrição hídrica, contribui significativamente para a queda do potencial 

hídrico, comprometendo processos fisiológicos e podendo desencadear a ocorrência de 

falha hidráulica (Choat et al., 2018). Porém, a queda das folhas representa um paradoxo, 

uma vez que, apesar da deciduidade gerar benefícios na conservação de água, há 

impedimento para a realização da fotossíntese, comprometendo o balanço de carbono 

(Fajardo et al., 2013). As espécies sempre-verdes, por outro lado, mantêm suas folhas 

durante todo ano, indicando uma estratégia eficiente no uso de água e uma precisa 

regulação estomática, que seria importante para impedir a perda de água excessiva 

durante a seca (de Souza et al., 2020). 

Embora decíduas e sempre-verdes sejam tradicionalmente abordadas como 

espécies com estratégias de tolerância à seca totalmente distintas, com a deciduidade 

sendo apontada como importante mecanismo de adaptação à restrição hídrica, estudos 

recentes têm demonstrado que a resposta entre plantas desses dois grupos podem ser 

semelhantes e que nem sempre a abscisão foliar resulta em estabilização do potencial 

hídrico (de Souza et al., 2020; Wolfe et al., 2016). Wolfe et al., (2016) e Souza et al., 

(2020) demonstraram que, embora decíduas e sempre-verdes sejam agrupadas em 

grupos fenologicamente distintos, dentro de cada grupo há variação muito grande no 

que diz respeito à manutenção do status hídrico durante a seca. Com efeito, algumas 

espécies decíduas, mesmo perdendo suas folhas, apresentam queda brusca no potencial 

hídrico na estação seca, o que não seria esperado, considerando que a abscisão foliar é 
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apontada como sendo essencial para cessar a perda de água e manter o potencial hídrico; 

por outro lado, existem espécies sempre-verdes que, mesmo mantendo suas folhas 

durante toda a estação seca, são capazes de manter potencial hídrico menos negativo do 

que de algumas plantas decíduas. Esses resultados indicam claramente que outros 

mecanismos de retenção e/ou perda de água podem ser tão importantes quanto, ou até 

mesmo mais importantes, do que a queda das folhas no que concerne à manutenção do 

status hídrico vegetal.  

Uma possível explicação para os resultados descritos acima consiste no fato de 

que, mesmo após o fechamento estomático ou a queda das folhas, as plantas continuam 

perdendo água para a atmosfera, em maior ou em menor escala, através da cutícula e de 

estômatos incompletamente fechados (condutância mínima da folha - gleaf) (Machado et 

al., 2021) e através das lenticelas do caule (condutância da casca ao vapor d’água – 

gbark) (Loram‐Lourenço et al., 2022). Essas características, no entanto, são 

frequentemente negligenciadas em estudos de ecofisiologia vegetal, sob o argumento de 

que representam apenas pequena fração da perda de água quando comparada àquela 

proveniente dos estômatos. Embora tal afirmação seja verdade, esses “vazamentos” de 

água se mantêm ao longo do tempo e podem, portanto, impactar a sobrevivência vegetal 

em condições de restrição hídrica. Com efeito, uma parte considerável da superfície das 

árvores é coberta pela casca, a qual   permite, em maior ou menor grau, a troca de gases, 

incluindo vapor d’água, com a atmosfera (Wolfe, 2020). Essa troca de gases pela casca 

ocorre por meio das lenticelas, estruturas multicelulares e funcionalmente análogas aos 

estômatos. Correlação entre gbark e a manutenção do potencial hídrico do caule foi 

recentemente demonstrada por Wolfe (2020). É possível, portanto, que alterações nas 

características da periderme e, consequentemente, em gbark, ao longo das estações seca e 

chuvosa sejam importantes para, em associação com os hábitos foliares, determinar o 

potencial hídrico das plantas. De forma similar, gleaf é determinado por características da 

epiderme (Machado et al., 2021) e possíveis alterações em parâmetros como tamanho e 

a densidade dos estômatos podem ser essenciais para a manutenção do status hídrico 

vegetal durante a estação seca no Cerrado. Por último, o tempo e a taxa de queda das 

folhas em espécies decíduas podem ser muito variáveis, que também pode influenciar a 

manutenção da hidratação da planta (Wolfe et al., 2016). 

A queda das folhas podem reduzir a perda de água por esses órgãos, em que 

estão localizados os estômatos, os principais responsáveis pela perda de água em 

espécies vegetais (de Souza et al., 2020; Machado et al., 2021; Wolfe et al., 2016). 
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Entretanto, para evitar a morte da planta em condições de restrição hídrica, além de 

perder pouca quantidade, acumular água em seus órgãos – como folha e caule, pode ser 

uma importante estratégia para evitar a seca e amenizar alterações no potencial hídrico 

(Xiong et al., 2017; Ziemińska et al., 2020). Isso acontece pois a água armazenada nas 

plantas pode ser liberada para seus tecidos e auxiliar no processo de transporte de água, 

evitando flutuações de potencial hídrico, evitando a falha hidráulica (Scholz et al., 2011, 

2007). O armazenamento de água no caule pode contribuir com até 50% no balanço 

hídrico diário (Ziemińska et al., 2020), atuando de forma significativa na sobrevivência 

vegetal (Blackman et al., 2016). Apesar de ser menos estudada que o caule, as folhas 

podem armazenar água em diversas regiões, e se correlaciona de forma positiva com a 

condutividade hidráulica da folha (Scholz et al., 2011). 

Traços funcionais das plantas, como a transpiração residual de caules e folhas se 

correlacionam com o ambiente físico que essas espécies evoluíram e são importantes 

para determinar a performance vegetal em condições normais e em condições de 

estresse (Li et al., 2018). A plasticidade fenotípica é uma estratégia chave que permite 

aos organismos responder às flutuações ambientais por meio de alterações em caracteres 

funcionais, sendo especialmente importante em ambientes que apresentam variações 

sazonais na disponibilidade de recursos essenciais, como a água. Essa plasticidade, no 

entanto, é limitada, tanto pelo custo associado ao seu desenvolvimento quanto pela 

inabilidade da planta em desenvolver determinada característica (Murren et al., 2015). É 

possível, portanto, que os diferentes padrões de deciduidade observados no Cerrado 

durante a estação seca reflitam tanto uma plasticidade limitada quanto uma estratégia de 

aquisição de carbono. 

Visando caracterizar as estratégias de tolerância à seca das plantas do Cerrado, o 

presente estudo objetivou avaliar os principais determinantes do potencial hídrico em 

espécies decíduas e sempre-verdes do Cerrado durante as estações seca e chuvosa. As 

seguintes hipóteses foram testadas: (1) espécies decíduas e sempre verdes apresentam 

diferentes estratégias de sobrevivência à seca sazonal; (2) espécies sempre-verdes 

apresentam controle estomático mais rígido, visto que mantêm suas folhas ao longo das 

estações; (3) espécies decíduas são capazes de manter maiores potenciais hídricos 

durante a estação seca do que sempre-verdes, visto que perdem parte de suas folhas e 

cessam a perda de água através da transpiração por esses órgãos.  

As informações geradas a partir desse estudo, além de contribuírem para a 

compreensão da fisiologia das plantas do Cerrado, fornecem evidências que podem 
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auxiliar no desenvolvimento de políticas públicas voltadas para proteção, conservação e 

manejo de ambientes florestais em um cenário de mudanças climáticas, uma vez que 

compreender como as plantas se aclimatam para alcançar a tolerância à seca é crucial 

para prever a vulnerabilidade futura de espécies e biomas. 

 

2. OBJETIVOS 

 

2.1. Geral  

Avaliar os principais determinantes do potencial hídrico em espécies decíduas e 

sempre-verdes do Cerrado Brasileiro durante as estações seca e chuvosa. 

2.2. Específicos  

 

• Acompanhar a variação de potencial hídrico nas espécies ao longo das estações; 

• Verificar se Etotal, gcopa e gcaule da planta está relacionado com a manutenção do 

potencial hídrico durante a seca; 

• Identificar o efeito das estações sob a condutividade hidráulica da folha; 

• Estabelecer os padrões fotossintéticos das espécies entre estações; 

• Estabelecer a capacitância foliar e caulinar ao longo das estações. 

 

3. MATÉRIAL E MÉTODOS 

 

O experimento foi conduzido no Instituto Federal Goiano, Campus Rio Verde, 

Brasil (17°48'18.33" de latitude sul e 50°54'0.04" de longitude oeste e 748 m de 

altitude), durante os meses de maio, agosto e dezembro de 2021. Análises de campo e 

coletas foram realizadas no Jardim Botânico dessa Instituição, sendo as amostras 

direcionadas ao Laboratório de Estudos Aplicados em Fisiologia Vegetal (LEAF) para 

análises posteriores. A fim de compreender os determinantes da manutenção do status 

hídrico e da aquisição de carbono em plantas decíduas e sempre-verdes, 10 espécies do 

Domínio Cerrado foram amostradas, sendo 5 espécies decíduas e 5 espécies sempre-

verdes. Para cada espécie, 4 plantas adultas (4 repetições) foram amostradas.  

As espécies selecionadas abrangem diversidade de famílias (tabela 1), 

garantindo à pesquisa uma representatividade das espécies coocorrestes no Cerrado. As 
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coletas e as análises descritas nas próximas seções foram realizadas durante 3 meses, 

sendo dois meses durante a estação seca (maio e agosto) e um na estação chuvosa 

(dezembro). O mês de maio foi definido como início da seca, agosto como final (ápice) 

da seca e dezembro como estação chuvosa. A cada coleta, foram obtidos dados 

ambientais, incluindo a umidade do solo, umidade do ar, temperatura e precipitação. A 

umidade do solo foi medida com o sensor portátil de umidade do solo HydroSense II, 

que possui sondas que são inseridas no solo a aproximadamente 20 centímetros de 

profundidade, fornecendo o conteúdo volumétrico de água (VWC), numa escala que 

abrange de 0% (mínimo) a 50% (máximo). Essas leituras foram realizadas sempre em 

dia de análises e coletas a campo, em pontos aleatórios próximo ao tronco das árvores. 

As demais variáveis, foram obtidas em dias de coleta, a partir do Instituto Nacional de 

Meteorologia (INMET), que possui estação convencional instalada em Rio Verde, sob 

número  83470 (INMET, n.d.) 

 

Tabela 1 – Lista de espécies decíduas e sempre-verdes estudadas. 

Nome Popular Nome Científico Família Fenologia 

Roupala Roupala montana Proteaceae Sempre-verde 

Baru Dipteryx alata Fabaceae Sempre-verde 

Guapeva Pouteria gardneriana Sapoaceae Sempre-verde 

Cagaita Eugenia dysenterica Myrtaceae Sempre-verde 

Jatobá Hymenaceae coubaril Fabaceae Sempre-verde 

Pequi Caryocar brasiliensis Caryocaraceae Decídua 

Lixeira Curatella americana Dilleniaceae Decídua 

Xylopia Xylopia aromatica Annonaceae Decídua 

Cega Machado Physocalymma 

scaberrimim 

Lythraceae Decídua 

Cajazinho Spondias mombin Anacardiaceae Decídua 

 

3.1. Análises de relações hídricas 

 

3.1.1. Potencial hídrico na antemanhã e ao meio-dia 

 O potencial hídrico foliar foi determinado em folhas individuais com uma 

bomba de pressão do tipo Sholander, na antemanhã e ao meio-dia (McCulloh et al., 

2014). Para determinação do potencial hídrico em caules, enquanto houve folhas, elas 

foram enroladas em papel alumínio (ainda na árvore) por 2 horas, e em seguida, o 

potencial hídrico foi avaliado na mesma bomba de pressão utilizada para o potencial 
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hídrico foliar. No período em que não houve folhas disponíveis nas árvores, o potencial 

hídrico foi determinado em ramos terminais. 

 

3.1.2 Condutividade hidráulica foliar (Kleaf) 

 

O Kleaf foi determinado utilizando o método do fluxo evaporativo, empregando 

parâmetros de transpiração (E), Ѱcaule-md e Ѱfolha-md por meio da seguinte equação: 

Kleaf = (E) / Ѱcaule-md - Ѱfolha-md 

 

3.1.3. Determinação da condutância mínima da copa (gcopa) 

 

Para determinação do gleaf, folhas intactas foram coletas no entardecer do dia 

anterior e levados ao laboratório em sacos ziplock, em seguida foram colocadas em 

placa de reidratação, e passaram a noite. Na manhã do dia seguinte, as folhas foram 

retiradas da reidratação e tiveram a base de seus pecíolos selados em parafina derretida 

a fim de permitir a transpiração mínimo apenas através da cutícula, logo foi determinada 

a área foliar. Posteriormente, as folhas foram colocadas em B.O.D. a 25ºC e 40% de 

umidade do ar, e a cada 20 minutos tiveram seus pesos registrados em balança de 

precisão a fim de atingir o gleaf. Além disso, a temperatura e umidade do ar foram 

registradas durante as medições e os dados tabulados e calculados até chegar à 

linearidade das medições. As pesagens foram interrompidas após a obtenção de pelo 

menos 3 pontos lineares (R2 ≥ 0.96) (Brodribb et al., 2014). Os dados obtidos foram 

normalizados a partir da multiplicação da área foliar total pelo gleaf, obtendo assim gcopa. 

 

3.1.4. Determinação da condutância mínima do caule (gcaule) 

 

Para determinar a gbark, segmentos de caule em ramos lignificados foram coletados 

na antemanhã e levados ao laboratório em saco ziplock. gbark foi medida seguindo o 

método de 'perda de massa' usado para medir a condutância mínima da folha (Duursma 

et al., 2019). As extremidades cortadas foram seladas com parafina para deter a 

evaporação, a área do caule foi determinada utilizando um paquímetro, obtendo as 

medidas de comprimento e os dois diâmetros. Em seguida, os fragmentos foram 

colocados em B.O.D. a 25ºC e 40% de umidade, e a cada 20 minutos tiveram seus pesos 

registrados em balança de precisão, a fim de atingir o gbark (Wolfe, 2020). A temperatura 
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e umidade foram registradas durante as medições, e os dados foram tabulados e 

calculados até alcançar a linearidade. O método foi interrompido após a obtenção de 

pelo menos 3 pontos lineares (R2 ≥ 0.96). Os dados obtidos foram normalizados a partir 

da multiplicação da área total do caule pelo gbark, obtendo assim gcaule. 

 

3.1.5. Curvas pressão-volume (curva pv)  

 

No final da tarde do dia anterior às medições, foram coletados cinco ramos 

aleatórios de cada espécie a serem analisadas. Após coletados, as amostras foram 

colocadas em placa de reidratação ao longo da madrugada. Na manhã seguinte, com o 

auxílio de uma navalha, foram feitos cortes basais no pecíolo a fim de remover a folha 

do caule, e posteriormente foi medida a área foliar. Em seguida, foi medido o potencial 

hídrico da folha (Ψfolha) com o auxílio de uma bomba de pressão do tipo Sholander e 

logo após, a folha foi pesada em uma balança de alta precisão. Esse procedimento foi 

realizado diversas vezes tomando cuidado para medir intervalos de 0,2-0,3 Mpa, até que 

o Ψfolha atinja -3,0 Mpa. Ao finalizar, a folha foi levada a uma estufa a 70ºC por 48h 

para obtenção da massa seca (Lenz et al., 2006). Os dados obtidos foram derivados para 

obtenção dos seguintes parâmetros: capacitância no turgor pleno (CFT) e capacitância no 

ponto de perda de turgor (CTLP). 

 

3.1.5. Capacitância caulinar 

  

A capacitância caulinar foi definida com base no cálculo a seguir (Ziemińska et 

al., 2020): 

 

Capacitância = CWRmd – CRWam / Ѱam - Ѱmd 

 

Em que CWRmd é a liberação de água pela madeira ao meio-dia, CWRam é a liberação 

de água pela madeira na antemanhã. Ѱam representa o potencial hídrico do caule na 

antemanhã, e Ѱmd representa o potencial hídrico do caule ao meio-dia. 

 

3.2. Análises Fisiológicas 
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3.2.1. Parâmetros fotossintéticos 

 

Os parâmetros fotossintéticos foram mensurados em todas as plantas entre o 

período de 08h às 11h da manhã. A taxa de assimilação líquida do carbono (A), a 

condutância estomática (gs), a concentração interna de CO2 (Ci), a concentração externa 

de CO2 (Ca) e a taxa transpiratória (E) foram determinadas em sistema aberto, sob luz 

saturante (1.000 μmol m-2 s -1) e pressão parcial de CO2 de 40 Pa. Para determinação 

desses parâmetros foi utilizado um analisador de gases a infravermelho (LI-6800, Li-

Cor Inc., Nebraska, EUA), equipado com uma fonte de luz azul/vermelho (modelo LI-

6800, LI-COR). A transpiração da copa (Ecopa) foi determinada a partir de E, e os dados 

foram multiplicados pela área foliar total aproximada, obtendo assim Ecopa. 

 

3.3. Análises Estatísticas 

 

As análises estatísticas foram realizadas no software R Studio. Foram testados 

modelos de distribuição dos dados, sendo selecionado, para todas as variáveis, o modelo 

de distribuição gaussiana, sendo a seleção baseada no critério de informação de Akaike 

(AIC). Uma vez que os dados não obedeceram ao critério de normalidade, avaliado pelo 

teste de Shapiro-Wilk, rodou-se um modelo linear misto. Resultados com probabilidade 

menor ou igual a 5% foram considerados significativos e foram submetidos ao teste post 

hoc Z-normal, sendo o p-valor corrigido pelo método de Tukey. Para os dados que 

apresentaram normalidade, rodou-se apenas anova e teste de média.  

 

4. RESULTADOS 

4.1. Dados Ambientais 
 

Ao longo das coletas e análises de campo, dados ambientais foram coletados. 

Observa-se que em todos os dados coletados, houve uma diminuição conforme a seca se 

pronunciava, tanto na temperatura, umidade do ar, umidade do solo e precipitação. A 

Tabela 2 traz a média dos parâmetros ambientais nos dias nos quais foram realizadas as 

coletas e, para a precipitação, é apresentada a média mensal. 
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Tabela 2 – Média dos dados ambientais: temperatura (ºC), umidade do ar (%), umidade 

do solo (VWC %) e precipitação (mm). 

Estação Temperatura 

(ºC) 

Umidade do ar 

(%) 

Umidade do solo 

(VWC %) 

Precipitação 

(mm) 

Chuvosa 26,5 75,68 40,3 261 

Seca Inicial 21,58 57,68 27,8 34 

Seca Final 22,05 39,9 12,8 19 

 

4.2. Trocas Gasosas 
 

Ambos os grupos, decíduas e sempre-verdes foram afetados pela seca e 

apresentaram queda em suas taxas de assimilação de carbono (A) à medida que a seca 

avançou. Entretanto, ao final da seca foi possível observar que as espécies do grupo 

sempre-verdes foram capazes de manter A maior do que as espécies do grupo decíduas 

(Fig. 1A). Em resposta à diminuição do conteúdo de água no solo, a condutância 

estomática (gs) também diminuiu em ambos os grupos. Entretanto, as espécies do grupo 

decíduas se sobressaíram no controle do fechamento estomático no estádio mais 

avançado da seca, apresentando queda em gs, enquanto as sempre-verdes se mantiveram 

iguais ao início da seca (Fig. 1B). Em relação a razão entre concentração interna e 

atmosférica de CO2 (Ci/Ca), alterações foram observadas apenas para as espécies 

decíduas no final da estação seca, as quais apresentaram queda em Ci/Ca, enquanto as 

sempre-verdes se mantiveram constantes (Fig. 1C). A razão entre A e concentração 

interna de carbono (A/Ci), que indica a eficiência instantânea de carboxilação da enzima 

ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase oxigenasse (RuBisCO), apresentou queda já no 

início da seca para decíduas e para sempre-verdes e, no caso das decíduas, essa 

diminuição tornou-se ainda mais acentuada com o avanço da estação seca (Fig. 1D).   
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Figura 1 - Taxa de assimilação líquida de carbono (A) (A), condutância estomática (gs) 

(B), razão entre concentração interna e atmosférica de carbono (Ci/Ca) (C) e razão entre 

A e concentração interna de carbono (A/Ci) (D) nas espécies do grupo fenológico 

decíduas (barra alaranjada) e nas espécies do grupo fenológico sempre verdes (barra 

verde). Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si (P≤0,05). Letras 

minúsculas indicam comparação entre os grupos para a mesma estação, enquanto letras 

maiúsculas indicam comparação de um mesmo grupo entre estações. 

 

4.3. Relações Hídricas 
 

Ao serem expostas a seca, foi possível observar que ambos os grupos 

apresentaram queda na condutância mínima da copa (gcopa), não havendo diferença entre 

eles (Fig. 2A). Padrão similar foi observado para a condutância mínima do caule (gcaule), 

sendo que, nesse caso, a queda já foi observada no início da estação seca, não sendo 

observada novamente diferença entre os grupos (Fig. 2B). Na estação chuvosa, espécies 

sempre-verdes apresentaram a transpiração da copa (Ecopa) significativamente superior 

às decíduas. Ambos os grupos apresentaram queda significativa nesse parâmetro na 

estação seca, não havendo diferença entre sempre-verdes e decíduas (Fig. 2C). 
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Figura 2 – Condutância mínima da copa (gcopa) (A), condutância mínima do caule 

(gcaule) (B) e transpiração da copa (Ecopa) (C), nas espécies do grupo fenológico decíduas 

(barra alaranjada) e nas espécies do grupo fenológico sempre verdes (barra verde). 

Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si (P≤0,05). Letras minúsculas 

indicam comparação entre os grupos para a mesma estação, enquanto letras maiúsculas 

indicam comparação de um mesmo grupo entre estações. 

 

A progressão do déficit hídrico afetou sobremaneira o potencial hídrico de folhas 

e caules das espécies avaliadas, sendo que as plantas decíduas foram capazes de manter 

potenciais menos negativos em comparação com as espécies sempre-verdes. Com 

efeito, ainda no início da estação seca, as sempre-verdes já apresentaram diminuições no 

potencial hídrico na antemanhã para folha (Ψam), e se intensificou à medida que a seca 

avançou (Fig. 4A). Em contrapartida, para o potencial hídrico ao meio-dia para folha 

(Ψfolha-md) e caule (Ψcaule-md), as espécies decíduas sofreram alteração logo que o solo 

começou a secar, mas foram capazes de manter esses parâmetros em valores mais 

positivos do que as sempre verdes ao final da estação seca (Fig. 4B e C). 
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Figura 3 - Potencial hídrico na antemanhã para folha e caule (Ψam (MPa)) (A), 

potencial hídrico ao meio-dia para folha (Ψfolha-md) (B) e potencial hídrico ao meio-dia 

para caule (Ψcaule-md) (C) nas espécies do grupo fenológico decíduas (barra alaranjada) e 

nas espécies do grupo fenológico sempre verdes (barra verde). Médias seguidas pela 

mesma letra não diferem entre si (P≤0,05). Letras minúsculas indicam comparação entre 

os grupos para a mesma estação, enquanto letras maiúsculas indicam comparação de um 

mesmo grupo entre estações. 

Em relação à condutividade hidráulica da folha (Kleaf), observou-se efeito 

drástico da restrição hídrica em ambos os grupos avaliados. Entretanto, apesar da seca 

ter se prolongado, as espécies sempre-verdes conseguiram manter esse parâmetro em 

níveis similares aos observados no início da restrição hídrica, enquanto as decíduas 

apresentaram queda ainda maior no Kleaf com o avanço da seca (Fig. 4). Apesar disso, 

plantas sempre verdes apresentaram menor Kleaf do que plantas decíduas no final da 

estação seca. 
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Figura 4 – Condutividade hidráulica da folha (Kleaf) nas espécies do grupo fenológico 

decíduas (barra alaranjada) e nas espécies do grupo fenológico sempre verdes (barra 

verde). Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si (P≤0,05). Letras 

minúsculas indicam comparação entre os grupos para a mesma estação, enquanto letras 

maiúsculas indicam comparação de um mesmo grupo entre estações. 

 

A capacitância em turgor pleno (CFT) foi estável em ambos os grupos em todos 

os períodos, entretanto, apresentou diferença entre os grupos na estação chuvosa e ao 

final da seca, no qual as sempre-verdes mantiveram valores inferiores às decíduas em 

ambos os períodos (Fig. 5A).  Em relação a capacitância no ponto de perda de turgor 

(CTLP), apresentou diferença entre os grupos na seca inicial e ao final da seca. Dentro de 

um mesmo grupo, no entanto, apenas as sempre-verdes apresentaram queda nesse 

parâmetro ao longo das estações, ocorrendo diminuição da CTLP no fim da estação seca 

(Fig. 4B). Para a capacitância caulinar (Ccaulinar), em todas as estações, as espécies 

sempre-verdes mantiveram-se inferiores às decíduas. E, ao final da seca, espécies 

sempre-verdes apresentaram queda significativa em Ccaulinar em relação ao início da seca 

(Fig. 5C). 
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Figura 5 – Capacitância em turgor pleno (CFT) (A), capacitância em ponto de perda de 

turgor (CTLP) (B), e capacitância caulinar (Ccaulinar) (C), nas espécies do grupo 

fenológico decíduas (barra alaranjada) e nas espécies do grupo fenológico sempre 

verdes (barra verde). Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si (P≤0,05). 

Letras minúsculas indicam comparação entre os grupos para a mesma estação, enquanto 

letras maiúsculas indicam comparação de um mesmo grupo entre estações. 

 

5. DISCUSSÃO 

 

A América do Sul está altamente exposta, vulnerável e afetada pelas alterações 

climáticas (IPCC, 2022), representando risco para a conservação de espécies, 

principalmente no Cerrado Brasileiro, que já se encontra ameaçado por fatores como 

queimadas, expansão do agronegócio e baixa proteção legal (Sano et al., 2019). Com 

efeito, embora as espécies do Cerrado tenham evoluído em ambiente que a seca ocorre 

de forma sazonal, alterações no regime hídrico podem submeter as espécies a condições 

para além dos seus limites de tolerância, comprometendo sua sobrevivência e 

conservação. Neste estudo, foram avaliadas características fisiológicas no âmbito de 

relações hídricas e trocas gasosas que determinam a conservação de água em 10 

espécies coocorrestes do Cerrado, as quais pertencem a grupos fenológicos distintos. Os 
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resultados observados indicam que grupos distintos de espécies apresentam estratégias 

diferenciais de tolerância à seca e, portanto, podem ser impactadas diferencialmente em 

um cenário de mudanças climáticas. 

 

5.2. Efeito da seca sobre a aquisição de carbono pelas plantas 

  

É de amplo conhecimento que a fotossíntese (A) é um mecanismo chave para a 

sobrevivência das plantas, bem como para a manutenção da produtividade dos 

ecossistemas (Fernández‐Marín et al., 2020). Entretanto, durante esse processo, as 

plantas enfrentam um trade-off, no impasse que, ao mesmo tempo que realizam a 

fotossíntese e garantem sua energia, perdem água através dos estômatos (Machado et 

al., 2021; Xiong et al., 2017; Xiong and Nadal, 2020). Em cenário propício, com 

disponibilidade de água e boas condições ambientais esse processo é eficiente e sem 

consequências danosas. Entretanto, em condições de escassez hídrica, isso pode 

comprometer a sobrevivência das plantas. Em ambos os grupos fenológicos estudados, 

sempre-verdes e decíduas, foi observado queda na fotossíntese à medida que a 

disponibilidade de água no solo diminuiu (Tabela 2, Fig. 1A). Entretanto, pode-se 

observar que ao final da seca, as decíduas apresentaram maior redução na fixação de 

carbono do que as sempre-verdes, e pode ser explicado, ainda que parcialmente, pela 

diminuição mais acentuada na condutância estomática (gs) apresentada pelas decíduas 

(Fig. 2A).  

Em adição à limitação difusiva imposta pela diminuição em gs, o processo 

fotossintético das espécies avaliadas aparentemente também enfrentou limitações não 

estomáticas, conforme evidenciado pela manutenção ou ligeira queda de Ci/Ca (Fig. 

1C) (Flexas, 2002). Em concordância com esses dados, a diminuição em A/Ci (Fig. 1D) 

demonstra menor eficiência instantânea de carboxilação da RuBisCO, e pode ter sido 

ocasionado por aumentos da fotorrespiração  (Scalon et al., 2020). Com efeito, a 

diminuição de gs diminui o fluxo de CO2 para o mesofilo foliar podendo reduzir a 

concentração de CO2 junto a RuBisCO, e por isso, a fotorrespiração tende a aumentar, 

visto que a enzima reduz sua atividade carboxilase e aumenta a de oxigenasse (Scalon et 

al., 2020). Em adição, é possível que, nas decíduas, as folhas já tivessem iniciado o 

processo de senescência. De fato, embora nenhum sinal visível de senescência pudesse 

ser detectado nas folhas analisadas (dados não demonstrados) no final de agosto muitas 

espécies decíduas perderam totalmente suas folhas e durante o início do processo de 
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senescência ocorre tanto a diminuição na síntese de novas unidades da RuBisCO (Imai 

et al., 2008), quanto o aumento na sua degradação (Ono et al., 2013).  

 

Surpreendentemente, a transpiração da copa (Ecopa) não alterou entre os grupos 

de plantas na estação seca, embora fosse bem maior nas espécies decíduas durante a 

estação chuvosa (Fig. 2C). É esperado que as sempre-verdes tenham um controle 

estomático mais rigoroso, visto que as mesmas mantêm suas folhas durante a seca (de 

Souza et al., 2020). Esse comportamento, no entanto, não foi observado para as plantas 

do Cerrado. As espécies decíduas apresentaram maior controle estomático, mantendo 

menores valores de gs no final da seca o que, associado com a queda foliar, resultou em 

intensa queda na transpiração da copa, quando comparado com aquela apresentada na 

estação chuvosa. Apesar disso, esse maior controle estomático não refletiu em menor 

perda de água pela copa quando comparado com as espécies sempre-verdes. É possível, 

portanto, que embora não tenham apresentado queda foliar tão intensa, as plantas 

sempre-verdes tenham alterado o tamanho das folhas produzidas durante a estação seca, 

alterando a área foliar específica, e resultaria em queda na transpiração (Yates et al., 

2010). 

 

5.3. Conservação de água: comportamento diferencial entre plantas decíduas e 

sempre-verdes durante a estação seca  
 

Mesmo após o fechamento estomático, as plantas continuam perdendo água para 

a atmosfera, por duas importantes estruturas que frequentemente são negligenciadas nos 

estudos de ecofisiologia vegetal – a transpiração residual das folhas (gcopa) (Machado et 

al., 2021) e a condutância da casca ao vapor d’água (gcaule) (Wolfe, 2020). No presente 

estudo foi possível observar que a plasticidade nos parâmetros de gcopa e gcaule ocorreram 

para ambos os grupos de espécies vegetais, enfatizando a importância desses processos 

para a resposta das plantas do Cerrado à seca sazonal. Dentre os fatores que determinam 

gcopa, os mais relevantes são a densidade estomática, o tamanho do estômato e a 

composição da cutícula. Estômatos maiores, com vasta distribuição e cutícula menos 

hidrofóbica, contribuem para maior perda de água por gcopa (Machado et al., 2021). Os 

principais determinantes de gcaule, por sua vez, são as lenticelas. Estudos apontam que as 

lenticelas apresentam plasticidade, e por isso, conseguem alterar suas propriedades e 

estruturas, sendo esse o principal local de perda de água pela casca, indicando que elas 
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podem ser mais permeáveis ao vapor d’água durante a estação chuvosa, apontando certa 

plasticidade nessas estruturas (Groh et al., 2002; Lendzian, 2006). Já foi demonstrado 

que porções da periderme com lenticelas são até 39 vezes mais permeáveis à água do 

que porções da mesma periderme sem lenticelas (Groh et al., 2002). Ao contrário dos 

estômatos, no entanto, as lenticelas não estão sob controle regulatório. Mesmo assim, 

diversos registros apontaram para mudanças nas propriedades das lenticelas entre as 

estações, mostrando que elas podem ser mais permeáveis ao vapor d’água durante a 

estação chuvosa, evidenciando certo grau de plasticidade nessas estruturas (Groh et al., 

2002; Lendzian, 2006). As plantas apresentam alta plasticidade em suas cascas, essa 

plasticidade ocorre pela modificação estrutural, podendo alterar, por exemplo, as 

estruturas das lenticelas, fazendo-as mais ou menos permeáveis, sendo capaz até de 

fecha-las (Groh et al., 2002; Lendzian, 2006).   

 O potencial hídrico é um reflexo do grau de hidratação dos tecidos vegetais. No 

presente estudo foi possível constatar que as plantas decíduas foram mais eficazes para 

manter essa variável em níveis mais próximos dos observados na estação chuvosa, em 

comparação com as espécies sempre verdes, sobretudo ao final da estação seca (Fig. 3A 

– C).  Parâmetros de conservação de água, no entanto, não são capazes de explicar essa 

diferença entre os grupos, já que não houve diferença entre Etotal, gcopa e gcaule na estação 

seca. De forma similar, o padrão de deciduidade também não explica as variações no 

potencial hídrico, já que a transpiração da copa se manteve a mesma entre os grupos. 

Dois outros parâmetros, portanto, podem estar envolvidos na manutenção do potencial 

hídrico nas decíduas: capacidade de absorver e transportar água do solo; e capacidade 

de liberar água armazenada nos tecidos vegetais. 

Ambos os grupos tiveram queda brusca na condutividade hidráulica da folha 

(Kleaf), uma vez que a disponibilidade hídrica reduziu para todas (Fig. 4). A 

condutividade hidráulica da folha é importante para auxiliar a manter os estômatos 

abertos , visto que consiste na eficiência do transporte de água através da folha (Xiong 

et al., 2017). Embora as espécies sempre-verdes tenham mantido seus estômatos abertos 

por mais tempo, as espécies decíduas apresentaram maior conservação do Kleaf. Kleaf 

apresenta uma medida da eficiência do transporte de água nas folhas, e depende das 

propriedades do xilema, bem como densidade de venação e disponibilidade hídrica 

(Laur and Hacke, 2014). É normal que plantas expostas a baixa disponibilidade hídrica, 

apresente redução em Kleaf, tanto pela diminuição do potencial hídrico do solo, quanto 

pela possível ocorrência de embolismo nos vasos condutores do xilema (Laur and 
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Hacke, 2014; Romero et al., 2017). Plantas que apresentam Kleaf mais alto são capazes 

de manter maior hidratação nos tecidos (Brodribb et al., 2007). É possível, portanto, que 

o Kleaf observado nas decíduas tenha contribuído para manutenção do maior potencial 

hídrico foliar, embora a diferença nesse parâmetro tenha sido muito pequena e, sozinha, 

não explique toda a variação no potencial hídrico. Em adição, é possível que espécies 

decíduas apresentem um sistema radicular mais extenso. Além das diferenças nos 

mecanismos que envolvem perda de água, como gs, gcopa, gcaule e Ecopa, a profundidade 

das raízes pode variar entre espécies com distintos hábitos foliares, o que resulta em 

diferenças nos padrões de relações hídricas (Vieira et al., 2021), e consequentemente na 

manutenção do potencial hídrico. Espécies com sistemas radiculares mais profundos, 

conseguem absorver água por mais tempo, uma vez que o solo tende a secar da camada 

superior para a mais inferior (Cianciaruso et al., 2013; García-Núñez et al., 2019). 

Alterações também foram observadas em relação à capacitância dos grupos de 

espécies, tanto na folha quanto no caule (Fig. 5A, B e C). A capacitância consiste na 

quantidade de água que pode ser liberada por determinada mudança de potencial hídrico 

(Sperry et al., 2008), e está atrelada ao status hídrico das plantas. Ou seja, a capacitância 

indica a quantidade de água armazenada que uma planta é capaz de liberar para seus 

tecidos (Zhang et al., 2013). Esse processo está envolvido na regulação do status hídrico 

(Matheny et al., 2015; Xiong et al., 2017), retardando a diminuição do potencial hídrico 

(Xiong et al., 2017) e auxiliando na tolerância à dessecação (HÖLTTÄ et al., 2009). Em 

relação à capacitância da folha, observou-se tanto CFT quanto CTLP foram superiores nas 

espécies decíduas ao longo das estações, sendo que CFT das espécies sempre-verdes 

foram consideravelmente menor que as decíduas ao final da seca (Fig. 5AB). O mesmo 

padrão recorreu em CTLP, em que as espécies sempre-verdes foram substancialmente 

menores que as decíduas desde a seca inicial. CFT desempenha papel importante 

atenuando o potencial hídrico da folha mediante alterações no status hídrico (Sack et al., 

2003). A liberação e o armazenamento de água estão fortemente associados, CTLP 

auxilia no armazenamento de água após o fechamento estomático da folha desidratada, 

pois define o conteúdo de água armazenada que pode ser perdida antes da dessecação 

(Bartlett et al., 2012). Para Ccaulinar, ao longo de todas as estações observou que as 

espécies decíduas mantiveram significativamente superior as sempre-verdes, essa 

diferença intensificou de acordo com que a seca foi tornando mais severa. Ccaulinar 

apresenta forte contribuição para o equilíbrio do balanço hídrico diurno e sazonal de 

árvores do Cerrado (Choat et al., 2005), amenizando as alterações de potencial hídrico  
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e atrasando seus efeitos (Scholz et al., 2007). Em estudo semelhante, também foi 

relatado que espécies decíduas apresentaram capacitância superior as sempre-verdes 

(Choat et al., 2005).  Foi possível identificar que espécies decíduas, que apresentaram 

capacitância superior as sempre-verdes tanto para folha, quanto para caule (Fig. 5), 

foram capazes de manter seu potencial hídrico menos negativo (Fig. 3 A, B e C), sendo 

capazes de tamponar alterações de potencial hídrico. Dessa forma, a capacidade de 

liberar água à medida que a seca avança aparentemente foi o principal determinante da 

manutenção do potencial hídrico nas espécies decíduas.   

 

6. CONCLUSÃO  

 

A manutenção do potencial hídrico é crucial para preservar a integridade do 

sistema vascular em condições de restrição hídrica. Espécies sempre-verdes e decíduas 

apresentaram diferentes estratégias de sobrevivência à seca sazonal, e refletiu em 

capacidade diferencial para a manutenção do potencial hídrico. A estratégia das 

decíduas consistiu em diminuir gs, e com isso, diminuíram fotossíntese. Ainda, 

demonstraram capacidade no transporte de água e liberação de água armazenada nos 

tecidos vegetais, mantendo maior Kleaf, CFT, CTLP e Ccaulinar. Por outro lado, as sempre-

verdes mantiveram gs, e com isso, mantiveram a fotossíntese. Contudo, ambos os 

grupos apresentaram queda em parâmetros de perda de água (Ecopa, gcopa e gcaule), 

demonstrando importante resposta para a seca sazonal. Dessa forma, enquanto sempre-

verdes priorizaram a manutenção do processo fotossintético e investiram em estratégias 

não estomáticas para diminuir a perda de água, as plantas decíduas investiram em 

processos relacionados ao transporte e liberação de água, em detrimento do processo 

fotossintético. É possível que, ao longo da estação chuvosa, as plantas decíduas tenham 

investido em armazenamento de carboidratos, permitindo que a queda na fotossíntese 

durante a estação seca não comprometesse a sobrevivência das espécies. Modelos de 

mudanças climáticas indicam fortes tendências para possíveis reduções de precipitação 

e temperaturas mais altas, diversos estudos têm associado à mortalidade florestal a secas 

severa. Com isso, apesar das estratégias das sempre-verdes serem eficientes, é provável 

que as espécies decíduas sejam menos afetadas, uma vez que conseguem manter seu 

potencial hídrico por mais tempo. 
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