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RESUMO

Reconhecida como o maior centro de diversidade arborea tropical do planeta, a Amazdnia
ainda apresenta extensas lacunas de conhecimento sobre a ecologia e a taxonomia de suas
espécies. Com a intensificagdo das mudangas climaticas e da degradagao ambiental torna-
se urgente o desenvolvimento de metodologias que acelerem a obtengao de informagdes
ecologicas e taxondmicas para ampliar o monitoramento da biodiversidade e subsidiar
estratégias de conservagao. Esta tese integra espectroscopia de reflectancia e ecofisiologia
vegetal. O trabalho investiga o potencial da espectroscopia VIS-NIR para minimizar
erros de identificagdo taxondmica em inventarios florestais, avalia a variacdo do ponto de
perda de turgor (TLP) em diferentes ecossistemas amazonicos e testa métodos de
reflectancia foliar para acelerar a quantificagdo desse trago hidraulico em larga escala. O
estudo foi conduzido em trés ecossistemas contrastantes da Amazodnia: floresta de terra-
firme, campinarana e floresta alagavel de igapo, localizados na regido central e oriental
da bacia amazdnica. No primeiro capitulo, foi avaliado o potencial da espectroscopia de
reflectancia para a identificacdo de espécies arboreas em campo, utilizando diferentes
tecidos vegetais (casca externa, casca interna e folhas frescas). Os modelos espectrais
apresentaram alta acuracia na discriminagdo das espécies. Os resultados evidenciam a
aplicabilidade da espectroscopia como ferramenta para otimizar inventarios florestais em
ambientes de alta diversidade. No segundo capitulo, foi investigada a variagdo do TLP
em espécies arboreas distribuidas nos trés ecossistemas, bem como sua relagdo com tracos
funcionais foliares, da madeira e nutrientes. Os resultados indicaram que o TLP nao
diferiu significativamente entre ecossistemas, apresentando ampla variacdo entre
espécies. No terceiro capitulo, foi avaliado o potencial da espectroscopia VIS-NIR para
estimar o TLP e parametros da curva pressdo-volume (P—V). Modelos baseados
diretamente em espectros foliares apresentaram baixo desempenho na predi¢ao do TLP.
Em contraste, modelos aplicados a dados obtidos durante o processo de desidratacdo
foliar apresentaram alto desempenho na estimativa do potencial hidrico e do contetido
relativo de dgua, permitindo a reconstrugdo de curvas P—V e a obten¢do indireta do TLP.
De forma geral, os resultados demonstram que a espectroscopia de reflectancia possui
elevado potencial tanto para a identificacdo de espécies quanto para a estimativa de
atributos fisiologicos, contribuindo para a supera¢do de limitagdes operacionais em
estudos ecologicos na Amazonia. A integracdo entre abordagens espectrais e
ecofisiologicas amplia as possibilidades de investigacdo da diversidade e do
funcionamento das florestas tropicais, fornecendo subsidios para o monitoramento e a
compreensao das respostas das espécies as condi¢des ambientais.

Palavras-chaves: Reflectincia espectral, ecofisiologia, tracos hidraulicos, ecossistemas
amazonicos, diversidade arborea, espectroscopia VIS-NIR, estresse hidrico
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ABSTRACT

Recognized as the world’s largest center of tropical tree diversity, the Amazon still has
significant gaps in our understanding of the ecology and taxonomy of its species. Given
the intensification of climate change and environmental degradation, the development of
methodologies to accelerate the collection of ecological and taxonomic information has
become urgent and is essential for expanding biodiversity monitoring and informing
conservation strategies. This thesis integrates reflectance spectroscopy and plant
ecophysiology. The study investigates the potential of VIS-NIR spectroscopy to
minimize taxonomic identification errors in forest inventories, assesses the variation in
the turgor loss point (TLP) across different Amazonian ecosystems, and tests leaf
reflectance methods to accelerate the large-scale quantification of this hydraulic trait. The
study was conducted in three contrasting Amazonian ecosystems: terra-firme forest,
campinarana, and igapd floodplain forest, located in the central and eastern regions of the
Amazon basin. In the first chapter, the potential of reflectance spectroscopy for
identifying tree species in the field was evaluated using different plant tissues (outer bark,
inner bark, and fresh leaves). The spectral models demonstrated high accuracy in species
discrimination. The results demonstrate the applicability of spectroscopy as a tool to
optimize forest inventories in highly diverse environments. In the second chapter, the
variation in TLP across tree species distributed across the three ecosystems was
investigated, as well as its relationship with leaf, wood, and nutrient functional traits. The
results indicated that TLP did not differ significantly among ecosystems, showing wide
variation among species. In the third chapter, the potential of VIS-NIR spectroscopy to
estimate TLP and pressure—volume (P—V) curve parameters was evaluated. Models based
directly on leaf spectra performed poorly in predicting TLP. In contrast, models applied
to data obtained during the leaf dehydration process performed well in estimating water
potential and relative water content, allowing for the reconstruction of P-V curves and
the indirect determination of TLP. Overall, the results demonstrate that reflectance
spectroscopy has high potential for both species identification and the estimation of
physiological attributes, contributing to overcoming operational limitations in ecological
studies in the Amazon. The integration of spectral and ecophysiological approaches
expands the possibilities for investigating the diversity and functioning of tropical forests,
providing insights for monitoring and understanding species’ responses to environmental
conditions.

Keywords: Spectral reflectance, ecophysiology, hydraulic traits, Amazonian ecosystems,
tree diversity, VIS-NIR spectroscopy, water stress
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INTRODUCAO GERAL

A Amazonia abriga a maior diversidade de espécies arboreas do planeta,
organizada em comunidades complexas e estruturalmente heterogéneas, distribuidas ao
longo de gradientes edaficos, hidrologicos e climaticos marcantes (ter Steege et al. 2013).
A estimativa ¢ de que existam entre 13.000 e 17.000 espécies arboreas (ter Steege et al.
2020). Essa diversidade sustenta servigos ecossistémicos essenciais, como o sequestro de
carbono, a regulacdo do clima regional e global e a manutenc¢do do ciclo hidrolégico da
América do Sul (Malhi et al. 2008; Gatti ef al. 2021). Entretanto, a propria magnitude
dessa biodiversidade impde desafios metodoldgicos profundos a sua compreensdo
ecoldgica, uma vez que grande parte do conhecimento disponivel ainda se baseia em um
numero restrito de espécies, ecossistemas e localidades (Nelson et al. 1990; Hopkins
2019; Carvalho et al. 2023). Paralelamente, o avango das mudancas climaticas, do
desmatamento, dos incéndios florestais e das mudangas no uso da terra intensifica a perda
de biodiversidade e reforca a urgéncia de compreender como as florestas amazonicas
responderdo a essas pressdes ambientais (Flores et al. 2024).

Essa heterogeneidade ambiental ¢ particularmente evidente nas formacdes
fitofisiondmicas em ecossistemas amazonicos contrastantes que variam desde ambientes
bem drenados a sazonalmente alagados. O ecossistema predominante na Amazodnia ¢ a
floresta de terra-firme, representando a maior proporcao da cobertura florestal da bacia
amazonica (Oliveira-filho ef al. 2021). Se divide em platd, em altitudes entre 90 e 130 m
a.n.m, com solos argilosos profundos, bem drenados e com alta capacidade de retencao
de dgua, e o baixio, que quase ndo apresenta variacdo topografica, apresentam solos mais
arenosos e sazonalmente encharcados (Chauvel et al. 1987; Ferraz et al. 1998; Ribeiro et
al. 1999; Tomasella ef al. 2008). Essas florestas apresentam dossel alto e continuo, com
arvores emergentes que podem ultrapassar 40 m e elevada diversidade arborea (Pitman et
al. 2001; Ribeiro et al. 1999). Em contraste, 30% da bacia sdo complexos de 4reas imidas
(Junk et al. 2011), incluindo florestas de varzea e igapd, buritizais e savanas
hidromorficas (Oliveira-filho ef al. 2021). As florestas de areas alagaveis ocorrem em
areas sazonalmente inundadas e se dividem em varzea, banhada pelos rios de aguas
brancas originarias das bacias hidrograficas andinas, trazendo sedimentos ricos em
nutrientes; e igap6 banhada por aguas pretas ou claras origindrias no Escudo da Guiana e
do Escudo Central Brasileiro (Junk et al. 2011). As aguas pretas sdo pobres em

sedimentos em suspensdo e carregam poucos nutrientes, assim os solos das planicies
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alagaveis associadas a esses rios sdo de baixa fertilidade e elevada acidez, mas os igap6s
de aguas claras apresentam solos geralmente mais ricos em nutrientes que os de agua-
preta (Junk et al. 2015). O regime de inundacao pode durar de 11 a 296 dias por ano,
dependendo da regido, submergindo parcialmente ou totalmente a vegetacdo (Wittmann
et al. 2006; Householder et al. 2021). Esse estresse hidrico sazonal impde forte filtro
ecologico, selecionando espécies tolerantes tanto a anoxia durante o alagamento quanto
ao déficit hidrico durante a estacdo seca (Parolin et al. 2004; Valle Ferreira 2000). O igap6
¢ caracterizado por baixa produtividade primaria, dossel menos continuo € composi¢ao
floristica com menor riqueza de espécies em compara¢do com as florestas de varzea,
sendo dominado por espécies altamente adaptadas a esse regime hidroldgico (Wittmann
et al. 2006, 2010). Além desses, destacam-se os ecossistemas de areia-branca, as
campinaranas, que cobrem cerca de 5% da area da bacia amazonica (Adeney et al. 2016).
Ocorrem sobre solos extremamente arenosos, acidos e pobres em nutrientes, com baixa
retengdo hidrica (Luizdo et al. 2007; Targhetta et al. 2015), resultando em fisionomias
mais abertas, dossel mais baixo (10 a 20 m de altura), ou mais arbustivas, sem dossel,
fornecendo condig¢des para alta incidéncia de radiagdo solar e a temperatura mais alta do
que nas florestas de platdé (Medina et al. 1978; Espinoza et al. 2025). Assim este ambiente
se torna muito seco e quente durante a estacao seca. A estrutura e composic¢do floristica
refletem a limitacdo edéfica, resultando em comunidades especializadas, com alto grau
de endemismo (Demarchi et al. 2022) e com menor diversidade de espécies em relagdo
as florestas de terra-firme (Adeney et al. 2016; Demarchi et al. 2022).

Evidéncias recentes e projecdes climaticas indicam que a Amazonia ja enfrenta o
aumento na frequéncia e intensidade de secas extremas, inundagdes e ondas de calor,
processos que elevam o risco de mortalidade arbérea em larga escala (IPCC 2023,
Marengo et al. 2024; Schongart et al. 2024). Episodios de seca severa registrados nas
ultimas décadas tém sido associados a aumentos significativos na mortalidade de arvores
e a redugdo do crescimento florestal em diferentes regides da Amazonia (Phillips ef al.
2009; Feldpausch et al. 2016; Esquivel-Muelbert et al. 2020). A mortalidade induzida por
seca em florestas tropicais esta fortemente associada a falhas hidraulicas no sistema
vascular das plantas, resultante da incapacidade das plantas de manterem o transporte de
agua e o funcionamento fisioldgico sob condi¢des prolongadas de déficit hidrico (Choat
et al. 2012; Anderegg et al. 2016; Fontes et al. 2018). Nesse contexto, tracos hidraulicos
tornaram-se centrais para compreender e prever a vulnerabilidade das espécies as

mudangas climaticas. Entre esses tracos, o ponto de perda de turgor (Turgor Loss Point —
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TLP) destaca-se como um dos indicadores mais consistentes da tolerdncia a seca em
plantas, refletindo o potencial hidrico no qual as células foliares perdem turgor e
comegam a sofrer limitagdes fisioldgicas associadas ao estresse hidrico (Bartlett et al.
2012; Maréchaux et al. 2015). O TLP esta intimamente associado com a disponibilidade
hidrica no ambiente (Bartlett er al. 2012), portanto, espera-se que a variagdo deste traco
entre ecossistemas amazdnicos ocorrendo em gradientes hidroedaficos seja marcante.

Apesar de sua relevancia ecologica, o conhecimento sobre a variagao do ponto de
perda de turgor (TLP) em espécies amazonicas ainda ¢ limitado, especialmente diante da
amplitude taxonomica e da heterogeneidade ambiental da regido. Estudos existentes
demonstram forte varia¢do interespecifica do TLP em florestas tropicais da Guiana
Francesa, mas baseiam-se em um numero restrito de espécies de terra-firme ¢ em poucos
sitios (Maréchaux et al. 2015). Como consequéncia, permanece pouco documentado
como o TLP varia entre ecossistemas amazonicos contrastantes em regime hidrologico,
como campinaranas e florestas alagaveis, bem como o papel relativo de tragos funcionais,
condi¢des ambientais e plasticidade intraespecifica na determinagdo desse trago em
escalas regionais (Bartlett e al. 2014; Smith-Martin ef al. 2023).

Essa lacuna decorre de limitagcdes metodoldgicas. A mensuragdo tradicional do
TLP, baseada em curvas de pressdo—volume, ¢ trabalhosa, demorada ¢ logisticamente
restritiva, exigindo infraestrutura, tempo e acompanhamento continuo da desidratacdo das
folhas (Tyree & Hammel 1972; Sack et al. 2010). Em ambientes amazonicos remotos,
essas exigéncias tornam inviadvel a amostragem de grandes conjuntos de espécies, de
individuos e de ecossistemas. Como consequéncia, a ecologia funcional amazonica
enfrenta um paradoxo: os tragos fisiolégicos mais informativos sdo justamente os mais
dificeis de medir em escala.

Abordagens baseadas em reflectancia espectral surgem como alternativas
promissoras para ampliar a escala de quantificacdo de tracos funcionais em plantas (Asner
et al. 2014; Costa et al. 2018). A reflectancia nas regides do visivel (VIS), infravermelho
proximo (NIR) e infravermelho de ondas curtas (SWIR) do espectro eletromagnético, ¢
sensivel a estrutura interna da folha, ao contetido de dgua, a composi¢do quimica e as
propriedades anatdmicas dos tecidos vegetais (Ustin |& Jacquemoud 2020). Modelos de
regressdao por minimos quadrados parciais (PLSR) permitem explorar a alta
dimensionalidade dos dados espectrais e estimar variaveis fisiologicas continuas, como
potencial hidrico () e conteudo relativo de agua (RWC), com elevada acuracia (Wold ef

al. 2001; Cotrozzi et al. 2017; Sapes et al. 2024). Um estudo recente demonstrou que ¢
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possivel reconstruir curvas P—V hiperespectrais e estimar o TLP a partir de séries
espectrais obtidas durante a desidratacdo foliar (Castillo-Argaez et al. 2024), abrindo
perspectivas para acelerar a caracterizagao da tolerancia a seca em comunidades diversas.
No entanto, a capacidade da espectroscopia de reflectancia em predizer tracos hidraulicos
ainda ¢ incipiente. Por exemplo, tentativas recentes de estimar o potencial de perda de
condutividade (P50), indicam que a relacdo entre as assinaturas espectrais € o traco
hidraulico nem sempre ¢ direta ou robusta (Garcia et al. 2025). Portanto, aprofundar a
investigacdo do potencial da reflectancia espectral para estimar tragos hidraulicos
foliares, como o ponto de perda de turgor, torna-se um passo essencial para avaliar a
viabilidade dessas abordagens em florestas tropicais hiperdiversas, como a Amazonia.

Além da estimativa de tragos funcionais, a reflectancia espectral também tem sido
amplamente utilizada para discriminar e identificar espécies com base em suas assinaturas
espectrais caracteristicas (Durgante et al. 2013). Nas ultimas décadas, o reconhecimento
das limitagdes na taxonomia cldssica em florestas hiperdiversas tem impulsionado o
desenvolvimento de abordagens integrativas para a identificagdo de espécies,
combinando informagdes morfoldgicas, genéticas, funcionais e espectrais (Draper ef al.
2020). Em campo, a identificagdo botanica ¢ uma atividade particularmente desafiadora,
pois ¢ frequentemente limitada pela escassez de material fértil, pela elevada similaridade
morfoldgica entre espécies, pela falta de especialistas em campo e de confirmagdo em
herbarios (Gomes et al. 2013; Hopkins 2007). Em florestas tropicais, diversos estudos
tem demonstrado sucesso com a espectroscopia NIR para discriminar espécies arboreas
(Durgante et al. 2013; Lang et al. 2015), apoiar inventarios florestais com espectros de
casca (Hadlich et al. 2018) e auxiliar na delimitacdo de espécies (Damasco et al. 2019;
Prata et al. 2018; Vasconelos et al. 2020). Porém, esses estudos estdo limitados as
florestas de terra-firme, sendo essencial expandir a aplicabilidade da espectroscopia de
reflectdncia a outros ecossistemas e tornar viavel a identificacdo precisa e de qualidade
aos inventarios de biodiversidade. A identificagdo correta das espécies constitui o
primeiro passo fundamental para o avango de qualquer etapa subsequente relacionada a
pesquisa ecoldgica, ao manejo florestal e as acdes de conservagdo. Somente a partir de
uma base taxonomica solida ¢ possivel quantificar a biodiversidade, reconhecer padroes
de abundancia e raridade, e avaliar quais grupos estdo mais vulneraveis as mudancas
ambientais.

Diante desses desafios, essa tese propde uma abordagem metodoldgica integrada,

ao combinar identificagdo taxondmica espectral, analise ecologica de um trago hidraulico
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pouco explorado, essencial para avancar na previsdo da vulnerabilidade das florestas
tropicais as mudangas climdticas, e no desenvolvimento de atalhos metodologicos
baseados em reflectancia que permitam expandir a escala de quantificagdao de tragos em
comunidades altamente diversas. Nesse contexto, esta pesquisa integra analises
ecoldgicas para investigar a tolerancia a seca e abordagens espectrais para explorar o
potencial da reflectdncia espectral como ferramenta para ampliar o conhecimento sobre a
diversidade amazonica.

A tese estd organizada em trés capitulos complementares, que integram
abordagens de espectroscopia, taxonomia e ecofisiologia em trés ecossistemas
amazonicos: terra-firme, campinarana e floresta alagavel de igapo.

O capitulo 1 avalia o uso de assinaturas espectrais de diferentes tecidos da planta,
coletadas diretamente em campo para identificagdo de espécies arboreas em diferentes
ecossistemas amazonicos. O capitulo testa a eficiéncia de modelos locais treinados com
dados espectrais combinados dos diferentes ecossistemas e avalia sua capacidade de
generalizacdo espacial, oferecendo um possivel controle na precisdo e qualidade na
identificacao taxondmica em florestas hiperdiversas.

O capitulo 2 investiga a variagdo do ponto de perda de turgor (TLP) entre espécies
arboreas abundantes distribuidas nos trés ecossistemas contrastantes, avaliando padrdes
associados a tragos funcionais foliares, tracos da madeira e nutrientes foliares.

O capitulo 3 explora o potencial da espectroscopia de reflectincia (VIS-NIR)
para estimar variaveis associadas as curvas pressao—volume e inferir o ponto de perda de
turgor por meio de modelos espectrais.

Dessa forma, ao integrar abordagens de ecologia funcional e espectroscopia de
reflectancia, esta tese busca ampliar a compreensdo sobre a variagdo da tolerancia a seca
em espécies arboreas amazonicas e explorar o potencial de métodos espectrais para
acelerar a caracterizacao funcional e o reconhecimento da biodiversidade em florestas

tropicais hiperdiversas.
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OBJETIVOS

Investigar a variacdo do ponto de perda de turgor (TLP) entre ecossistemas
amazoOnicos contrastantes e avaliar o potencial de abordagens espectrais para aprimorar a
estimativa do TLP e no reconhecimento de espécies arboreas em campo nos diferentes

ecossistemas.

Capitulo 1.

e Comparar a acurdcia da identificagdo de espécies arboreas a partir de espectros
VIS-NIR de folhas frescas e de casca (interna e externa) em diferentes
ecossistemas amazonicos;

e Testar a eficiéncia de um modelo local tnico treinado com dados espectrais
combinados dos diferentes ecossistemas estudados na identificagdo de espécies;

e Avaliar a capacidade de generalizacdo espacial do modelo local, verificando seu
desempenho na identificagdo de espécies provenientes de sitios independentes;

e Detectar os comprimentos de onda mais informativos para o reconhecimento de

espécies nos diferentes tecidos.

Capitulo 2.
e Investigar a variacdo do ponto de perda de turgor (TLP) de espécies arboreas
abundantes entre ecossistemas amazonicos contrastantes e sua relacdo com tragos

funcionais.

Capitulo 3.
e Avaliar o potencial da reflectancia espectral para estimar o TLP e pardmetros da
curva pressao—volume (¥ e RWC), explorando modelos espectrais como uma

alternativa mais eficiente as medigdes tradicionais.
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CAPITULO 1: Explorando o potencial da espectroscopia de
campo para a identificacdo de espécies arboreas em

diferentes ecossistemas florestais amazonicos.
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Summary

Species identification in Amazonian forest inventories is challenging due to a shortage of
taxonomists, high biodiversity, and morphological similarities leading to taxonomic
errors. Full-range spectroscopy (350-2500 nm) is a promising tool for improving species
identification efficiency and reliability. This study assessed the effectiveness of full-range
spectroscopy in discriminating against 26 abundant tree species across three Amazonian
ecosystems: upland forest, white-sand ecosystems, and floodplain forest, using spectral
data from different tree tissues—outer bark, inner bark, and fresh leaves. Each tissue was
tested using Linear Discriminant Analysis (LDA) spectral models with two cross-
validation methods: leave-one-out and holdout (70/30), as well as external validation with
samples from different sites. Results showed high discrimination accuracy for all tissues
and ecosystems. The general models achieved 86% accuracy for outer bark, 97% for inner
bark and 98% for fresh leaves. The most informative spectral bands varied by tissue type:
SWIR I (1300—-1900 nm) for outer bark, and VIS (400-700 nm) + SWIR I (1300-1900
nm) for inner bark and fresh leaves. A general model integrating species across
ecosystems confirmed full-range spectroscopy as an effective tool for in-field species
identification. These findings highlight the potential of spectroscopy to Amazonian
biodiversity inventories, contributing to more accurate species identification, refining

forest management and conservation efforts.

Key words: field spectra, outer bark, inner bark, fresh leaf, tropical forest, visible and

near-infrared spectroscopy, species identification, taxonomic errors

1. Introduction

Conserving biodiversity of tropical forests is a challenge, especially given the lack of
knowledge about the totality of species that occur in the vast mosaic of habitats and
ecosystems that compose these forests. Although there have been many efforts to find out
how many tree species exist in the Amazon (Cardoso et al., 2017; Oliveira-Filho et al.,
2021; ter Steege et al., 2019, 2016, 2013) and it is estimated that there are more than
15,000 tree species (ter Steege et al., 2020), but only around 6,000 have been cataloged
(Cardoso et al., 2017). The challenges of delimiting and quantifying species persist due
to taxonomic uncertainties (Draper et al., 2020; Stropp et al., 2022) and lack of botanical
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collections in remote regions(Hopkins, 2019, 2007; Nelson et al., 1990).This uncertainty
directly affects biodiversity inventories that monitor tropical forests and compromises
subsequent activities that depend on this information, such as forest management and
conservation, as well as scientific research and ecological modeling. Although the
problem of species identification in the Amazon is well-known in forest management
(Cysneiros et al., 2018; Procopio and Secco, 2008), it is still neglected due to the lack of
efficient and quick inspection techniques. The consequences of misidentification can be
both economic and ecological, including the overestimation of commercially valuable
species populations, the compromise forest product transaction integrity (Baraloto et al.,
2007; Gaui et al., 2019; Procopio and Secco, 2008) and facilitation of rare species
exploitation and illegal logging, by identifying a rare species in a group of species, usually
called hyperdominant. Therefore, mitigating identification errors in forest inventories is
an urgent priority. It is essential to focus on training new parataxonomists and developing
innovative technologies and methodologies to optimize the process.

Field monitoring of the Amazon rainforest is conducted through forest inventories,
where the first step is to ensure species identification. This is a slow, laborious process
and requires a high level of taxonomic knowledge. Identification begins in the field facing
difficulties due to the high morphological similarity between tropical species, making this
activity subjective and inaccurate (Gomes et al., 2013) and the scarcity of botanical
taxonomists, since the samples collected in the field must be validated with reference
collections in herbarium. However, the absence of reproductive material for accurate
identification can lead to the accumulation of errors in herbarium, perpetuating
misidentifications. This issue is evidenced by a mismatch of over 50% in the names of
tropical species (Gomes et al., 2013; Goodwin et al., 2015; Hopkins, 2007; Procopio and
Secco, 2008). Therefore, those responsible for forest monitoring need species verification
techniques beyond field identification to ensure quality control and reduce the errors
associated with identification.

Some approaches have been developed to solve the taxonomic challenges, such as
DNA barcoding, mass spectroscopy, visible and near-infrared spectroscopy (VIS-NIRS)
in the field and the laboratory, and imaging spectroscopy. Each of these techniques has
its advantages and limitations, and their integrated use is recommended to minimize
identification errors (Damasco et al., 2019; Draper et al., 2020; Prata et al., 2018). Among
the available tools, the in sifu optical spectroscopy technique is a way to evaluate

biodiversity and support forest management with the automation of data collection (Juola
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et al., 2023) and is suitable for optimizing forest inventories (Hadlich et al., 2018).
Spectral reflectance operates by directing a light source onto organic samples and
measuring the intensity of the light that is reflected or absorbed, producing characteristic
spectral profiles in the visible and near-infrared regions (350-2500 nm, full-range
spectroscopy - Cavender-Bares et al., 2025). These spectra, influenced by the chemical
composition, cellular structure, and internal morphology of the samples (Ponzoni, 2002),
can be analyzed using multivariate statistical techniques to extract qualitative and
quantitative information (Foley et al., 1998; Pasquini, 2018, 2003; Tsuchikawa, 2007).

Over the years, spectral reflectance methods have been developed to discriminate
between species, employing various data sources and both laboratory and field
equipment. The technique has already been tested on herbarium leaf samples (Botelho,
2017; Durgante et al., 2013; Lang et al., 2015; Meireles et al., 2020); laboratory-dried
woods (Bergo et al., 2016; Braga et al., 2011; da Silva et al., 2024; Pastore et al., 2011;
Pigozzo, 2011), fresh leaves in the field (Asner et al., 2014; Mallmann et al., 2023) and
bark of standing trees (Hadlich et al., 2018; Juola et al., 2023, 2022), demonstrating
remarkable potential for these applications. In an integrative context, spectral signature
has also been effective in assisting the delimitation of species with cryptic morphological
variation (Damasco et al., 2019; Prata et al., 2018), even hypothesizing new species
(Vasconcelos et al., 2021; Vasconelos et al., 2020), which shows the importance of using
multiple tools to solve eventual taxonomic errors, especially in the highly diverse
Amazonian flora.

The application of spectral reflectance to improve species identification has shown
promising results in the field mainly in upland forests based on bark (Hadlich et al., 2018)
and leaf spectra (Asner et al., 2014) in the Amazon. However, its applicability in different
Amazonian ecosystems remains largely unexplored. The Amazon is made up of distinct
ecosystems in terms of floristics, soil types, topography and water availability, which
form mosaics of landscapes, each with specificities that must be considered when
monitoring biodiversity. The predominant vegetation is non-flooded upland forest (also
known as ferra-firme forest), which covers about 70% of the basin. The remaining 30%
consists predominantly of wetland complexes, most of them forested, and which
experience seasonal flooding (Junk et al., 2014, 2011). Additionally, other ecosystems
are interspersed throughout the biome, including savannas, coastal vegetation, montane
forests, and the white-sand ecosystem (locally known as campinarana), the latter

covering approximately 5% of the basin area (Adeney et al., 2016). Given this
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environmental heterogeneity, spectral-based identifications must be tailored to the
specific conditions of each ecosystem to improve the accuracy of species identification
as the spectral variation between tree species is influenced by morphology, structural
traits, chemical composition of tissues and environmental conditions (Clark and Roberts,
2012).

Inventorying Amazonian ecosystems is a complex task that requires strategic
planning to minimize cost and maximize efficiency. Considering the specific limitations
of each ecosystem - such as the inundation of flooded forests, phenology of most species,
density of trees, accessibility to samples - during the planning phase can significantly
optimize the process. To improve forest inventories using full-range spectroscopy for in-
field species identification, four key questions have been addressed in this study: How
effective are different plant tissues in predicting species identification in different
Amazonian ecosystems? What is the efficiency of a local model combining all
ecosystems? Is the local model effective in predicting species from other locations?
Which wavelengths are the most informative for species recognition in different tissues?
The findings will provide a practical framework for improving inventory methodologies,
ensuring greater accuracy and reducing costs. This research will contribute to more
reliable biodiversity assessments and better-informed conservation and management

strategies by shifting from uncertain identifications to a high-precision approach.

2. Materials and Methods

2.1 Study sites

Spectral data were systematically collected from established permanent plots as part of
the Long-term Ecological Research Program (PELD) of the Working Group Ecology,
Monitoring and Sustainable Use of Wetlands (MAUA) within the Amazon Tall Tower
Observatory (ATTO site). The ATTO site is situated in the Uatuma Sustainable
Development Reserve (02°10'30" S; 59°00'30" W), approximately 150 km northeast of
Manaus, Amazonas, Brazil (Fig. 1). The climate within the study area is the equatorial
pluvial (Af) type, following the Koppen-Geiger classification system (Alvares et al.,
2013). The region experiences an average annual rainfall of approximately 2,030 mm and
an average annual temperature of 28 °C. The dry season extends from June to October
and is characterized by reduced rainfall in this period, with monthly precipitation below

100 mm (Andreae et al., 2015).
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The present research was developed in three distinct forest ecosystems: upland

forest (terra-firme), white-sand ecosystem (campinarana), and floodplain forest (igapo).
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Fig. 1 Map of the study area in Central Amazon, showing the sampling permanent plots where spectral data
were collected from tree species. Solid black markers represent plots in upland (circles), white-sand

(triangles), and floodplain forests (squares).

The upland plots are located on plateaus near the ATTO tower (Fig. 1), reaching
a maximum altitude of approximately 130 m. The upland forest grows on clayey soil,
Ferralsols (85.3% clay), which have good moisture retention capacity (Andreae et al.,
2015; Chauvel et al., 1987). It is a dense forest, with a mean height of 21 m and canopy
trees reaching up to 45 m. The studied plots comprise 54 botanical families, with
Fabaceae, Lecythidaceae, Sapotaceae, Burseraceae, and Euphorbiaceae being the most
abundant. Based on previous forest inventory data, a total of 179 tree species were
recorded, with Protium apiculatum and Pouteria sp. as the most abundant species
(Andreae et al., 2015).

The white-sand ecosystem of the ATTO site is positioned between the ancient
river terraces and the plateau slopes (Targhetta et al., 2015). White-sand ecosystems are

characterized by nutrient-poor, highly acidic, and easily leached soils. The soil is
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predominantly sandy, with a sand fraction of 93.4 + 1.5% (Targhetta et al., 2015),
resulting in low water retention capacity. According to Demarchi et al. (2022), the white-
sand ecosystem of the RDSU are composed of six distinct phytophysiognomies, varying
from open to dense white-sand ecosystem, in which the dense phytophysiognomie are
differentiated by the reach of the water table to the surface. 167 taxonomically identified
species were recorded in the ATTO site, 30% of which are endemic. In this study, four
plots were selected of the open to intermediate white-sand ecosystem (Fig. 1) that suffer
the most significant water deficit, especially in the dry season. The mean height of the
trees in this environment is between 15-20m, with some emergent trees reaching 25-30m
high in the canopy. In these plots, 40 families were recorded, with Fabaceae,
Humiriaceae, Sapotaceae, Chrysobalanaceae, and Rubiaceae being the most abundant.
There were 146 species, of which Sacoglottis guianensis was the most abundant, followed
by Aldina heterophylla and Pradosia schomburgkiana, both specialists in Amazonian
white-sand ecosystem (Demarchi et al., 2022).

The floodplain forest plots are located along the Abacate River, the main tributary
of the Uatuma River (Fig. 1). This river is classified as a blackwater (locally known as
igapd) that originate in the Guiana Shield and the Central Brazilian Shield (Junk et al.,
2011). These waters are poor in suspended sediments and carry few nutrients, so the soils
associated with blackwater rivers are of low fertility and high acidity (Junk et al., 2015).
The permanent plots used were those of the low and medium igap6 of the Abacate River.
These floodplain forests remain preserved, as their hydrological cycle has not been
impacted by the Balbina Dam (Schongart et al., 2021). The flooding regime varies from
1 to 3 m for 50 to 100 days a year in medium igapd. The species sampled from the low
igap6 such as E. tenuifolia, M. acaciifolium, H. brasiliensis, M. tamaquarina (Table 1)
experience flood levels reaching up to 7 meters in heigh, remaining inundated for 96 to
127 days each year (Householder et al., 2021; Lobo et al., 2019). The percentages of sand
and clay are 57.0% and 27.4%, respectively (Mori, 2019). Therefore, the soil is
characterized as clay-sandy. The trees in these environments have a mean height of 13.5
m and can reach a height of approximately 30 m. The flora of the plots is represented by
26 botanical families, with Lecythidaceae, Ochnaceae, Sapotaceae, and Fabaceae having
the most abundance. A total of 65 species were recorded, with Elvasia calophyllea,
Eschweilera albiflora, Pouteria pachyphylla, and Eschweilera tenuifolia as the most

abundant species (Schongart et al., 2021).
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The bark and fresh leaf spectral data were collected directly in the field from mature trees

with over 10 cm DBH, with leaves reaching the canopy. We selected a minimum of 10

individuals of 10 abundant species from each ecosystem (upland, white-sand, and

floodplain forest) according to an a priori inventory to create the local models on the

ATTO site (see Table 1). The spectral collections were carried out by ecosystems at

different times: in the floodplain forest (igapo) it was in October 2022, when the plots

were not flooded; in the white-sand ecosystem it was in March 2023 and in the upland

forest in August 2023, following the phenology of the trees to ensure that the leaves were

in the mature leaf phase.

Table 1. Selected tree species in each ecosystem. A minimum of ten individuals were used for each species.
n is the number of individuals collected.

Upland forest White-sand ecosystem Floodplain forest
Family Species n Family Species n Family Species n
Burseraceae Protium 11 Rubiaceae Ferdinandusa 10 Apocynaceae  Malouetia 10
apiculatum chlorantha tamaquarina
Violaceae Rinorea 10 Simaroubaceae Simaba 10 Euphorbiaceac  Hevea 10
guianensis guianensis spruceana
Euphorbiaceac  Micrandropsis 10 Primulaceae Cybianthus 10 Fabaceae Macrolobium 10
scleroxylon fulvopulverulentus acaciifolium
Fabaceae Swartzia 10 Fabaceae Aldina 11 Fabaceae Swartzia 10
reticulata heterophylla acuminata
Humiriaceae Sacoglottis 10 Humiriaceae Sacoglottis 10 Humiriaceae Sacoglottis 10
guianensis guianensis guianensis
Lecythidaceae  Corythophora 10 Vochysiaceae  Ruizterania 10 Lecythidaceae  Couratari 10
alta retusa tenuicarpa
Malvaceae Scleronema 10 Malvaceae Scleronema 11 Lecythidaceae  Eschweilera 10
micranthum micranthum tenuifolia
Sapotaceae Ecclinusa 10 Malvaceae Catostemma 11 Lauraceae Ocotea 10
guianensis sclerophyllum aciphylla
Sapotaceae Manilkara 10 Sapotaceae Manilkara 10 Sapotaceae Manilkara 11
elata bidentata bidentata
Sapotaceae Pouteria 10 Sapotaceae Pradosia 12 Sapotaceae Pouteria 11
anomala schomburgkiana pachyphylla
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2.3 Spectral data

Spectral reflectance collections of different tree tissues were conducted in the field using
a portable high-resolution spectroradiometer ASD FieldSpec® 4. This equipment has its
own light source, allowing measurements to be taken independently of ambient lighting
and ensuring consistent data quality across all samples. The contact probe accessory was
used to take spectral measurements of bark directly from trunks at breast height. The leaf
clip accessory was used to collect leaf spectra, with a black background, from freshly cut
branches in the field. This portable instrument facilitated rapid data acquisition, capturing
information for 0.1 seconds per spectrum. The spectrometer collected full-range
reflectance data covered wavelengths from 350 to 2500 nm, encompassing the visible
(VIS = 350-700 nm), near-infrared (NIR = 700-1300 nm), shortwave-infrared regions
(SWIR I=1300-1900; SWIR II=1900-2500 nm) range of the electromagnetic spectrum.
The instrument offered a spectral resolution of 3 nm for wavelengths from 350 to 700 nm,
and 10 nm for the wavelengths between 701 and 2500 nm, measuring the sample’s
reflectance and generating 2,151 data points.

The spectral signature of the species has distinct reflectance spectra between the
three tissues evaluated: outer bark, inner bark, and fresh leaves (Fig. 2). To ensure the
cleanliness of the instrument and prevent contamination with resins, latex, gum, sap, and
dust, as well as to protect the lens of the contact probe, a glass slide (microscope slide)
adapted to the optical reader was utilized to collect the trunk samples (outer and inner
bark). Before each measurement, the equipment was calibrated with a white reference
panel (Spectralon®). The white reference panel features material with approximately
100% reflectance to convert the energy incident on the sample into spectral reflectance.
Three spectral readings of the outer bark and three spectral readings of the inner bark
were collected for each tree at breast height. The collection strategy involved obtaining
spectra at different points around the tree to maximize the capture of individual variation
(Hadlich et al., 2018). Spectra were collected from the most preserved part of the outer
bark to ensure high-quality data. For inner bark collection, a machete delicately removes
the outer bark until reaching the inner bark without passing through the cambium and the
wood, i.e., without injuring the tree. The bark of the tree is formed by non-living outer
bark and inner bark with living tissues, including all the tissues from the vascular
cambium to the periderm, formed by three layers: suber, phellogen, and phelloderm
(Esau, 1974; Ferri, 1999), this means the outer and inner bark have different spectral

signatures (Hadlich et al., 2018). Visual inspection of the spectra collected in situ guided
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the accuracy of the spectral signature of each bark tissue according to the method used by
Hadlich et al. (2018), where both tissues are separated by PCA. If the reflectance spectrum
differed from the spectral signature of the tissue, especially in the inner bark due to not
removing all the outer bark for example, the collection was redone by scraping more of
the tissue until the fidelity of the data was guaranteed (see an example of the spectral
signature of the barks in Fig. 2). Leaf spectral collections involved harvesting branches
from the uppermost portions of the trees, which a professional climber facilitated.
Approximately 20 mature, healthy leaves were selected from each individual, and
readings were taken using four overlapping leaves on the adaxial side, based on two
principles: (i) reducing intraspecific variability; (ii) strengthening the spectral signal by
minimizing interference from the dark background and irregularities on the leaf surfaces
(Jacquemoud and Ustin, 2019). In this way, the spectral signal tends to stabilize and more
accurately reflect the structural and biochemical characteristics that are important for
discriminating between species. By reducing the variability between leaves of the same
individual, we increase the spectral discrimination capacity between species, the focus of
the study. This approach produced five leaf spectral readings per individual. Calibration
for each leaf measurement was carried out using the white side of the leaf clip. These
meticulous and standardized procedures ensured the acquisition of high-quality spectral
data, representative of different tree tissues, forming the foundation for the subsequent

analyses and model development.
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Fig. 2 Reflectance spectral signature for each tissue: panels a, ¢, and e show examples of field measurements for the

outer bark; inner bark; and fresh leaf respectively; panels b, d, and f show the corresponding reflectance spectrum.
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2.4 Data analysis

To evaluate the potential of the in situ collected spectra of the bark (inner and outer) and
leaves for species recognition, spectral models were constructed for different tree tissues
within each ecosystem. The initial phase involved preprocessing the spectral data to
assess the quality and incorporated careful visualization of spectral curves and principal
component analysis (PCA) to identify spectral behavior and outliers. Subsequently,
wavelengths within 350-399 nm and 2401-2500 nm were excluded to eliminate
equipment-induced noise.

Models based on Linear Discriminant Analysis (LDA) were then developed for
the different tree tissues in each ecosystem to assess their predictive capacity for species
recognition. In the LDA models, the dependent variables were the species (data known a
priori), and the independent variables comprised the reflectance obtained at each
wavelength from individual readings (Hair et al., 2009). The predictive efficiency of the
models was tested using tree cross-validation techniques: leave-one-out (LOO); holdout
(70/30), in which the model (training set) was built with 70% of the individuals of each
species, and the test set was made up of the remaining 30% (Kohavi, 1995) and was
repeated 100 times with the model and test sets randomly selected each time. These results
were calculated by averaging the 100 permutations, which is consistent with the
methodologies employed by Durgante et al. (2013) and Hadlich et al. (2018); and finally
to test the efficiency of the general model in predicting independent data, external
validation was applied. The individuals that make up the independent data set were
collected in the same ecosystems (upland forest, white-sand ecosystem and floodplain
forest- Igap0) at sites located on the Acarai River, near the Xingu River, approximately
733 km from the ATTO site; the Trombetas River, approximately 300 km from ATTO
site; and the Arapiuns River, near the Tapajos River, approximately 395 km from ATTO
site, all located in Para - Brazil (see fig. S1). A total of 7 species and 26 individuals were
used to test the inner and outer bark models and 9 species with 43 individuals to test the
fresh leaf model (see table S1). As the spectral data is highly collinear, the stepwise
method was used to determine the most important wavelengths for discriminating
between species and reduce the variables’ collinearity, using a maximum of 1/3 of the
number of samples (Williams and Titus, 1988). The models were built using the mean of
the spectral readings per individual. Five spectral models were established: individual
models for each ecosystem (terra firme forest, white sand and floodplain) based on the

data set for each tissue (outer bark, inner bark and fresh leaf); a general model that
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included all the individuals from the three ecosystems for each tissue and a general model
built only with the wavelengths selected by the stepwise method.

All data processing and analysis were performed using the open-source statistical
software R (v 4.4.1; R Core Team, 2024), employing custom-made R scripts and add-on
packages. The analysis of variance was carried out in Python 3 with Jupyter Notebook as

the primary environment. The Python libraries pandas, NumPy and matplotlib.

3. Results

The variation of the spectra signals changes between plant tissues and ecosystems (Fig. 3
and Fig. S2). The outer and inner bark tissues showed a similar pattern of variation in the
spectra of the species in all ecosystems. The lowest variation of both tissues was in the
floodplain forest (Fig. S2.A) and the highest variation in the white-sand ecosystem, with
the greatest difference in the VIS region, showing 111% (CV) in the inner bark and 54.6%
(CV) in the outer bark. Inner bark showed very similar mean spectral curves of the species
and CV in the upland and floodplain forest (Fig. 3 and S1.A). The fresh leaf spectral
signal was the tissue with the lowest variation in all ecosystems (S2.B), with a maximum
variation of 16.5 % (CV) in the upland forest, 23.9 % (CV) in the white-sand ecosystem
and 29.9 % (CV) in the floodplain forest, in the VIS region. Overall, the region with the
greatest variations was the VIS region, followed by SWIR I and then SWIR I and NIR.
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Fig. 3 Mean spectral reflectance curves of tree species per tissue type across ecosystems. Species abbreviations are as
follows: upland forest (COR = Corythophora alta, ECC = Ecclinusa guianensis, MAE = Manilkara elata, MIC =
Micrandropsis scleroxylon, POA = Pouteria anomala, PRO = Protium apiculatum, RIN = Rinorea guianensis, SAC
= Sacoglottis guianensis, SCL = Scleronema micranthum, and SWR = Swartzia reticulata); white-sand ecosystem
(ALD = Aldina heterophylla, CAT = Catostemma sclerophyllum, CYB = Cybianthus fulvopulverulentus, FER =
Ferdinandusa chlorantha, MAB = Manilkara bidentata, PRA = Pradosia schomburgkiana, RUI = Ruizterania retusa,
SAC = Sacoglottis guianensis, SCL= Scleronema micranthum, and SIM = Simaba guianensis); floodplain forest
(COU = Couratari tenuicarpa, ESC = Eschweilera tenuifolia, HEV = Hevea spruceana, MAB = Manilkara bidentata,
MAC = Macrolobium acaciifolium, MAL = Malouetia tamaquarina, OCO = Ocotea aciphylla, POP = Pouteria
pachyphylla, SAC = Sacoglottis guianensis, and SWA = Swartzia acuminata).

Species discrimination was successfully achieved using spectral signatures across
all tested tree tissues and ecosystems. Taxonomic prediction accuracy ranged from 78.5%
to 100%, depending on the validation method (LOO and 70/30 holdout) and using mean
spectral readings per individual (see Table 2). Among the tissues, outer bark had the

lowest prediction accuracy, ranging from 71 to 89%, while inner bark models achieved
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accuracies between 91% and 97%. Fresh leaf models exhibited the highest accuracy,
varying between 92.4% to 100%. In the outer bark models, the lowest predictions in the
70/30 holdout validation occurred in white-sand trees (79.6%), while the highest was in
the floodplain forest trees (86.5%). Inner bark models had the lowest prediction in
floodplain forests (92.2%) and slightly higher accuracy in upland and white-sand
ecosystems (95.5%). For fresh leaf spectral models, the lowest accuracy was observed in

floodplain forests (92.4%), while white-sand trees showed the highest accuracy (99.9%).

Table 2 Results of the linear discriminant analysis (LDA) for the three tissue types within each
ecosystem; general model encompassing all ecosystems; general model built with the
wavelengths selected by the stepwise method and external validation with data from other sites.
Accuracy was assessed using the leave-one-out (LOO) and holdout (70/30 split) cross-validations.

n represents the number of individual trees used.

Model Validation n Outer bark Inner bark Fresh leaf
LOO 86% 97% 98%
Upland forest 101
70/30 78.5% 95.5% 97.2%
White-sand LOO 05 82% 95% 100%
ecosystem 70/30 79.6% 95.2% 99.9%
Floodplain LOO 0 89% 93% 96%
forest 70/30 88.3% 92.2% 92.4%
LOO 86% 97% 98%
General model 308
70/30 86.5% 96.2% 97.7%

General model

. . LOO 308 71% 91% 98%
with stepwise
General model x external
% 0/ % 0/ *x 0/ k
other sites validation >4% *(26) 92% *(26) 95% *(43)

* the number of individuals for outer and inner bark was lower than for fresh leaf due to the
flooded conditions in the floodplain forest ecosystem on the Xingu site at the time of collection,

making it impossible to collect bark spectra.

Figure 4 presents confusion matrices highlighting misclassified species in each
ecosystem based on the LOO validation. Correctly classified individuals are positioned
along the diagonal, whereas misclassified trees appear outside the diagonal. In upland
forests, the outer bark model misclassified 13 out of 101 individuals evaluated using the

LOO validation. In contrast, the inner bark and fresh leaf models were misclassified by
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only three and two individuals, respectively. Notably, one misclassified individual was
familiar across all three models belonging to Pouteria anomala. In the white-sand
ecosystem, the outer bark misclassified 13 out of 105 individuals evaluated using the
LOO validation, while the inner bark model misclassified only five trees. The fresh leaf
model, however, attained 100% accuracy. In the floodplain forest, the outer bark model
misclassified 9 out of 102 individual trees, performing the best model among forest types.
The inner bark model misclassified seven individuals, while the fresh leaf model
misclassified only four. In this ecosystem, the LOO validation (Fig. 4) revealed that
Hevea spruceana and Couratari tenuicarpa were commonly misclassified across the

outer bark, inner bark, and fresh leaf models.
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Fig. 4 Confusion matrices resulting from LOO validation for each model tested for across different
ecosystems. The diagonal represents correct predictions of species identification, while off the diagonal
line are the incorrect predictions using the spectroscopic method. Species listed horizontally correspond to
those identified by a taxonomist, while those listed vertically correspond to species “identified” using
spectroscopy. Species abbreviations are as follows: Upland forest (COR = Corythophora alta, ECC =
Ecclinusa guianensis, MAE = Manilkara elata, MIC = Micrandropsis scleroxylon, POA = Pouteria
anomala, PRO = Protium apiculatum, RIN = Rinorea guianensis, SAC = Sacoglottis guianensis, SCL =
Scleronema micranthum, and SWR = Swartzia reticulata); white-sand ecosystem (ALD = Aldina
heterophylla, CAT = Catostemma sclerophyllum, CYB = Cybianthus fulvopulverulentus, FER =
Ferdinandusa chlorantha, MAB = Manilkara bidentata, PRA = Pradosia schomburgkiana, RUI =
Ruizterania retusa, SAC = Sacoglottis guianensis, SCL = Scleronema micranthum, and SIM = Simaba
guianensis); floodplain forest (COU = Couratari tenuicarpa, ESC = Eschweilera tenuifolia, HEV = Hevea
spruceana, MAB = Manilkara bidentata, MAC = Macrolobium acaciifolium, MAL = Malouetia
tamaquarina, OCO = Ocotea aciphylla, POP = Pouteria pachyphylla, SAC = Sacoglottis guianensis, and

SWA = Swartzia acuminata).

When combining all the individuals from the three ecosystems into a single
general model, prediction accuracy remained high, ranging from 86% to 98% (Table 2).
Fig 5 illustrates the misclassifications. The outer bark model had the lowest accuracy,
with 26 misclassified individuals from 308. In contrast, the inner bark and fresh leaf
models performed similarly, achieving 97% and 98% accuracy in the LOO validation,
respectively, with only nine misclassified individuals in the inner bark and seven in the
fresh leaf model. External validation showed consistent prediction power for both fresh
leaf (95%) and inner bark (92%), with only two individuals incorrectly predicted in both
tests (see confusion matrix in figure S3). As for the outer bark, the set with data from

other sites did not show high efficiency, reaching only 54% correct predictions.



40

Fig. 5 Confusion matrix
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Using the stepwise technique, the most informative characteristics for species

classification were identified for each tissue type using the general models (Fig. 6). The

outer bark model (fig 6.a) selected the 52 most informative variables, with the SWIR 1

region (1300 nm—1900 nm) being the most representative. The inner bark model (fig 6.b)

relied on 66 selected variables, primarily from the VIS and SWIR I regions. For fresh

leaves (fig 6.c), 78 variables were selected, with 41 in the VIS region. Table S2 presents

all selected variables for each of the three tissue models. When the general model was

built using the wavelengths selected, the prediction power decreased for outer bark (71%)

and inner bark (91%), while it remained consistent for fresh leaf (98%).

Fig. 6 Mean spectral reflectance curves of all
species sampled at the ATTO site, with the
wavelengths selected (vertical green lines) for
the general model by tissue type using the
stepwise selection technique. *Species are the

same as table 1 and figs 3, 4 and 5.
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4. Discussion

This study assessed the potential of spectral signatures from different tree tissues—outer
bark, inner bark, and fresh leaves—for species identification across three distinct
Amazonian ecosystems: upland, white-sand, and floodplain forest. Our results
demonstrate that species discrimination was successfully achieved across all tested tissues
and ecosystems. Fresh leaves exhibited the highest classification accuracy among the
tissues analyzed, followed by inner and outer bark. Furthermore, we evaluated the
feasibility of developing a generalized spectral model applicable across these three forest
types. Despite the variations in spectral responses, the model achieved high accuracy in
species recognition for the tested tissues. These findings highlight the promising potential
of full-range spectroscopy as a powerful tool for enhancing biodiversity inventories and
advancing field-based species identification in the Amazon.

The spectral models based on fresh leaves showed the highest effectiveness for
species recognition in the field for all ecosystems. The spectral reflectance of the leaves
is determined by their chemical adaptations to environmental conditions, including
climate, nutrient availability, phenology, age of the individual, lighting (Asner, 1998;
Asner et al., 2014; Ponzoni, 2002), which influence their biochemical composition. The
most accurate fresh leaf model was in the white-sand ecosystem, where the leaves exhibit
scleromorphic traits, being thicker and enriched with secondary compounds to avoid
herbivory, potentially enhancing their spectral signal. For the floodplain forest, the fresh
leaf model showed slightly lower accuracies (92% and 96%) than those observed in the
white-sand and upland. These results may have been influenced by leaf phenology, since
in the field there is no such control, although only adult individuals and the preference
for mature, healthy leaves were used. Our findings corroborate those of Prospere et al.
(2014) and Liu et al. (2012) who successfully discriminated plant species in situ in
wetlands with leaf spectra using different classification methods. However, collecting
leaves requires climbing trees, an expensive and time-consuming field practice, especially
considering the great heights of the trees in the Amazon. In addition to species
discrimination in hyperdiverse environments, leaf spectra can also be robustly applied in
differentiating between invasive and native species, which is important for the
management of conservation areas (Mallmann et al., 2023).

The inner bark was the second-best tissue for species identification, with the

spectral model accuracy decreasing by less than 5% compared to fresh leaves across all
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forest types. This slight reduction suggests that inner bark is a viable alternative for
species classification in forest inventories, balancing efficiency and practicality. Outer
bark, while less effective, still achieved an accuracy of approximately 89%, only 18%
lower than fresh leaves. Although this reduction is notable, it remains a reasonable
outcome given the challenges associated with outer bark spectroscopy. Our findings align
with Hadlich et al. (2018), who demonstrated similar results for upland forest trees in the
Central Amazon. Our study expands these insights across different forest types,
reinforcing the potential of inner and outer bark spectroscopy for species identification in
diverse Amazonian ecosystems.

The lower accuracy of outer bark models can be attributed to their exposure to
environmental factors, including dust and microorganisms (e.g. lichens), and substantial
variation in bark thickness between species (Paine et al., 2010; Rosell, 2016). These
effects were captured with the spectral variation within the tissue between species. They
were pronounced in the white-sand ecosystem, probably due to the scleromorphic
characteristics of these forests, where trees are functionally adapted to water scarcity,
leading to distinct chemical and structural traits that affect spectral discrimination, such
as bark thickness and texture. The high variability in bark morphology and texture
contributed to more significant spectral variability. This variation in the outer bark, along
with differences between species, also changes throughout the tree’s ontogeny. However,
further studies assessing the spectral responding of bark at different ontogenetic stages
may provide valuable insights. The rough, cracked, fissured and fenestrated barks for
example have the limitation of light scattering at the time of collection with the ASD
Fieldspec 4 equipment in the field, leading to less consistent spectral signatures to the
outer bark than the more uniform patterns observed in fresh leaves and inner bark.
Because it is a tissue that is protected by the outer bark, the inner bark, however, presents
the most conserved biochemical characteristics and has less intraspecific variation
(Hadlich et al., 2018). In the field, with the removal of the outer bark, the surface becomes
regular, facilitating the accuracy of the spectral curve exposed from inner bark. However,
Juola et al. (2023) demonstrated that the use of in sifu imaging spectroscopy of the outer
bark of standing trees, together with information on the texture of the trunk bark, can
significantly improve the accuracy of spectral models of ten boreal species, with an
accuracy of between 93% and 97.5%. Thus the combination of spectroscopy with
morphological data is a promising alternative for the development of accurate

applications for identifying tree species and supporting inventory (Juola et al., 2022,
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2023). On the other hand, for the floodplain forest, the model with the outer bark
performed better between upland and white-sand, showing the lowest intraspecific
variation and with a reflectance spectrum similar to that of upland. This is remarkable,
considering that trunks experience long periods of flooding, which could accelerate the
decomposition of their tissues, affecting predictions.

The general model’s results were also promising, as accuracy remained high for
fresh leaves, inner bark, and outer bark models. This suggests species identification in
forest inventories does not require separate models for each forest type. By incorporating
spectra from individuals across upland, white-sand, and floodplain forests, the general
model captured a broader range of phenotypic variation, integrating more comprehensive
physical and chemical information. And by testing whether this local model is efficient
in predicting species from other locations, more than 300 km away from where the model
was generated, we have shown that the potential is enormous, especially for fresh leaves
and inner bark. Although few species and individuals were used for this test, this step is
very important for making this technique applicable in different regions of the Amazon.
Given the challenges of species delimitation in the Amazon, species recognition tests
using field spectroscopy must account for the fact that locally trained models need to be
tested on well-delimited species occurring in geographically distant regions. If the tested
specimens represent undescribed species currently grouped under a known species, the
model is likely to misclassify them, as the spectral variation may reflect biological
diversity that has not yet been formally recognized. Two key factors must be carefully
evaluated when testing the regionalization of the model: i. the spectral response of species
in other ecosystems not tested in this studys; ii. species with identification challenges may
involve species complexes or distinct allopatric species that have yet to be formally
identified or described. Using such models represents a significant step forward in
improving the efficiency of species identification for biodiversity research and
monitoring, ultimately contributing to more effective conservation strategies in the
Amazon.

Identifying the most informative wavelength for species discrimination across
different tissues is essential for optimizing spectral models, especially considering
variations in the range of the electromagnetic spectrum captured by the equipment,
spectral resolution, and the influence of chemical signals on classification accuracy.
Although the selection of the most important variables did not improve the accuracy of

the models, maintaining accuracy only for fresh leaf (98%), we identified that the VIS
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(400700 nm) and SWIR I (1300-1900 nm) regions were the most important for
distinguishing species across all three tested tissues, with some variations among them.
The fresh leaves models used 48 wavelengths in the VIS region, 18 in the SWIR I, and
only 5 in the NIR region (700—1300 nm). Fresh leaf spectral responses are a function of
leaf structure, water content, and the concentration of biochemicals (Curran et al., 1992).
The discriminatory power in the VIS region was evidenced in the spectral range
corresponding to the blue-green transition (400-499 nm) (Hennessy et al., 2020). In this
region, the optical properties of the leaves remain stable due to the presence of
biologically active pigments, such as chlorophyll and carotenoids (Gausman, 1983; Jones
& Vaughan, 2010) that play a crucial role in this discrimination process. The NIR region,
which reflects cell structure (Ponzoni ef al., 2015), had only 5 wavelengths selected by
the spectral model. Additionally, specific wavelengths in the shortwave infrared (SWIR
1) region (2.100-2300 nm) provide valuable information on cellulose and lignin content
(Curran, 1989).

The spectral model of the outer bark selected 34 informative wavelengths in the
SWIR I and II regions, of which 16 specific wavelengths belonged to lignin,
hemicellulose, cellulose, aromatic compounds, and extractives (Jones et al., 2006;
Schwanninger et al., 2011; Workman and Weyer, 2007) being the most representative
region. For the inner bark, the spectral models selected 32 in the VIS region, and also
detected 11 wavelengths belonging to lignin, cellulose, and water (Workman & Weyer,
2007), with VIS and SWIR I being the most important regions. When comparing the most
informative wavelengths for species discrimination between outer and inner bark using
the general model (upland, white-sand, and floodplain forests) to those presented by
Hadlich et al. (2018) for upland forest, distinct differences emerged. In the present study,
the most informative wavelengths for the outer bark were in SWIR I, whereas Hadlich et
al. (2018) recognized VIS and NIR, as the most relevant. For inner bark, the selection of
the most informative regions in this study were VIS and SWIR I, while Hadlich et al.
(2018) identified VIS and NIR as the key regions. The selection of the most informative
wavelength between models can be influenced by differences in the dataset, such as
species composition and environmental variation. Juola et al. (2022) found selected
features within the VIS and NIR range for the outer bark. Therefore, the selection of
variables that best discriminate between species must be refined because, in addition to
the data set, this information can be influenced by different equipment with different

resolutions and spectral range.
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Spectroscopy is a valuable technique for improving tree biodiversity inventories
in the field. However, some equipment-related limitations can be refined. The ASD
FieldSpec 4 is an expensive device, making it difficult to popularize this technique among
forest companies and scientific institutions. Additionally, the equipment weighs around
8 kg and requires a computer connection and battery power for operation, which makes
it challenging to use in dense forest environments where accessing trees can be difficult.
However, to make this technique more widely accessible to the field, we expect smaller,
more affordable, and high-precision spectrometers, such as a small device from the ASD
FieldSpec 4 or other spectral companies. However, it is necessary to verify the prediction
efficiency when such equipment with different spectral resolution and spectral range is
employed. The development and adoption of such equipment would help to expand the
use of spectroscopy, as it is necessary to assess the species discrimination power of entire
plots, including rare species and species with identification problems (species clusters,
undelimited species or hypotheses of new species). This would facilitate the
implementation of quality control in species identification and improve biodiversity

inventories in tropical forest monitoring.
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Supplementary material

Exploring the potential of field spectroscopy for tree species identification in
different Amazonian forest ecosystems
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Caroline L. Mallmann, Maira L. G. Conde, Priscila Amaral de Sa, Layon O. Demarchi,
Gisele Biem Mori, Maria T. F. Piedade and Flavia Machado Durgante.

Fig. S1: Location map of the sites sampled for the external validation with data
independent of the ATTO site. The green circles are the ATTO site plots used to build
the model, the purple circles are the Trombetas plots, the orange circles are the Tapajos
plots and the pink circles are the Xingu plots used to test the model.
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Table S1: Species collected from the other sites (Xingu, Trombetas and Tapajds) to make
up the independent data set to test the general model built with 26 species (only the
species that were the same with the other sites are shown here). The number of individuals
N is shown for outer and inner bark (b) and for fresh leaf (1) for each species at each site.

Ecosystem Species- general model | Species N Species N Species N
Xingu bark; leaf | Trombetas bark; leaf | Tapajos bark; leaf
Floodplain Eschweilera tenuifolia Eschweilera b=0; 1=5 Eschweilera  b=0; I=3
forest tenuifolia tenuifolia
Floodplain Hevea spruceana Hevea b=0; 1=5
forest spruceana
Floodplain Swartzia acuminata Swartzia b=0; 1=5 Swartzia b=3;1=3
forest acuminata acuminata
White-sand Manilkara bidentata Manilkara b=3;1=3
bidentata
White-sand Pradosia Pradosia b=3;1=3
schomburgkiana schomburgkiana
White-sand Ruizterania retusa Ruizterania  b=4;1=3
retusa
White-sand Sacoglottis guianensis Saccoglottis  b=3;1=3
guianensis
Upland forest | Pouteria anomala Pouteria b=5;1=5
anomala
Upland forest | Rinorea guianensis Rinorea b=5; 1=5

guianensis
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Fig. S2: Graph of the coefficient of variation (CV) by tissue in each ecosystem on the left
(A) and by ecosystem comparing the tissues on the right (B).
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Fig. S3: Confusion matrices resulting from external validation of the general model from
different tissues, testing species from other sites. Panel a is the resulting by outer bark; panel b is
the resulting by inner bark and panel ¢ is the resulting by fresh leaf. The diagonal represents
correct predictions of species identification, while off the diagonal line are the incorrect
predictions using the spectroscopic method. Species listed horizontally correspond to those
identified by a taxonomist, while those listed vertically correspond to species “identified” using
spectroscopy. Species abbreviations are as follows: ESC = Eschweilera tenuifolia, HEV = Hevea
spruceana, MAB = Manilkara bidentata, POA = Pouteria anomala, PRA = Pradosia

schomburgkiana, RIN = Rinorea guianensis, RUI =
guianensis, SWA = Swartzia acuminata.
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Table S2: Variables were selected using the stepwise method. Wavelengths (nm) of
each tissue are shown by spectral region.

Spectral region

Outer bark

Inner bark

Fresh leaf

VIS

436 « 462 + 465 + 469 + 484 « 496
498 * 513 « 529 + 660 * 688 * 752

400 + 401 * 402 + 404 * 406 + 408
410+ 411+ 412 + 413 + 476 477
478 + 493 + 495 + 507 + 515 * 517
518 « 521 +523 « 524 + 528 + 529
530 + 533 + 534 + 537 + 564 + 577
685 « 708

400 « 401 402+ 403 + 404 + 406
407 « 408 « 409 + 410 + 411 * 412
413414 «415+416+417 « 418
419 « 420 « 421 + 422 + 424 + 425
426+ 427 « 428 + 431 + 433 + 434
435« 436 « 438 + 439 « 440 « 441
443 « 444 « 445 « 447 « 448

NIR

856 ¢ 859 « 862 « 868 * 896 « 1131

1038 « 1039 « 1040 « 1063 » 1064
1066 « 1099 « 1107 « 1109 » 1110

846 ¢ 851 + 852 « 1235 + 1375

SWIR I

1651 « 1654 « 1663 » 1668 « 1672
1673 + 1674 + 1675 1676 « 1677
1680+ 1705+ 1714+ 1716 « 1717
1718 « 1729 « 1826 + 1838 « 1861
1862 « 1887 « 1890 « 1894 « 1897

1415+ 1417 « 1419 « 1438 « 1439
1452 « 1467 » 1468 » 1476 « 1480
1481 « 1504 + 1508 » 1655 « 1656
1662« 1671 + 1672 + 1675 » 1676
1776

1437 « 1438 « 1474 « 1526 « 1541
1624 + 1653 + 1661 * 1663 « 1674
1679 + 1681 « 1685+ 1701 « 1714
1730 « 1731 « 1732

SWIR 11

1903 « 1973 « 1986 + 2058 « 2068
2086 * 2096 * 2249 « 2266

2259 2265 + 2391

2165 2191 « 2206 » 2227 » 2245
2268 2292
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CAPITULO 2: Investigando a variagdo do ponto de perda de

turgor em trés ecossistemas da Amazonia centro-oriental
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Resumo

1.

O ponto de perda de turgor (TLP) € um dos principais tragos hidraulicos associados
a tolerancia a seca em plantas, porém sua variagdo entre ecossistemas amazonicos
ainda ¢ pouco conhecida.

Neste estudo, buscamos conhecer como varia o TLP entre ecossistemas florestais
(terra-firme, campinarana e igap6) que se diferenciam em disponibilidade de agua e
caracteristicas edaficas. Para isso quantificamos o TLP de 48 espécies arboreas (132
individuos) nos trés ecossistemas em quatro sitios (ATTO, Trombetas, Tapajos e
Xingu), e avaliamos sua relacdo com tragos funcionais foliares, nutrientes foliares e
tracos da madeira.

O TLP nao diferiu significativamente entre ecossistemas, tanto em nivel de espécies
quanto em médias ponderadas pela comunidade, mas apresentou ampla variagao
interespecifica e intraespecifica (média TLP na regido = -2.03 £ 0.37 Mpa). Em
escala regional, valores mais negativos de TLP estiveram consistentemente
associados a menor area foliar (p<0.05) e maior teor de nitrogénio (p<0.05),
independentemente do ecossistema. No entanto, padroes especificos emergiram para
cada ecossistema: na terra-firme, o TLP respondeu fortemente a tragos foliares (teor
de N, area e espessura foliar); na campinarana, ndo houve relagdo com os tragos
avaliados; e no igapd, houve associacdo apenas com teor de calcio foliar.

Esses resultados indicam que tragos de tolerancia a seca em florestas amazonicas
como o TLP ¢ modulado por diferentes estratégias funcionais das espécies, mais do

que por diferengas entre ecossistemas isoladamente.

Palavras-chave: tolerdncia a seca; ponto de perda de turgor; tracos hidraulicos, tragos

funcionais; gradientes ambientais; ecossistemas amazdonicos; mudanca climatica

Introducio

A Amazonia abriga as maiores florestas tropicais e biodiversas do planeta (ter

Steege et al. 2013), exercendo papel crucial na regulacdo do clima global, no sequestro

de carbono e na manutencao do ciclo hidrologico da América do Sul (Gatti et al. 2021;

Malhi et al. 2008). Projecdes climaticas indicam aumento da temperatura média e

alteragcdes no regime de chuvas, com secas e inundacdes mais frequentes e intensas ao

longo do século XXI (Gloor et al. 2015; IPCC 2021; Marengo et al. 2018). Esses
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disturbios ameagcam o balango hidrico de ecossistemas amazonicos, podendo
comprometer a produtividade primaria, a biodiversidade e os servigos ecossistémicos
regionais e globais (Costa et al. 2020; Phillips et al. 2009). Assim, compreender como as
comunidades arboreas respondem ao estresse hidrico ¢ essencial para prever sua
resiliéncia frente as mudangas climdaticas em curso, tragar estratégias de conservacao e
recuperagdo ambiental.

A intensificagdo da escassez de agua representa um dos principais desafios a
sobrevivéncia e ao funcionamento das arvores tropicais (Choat et al. 2018). As condi¢des
edaficas e climaticas, principalmente a disponibilidade hidrica condicionam o estado
fisiologico das plantas (Osakabe et al. 2014) e modulam as estratégias evolutivas para
lidar com o estresse hidrico. Entre os tracos funcionais associados a tolerancia a seca, o
ponto de perda de turgor (TLP), reflete a capacidade de ajuste osmético e esta fortemente
correlacionado com a disponibilidade de d4gua no ambiente (Bartlett ef al. 2012). O TLP
representa o potencial hidrico foliar no qual as células perdem turgor e a folha murcha,
podendo ser quantificado e utilizado para prever a vulnerabilidade das espécies frente as
mudangas climaticas (Bartlett e al. 2012). Sob déficit de agua no solo, as plantas
precisam manter o potencial hidrico foliar em niveis que preservem o turgor celular,
condi¢do essencial para processos metabolicos e abertura estomatica (Bartlett ez al. 2012).
Valores mais negativos de TLP indicam maior tolerancia a desidratagdo, portanto, maior
resisténcia a ambientes sazonalmente secos ou com solos de baixa retengdo hidrica
(Bartlett et al. 2012; Blackman 2018).

Pesquisas em florestas tropicais t€ém mostrado que o ponto de perda de turgor
(TLP) varia consideravelmente entre espécies coocorrentes, refletindo diferencas nas
estratégias de tolerdncia a seca mesmo em ambientes aparentemente homogéneos
(Guillemot et al. 2022; Maréchaux et al. 2015). Essa forte variacdo entre espécies
evidencia que a vulnerabilidade ao estresse hidrico ndo pode ser explicada apenas por
fatores ambientais, mas também pela diversidade de adaptagdes ecofisiologicas. Smith-
Martin et al. (2023) encontraram que os tracos hidraulicos variam entre sitios mais do que
se esperaria apenas a partir do regime pluviométrico. Em complemento, outras pesquisas
demonstraram que o TLP ndo se correlaciona de forma consistente com tragos classicos
do espectro econdmico da folha, como a massa foliar por area (LMA), e que modelos
baseados nesses tracos explicam apenas uma fragdo limitada da variagdo observada
(Maréchaux et al. 2019). Su et al. (2022) sugerem que o TLP pode ser usado como um

bom ‘proxy’ para prever a mortalidade por seca em florestas tropicais, pois o TLP se
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correlaciona com outros tragos hidraulicos, como o P50. Em conjunto, esses achados
destacam a importancia de mensurar diretamente tracos hidraulicos, além dos tragos
funcionais, e considerar a variacdao intra e interespecifica, bem como entre diferentes
ecossistemas para explorar os padrdes de tolerancia a seca nos ecossistemas amazonicos.

Além da variagdo interespecifica, padrdes funcionais podem emergir ao nivel da
comunidade. Métricas baseadas na média ponderada pela dominancia (Média ponderada
pela comunidade, CWM) permitem integrar a magnitude dos tragos com a estrutura da
comunidade, enfatizando o papel das espécies estruturalmente dominantes. Em florestas
tropicais, onde poucas espécies frequentemente concentram grande parte da biomassa ou
area basal (Fauset ef al. 2015), abordagens ponderadas por domindncia podem fornecer
uma representacao ecologicamente mais realista da composi¢do funcional (Garnier ef al.
2004; Lavorel et al. 2008).

Apesar dos avangos recentes, ainda sdo escassos os estudos que avaliam
comparativamente o TLP entre ecossistemas amazodnicos com diferentes disponibilidades
de 4gua e caracteristicas edaficas. Essa lacuna ¢ ainda mais evidente no caso das florestas
alagaveis e campinaranas, para as quais, até¢ onde sabemos, ndo ha registros prévios de
quantificagdo do TLP. Considerando a intensifica¢do do ciclo hidrolégico, compreender
a tolerancia a seca das espécies € crucial. A comparagao com florestas de terra-firme, que
enfrentam déficits hidricos sazonais em solos bem drenados, com campinaranas,
caracterizadas por solos arenosos de baixa reten¢do de dgua, e igapds que passam por
longos periodos de inundagdo, permite explorar como diferentes condi¢cdes ambientais
moldam as estratégias ecofisioldgicas das arvores. Diante desse contexto, perguntamos:
(i) como o TLP varia entre ecossistemas contrastantes em disponibilidade hidrica e
caracteristicas edaficas; e (i1) se tracos funcionais foliares, nutrientes foliares e tragos da
madeira estdo associados a variagao do TLP.

Considerando o contraste hidroedafico entre esses ecossistemas, formulamos as
seguintes hipdteses. Em campinarana, caracterizada por solos arenosos de baixa
capacidade de retencdo hidrica, esperamos valores mais negativos de TLP, refletindo
maior tolerancia fisiologica a desidratagdo e maior ajuste osmoético. Em terra-firme,
sujeita a déficits sazonais previsiveis, prevemos valores intermediarios de TLP,
compativeis com estratégias adaptadas a secas regulares, mas nao extremas. Ja no igapo,
por serem florestas sazonalmente inundadas, antecipamos que as espécies apresentem
TLP mais negativos, pois o excesso de dgua, assim como a seca, constitui um estresse

hidrico importante, refletindo em menor ajuste osmotico e maior sensibilidade a eventos
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extremos. Além disso, esperamos que a variagdo interespecifica de TLP esteja associada
a coordenacgdo entre tracos estruturais e fisioldgicos, incluindo area foliar especifica,
nutrientes foliares e densidade da madeira, os quais podem modular estratégias de uso da
agua e resisténcia a desidratacdo. Nesse sentido, avaliar a variagdo do TLP associada a
tracos funcionais em ecossistemas contrastantes fornece uma oportunidade unica para
avancar na compreensao dos mecanismos que regulam a resiliéncia da floresta amazonica

frente as mudancas climaticas.

Material e Métodos:
Locais de estudo

O estudo foi conduzido em trés ecossistemas localizados em quatro sitios na
Amazoénia Central e Oriental: ATTO (Amazon Tall Tower Obersvatory), Trombetas,
Tapajos e Xingu (Figura 1). Esses locais abrangem os trés ecossistemas contrastantes em
disponibilidade de 4gua, tipo de solo, topografia e clima: terra-firme, campinarana e
floresta alagéavel de igapd. O sitio ATTO esté localizado na Reserva de Desenvolvimento
Sustentavel do Uatuma (RDSU), a aproximadamente 150 km a nordeste de Manaus-AM.
As parcelas PELD-MAUA da terra-firme estao em platos proximas da torre do ATTO; as
parcelas da campinarana localizam-se entre o Rio Uatuma e a terra-firme e as parcelas do
igapd concentram-se no Rio Abacate, um afluente do Rio Uatuma. O sitio Trombetas
encontra-se a cerca de 260 km a leste-nordeste do sitio ATTO e as parcelas concentram-
se em torno do Rio Trombetas. Enquanto o sitio Tapajos estd localizado a
aproximadamente 630 km a sudeste do sitio ATTO e as parcelas adentram pelo Rio
Arapiuns. Por fim, o sitio Xingu, a cerca de 733 km do sitio ATTO, com parcelas ao longo
do rio Acarai. Os igapds do rio abacate sdo classificados como de dguas pretas e os igapos

dos demais sitios sao igapds de adguas claras (Junk ef al. 2011).
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Figura 1. Mapa de localizacdo dos locais de estudo, cada sitio contém os trés
ecossistemas representados, exceto o Xingu, que por questdes de logistica so foi possivel
ter uma medida de TLP, no igap6. Os circulos preenchidos sdo as parcelas onde foram

coletados os individuos.

O clima no sitio ATTO e Trombetas ¢ do tipo Af — tropical humida, segundo a
classificacdo de Koppen com dados referentes de série de mais de 25 anos (Alvares ef al.
2013). No ATTO a precipitacao média anual ¢ de aproximadamente 2.030 mm e estagdo
seca de agosto a novembro com temperatura média anual de 28 °C (Andreae et al. 2015).
No Trombetas, a precipitagdo média anual € préxima a 2.297 mm com estagao seca indo
de setembro a dezembro e temperatura média anual de 28 °C. Os sitios Tapajos e Xingu,
o clima ¢ do tipo Am — tropical mongonico (Alvares et al. 2013). No Tapajos, a
precipitacdo média anual ¢ de aproximadamente 2.163 mm e a temperatura média anual
¢ de 27 °C; a estagdo seca estende-se de agosto a dezembro. No Sitio Xingu, a precipitagdo
média anual ¢ de aproximadamente 2.324 mm e a temperatura média anual é proxima a

27 °C, com estacao seca de julho a novembro.

Amostragem e coleta dos dados

Foram selecionadas as espécies mais abundantes em cada ecossistema (terra-
firme, campinarana e igapd) de cada ecossistema em cada sitio (tabela 1) a partir de
inventarios em parcelas permanentes (PELD-MAUA/ATTO) e temporarias (Trombetas,

Tapajos e Xingu). As arvores acima de 10 cm de didmetro a altura do peito (DAP) foram
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medidas para altura total e DAP. A identificacdo taxonomica foi feita com ajuda de um
parabotanico, seguida pela coleta de material vegetativo para confirmacao no herbario do
INPA. As expedi¢des de campo e a coleta de dados foram realizadas em trés campanhas:
setembro a outubro de 2022 (igapo do sitio ATTO e Xingu), marco a abril de 2023 (sitio
Trombetas e campinarana do sitio ATTO) e agosto a setembro de 2023 (terra-firme do
sitio ATTO e Tapajos). Um total de 48 espécies e 132 individuos foram amostrados (ver
tabela S1), distribuidos entre os trés ecossistemas: Igapd (n= 12 espécies, 28 individuos);
terra-firme (n= 17 espécies, 44 individuos) e campinarana (n= 19 espécies, 60
individuos).

Para as curvas de pressao-volume (P—V), foram selecionados individuos maduros
de dossel, com folhas iluminadas pelo sol. Ramos de 1 a 5 individuos por espécie foram
coletados, colocados em sacos pretos para evitar perda de 4gua e com a ponta cortada
protegida com toalha de papel umedecida até ser transportada para o local de medicdo,
laboratério adaptado montado em campo. Em seguida, foram escolhidas cinco folhas por
individuo e reidratadas por no minimo 12 h. As curvas de pressao-volume foram
realizadas utilizando a técnica de secagem em bancada descrita em Prometheus Protocols
(Sack et al. 2010), onde os parametros da curva P—V s3o determinados pela secagem
progressiva das folhas e pela medicdo do potencial hidrico e da massa da folha em
intervalos de tempo até atingir um potencial hidrico de -3.0 a -4.0 Mpa. As medig¢des do
potencial hidrico foram conduzidas utilizando uma bomba de pressio (Camara de
Scholander) e posteriormente pesadas em uma balanca analitica com uma precisdo de
0,001 g. Apos o término das medidas, as folhas foram secas em estufa a 60°C por um
periodo de 48 horas para determinacdo da massa seca. As curvas de P-V foram
construidas individualmente seguindo o método classico de (Tyree & Hammel 1972) em
R (R Core Team 2023). O ponto de inflexdo da curva (breakpoint), correspondente a
transi¢do entre a fase tirgida e a fase pos perda de turgor, foi definido manualmente para
cada individuo. A escolha do breakpoint baseou-se na inspecao grafica da curva P-V e
na maximizacdo do coeficiente de determinagdo (R?) do ajuste linear aplicado a por¢ao
p6s perda de turgor da curva.

Além do potencial hidrico, também foram coletados dados para determinar
densidade da madeira (WD), comprimento maximo do vaso (CMV), area foliar (LA),
area foliar especifica (SLA), teor de clorofila (Chl), espessura foliar e nutrientes foliares
como N, P, K, Ca e Mg. Para cada trago foram coletadas amostras de 3 a 5 individuos por

espécie. Para a WD foram coletadas amostras da madeira com trados de incremento. As
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amostras ficaram submersas em agua por 72 h para total saturacdo. Em seguida essa
amostra foi pesada em uma balanga analitica para determinar o peso himido que significa
o volume fresco da amostra pelo principio de Arquimedes. Posteriormente as amostras
foram secas em estufa por 72 h a 105°C para obtengao do peso seco. Entao a densidade
foi determinada pela razdo do peso seco pelo volume fresco expressa em
g/cm3(Cornelissen et al. 2003). Para o CMV foram coletados galhos de até 3 m de
comprimento ¢ mantidos hidratados até¢ a medi¢cdo. O comprimento maximo dos vasos
condutores foi estimado por meio de um teste de entrada de ar adaptado, baseado na
observagdo da emissdao de bolhas em agua. Cada ramo fresco foi conectado, na
extremidade basal do galho cortado a uma seringa manual para compressdo de ar. A
extremidade apical do ramo foi entdo cortada progressivamente, a partir do apice em
direcdo a base, em intervalos de 2 cm. Apds cada corte, a nova extremidade exposta era
imediatamente submersa em um recipiente com agua para observacao de bolhas de ar. O
ponto em que bolhas de ar comecaram a emergir na superficie recém-cortada indicava a
presenca de um vaso continuo entre a base (local da injecao de ar) e aquele ponto (Ewers
& Fisher 1989). Assim, o CMV foi definido como a distancia entre a extremidade basal
e o primeiro ponto de corte no qual houve emissao visivel de bolhas. Para determinacao
da SLA, foram utilizadas 5 folhas por individuo (Perez-Harguindeguy ef al. 2013). A éarea
foliar fresca foi medida usando um escaner e a area calculada utilizando o programa
Imagel. Posteriormente as folhas foram secas em estufa a 70°C por 72 h e sua massa seca
foi medida com uma balanga analitica (0,001 g de precisao). A SLA ¢ a razdo da éarea
foliar fresca por unidade de massa seca de folhas, sendo representada em cm?/g. O teor
relativo de clorofila (Chl) foi medido com o clorofildmetro SPAD e os nutrientes foliares
(N, P, K, Ca e Mg), foram quantificados por meio de andlises quimicas tradicionais

seguindo protocolos do laboratdrio de solos e plantas da Embrapa Amazonia Ocidental.

Analise de dados

O potencial hidrico no ponto de perda de turgor (TLP) foi estimado para cada folha
individualmente a partir das curvas de pressao volume, sendo posteriormente calculada a
média por individuo. Para avaliar diferencas entre ecossistemas, utilizamos analise de
variancia (ANOVA) com médias de espécies por ecossistema.

O valor médio ponderado pela comunidade (community weighted mean — CWM) do
TLP foi calculado para cada ecossistema de cada sitio de amostragem, a partir da soma

dos valores de TLP das espécies, ponderados pela dominancia relativa (DoR) de cada
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espécie na comunidade, dividida pela soma total da DoR no respectivo sitio/ecossistema
(Lavorel et al. 2008). Essa métrica permite representar o valor funcional médio da
comunidade, considerando a contribuicdo proporcional das espécies mais dominantes.
Adicionalmente, para avaliar diferencas no TLP entre ecossistemas incorporando a
importancia relativa das espécies, foi ajustado um modelo linear ponderado, no qual os
valores de TLP das espécies foram utilizados como varidvel resposta, o tipo de
ecossistema como fator explicativo e a dominancia relativa (DoR) como peso estatistico:
Im (TLP ~ Ecosystem, weights = DoR). A significancia do efeito do ecossistema foi
avaliada por meio de analise de varidncia (ANOVA) aplicada ao modelo ajustado. Essa
abordagem permite testar diferencas entre ecossistemas mantendo o nivel de espécie
como unidade amostral, a0 mesmo tempo em que considera a estrutura de dominancia da
comunidade.

Para averiguar a relagdo geral entre o TLP das espécies ¢ os tragos foliares, tragos da
madeira e os nutrientes foliares, foram feitas analises de regressdo linear simples para
todo o conjunto de dados (48 espécies). Em seguida, para averiguar padrdes especificos
foram feitas regressdes lineares simples separadas por ecossistema.

Por fim, para avaliar a relacdo integrada entre o ponto de perda de turgor (TLP) e os
tracos funcionais, foram ajustados modelos de regressdo linear multipla ao nivel de
espécie, utilizando valores médios de TLP e dos tracos para evitar pseudorrepeti¢do.
Inicialmente, foi ajustado um modelo completo incluindo area foliar, teor de nitrogénio
foliar, espessura foliar, densidade da madeira e ecossistema como preditores, uma vez
que esses tracos podem representar dimensodes funcionais chave associadas a resisténcia
a seca. Em seguida, foi realizada a simplificagdo do modelo por meio da remocgdo de
varidveis ndo significativas, resultando em um modelo reduzido mais parcimonioso. A
multicolinearidade entre preditores foi avaliada por meio do fator de inflagdo da varidncia
(VIF). Adicionalmente, para incorporar a varia¢do intraespecifica, foram ajustado um
modelo linear misto utilizando dados ao nivel individual, incluindo espécie como efeito
aleatorio. Nesse modelo, foi considerado como efeitos fixos os tragos funcionais
selecionados no modelo anterior por espécie e o ecossistema. Todos os modelos foram
ajustados no ambiente R, utilizando funcdes dos pacotes stats e Ime4, e a significancia

dos efeitos foi avaliada ao nivel de 5%.
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Resultados

Padrdo Geral dos Ecossistemas

O ponto de perda de turgor (TLP) apresentou grande variacao entre espécies. A média
total foi de -2.03 Mpa (= 0.37 Mpa), variando de —1.24 a —2.80 Mpa. Entre os
ecossistemas estudados: terra-firme, campinarana e igapd, ndo houve diferenca
significativa (ANOVA, p= 0.60). A floresta alagavel de igap6 apresentou uma média de
TLP = -2.04 Mpa (£ 0.42 Mpa); a terra-firme apresentou média de TLP= -2.10 Mpa (+
0.35 Mpa) e campinarana apresentou média de TLP= -1.97 Mpa (£ 0.36 Mpa), com
coeficientes de variagdo de 20.7%, 16.7% e 18.3%, respectivamente. Mesmo sem
diferenca significativa, a média e a distribui¢do dos valores na campinarana concentrou-
se com valores menos negativos acima da média total, enquanto igapd e terra-firme
mostraram maior propor¢ao de espécies com valores mais negativos abaixo da média total
(figura 2). O ponto de perda de turgor ponderado para a comunidade pela dominancia
relativa das espécies (CWM) selecionadas também nao apresentou diferencas

significativas entre ecossistemas (ANOVA, p=0.16).
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Figura 2. Os graficos de violino mostram a distribui¢ao do ponto de perda de turgor (TLP)
das espécies em trés ecossistemas amazonicos: igap6 = floodplain forest (n=12); terra-

firme = upland (n=17); campinarana = white-sand (n=19). O boxplot interno indica a
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mediana, os quartis e a amplitude dos dados. Os pontos em vermelho representam a média

do ecossistema e a linha azul tracejada ¢ a média total.

Para reconhecer quais dos tragos funcionais medidos influenciam a variagao geral
do TLP, analisamos por meio de regressoes lineares simples para todas as espécies
(Figura 3). Observamos que houve apenas uma relagao entre TLP e nitrogénio foliar, onde
12% da variagdo do TLP foi explicada pelo teor de nitrogénio foliar (R?=0.12, p<0.05).

Os demais tragos nao tiveram relacdo com TLP.
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Figura 3. Regressdes lineares simples com R? e valores de p indicando a relagdo entre o

ponto de perda de turgor (TLP) e tracos funcionais das arvores estudadas para as 48

espécies dos trés ecossistemas. A linha em azul indica a tendéncia.
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Variacao do TLP dentro de cada ecossistema

Ao avaliar a relagdo entre os tracos funcionais dentro de cada ecossistema,
apareceram diferentes relacdes entre os tragos € o TLP dentro de cada ecossistema. Na
terra-firme, o TLP se relacionou positivamente com a area foliar (R?>=0.32; p<0.05);
espessura foliar (R?=0.30; p<0.05) e negativamente com o teor de Nitrogénio foliar
(R2=0.54; p<0.05). Sugerindo que folhas menores, mais finas, e com maior teor de N, sdo
mais tolerantes a seca. Os demais tragos ndo apresentaram relagdes significativas com o
TLP na terra-firme. A floresta alagavel de igap6 apresentou somente uma relagao positiva
com o teor de Calcio foliar ((R?=0.43; p<0.05) e a campinarana ndo apresentou relacdes

significativas com os tragos avaliados.
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Figura 4. Regressdes lineares simples com R? e valores de p indicando a relagao entre o
ponto de perda de turgor (TLP) e tragos funcionais por ecossistema. Linhas indicam a

tendéncia do ecossistema.

Efeito conjunto dos tracos funcionais sobre TLP
Para avaliar se nutrientes foliares, morfologia foliar, densidade da madeira e
ecossistema influenciam na variagdo do TLP, testamos modelos de regressdo linear

multipla para avaliar o efeito conjunto dos tragos funcionais sobre o TLP. No modelo
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completo (M1), incluindo teor de nitrogénio foliar, area foliar, espessura foliar, densidade
da madeira e ecossistema (TLP ~ Leaf N + log(Leaf area) + Leaf thickness + WD +
Ecosystem), apenas a area foliar apresentou efeito significativo sobre o TLP (f = 0.169,
p =0.02), enquanto o teor de nitrogénio apresentou efeito marginal (f =-0.162, p=0.09).
Os demais preditores nao foram significativos. O modelo completo ndo foi
estatisticamente significativo (p = 0.110) e apresentou baixo poder explicativo (R%aj =
0.12 —tabela 2). Diante disso, foi ajustado um modelo reduzido (M2), excluindo espessura
foliar e densidade da madeira. Nesse modelo, apenas a area foliar permaneceu como
preditor significativo do TLP (B = 0.139, p = 0.02). O efeito do ecossistema ndo foi
significativo em nenhum dos niveis (p > 0.48). O modelo reduzido apresentou melhor
desempenho geral, sendo estatisticamente significativo (p = 0.03) e explicando maior
proporcao da variagdo no TLP (R%aj = 0.16 — Tabela 2).

Para avaliar se esses tracos explicam TLP independentemente da espécie,
testamos, modelos mistos lineares ajustados ao nivel individual, incluindo espécie como
efeito aleatorio. O modelo (TLP ~ Leaf area + Leaf N + Ecosystem + (1 | specie id))
indicaram efeitos significativos tanto da érea foliar (B = 0.142, p = 0.02) quanto do teor
de nitrogénio (B = -0.182, p = 0.01) sobre o TLP, enquanto o efeito do ecossistema
permaneceu nao significativo (tabela 2). A variancia associada ao efeito aleatdrio de
espécie (o® = 0.08) foi semelhante a variancia residual (6% = 0.09), indicando contribuicao

comparavel das variagdes intra e interespecificas na determinagdo do TLP.

Modelo Nével (n) Preditores fixos Efeito R?/ R%aj p global | Principais
aleatorio efeitos
M1 (Im Espécie (48) | Leaf N, Leaf area, . Rz2=0.26/ | 0.110 Leaf area (*)
completo) Leaf thickness, WD, R?aj=0.12
E Leaf N ()
cosystem

M2 (Im Espécie (48) | Leaf N, Leaf area, . Rz2=0.24/ | 0.033 Leaf area (*)
reduzido) Ecosystem R?aj=0.16
M3 (Imer) | Individuo Leaf N, Leaf area, (1] espécie) . Leaf area (*)

71 -39 E t

( spp) cosystem Leaf N (*¥)

Tabela 1. Comparacao entre modelos lineares multiplos (Im) e modelo linear misto (Imer)
utilizados para avaliar o efeito conjunto de tragos funcionais sobre o TLP. Modelos por
espécie utilizaram médias (n = 48), enquanto o modelo misto foi ajustado ao nivel
individual, incluindo espécie como efeito aleatorio. Codigos de significancia: *** p <

0.001; ** p<0.01; * p <0.05; p<0.1; ns = ndo significativo.
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Discussao

A quantificacdo do ponto de perda de turgor (TLP) em um conjunto amplo de
espécies amazodnicas ¢ fundamental para avancar a compreensdo dos mecanismos
fisiologicos que sustentam a resiliéncia das florestas frente a secas e precipitagdes mais
frequentes e intensas. A média total do TLP encontrada nos trés ecossistemas estudados
foi de —2,03 + 0.42 Mpa. Os valores estdo consistentes com os valores reportados para
florestas tropicais imidas: -2.01 Mpa nas florestas da Guiana Francesa (Maréchaux et al.
2015); em escala global: -1.48 + 0.06 Mpa (Bartlett et al. 2012); e de -1.6 Mpa a -1.8
MPa em florestas do Panama (Kunert et al. 2020; Guillemot et al. 2022), sugerindo que,
em geral, as espécies amazonicas ocupam uma faixa intermedidria de tolerancia a seca.
De forma inesperada, o TLP ndo diferiu significativamente entre os trés ecossistemas
amazoOnicos contrastantes, apesar das marcantes diferengas em disponibilidade hidrica e
caracteristicas edaficas. Embora ndo tenham sido detectadas diferencas significativas, a
distribui¢do dos valores de TLP revelou tendéncias sutis, com espécies da campinarana
apresentando valores ligeiramente menos negativos, enquanto terra-firme e igapo
concentraram maior propor¢do de espécies com valores mais negativos. Esses padrdes
indicam que, embora o TLP isoladamente ndo diferencie as comunidades entre
ecossistemas, ele pode contribuir para estratégias ecoldgicas em nivel de espécie dentro
de cada ambiente.

Dessa forma, quando as relacdes entre TLP e os tragos funcionais foram
analisadas separadamente por ecossistema, emergiram estratégias distintas, em
comparagdo com a analise conjunta. Na terra-firme, o TLP apresentou relagdo positiva
significativa com area foliar e espessura foliar, e negativa com teor de nitrogénio,
indicando que espécies com folhas menores e mais finas tendem a exibir valores mais
negativos de TLP, sendo mais tolerantes a seca. Esse achado esta em consonancia com o
padrao observado em espécies tropicais onde folhas reduzidas conferem maior eficiéncia
na dissipagdo de calor e menor perda de agua por transpiracdo (Wright et al. 2017). O
efeito do nitrogénio foliar, responsavel por explicar 54% da variagdo do TLP, reforga a
importancia do ajuste osmotico neste ecossistema: espécies com maior teor de N
apresentam TLP mais negativos. Plantas com maior N podem acumular mais solutos e,
portanto, conseguem reduzir o potencial osmotico da célula, permitindo que ela mantenha
agua e preserve o turgor mesmo quando o solo esté seco (Bartlett et al. 2012; Boisseaux

et al. 2024). Esse padrao sugere que, em solos distroficos tipicos da terra-firme
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amazOnica, a limitagdo nutricional pode estar associada a estratégias fisiologicas mais
conservativas (Reich 2014; ter Steege ef al. 2025), com maior investimento em
mecanismos de tolerincia a seca.

Em contraste, nas campinaranas nao foram observadas relagdes significativas com
os tracos medidos, corroborando achados de Maréchaux et al. (2019), que apontam que
tracos classicos de folhas, como area foliar e LMA, ndo s3o bons preditores universais de
tolerancia hidrica. Nas campinaranas, encontramos a maior amplitude de variagao a nivel
individual do ponto de perda de turgor (TLP), oscilando de —0,78 a —3,37 MPa, com
predominancia de valores menos negativos que a média total (- 2.03 Mpa). Esse resultado
foi inesperado, uma vez que, pelas condi¢cdes edaficas e microclimaticas desse
ecossistema, solos arenosos de baixa capacidade de retengao hidrica, elevada incidéncia
de radiagdo e maior exposi¢do térmica (Adeney et al. 2016; Anderson 1981), esperava-se
encontrar valores consistentemente mais negativos de TLP, indicando maior resisténcia
ao déficit hidrico. A grande variagdo encontrada pode refletir a diversidade de estratégias
coocorrentes em campinaranas, desde espécies mais tolerantes a dessecacao até espécies
que adotam estratégias conservativas baseadas em folhas grossas e baixa area foliar
especifica (Adeney et al. 2016; Fine & Baraloto 2016). Porém, a complexidade desse
ecossistema exige mais investigagdes sobre os limites de plasticidade hidraulica
principalmente por abrigar espécies endémicas (Demarchi ef al. 2022).

Ja no igap6, o TLP apresentou relacdo positiva apenas com o teor de célcio,
indicando que espécies com menores concentracdes de Ca apresentaram valores mais
negativos de TLP e, portanto, maior tolerdncia a seca. Embora o calcio ndo atue
diretamente no ajuste osmotico, ele desempenha papel fundamental na estabilidade da
parede celular e integridade das membranas, influenciando a rigidez dos tecidos (White
& Broadley 2003). Maiores concentragdes de Ca estdo geralmente associadas a paredes
celulares mais rigidas, o que pode limitar a capacidade das células de manter o turgor sob
potenciais hidricos mais negativos. Nesse contexto, espécies com menor teor de Ca
podem apresentar maior elasticidade celular, permitindo a manuten¢do do turgor em
condi¢des de maior desidratagdo. Espécies de igapd estdo submetidas a longos periodos
de inundacdo seguidos de forte déficit hidrico na estacdo seca, o que exige mecanismos
distintos daqueles observados em florestas de terra firme ou campinaranas (Parolin 2009).
Estudos recentes mostram que a distribuicao e o desempenho de espécies amazdnicas em
ambientes sazonalmente alagdveis como o baixio estdo mais associados a tracos

hidraulicos ligados a resisténcia a embolia do xilema (Oliveira et al. 2019), além de
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atributos estruturais como elevada densidade da madeira ¢ folhas coriaceas (Mori et al.
2019; Parolin 2009), embora os nossos resultados ndo mostraram relagdo com os demais
tragos funcionais. Nesse contexto, Boisseaux et al. (2024), avaliando florestas
sazonalmente alagadas na Guiana Francesa, observaram maior coordenagdo entre tracos
hidraulicos e nutrientes foliares em espécies especialistas de ambientes inundaveis,
interpretando esse padrao como evidéncia de forte filtragem ambiental em solos sujeitos
ao encharcamento, pois o excesso de dgua, assim como a seca, constitui um estresse
importante para as arvores tropicais nessas florestas.

Esses resultados mostram que estratégias de tolerancia a desidratacdo podem
emergir por diferentes combinacdes de tragcos e condigdes locais, mesmo quando os
valores médios de TLP sdo semelhantes. Pois espécies de campinarana e igapd, que sdo
ambientes extremos, e terra-firme apresentaram TLP bem negativos, evidenciando
resisténcia em todos os ecossistemas. Em conjunto, esses resultados refor¢am a
importancia de abranger diferentes ecossistemas na quantificacdo do TLP de espécies
amazonicas ¢ verificar associagdes com tragos determinantes.

Ao avaliar um conjunto de tracos como densidade da madeira, espessura foliar,
nutrientes e area foliar, os resultados indicaram que o TLP emerge da combinagdo do
tamanho da folha com teor de Nitrogénio, além de significativa variacdo intraespecifica.
Nos modelos baseados em médias por espécie, a area foliar apresentou efeito consistente,
indicando que espécies com folhas proporcionalmente maiores tendem a apresentar
menor tolerancia a seca (TLP menos negativo), o que esta de acordo com o papel do
tamanho foliar no controle do balango hidrico e da vulnerabilidade a desidratagao (Wright
et al. 2017). Por outro lado, o teor de nitrogénio apresentou apenas efeito marginal nesse
nivel de andlise, e a inclusdo de espessura foliar e densidade da madeira ndo melhorou o
desempenho dos modelos, sugerindo contribui¢ao limitada desses tragos para explicar o
TLP neste conjunto de dados. Em contraste, 0 modelo misto, que incorpora a variagao
intraespecifica, revelou efeitos significativos tanto da area foliar quanto do nitrogénio,
indicando que o papel de tracos fisioldgicos pode ser subestimado quando se utilizam
apenas médias por espécie (Albert ef al. 2010; Siefert et al. 2015). Além disso, a partigdo
da variancia demonstrou que a variagdo intraespecifica ¢ comparavel a variagao entre
espécies, reforgando que o TLP apresenta elevada plasticidade, como observado também
por Bartlett ef al. (2014) e Boisseaux et al. (2024). Isto provavelmente contribui para o
fraco poder explicativo observado nos modelos ao nivel da espécie. A variagdo

intraespecifica registrada evidencia que o TLP ¢ um trago plasticamente ajustdvel em
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funcdo do ambiente, em consonancia com andlises globais (Bartlett ef al. 2014), e que
parte da resiliéncia dessas espécies amazonicas decorre da capacidade de adaptagdo.

Em sintese, os resultados deste capitulo demonstram que a variagdo do ponto de
perda de turgor (TLP) em espécies arboreas amazonicas nao € determinada diretamente
pelo tipo de ecossistema. De forma geral, os tragos funcionais avaliados, apresentaram
baixo poder preditivo sobre o TLP, indicando que a tolerancia a seca ndo ¢ controlada por
um conjunto simples de atributos funcionais isolados. No entanto, quando analisados em
escala de ecossistema, emergem padrdes mais claros, especialmente na terra-firme, onde
folhas menores, mais finas € com maior teor de nitrogénio estdo associadas a maior
tolerancia a dessecagdo, sugerindo um papel importante do ajuste osmotico e do controle
do balango hidrico nesse ambiente. Adicionalmente, a magnitude comparéavel da variagdo
intra e interespecifica evidencia que o TLP apresenta elevada plasticidade. Em conjunto,
esses resultados indicam que diferentes combinagdes de tragos podem levar a niveis
semelhantes de tolerancia a seca, refletindo diferentes estratégias ecologicas coexistindo
nessa regido. Por fim, deve-se levar em consideracdo que esses resultados sdo os
primeiros registros da quantificacdo do TLP em diferentes ecossistemas da Amazonia e
que o conjunto de espécies amostradas ndo representa completamente a comunidade de
cada ecossistema, especialmente no igapd, onde o nimero de espécies foi mais limitado
e incluiu areas com diferentes condi¢des hidroquimicas (igap6 de aguas pretas e claras).
Desta forma, destaca-se a necessidade de estudos futuros com maior cobertura
taxondmica e ambiental para aprofundar a compreensao dos mecanismos que regulam a
tolerancia a seca em florestas tropicais € como isso pode contribuir para o entendimento

da resiliéncia as mudancas do ciclo hidrolégico.
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Tabela S1. Espécies coletadas para determinagdo das curvas de P—V por ecossistema em

cada sitio amostrado, n ¢ o numero de individuos coletados por espécie, TLP (Mpa) ¢ a

média da espécie e DoR ¢ a dominancia relativa da espécie.

Espécie

Corythophora alta
Ecclinusa guianensis
Manilkara elata
Micrandropsis scleroxylon
Parkia multijuga

Pouteria anomala

Protium apiculatum
Rinorea guianensis
Sacoglottis guianensis
Scleronema micranthum
Swartzia reticulata
Eschweilera albiflora
Tachigali glauca
Chamaecrista xinguensis
Goupia glabra

Rinorea racemosa
Swartzia laurifolia

Aldina heterophylla
Catostemma sclerophyllum
Cybianthus fulvopulverulentus
Ferdinandusa clorantha
Hymenopus heteromorphus
Manilkara bidentata
Pradosia schomburgkiana
Ruizterania retusa
Sacoglottis guianensis
Scleronema micranthum
Simaba guianensis
Macrolobium campestre
Manilkara bidentata
Pradosia schomburgkiana
Hirtella bicornis

Humiria balsamifera
Sacoglottis guianensis
Ternstroemia candolleana
Vochysia obscura
Couratari tenuicarpa

Eschweilera tenuifolia

Familia
Lecythidaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Euphorbiaceae
Fabaceae
Sapotaceae
Burseraceae
Violaceae
Humiriaceae
Malvaceae
Fabaceae
Lecythidaceae
Fabaceae
Fabaceae
Goupiaceae
Violaceae
Fabaceae
Fabaceae
Malvaceae
Primulaceae
Rubiaceae
Chrysobalanaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Vochysiaceae
Humiriaceae
Malvaceae
Simaroubaceae
Fabaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Chrysobalanaceae
Humiriaceae
Humiriaceae
Pentaphylacaceae
Vochysiaceae
Lecythidaceae
Lecythidaceae

W = DN W W~ W NN W AR BN W OB WA W B O DN~ DD DD W W w wwwwhh wwwwes

Ecosistema
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
terra-firme
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
campinarana
igapo

igapo

Sitio
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
Trombetas
Trombetas
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
Trombetas
Trombetas
Trombetas
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
ATTO
ATTO

TLP (MPa)
-1.69
-1.72
-1.58
-1.60
224
224
-1.73
-1.96
-1.95
-2.00
237
2.24
-2.28
274
2.29
-2.50
-2.53
-1.85
-1.65
-1.81
-1.25
-1.80
-1.93
-2.49
-1.52
-1.72
2.11
-2.05
-1.73
2.19
279
-2.09
-2.04
-2.02
-2.49
-1.93
-2.43
-1.78

DoR (%)
1.99
1.31
1.90
3.56
0.32
2.25
3.01
0.94
1.72
3.14
1.31
2.94
0.78
15.63
9.15
1.20
2.35
42.95
0.61
1.78
0.98
1.51
1.93
2.69
2.98
9.80
2.23
1.35
6.76
21.18
17.20
1.28
9.38
10.40
1.31
6.42
8.24
15.41



Macrolobium acaciifolium
Manilkara bidentata
Pouteria pachyphylla
Swartzia acuminata
Eschweilera grandiflora
Eschweilera tenuifolia
Licania canensis
Macrolobium multijugum
Swartzia acuminata

Eschweilera tenuifolia

Fabaceae
Sapotaceae
Sapotaceae
Fabaceae
Lecythidaceae
Lecythidaceae
Chrysobalanaceae
Fabaceae
Fabaceae
Lecythidaceae

igap6
igapd
igap6
igapd
igap6
igapo
igap6
igapo
igap6
igapo

— W W N W W= W W N

ATTO
ATTO
ATTO
ATTO
Trombetas
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Tapajos
Xingu

-1.41
-2.19
-2.17
-1.69
-1.32
-2.41
-2.70
-1.90
-2.26
-2.22

90

1.74
7.28
5.08
2.79
16.30
0.25
1.25
1.86
17.88
533

Figura S1. Distribui¢ao do potencial hidrico no ponto de perda de turgor (TLP) para todos

os individuos amostrados nos trés ecossistemas amazonicos. O painel superior mostra o

histograma da frequéncia dos valores de TLP (MPa) considerando o conjunto total de

dados, com a linha tracejada em vermelho indicando a média total (—2,03 MPa). O painel

inferior apresenta boxplots dos valores de TLP por ecossistema: floresta alagavel

(floodplain forest, n = 28), terra-firme (upland, n = 44) e campinarana (white-sand, n =

60). As caixas representam o intervalo interquartil e a linha central indica a mediana.
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Figura S2. Valores do community-weighted mean (CWM) do potencial hidrico no ponto
de perda de turgor (TLP) em trés ecossistemas amazonicos (igapd= floodplain forest,
terra-firme= upland e campinarana= white-sand). Os pontos coloridos representam os
diferentes sitios de amostragem (ATTO, Tapajés, Trombetas e Xingu), enquanto os

pontos pretos indicam a média do CWM por ecossistema.
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CAPITULO 3: Espectroscopia VIS-NIR como ferramenta

para estimar os parametros de tolerancia a seca
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Resumo

1.

O ponto de perda de turgor (TLP) é uma caracteristica hidraulica fundamental
amplamente utilizada para avaliar a tolerancia a seca e prever a vulnerabilidade das
arvores ao estresse hidrico. Nas florestas amazonicas, no entanto, as medi¢oes do
TLP continuam escassas devido as restri¢des logisticas e metodoldgicas associadas
a andlise tradicional da curva pressdo-volume (P—V).

Aqui, avaliamos o potencial da espectroscopia de refletancia foliar no VIS-NIR
combinada com regressdo por minimos quadrados parciais (PLSR) para estimar o
TLP e reconstruir parametros da curva P—V como uma alternativa rapida aos métodos
convencionais. Amostramos 28 espécies arboreas abundantes em trés ecossistemas
contrastantes (terra firme, campinarana de areia branca e igapd sazonalmente
alagado) no sitio ATTO. Primeiro, testamos se o TLP poderia ser previsto
diretamente a partir de espectros de refletancia de folhas frescas e secas. Em segundo
lugar, para duas espécies de terra firme (Protium apiculatum e Scleronema
micranthum), coletamos medigdes espectrais e fisiologicas emparelhadas durante a
desidratacdo progressiva para modelar o potencial hidrico foliar (W) e o conteudo
relativo de agua (RWC) e, subsequentemente, reconstruir curvas P—V completas a
partir de previsdes espectrais.

Modelos calibrados com espectros de um tnico momento de folhas frescas e secas
apresentaram baixo desempenho preditivo para o TLP (R?<0,09). Em contrapartida,
modelos de séries de desidratagcdo previram com precisdo o potencial hidrico foliar
(¥; R*=0,72-0,83) e o conteudo relativo de agua (RWC; R? = 0,74-0,88). As curvas
P—V reconstruidas espectralmente reproduziram a forma fisiologica das curvas
observadas, e os valores de TLP previstos corresponderam aos valores medidos.
Esses resultados mostram que o TLP ndo pode ser inferido de forma confiavel a
partir de espectros isolados, mas pode ser recuperado de maneira robusta por meio
da reconstrucao espectral de trajetorias de desidratacdo, oferecendo uma estrutura
escaldvel para acelerar a avaliagdo de caracteristicas hidraulicas em florestas

tropicais.

Palavras-chave: modelagem espectral, ponto de perda de turgor, tolerdncia a seca;

espectros VIS-NIR; potencial hidrico; curva pressao-volume; PLSR.
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1 Introducao

A manutengdo do turgor celular ¢ um dos processos fisiologicos mais
fundamentais para o funcionamento das plantas, regulando diretamente a expansdo
celular, a abertura estomatica e a integridade metabdlica sob condigdes de estresse hidrico
(Taiz et al., 2017). A medida que o potencial hidrico foliar (¥) se torna mais negativo
durante a desidratacdo, as células perdem pressdo de turgor até atingir o ponto de perda
de turgor (turgor loss point, TLP), um limiar critico que marca a transi¢ao entre tecidos
funcionalmente ativos e o inicio de limitagdes fisiologicas severas. O TLP ¢ amplamente
reconhecido como um dos principais tracos hidraulicos associados a tolerancia a seca
(Bartlett et al., 2012) e a vulnerabilidade a mortalidade em plantas (Su et al., 2022), sendo
fortemente relacionado a capacidade das espécies de persistir sob condigdes de déficit
hidrico (Bartlett et al., 2012; Sack et al., 2010).

Em florestas tropicais, especialmente na Amazonia, a quantificagdo deste trago, se
torna essencial para prever a vulnerabilidade das espécies mediante alteragdes climaticas
em curso. As projegoes climaticas apontam para aumentos na frequéncia e severidade de
secas extremas, ondas de calor e eventos associados ao El Nifio, intensificando o risco de
falhas hidraulicas em espécies que historicamente evoluiram sob alta disponibilidade
hidrica (Costa et al., 2022; IPCC, 2023; Peters et al., 2021). O estudo de Fontes et al.
(2018) avaliando a seca de 2015-2016 na Amazdnia mostrou que redugdes no balanco
hidrico desencadearam perda de condutividade xilematica, colapso de tecidos e morte de
arvores. Apesar dessa relevancia, a auséncia de valores de caracteristicas hidraulicas bem
como TLP, para a maioria das arvores amazonicas limita severamente nossa capacidade
de prever quais espécies sdo mais vulneraveis e como responderdo a um futuro clima mais
seco.

Essa lacuna decorre principalmente de limitagdes metodologicas associadas a
quantificagdo do TLP. Sua mensuracgdo tradicional, baseada em curvas pressao-volume
(P-V), € notoriamente trabalhosa, demorada e logisticamente restritiva (Sack et al., 2010;
Tyree & Hammel, 1972). O método exige infraestrutura laboratorial, coleta de folhas
frescas, acompanhamento continuo de secagem e uso de camaras de pressao, tornando-se
praticamente invidvel em regides remotas da Amazonia onde o acesso ¢ dificil,
principalmente em florestas alagaveis. Essa limitacao metodologica contribui para o fato
de que exista apenas alguns poucos dados de TLP para florestas de terra-firme
(Maréchaux et al., 2015) e alguns poucos exemplares em areas de florestas alagaveis e

campinaranas (ver Cap. 2).
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Diante desse cendrio, abordagens espectrais surgem como alternativas
promissoras para acelerar a quantificagdo de TLP em regides biodiversas, mas
logisticamente desafiadoras. A reflectancia VIS-NIR de folhas captura variagdes Opticas
associadas a estrutura interna, teor de &gua e espessura foliar, que mudam
sistematicamente durante a desidratacdo (Cotrozzi et al., 2017; Ustin & Jacquemoud,
2020). Métodos baseados em regressao por minimos quadrados parciais (PLSR)
permitem lidar com a alta colinearidade dos espectros e estimar parametros fisiologicos,
como potencial hidrico (W) e conteudo relativo de agua (RWC), a partir de dados
continuos (Sapes et al., 2024; Wold et al., 2001). Um estudo recente demonstrou que ¢
possivel reconstruir curvas P—V completas usando apenas dados de reflectancia,
produzindo estimativas de TLP comparaveis as obtidas pelo método tradicional (Castillo-
Argaez et al., 2024).

Aplicar essa abordagem a flora amazdnica representa um avanco fundamental,
tanto pelo ganho de escala quanto pelo potencial de incluir espécies e ecossistemas de
dificil acesso ao método tradicional. A possibilidade de estimar TLP a partir de espectros
de folhas abre caminho para caracterizar rapidamente a diversidade hidraulica de espécies
que ocorrem em terra-firme, campinarana e igap6. O uso de reflectincia espectral surge
como ferramenta essencial para ampliar a cobertura taxondmica, reduzir custos
operacionais e viabilizar estudos de larga escala em ambientes remotos. Neste contexto,
este estudo avalia o potencial da reflectancia VIS-NIR para estimar diretamente o TLP
de espectros de folhas frescas e secas de espécies de terre-firme, campinarana e igapo.
Além disso, sdo considerados parametros da curva P-V (¥ e RWC) para duas espécies de
terra-firme, oferecendo uma alternativa eficiente, reprodutivel e aplicavel aos desafios
logisticos caracteristicos da regido e do método tradicional das curvas de vulnerabilidade

a seca.
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2 Material e Métodos
2.1 Locais de estudo

O estudo foi realizado em trés ecossistemas distintos em disponibilidade de dgua:
terra-firme, campinarana ¢ igapd do sitio ATTO. A coleta de folhas e espectros de
reflectancia foram coletadas em parcelas permanentes estabelecidas no ambito do
Programa de Pesquisa Ecoldgica de Longa Duragdo (PELD) do Grupo de Trabalho
Ecologia, Monitoramento ¢ Uso Sustentavel de Areas Umidas (MAUA). O sitio ATTO
esta situado na Reserva de Desenvolvimento Sustentavel (RDS) do Uatuma (02°10'30"
S; 59°00'30" W), aproximadamente 150 km a nordeste de Manaus, Amazonas, Brasil (Fig.
1). O clima da regido ¢ classificado como equatorial pluvial (Af), de acordo com o sistema
de classificacdo de Koppen-Geiger (Alvares et al., 2013), com precipitacdo média anual
em torno de 2.281 mm e temperatura média anual de 28 °C. A estagdo seca ocorre entre
agosto e novembro, sendo caracterizada por redugdo da precipitagdo mensal, abaixo de

100 mm (Alvares et al., 2013).
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Figura 1. Mapa da area de estudo na Amazoénia Central, mostrando as parcelas
permanentes de amostragem onde foram coletados dados espectrais e folhas de espécies

arboreas para a construcdo de curvas P-V.

As parcelas de terra-firme estdo distribuidas proximas da torre ATTO (Fig. 1), com
altitude de aproximadamente 130 m. E uma floresta densa, com copas de arvores que
podem chegar aos 45 m. Este ecossistemas € caracterizado por solo argiloso (85,3% de
argila), e alta capacidade de reten¢do de dgua (Andreae et al., 2015; Chauvel et al., 1987).

A campinarana do sitio ATTO estd entre os antigos terracos fluviais e as encostas do
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planalto a 3545 m acima do nivel do mar (Targhetta et al., 2015). Este ecossistema
apresenta solos pobres em nutrientes, altamente 4cidos e facilmente lixiviados. O solo ¢
arenoso (93,4 + 1,5%), resultando em baixa retencdo hidrica (Targhetta et al., 2015). A
vegetacao nesses ambientes possui altura média entre 15 ¢ 20 m, constituindo um porte
arboreo mais baixo em comparagao com a terra-firme. A campinarana da RDS do Uatuma
¢ composta por diferentes fitofisionomias, variando de formagdes abertas a densas, sendo
estas ultimas influenciadas pelo afloramento do lengol fredtico na estacdo chuvosa
(Demarchi et al., 2022). Neste estudo, foram selecionadas quatro parcelas da campinarana
florestada aberta (Fig. 1). As parcelas da floresta alagavel de igap6 estdo localizadas ao
longo do Rio Abacate, um afluente do rio Uatuma (Fig. 1). Este rio ¢ classificado como
de aguas pretas (Junk et al., 2011), com solos de baixa fertilidade e alta acidez (Junk et
al., 2015). As percentagens de areia e argila sdo 57,0% e 27,4%, respetivamente (Mori,
2019). As arvores nesses ambientes t€ém uma altura média de 13,5 m e podem atingir uma
altura méaxima de aproximadamente 30 m. As parcelas permanentes utilizadas foram as
do igap6 baixo e médio do Rio Abacate, monitorado no ambito do projeto PELD-MAUA.
O regime de cheias varia de 1 a 3 m por 50 a 100 dias por ano no igap6 médio (Mori
2019). No igap6 baixo, as espécies sofrem inundagdes que atingem até 7 metros de altura,
permanecendo inundadas por até 280 dias por ano (Householder et al., 2021; Lobo et al.,

2019; Mori, 2019).

2.2 Amostragem e coleta de dados
2.2.1 Selegao de espécies

Foram selecionadas espécies abundantes em cada ecossistema (terra-firme,
campinarana e igap0) do sitio ATTO (tabela 1), sendo medidos os individuos acima de 10
cm de DAP. Foram escolhidas folhas maduras, saudaveis e iluminadas pelo sol. A
identificacdo taxonomica foi confirmada através de coleta de material vegetativo para
confirmacao em herbario. As coletas de dados foram realizadas em outubro de 2022

(igap0), marco a abril de 2023 (campinarana) e agosto de 2023 (terra-firme).



Tabela 1. Espécies coletadas para determinacdo das curvas p-v por

ecossistema, n ¢ o numero de individuos coletados por espécie.

Espécies Familia n Ecossistema
Couratari tenuicarpa Lecythidaceae 1 igap6
Eschweilera tenuifolia Lecythidaceae 3 igap6
Macrolobium acaciifolium Fabaceae 2 igap6
Manilkara bidentata Sapotaceae 3 igap6
Pouteria pachyphylla Sapotaceae 3 igap6
Swartzia acuminata Fabaceae | igap6
Corythophora alta Lecythidaceae 3 terra-firme
Ecclinusa guianensis Sapotaceae 3 terra-firme
Manilkara elata Sapotaceae 3 terra-firme
Micrandropsis scleroxylon Euphorbiaceae 3 terra-firme
Parkia multijuga Fabaceae 2 terra-firme
Pouteria anomala Sapotaceae 3 terra-firme
Protium apiculatum Burseraceae 3 terra-firme
Rinorea guianensis Violaceae 3 terra-firme
Sacoglottis guianensis Humiriaceae 3 terra-firme
Scleronema micranthum Malvaceae 3 terra-firme
Swartzia reticulata Fabaceae 3 terra-firme
Aldina heterophylla Fabaceae 5 campinarana
Catostemma sclerophyllum Malvaceae 4 campinarana
Cybianthus fulvopulverulentus Primulaceae 3 campinarana
Ferdinandusa clorantha Rubiaceae 6 campinarana
Hymenopus heteromorphus Chrysobalanaceae 3 campinarana
Manilkara bidentata Sapotaceae 5 campinarana
Pradosia schomburgkiana Sapotaceae 3 campinarana
Ruizterania retusa Vochysiaceae 2 campinarana
Sacoglottis guianensis Humiriaceae 4 campinarana
Scleronema micranthum Malvaceae 4 campinarana
Simaba guianensis Simaroubaceae 3 campinarana

2.2.2 Coleta espectral

100

Os espectros de reflectincia foliar foram coletados diretamente em campo logo

apos a retirada do galho por um escalador, de individuos maduros de dossel, com folhas

iluminadas pelo sol. O equipamento utilizado foi o espectrorradiometro portatil de alta

resolugdo, ASD FieldSpec® 4. Este equipamento possui sua propria fonte de luz,

permitindo que as medi¢des sejam feitas independentemente da iluminagdo ambiente e

garantindo a qualidade consistente dos dados em todas as amostras. A coleta dos espectros

envolveu a sobreposicdo de 4 folhas para a leitura da face adaxial da folha e totalizando

5 leituras espectrais por individuo, utilizando o acessorio Leaf clip com fundo preto e



101

sendo realizada a calibragdo com fundo branco a cada leitura espectral. Apods a coleta em
campo, a folhas dos mesmos individuos foram secas em estufa 60° por 72 horas para a
posterior coleta espectral das folhas secas. Para a leitura espectral de folhas secas, foi
realizada 5 leituras espectrais de 5 folhas individuais com o acessorio contact probe com
um fundo preto de EVA (Etileno Vinil Acetato) e fazendo a calibragdo com o branco
(Spectralon) a cada individuo. Para as analises foi utilizada a média das leituras espectrais
por individuo. Este instrumento portatil facilitou a rapida aquisi¢ao de dados, capturando
informacdes durante 0,1 segundos por espectro. O espectrometro recolheu dados de
refletdncia de gama completa que cobriam comprimentos de onda de 350 a 2500 nm,
abrangendo as regides do visivel (VIS = 350—700 nm), infravermelho proximo (NIR =
700—-1300 nm), infravermelho de onda curta (SWIR I = 1300-1900; SWIR II = 1900—
2500 nm) do espectro eletromagnético. O instrumento ofereceu uma resolucdo espectral
de 3 nm para comprimentos de onda de 350 a 700 nm e 10 nm para comprimentos de
onda entre 701 e 2500 nm, medindo a refletdncia da amostra e gerando 2151 pontos de

dados.

2.2.3 Curvas pressao-volume (P-V)

Para as curvas de pressdo-volume (P-V), ramos de 1 a 5 individuos por espécie
foram coletados, colocados em sacos pretos para evitar perda de 4gua e com a ponta
cortada protegida com toalha de papel umedecida até ser transportada para o local de
medicdo. Em seguida, foram escolhidas 5 folhas por individuo e reidratadas por no
minimo 12 h. As curvas de pressdo-volume foram realizadas utilizando a técnica de
secagem em bancada descrita em Prometheus Protocols (Sack et al., 2010), onde os
parametros da curva P-V sdo determinados pela secagem progressiva das folhas e pela
medi¢do do potencial hidrico e da massa da folha em intervalos de tempo até atingir um
potencial hidrico de -3.0 a -4.0 Mpa. As medigdes do potencial hidrico foram conduzidas
utilizando uma bomba de pressao (Camara de Scholander) e posteriormente pesadas em
uma balanga analitica com uma precisdo de 0,001 g. Apds o término das medidas, as
folhas foram secas em estufa a 60°C por um periodo de 48 h para determinacao da massa
seca. As curvas de pressao-volume foram construidas para cada folha individualmente em
R (R Core Team, 2023) que ajusta o modelo cldssico de Tyree & Hammel (1972) a relacdo
entre RWC e 1/ para estimar o ponto de perda de turgor.

Adicionalmente, para duas espécies de terra-firme: trés individuos de Protium

apiculatum e trés individuos de Scleronema micranthum, foram retirados espectros de
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reflectancia foliar mediante o secamento das folhas em bancada para cada medigao de
potencial hidrico e massa foliar, de modo a garantir o pareamento entre o estado hidrico
real e a assinatura espectral correspondente. O conteudo relativo de agua (RWC) foi

calculado para cada ponto da curva P-V utilizando a féormula classica:

RWC (%) = (Mf~-Md/ Ms — Md) x 100

onde Mf ¢ a massa fresca da folha no momento da medi¢do do potencial hidrico, Ms ¢ a
massa saturada apo6s reidratacdo de 12 h e Md ¢ a massa seca obtida ap6s secagem em

estufa.

2.3 Analise de dados

A analise dos dados foi conduzida em trés etapas principais, com o objetivo de
avaliar (1) a capacidade da reflectancia VIS-NIR em estimar diretamente o ponto de perda
de turgor (TLP), (ii) a capacidade da reflectdncia em estimar os parametros da curva
pressao—volume, potencial hidrico foliar (‘¥') e contetdo relativo de 4gua (RWC), ao longo
do processo de desidratacdo, e (iii) a possibilidade de reconstruir curvas P—V completas
e estimar o TLP a partir dessas predi¢des espectrais.

Para estimar o TLP das espécies do ATTO, foram construidos modelos de
regressdo por minimos quadrados parciais (PLSR) para dois conjuntos de dados:
espectros de folhas frescas e espectros de folhas secas. Esta abordagem ¢ apropriada para
dados espectrais, pois lida bem com alta colinearidade entre bandas e com situagcdo em
que o nimero de preditores excede o nimero de amostras (Wold et al., 2001).

O TLP observado foi usado como variavel resposta e todos os valores de
refletancia espectral foram usados como preditores. Para cada individuo, foi utilizado um
unico espectro médio, obtido a partir das leituras espectrais realizadas nas folhas do
mesmo individuo, de modo que cada observagdo do modelo correspondeu a um individuo
independente. Nenhum pré-processamento espectral adicional (por exemplo, suavizagao,
derivadas ou remog¢ao de bandas) foi aplicado aos dados. Os modelos foram testados
utilizando validagdo cruzada com k-fold (k = 5) com 50 repeti¢des, usada para aumentar
a estabilidade das estimativas de desempenho em funcdo do tamanho amostral reduzido.
O nimero 6timo de componentes PLS foi selecionado automaticamente com base no
menor erro quadratico médio (RMSE) obtido durante a validagao cruzada. A performance

dos modelos foi avaliada por RMSE (Erro quadratico médio), MAE (Erro absoluto
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médio) e R? (coeficiente de determinagdo), que representa a propor¢ao da variancia do
TLP observado explicada pelos valores preditos pelo modelo.

Para estimar os parametros da curva P-V, potencial hidrico (¥, MPa) e conteudo
relativo de agua (RWC, %) mediante o secamento da folha, também foram construidos
modelos PLSR, para as duas espécies de terra-firme, Protium apiculatum e Scleronema
micranthum. Os modelos foram ajustados a partir do conjunto de dados obtido durante a
secagem progressiva das folhas, em que cada espectro de reflectancia corresponde a um
ponto especifico da curva de desidratagdo, pareado com medi¢des de ¥ e RWC. Desta
forma, foram testados os modelos com o conjunto total dos dados de ambas as espécies:
“espectros da curva P-V” e separado por espécie: “espectros da curva p-v do Protium
apiculatum” e “espectros da curva P-V da Scleronema micranthum”, seguindo o mesmo
esquema de validacao cruzada descrito anteriormente.

Ap0s a etapa de modelagem PLSR para obtencdo das estimativas de ¥ e RWC,
foi realizada uma terceira etapa analitica voltada a reconstrugdo das curvas (P—V) a partir
das predi¢des espectrais. Para cada individuo, os valores preditos de ¥ ¢ RWC foram
ordenados de acordo com o gradiente de potencial hidrico e utilizados para gerar uma
curva P-V estimada, reproduzindo a trajetéria de desidratacdo foliar observada
experimentalmente. O ponto de perda de turgor (TLP) foi estimado automaticamente a
partir das curvas P-V reconstruidas, seguindo os principios do método PVAST, que
identifica o ponto de transi¢do entre o regime nao linear (targido) e linear (pés perda do
turgor) da curva pressao—volume. Esse procedimento permitiu estimar o TLP
individualmente a partir exclusivamente das predigdes espectrais € comparar diretamente

os valores estimados com os TLPs observados experimentalmente.

3 Resultados
3.1 Desempenho dos modelos espectrais

Os modelos PLSR calibrados com espectros de folhas frescas e folhas secas para
estimar diretamente o TLP apresentaram baixo poder preditivo (Tabela 2), explicando
apenas 4,8% (R? = 0,048; RMSE = 0,428 MPa) ¢ 8,9% (R?=0,089; RMSE = 0,414 MPa)
da variagdo observada, respectivamente. Por outro lado, os modelos ajustados com o
conjunto total de espectros obtidos mediante o secamento das folhas durante a construgdo
das curvas P-V de duas espécies de terra-firme, apresentaram alto desempenho. Para o W,

o R? foi de 0.72 (RMSE = 0,43 MPa), e para o RWC, alcangou R? =0.88 (RMSE = 5,30%)
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(tabela 2). Ao separar os modelos por espécie, o desempenho permaneceu elevado. Para
Protium apiculatum, o modelo de ¥ apresentou R? =0.83 (RMSE =0.4 MPa); e o modelo
de RWC, apresentou o R*> = 0.74 (RMSE = 2%). Para Scleronema micranthum, os
modelos apresentaram comportamento semelhante, para o P, o R? = 0.82 (RMSE= 0.33

MPa) e para o RWC, o R? = 0.86 (RMSE = 6.9 %) (tabela 2).

Tabela 2. Resultado da performance dos modelos PLSR (K-fold = 5; 50 x); n= niimero de
espectros utilizados para construir o modelo. R? = coeficiente de determina¢do; RMSE= erro
quadratico médio, expresso na mesma unidade do trago; MAE= erro absoluto médio; Ncomp=

nimero 6timo de componentes.

Conjunto de Traco n R2 RMSE MAE Ncomp
dados espectrais fisiolégico
folha fresca TLP (Mpa) 82 0.048 0.428 0.341 1
folha seca TLP (Mpa) 81 0.089 0.414 0.329 3
curva P-V ¥ (Mpa) 71 0.717 0.435 0.342 14
(total) RWC (%) 71 0.879 5.304 3.941 10
curva P-V - Y (Mpa) 31 0.828 0.408 0.332 19
Protium
RWC (%) 31 0.744 2.000 1.647 16
apiculatum
curva P-V - Y (Mpa) 40 0.819 0.334 0.268 7
Scleronema
RWC (%) 40 0.863 6.956 5.442 1
micranthum

3.2 Reconstrugdo das curvas P—V e estimativa de TLP a partir das predigdes espectrais
As curvas P-V reconstruidas a partir das predigdes espectrais apresentaram
formato fisiologicamente consistente com as curvas observadas experimentalmente para
ambas as espécies (Fig. 2). As diferengas entre TLP observado e TLP estimado variaram
entre individuos, mas, em geral, permaneceram dentro da faixa de erro esperada a partir
dos RMSE obtidos nos modelos espectrais de Y. Para Protium apiculatum, o TLP
estimado apresentou valor médio de —1,87+ 0.21 MPa, em comparagdo ao valor médio
observado de —1,73+ 0.11 MPa. Para Scleronema micranthum, o TLP estimado
apresentou valor médio de —1,78+ 0.35 MPa, enquanto o valor médio observado foi de

—1,98+ 0.18 Mpa (ver figuras 3 ¢ 4).
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Figura 2. Curvas P-V estimadas a partir de espectros e observadas dos individuos testados.

Painel da esquerda sdao os individuos de Protium apiculatum (PRO) e painel da direita

refere-se aos individuos de Scleronema micranthum (SCL).
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B) CurvaP-V estimada
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Figura 3. Comparagdo dos TLPs estimados dos trés individuos de Protium

apiculatum (PRO) com o TLP observado. Graficos a esquerda sdo as curvas P-V reais,

medidas experimentalmente e graficos a direita sdo as curvas P-V geradas a partir de

dados estimados dos mesmos individuos.
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B) Curva P-V estimada
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Figura 4. Comparacdo dos TLPs estimados dos trés individuos de Scleronema

micranthum (SCL) com o TLP observado. Graficos a esquerda sdo as curvas P-V reais,

medidas experimentalmente e graficos a direita sdo as curvas P-V geradas a partir de

dados estimados dos mesmos individuos.
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4 Discussao

Os resultados revelam um contraste marcante na capacidade da espectroscopia
VIS-NIR em predizer o TLP e os parametros da curva P-V. Primeiro, a baixa capacidade
dos modelos espectrais de estimar diretamente o TLP a partir de espectros de folhas
frescas e secas para 28 espécies. Segundo o excelente desempenho dos modelos PLSR
para predizer ¥ e RWC ao longo da desidratacao das folhas (curvas P-V) em duas espécies
de terra-firme. E finalmente trazendo a possibilidade de reconstruir as curvas P-V
individuais e estimar TLP com alta acuracia em nivel individual.

Esse padrio corrobora a literatura recente sobre espectroscopia e tracos
hidraulicos (Castillo-Argaez et al., 2024; Garcia et al., 2025) e ¢ consistente com a
natureza do TLP. Diferentemente de tragos estruturais como SLA ou densidade da
madeira, que sao mensurados diretamente em um unico ponto no tempo, o TLP ¢ um
parametro fisiologico derivado da trajetéria de desidratacdo da folha. Ele resulta da
mudanga entre a regido nao linear (tecido tirgido) e a regido linear (tecido murcho) da
curva PV (Bartlett et al., 2012; Sack et al., 2010; Tyree & Hammel, 1972). Uma medigdo
espectral isolada captura apenas o estado hidrico momentaneo da folha, refletindo o
volume atual de dgua e propriedades estruturais naquele momento, mas nao contém
informagdo suficiente para inferir onde ocorrera a perda de turgor ao longo da trajetoria
completa de secagem. Nosso estudo mostrou que a reflectancia VIS-NIR obtida em um
unico momento nao foi capaz de capturar de forma robusta o trago especifico da espécie.

A reflectancia foliar € sensivel ao conteudo de dgua e estrutura celular (970, 1200,
1450, 1940 nm); pigmentos (400—700 nm) e composi¢do quimica; espessura foliar e
fragdo de ar intercelular (Ustin & Jacquemoud, 2020). Desta forma, a absor¢do de dgua
reflete o volume atual de agua, ndo o limite fisiolégico de perda de turgor.
Consequentemente, os modelos PLSR treinados com as séries espectrais obtidas ao longo
da secagem das folhas capturaram o status hidrico da mudanga na estrutura foliar
conforme a desidratacao apresentando elevado desempenho: R? elevados e RMSE baixos,
tanto para o conjunto de ambas as espécies quanto para os modelos separados por espécie.
O RMSE representa o erro médio entre valores observados e preditos, expresso na
unidade da variavel (MPa para ¥, % para RWC). Os valores obtidos neste estudo para ¥
e RWC estdo dentro do intervalo considerado excelente para modelagem espectral,
indicando alta acuracia e confiabilidade dos modelos na reconstru¢ao das curvas P—V

(Burnett et al., 2021).
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Essa forte relagdo ¢ esperada do ponto de vista fisioldgico. Variagdes em ¥ e RWC
implicam mudangas no conteudo de agua livre e ligada, na espessura Optica dos tecidos e
na organizagdo dos espacgos intercelulares, afetando diretamente bandas de absor¢do de
agua no NIR e SWIR, além de modificar padroes de espalhamento interno da luz
(Cotrozzi et al., 2017; Ustin & Jacquemoud, 2020). Nossos resultados se alinham a
estudos que utilizaram reflectancia para estimar ¥ foliar e parametros de status hidrico
em condig¢des controladas ou de campo (Castillo-Argaez et al., 2024; Cotrozzi et al., 2017;
Garcia et al., 2025), refor¢ando que a espectroscopia € particularmente eficaz para
monitorar dindmica de dgua, mais do que para inferir diretamente tracos hidraulicos
integrativos como o TLP ou Pso.

Dessa forma, embora o TLP ndo possa ser inferido diretamente, ele pode ser
recuperado com elevada precisdo quando reconstruimos a curva P—V completa a partir de
predi¢des espectrais de W ¢ RWC. As curvas P—V reconstruidas para P. apiculatum ¢ S.
micranthum replicaram de maneira consistente o formato fisioldgico esperado e os TLP
observados experimentalmente, com diferencas de poucos décimos de MPa entre
Y TLP obs e ¥ TLP pred em nivel de individuo. Esse resultado demonstra que a
espectroscopia VIS-NIR pode funcionar como um “atalho mecanistico”, ndo por prever
o TLP diretamente, mas por reconstruir sua trajetoria funcional. Essa abordagem
corrobora conceitualmente com Castilho-Argaez et al. (2024), que desenvolveram curvas
P-V hiperespectrais para estimar TLP para duas espécies anatomicamente distintas.

As diferencas morfologicas observadas entre as espécies fornecem pontos
importantes sobre os limites e condicionantes anatomicos da modelagem espectral. A
espessura foliar, densidade celular e o arranjo dos espagos intercelulares sdo fatores que
alteram diretamente os padrdes de absorcdo e espelhamento na regido VIS-NIR-SWIR
(Ustin & Jacquemoud, 2020; Cotrozzi et al., 2020). Protium apiculatum apresentou SLA
de 112,0 £ 21,0 cm? g, enquanto Scleronema micranthum apresentou SLA de 135,2 +
22,5 cm? g '. Assim, P. apiculatum possui menor area foliar especifica e apresentou curvas
reconstruidas mais consistentes, ao passo que S. micranthum apresentou maior erro na
predicdo do RWC (RMSE = 6,9%). A menor SLA de P. apiculatum indica maior
investimento de biomassa por unidade de area foliar, caracteristica frequentemente
associada a folhas estruturalmente mais robustas e potencialmente mais estaveis durante
o processo de desidratacdo. Essa maior estabilidade estrutural pode favorecer uma relagao
mais consistente entre as alteracdes no conteudo de agua e a resposta espectral da folha,

reduzindo a variabilidade observada ao longo da curva P-V. Em contraste, folhas com
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maior SLA, como as de S. micranthum, tendem a apresentar menor investimento
estrutural por unidade de 4rea e podem ser mais suscetiveis a alteragdes fisicas durante a
perda de dgua. Mudangas na turgescéncia celular e na organizagao interna dos tecidos
podem modificar as propriedades Opticas da folha, aumentando a variabilidade espectral
e, consequentemente, o erro dos modelos de predicao. A Figura S1 ilustra essas diferencas
no comportamento espectral entre as espécies: P. apiculatum apresentou menor variacao
entre os espectros obtidos ao longo da curva de desidratagdo, enquanto S. micranthum
exibiu alteracdes mais pronunciadas, especialmente na regido do SWIR (1300-2500 nm),
associada a absor¢ao da agua, além da reducdo gradual da reflectancia na regido do verde
(~550 nm) na regido do VIS.

Outro fator detectado foi a amplitude de desidratacdo ao longo das curvas P—V.
Embora ambas as espécies tenham atingido o TLP apos perdas relativamente pequenas
de RWC (<10%), a amplitude total de desidratacdo diferiu substancialmente entre elas.
Ao final da curva P-V, P. apiculatum apresentou reducao total de aproximadamente 10%
no RWC, enquanto S. micranthum atingiu perdas proximas de 50%. Essa diferenca
implica que, em S. micranthum, o modelo espectral precisa capturar variagdes Opticas
associadas a mudangas estruturais mais intensas e prolongadas. Maior amplitude de
desidratacdo tende a envolver maior colapso celular, redistribui¢do de agua e
reorganizac¢do do espago intercelular, aumentando a complexidade do sinal espectral e,
consequentemente, o erro de predicao.

Embora o conjunto de dados neste estudo tenha uma amostragem reduzida quanto
ao numero de espécies que conseguimos para reconstruir o TLP, os resultados foram
promissores, reforcando a necessidade de mais investigagdo, visando melhorar os
modelos espectrais. O avango da espectroscopia aplicada a hidraulica vegetal dependera
de um esforgo sistemdatico para ampliar o nimero de espécies e individuos amostrados,
permitindo explorar a diversidade estrutural e fisioldgica que determina a relagdo entre a
reflectancia, a anatomia foliar e a dinamica hidrica.

Em conjunto, nossos resultados demonstram que a integragdo entre a
espectroscopia VIS-NIR e a modelagem de curvas pressdo—volume constitui uma
ferramenta promissora para avancar na compreensao da vulnerabilidade hidraulica das
arvores amazonicas. A partir da construc¢do inicial de um banco de dados com curvas P-
V reais e dados espectrais associados para calibrar modelos confidveis, sera viavel medir
mais individuos e em maior escala, inclusive in situ, dispensando a medi¢ao direta de ¥

e RWC. Com isso, o método aumenta a eficiéncia e a viabilidade para ampliagdo de
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amostragem, principalmente em regides onde a logistica restringe severamente a
aplicagdo de métodos tradicionais. A possibilidade de reconstruir curvas P-V e estimar
TLP a partir de séries espectrais amplia, de forma possivel, o alcance taxonomico e
espacial das medicdes fisiologicas. Essa abordagem pode acelerar o mapeamento de
estratégias hidraulicas em ecossistemas contrastantes, como terra-firme, campinaranas e
igap0s, e, futuramente, pode fornecer métricas fundamentais, como margens de seguranca
hidraulica, essenciais para prever respostas as mudangas no regime hidrico. Assim, as
curvas P—V hiperespectrais representam ndo apenas um avang¢o metodologico, mas
também uma ferramenta estratégica para monitorar a resiliéncia funcional da maior

floresta tropical do planeta.
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Material Suplementar

Figura S1. Espectros de reflectancia foliar coletados ao longo do processo de desidratagdo
durante a constru¢cdo das curvas pressao—volume (P—V) para individuos de Protium
apiculatum (painel superior) e Scleronema micranthum (painel inferior). As curvas
coloridas correspondem aos espectros adquiridos em diferentes pontos da curva P-V,
acompanhando a redugdo progressiva do contetido hidrico foliar. A escala de cores
representa a sequéncia temporal da desidratagdo, do estado mais hidratado ao mais seco.
As variagdes na reflectancia ao longo do espectro refletem mudancas na estrutura optica
e no conteudo de 4dgua das folhas, com destaque para as bandas de absor¢do da dgua em
torno de 1450 nm e 1940 nm, onde se observa aumento da reflectancia com a perda de

agua ao longo da desidratagdo. durante o processo de secagem.
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SINTESE

Esta tese demonstra o avango significativo com a tecnologia de espectroscopia
VIS-NIR para validar a identificagdo de espécies arbdreas em campo, podendo utilizar
tanto espectros de casca quanto de folhas frescas. Os resultados evidenciam que a acuracia
da identificacao € consistente entre os ecossistemas amazonicos, mesmo diante da elevada
diversidade taxondmica. Além disso, a validacao com espécies externas ao modelo local
demonstra uma alternativa vidvel e em escala para subsidiar uma identificag¢do precisa e
de qualidade aos inventarios de biodiversidade. Em um contexto em que a altissima
diversidade de espécies e a limitacdo de especialistas taxondmicos representam gargalos
significativos para inventarios florestais, os resultados evidenciam que a espectroscopia
pode atuar como uma ferramenta robusta para auxiliar na identificacdo de espécies,
aumentando a consisténcia e a confiabilidade dos dados coletados em campo. Esse avango
representa um passo fundamental para impulsionar recursos rumo ao desenvolvimento de
bibliotecas espectrais de arvores em pé, funcionando como uma ferramenta de controle
de qualidade ao reduzir e apontar os erros de identificagdo, com implicagdes diretas na
pesquisa, conservagdo e manejo das espécies.

A capacidade de identificacao confiavel estabelece a base sobre a qual se constroi
a compreensao ecologica das comunidades arboreas. Nesse contexto, esta tese avanga na
descri¢do da tolerancia a seca das arvores amazonicas ao investigar, de maneira integrada,
como o ponto de perda de turgor (TLP) varia entre espécies e ecossistemas, € a0 propor
uma abordagem metodoldgica promissora para estimativas em escala regional. Ao
combinar ecologia funcional, fisiologia vegetal e espectroscopia, este trabalho enfrenta
simultaneamente dois dos principais desafios da pesquisa em florestas tropicais: as
limitagdes logisticas de mensuragdo de tragos-chave e os desafios da identificagcdo precisa
em campo. Os capitulos, embora parecam distintos, se complementam na importancia de
apresentarmos uma identificagdo baseada em modelos de validagdo, que € a base para o
uso e conservagao das espécies; e o avango no conhecimento sobre a tolerancia a seca das
comunidades arboreas na Amazonia Centro-oriental.

Os resultados revelaram que a variacdo do TLP na Amazonia ndo segue um
gradiente ambiental simples. Apesar dos contrastes marcantes entre terra-firme,
campinarana e igapd, ndo ha uma separacdo clara entre ecossistemas em termos de
tolerancia a seca. Em vez disso, observa-se uma ampla sobreposi¢ao de valores e uma

elevada variabilidade intra e interespecifica, evidenciando que estratégias de tolerancia a
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seca coexistem dentro dos mesmos ambientes e ndo pode ser inferida apenas com base
no ambiente em que ocorrem. Esse achado desafia pressupostos simplificadores
amplamente utilizados na literatura e reforca a necessidade de ampliar o conhecimento
sobre tracos hidraulicos para compreender a vulnerabilidade das florestas tropicais. Ao
mesmo tempo, esta tese demonstra que o TLP estd funcionalmente integrado a um
conjunto de atributos foliares, particularmente em florestas de terra-firme, onde relagdes
consistentes com area foliar e teor de nitrogénio emergem como preditores relevantes da
tolerancia a seca. No entanto, a auséncia de padrdes consistentes em ambientes como
campinarana e igapd, indicam que hé outras estratégias de tolerar ou evitar o stress hidrico
que podera ser amplamente explorado.

No campo metodoldgico, esta tese demonstrou que a reflectdncia espectral de
folhas frescas ou secas, ndo ¢ capaz de predizer TLP diretamente. No entanto, ao
incorporar a dindmica da desidratacdo, esta tese apresenta uma solucdo possivel: a
utilizagao da espectroscopia VIS—NIR para estimar parametros da curva pressao—volume
(Y e RWC) e, a partir deles, reconstruir curvas P—V e inferir o TLP de forma indireta com
alta acurécia. Essa abordagem representa um avango metodologico relevante, sendo capaz
de capturar processos fisioldgicos dindmicos. Ao superar as limitagcdes logisticas das
medig¢des tradicionais, este método abre caminho para a aquisi¢ao de dados hidraulicos
em maior escala, incluindo espécies raras, regides remotas e ecossistemas historicamente
subamostrados na Amazdnia, como as areas de florestas alagdveis, onde os custos e a
logistica se tornam dificeis para grandes amostragens.

As implicacdes deste trabalho sao amplas. Em um cenério de intensificagdo do
ciclo hidrologico e o aumento da frequéncia de eventos climaticos extremos, compreender
a diversidade de estratégias hidraulicas € essencial para prever a estabilidade e o futuro
das florestas tropicais. E que sua quantificacdo envolva os avangos metodoldgicos que
permitam expandir rapidamente a base de dados disponivel. Dessa forma, a
espectroscopia contribui para a ecologia funcional, e para o monitoramento da

biodiversidade em larga escala.
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