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Resumo

A relacdo entre atributos funcionais foliares e mudangas climaticas ¢ desafiadora,
especialmente em sistemas de alta biodiversidade, como a Mata Atlantica. Dentre os
ecossistemas da Mata Atlantica temos a restinga, um ecossistema instavel e suscetivel as
mudangas climaticas futuras. A compreensao dos atributos funcionais foliares das plantas
de restinga ainda ¢ escasso, ¢ pode auxiliar no entendimento dos processos adaptativos.
O presente trabalho busca identificar a influéncia dos atributos funcionais foliares
(estruturais e fisiologicos), que permitiram com que as espécies vegetais se aclimatassem
em diferentes formagdes vegetacionais de restinga (mata de restinga, formagao de Clusia,
formacao praial com moitas e formagao praial-graminoide), a fim de compreender melhor
o processo de aclimatacdo em ambientes com variagdes microclimaticas e edaficas. Para
isso, foram coletadas folhas de cinco individuos de espécies dominantes presentes nas
diferentes formacodes vegetacionais de restinga localizada na RPPN Fazenda Caruara,
municipio de Sdo Jodo da Barra - RJ. Posteriormente, foram utilizados os métodos usuais
de anatomia vegetal para observagdes em microscopia optica e eletronica. Além disso,
foram realizadas analises fisioldgicas de trocas gasosas e emissdo de fluorescéncia da
clorofila a. A presente tese foi dividida em dois capitulos: Capitulo 1 - Analises
morfoanatdmicas foliares respondem a variagdo microclimatica em comunidades de
plantas na Mata Atlantica e Capitulo 2 - Respostas aclimatativas de plantas coocorrentes
em formacdes vegetacionais de uma floresta tropical. Os resultados do primeiro capitulo
indicam similaridade entre as formagdes vegetacionais de mata de restinga, formacao de
Clusia e praial com moitas, que pode estar relacionada a curta distancia entre as
comunidades vegetais. A comunidade praial graminéide se separou das demais, visto que
as espécies que compdem essa comunidade apresentaram caracteristicas exclusivas
(parénquima aquifero e bainha de Kranz) facilitando o desenvolvimento delas neste
ambiente. Os resultados do segundo capitulo evidenciaram um agrupamento aclimatativo
na coocorréncia das espécies Schinus terebinthifolia e Pera glabrata, visto que, a maioria
dos seus atributos nao diferiram entre as formagdes vegetacionais, investindo em uma
combinacdo de ajustes foliares plasticos e integrados. As espécies coocorrentes Eugenia
uniflora e Scutia arenicola demonstraram ampla variagdo em seus atributos funcionais
entre as formagdes de restinga, investindo mais em integracdo do que em plasticidade. Os
resultados sugerem que as formagdes vegetacionais de restinga apresentam ampla

similaridade funcional e as comunidades vegetais distantes da maré sdo sensiveis as altas
XVII



temperaturas e secas severas, € assim, provavelmente serao afetadas em decorréncia dos
eventos climaticos extremos. Os processos de plasticidade e integracdo fenotipica
contribuem para a aclimatagdo funcional das espécies em ambientes contrastantes e

podem potencialmente auxiliar nas respostas as mudangas climaticas futuras.

Palavras-chave: Restinga; Variacdes ambientais; Atributos funcionais foliares;

Plasticidade e integracao fenotipica.
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Abstract

The relationship between leaf functional attributes and climate change is challenging,
especially in high biodiversity systems such as the Atlantic Forest. Among the ecosystems
of the Atlantic Forest, we have the sandbank, a unstable ecosystem and susceptible to
future climate changes. The understanding of the leaf functional attributes of restinga
plants is still scarce and can help in the understanding of adaptive processes. The present
work seeks to identify the influence of leaf functional attributes (structural and
physiological), which allowed the plant species to acclimatize in different vegetation
formations of sandbank (sandbank forest, Clusia formation, beach grass and shrub
formation and beach grass formation), to understand better the acclimatization process in
environments with microclimatic and edaphic variations. For this, leaves were collected
from five individuals of dominant species present in the different vegetation formations
of sandbank located in the RPPN Fazenda Caruara, municipality of Sdo Jodo da Barra -
RJ. Subsequently, the usual methods of plant anatomy were used for observations in
optical and electronic microscopy. In addition, physiological analyzes of gas exchange
and fluorescence emission from chlorophyll a were performed. This thesis was divided
into two chapters: Chapter 1 - Morphoanatomical analyzes of leaves respond to
microclimatic variation in plant communities in the Atlantic Forest and Chapter 2 -
Acclimatative responses of co-occurring plants in vegetational formations of a tropical
forest. The results of the first chapter indicate similarity between the vegetation
formations of restinga forest, Clusia formation and beach grass and shrub formation,
which may be related to the short distance between the plant communities. The beach
grass community was separated from the others since the species that make up this
community had exclusive characteristics (aquiferous parenchyma and Kranz sheath),
facilitating their development in this environment. The results of the second chapter
showed an acclimatative grouping in the co-occurrence of the species Schinus
terebinthifolia and Pera glabrata since most of their attributes did not differ between
vegetation formations, investing in a combination of plastic and integrated leaf
adjustments. The co-occurring species Eugenia uniflora and Scutia arenicola showed
wide variation in their functional attributes among restinga formations, investing more in
integration than in plasticity. The results suggest that the sandbank vegetation formations
present broad functional similarity, and the plant communities far from the tide are

sensitive to high temperatures and severe droughts and thus, will probably be affected due
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to extreme weather events. The processes of plasticity and phenotypic integration
contribute to the functional acclimatization of species in contrasting environments and

can help in responses to future climate changes.

Keywords: Sandbank; Environmental variations; Leaf functional attributes; Plasticity and

phenotypic integration.
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1. Introducao Geral

A Mata Atlantica ¢ considerada um bioma de grande extensdo (Murray-Smith et
al., 2009). Devido a sua fragmentacao florestal, as espécies se tornam mais vulneraveis
as mudangas climaticas, pelo fato de os fragmentos florestais estarem sujeitos a processos
de savanizacao e de perda de biodiversidade (Scarano & Ceotto, 2015; Urban, 2015). Este
fato vem ocorrendo desde o periodo colonial e grande parte dessa degradagdo ¢ atribuida
a sua localizacdo, pela sua area se concentrar proximo a grandes centros comerciais
(Haddad et al., 2015). Segundo Brito et al. (2021), a Mata Atlantica é bastante
heterogénea, englobando um conjunto de mosaicos florestais e formagdes de
ecossistemas associados, que precisam ser preservados desses eventos de fragmentagao,
onde as restingas tem particular relevancia neste contexto.

As restingas sdo planicies arenosas formadas do resultado de processos geologicos
de regressdo marinha ocorridas no periodo Quaternario (Freitas et al., 2017). Sua
vegetacao ¢ resultante da colonizacao de plantas oriundas de outros ecossistemas, devido
ao curto espago de tempo para eventos de especiagdo (Aratjo & Henriques, 1984;
Scarano, 2002). As restingas apresentam filtros ambientais severos, como altas
temperaturas e irradiancias, déficit hidrico e nutricional e altos niveis de salinidade (Melo
Jr. & Boeger, 2018; Silva et al., 2020), que podem afetar a aclimatacdo das plantas ao
longo do tempo. Segundo Assumpg¢ao & Nascimento (2000), as restingas do Complexo
Lagunar de Grussai e Iquipari (CLGI) diferem das demais restingas do estado pela
auséncia de dunas e extensa zona de praia, apresentando quatro formagdes vegetacionais:
formagdo de mata de restinga (ambiente sombreado, com plantas de maior porte e solo
com maior quantidade de matéria organica), formacao de Clusia (moitas adensadas, tendo
a espécie Clusia hilariana na regido central, gerando um sombreamento intermediario),
formacao praial com moitas (moitas menores apresentando alta disponibilidade de PAR
(radiagdo fotossinteticamente ativa) e baixa disponibilidade de matéria organica) e
formacao praial gramindide (formada por plantas rasteiras e herbaceas com alta
disponibilidade de PAR; os efeitos do vento, maresia e salinidade tornam esta regido
altamente seletiva para espécies vegetais). Cada formagdo vegetacional apresenta
variaveis microclimaticas e edaficas distintas, onde algumas espécies possuem a
capacidade de vencer estes filtros ambientais e coexistir nestas formagdes (Aratjo &

Henriques, 1984; Assumpcao & Nascimento, 2000).
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Com o intuito de superar os filtros ambientais encontrados, as plantas ajustam seus
atributos funcionais foliares estruturais e fisiologicos, devido ao carater plastico da folha
(Sultan, 2000; Wright et al., 2004; Aragjo et al., 2021). Segundo Melo Jr. & Boeger
(2016), para superar as altas irradidncias e perder menos agua para a atmosfera, as plantas
podem investir na maior espessura de epidermes e cuticulas, diminuir sua area foliar e
buscar uma maior densidade com menor tamanho de estdomatos. Visando a eficiéncia de
trocas gasosas, as plantas podem diminuir o grau de abertura estomatica (gs) e de
transpiracdo (E) para ter uma assimilagdo de carbono (A4) mais equilibrada (Zhou et al.,
2013). Segundo Pireda et al. (2019), a eficiéncia fotossintética pode ser obtida com o
aumento da espessura do paligadico e lacunoso, elevando assim os valores de rendimento
do PSII (Y(1l) e Fv/Fm).

Borges e colaboradores (2022) afirmam que esses ajustes aclimatativos das
plantas podem se dar por processos de plasticidade e integracdo fenotipica. A plasticidade
fenotipica representa a capacidade do genotipo de expressar fenotipos sobre distintas
condi¢des ambientais (Sultan, 2000; Valladares et al., 2007). Pigliucci (2003) afirma que
a integra¢ao fenotipica se trata como a rede de covariagdes funcionais entre os diferentes
atributos das plantas. Ainda ndo existem muitos estudos abrangendo estes mecanismos
em plantas de restinga, porém acredita-se que a plasticidade e a integragdo fenotipica
atuem juntos na aclimatacido das espécies em ambientes adversos (Zimmermann et al.,
2016; Pireda et al., 2019; Matesanz et al., 2021; Borges et al., 2022).

Neste sentido, partimos da premissa de que, para as espécies vegetais se
aclimatarem as diferentes formagdes vegetacionais de restinga, foram necessarios ajustes
de varios atributos funcionais foliares. Diante disso, o presente trabalho buscou identificar
os principais atributos funcionais foliares estruturais e fisiologicos, que permitiram com
que as espécies vegetais se aclimatassem em diferentes formacdes vegetacionais de
restinga. Através desta proposta, foram levantados alguns questionamentos, os quais

foram divididos em dois capitulos:

Capitulo 1: /) Os atributos foliares convergem entre espécies que compartilham
o mesmo habitat? 2) Os atributos foliares das espécies dominantes sdo diferentes entre
cada tipo vegetacional? 3) O que é mais importante na defini¢do dos atributos foliares,

a taxonomia da espécie ou o habitat que ela ocupa?
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Capitulo 2: /) Quais foram os ajustes (i.e., estruturais e fisiologicos) que
permitiram a coocorréncia das espécies em formagoes de restinga? 2) As estratégias
aclimatativas desenvolvidas pelas espécies, em respostas as heterogeneidades ambientais
das formacoes de restinga sdo espécie-especificas ou existe um padrdo de resposta
convergente? 3) O processo de aclimata¢do das espécies é mediado por ajustes pldsticos

e/ou integrados?

Espera-se obter resultados que possam contribuir para o entendimento dos
processos de consolidagdo da vegetacdo de restinga e para a predicdo de mudancas
climaticas futuras. Com os conhecimentos relacionados a formagdo das restingas, ¢
possivel obter informacgdes relevantes para a reestruturagdo, conservagao € manutengao

deste ecossistema.
2. Fundamentacao Teodrica
2.1 Mata Atlantica

A Mata Atlantica ¢ considerada um bioma de grande extensdo e biodiversidade,
apresentando uma 4rea original de aproximadamente 1.315.460 km? (SOS Mata
Atlantica, 2019-2020), que se estende do Rio Grande do Norte até o Rio Grande do Sul
(Murray-Smith et al., 2009). Trata-se da segunda maior floresta tropical pluvial do
mundo, sendo um dos dominios biogeograficos mais importantes da América do Sul,
abrangendo cerca de 8% de toda a biodiversidade mundial (Ribeiro et al., 2009; Magnago
etal., 2015). Aproximadamente 269 espécies de mamiferos, 372 de anfibios, 849 de aves,
197 de répteis e 20000 de plantas vasculares foram descritas na Mata Atlantica, sendo
muitas dessas espécies classificadas como endémicas (SOS Mata Atlantica, 2019-2020).

Existe uma distribui¢do heterogénea neste bioma em varias fitofisionomias, como
Floresta Ombroéfila Densa, Floresta Ombrofila Mista, Floresta Ombrofila Aberta,
manguezais, campos de altitude, restingas, brejos interioranos, enclaves florestais,
Floresta Estacional Semidecidual e Floresta Estacional Decidual (Figura 1; Camara,
2003; Ribeiro et al., 2009). Esta heterogeneidade pode ser explicada por trés fatores:
latitude, longitude e altitude. Segundo Vanzolini (1988), a latitude da Mata Atlantica ¢
estendida por aproximadamente 27% do globo terrestre. Quanto a longitude, Rizzini
(1997) explica que esta grande longitude torna distantes os ambientes atlanticos do

interior com os do litoral. Buzzetti (2000) explica que variacdes altitudinais sio comuns
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na area de Mata Atlantica, se estendendo do nivel do mar até 2700 m de altura. Devido a
estes fatores, sao formados distintos microclimas com variagdes nos niveis de

precipitacao e solo dentro deste dominio (Ribeiro et al., 2009).

Cobertura Vegetal na Area de Aplicacdo da Lei da Mata Atlantica
Lei Federal n® 11.428 de 22 de Dezembro de 2006
Decreto n° §.660 de 21 de Novembro de 2008

B Fioresta Ombrofila Dersa Savana-Estépica
(Floresta Trepical Praviah) {Caatinga do Sentae Arido)
B Fioresta Ombrofiia Aberta B Estepe
{Faclacdes da Floresta Ombrofle Densa) {Campos do Sul do Brasil)
Fioresta Ombrafila Mista B irea das Formagdes Pionekras
Flotests de Araucara) (Sistama Edafico de Primeira Ocupacic)
I Fcresta Estacional Decidual Arsas de Tensao Ecologica
(Floresta Tropical Caduciiolia) {Caontatos entro Tipos do Vegetatdo)
N Fioresta Estaclonal Semigecidual Refugios Vegetacionals
Fioeouls Tropical ©
Savana
(Cetrada)

Figura 1: Mapa da distribuigdo das fitofisionomias da Mata Atlantica. (SOS Mata Atlantica 2019-2020).

Este bioma vem sofrendo um continuo processo de fragmentacdo e de
desmatamento, que se iniciou com as constantes expedi¢des portuguesas enviadas ao
litoral brasileiro entre 1500 e 1530 (SOS Mata Atlantica, 2019-2020). A sua alta
biodiversidade, elevado grau de endemismo e altas taxas de desmatamento, fizeram a

Mata Atlantica estar incluida como um dos 34 hotspots mundiais (Myers et al., 2000),
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sendo classificada como area prioritaria para conservagdo (Rezende et al, 2018).
Segundo Scarano & Ceotto (2015) esta fragmentacao florestal aumenta a vulnerabilidade
das espécies vegetais as mudancas climaticas, devido a processos de savaniza¢dao e de
perda de biodiversidade.

Quando nosso enfoque ¢ a condi¢ao de conservagdo da Mata Atlantica no estado
do Rio de Janeiro, ¢ possivel afirmar que este se encontra altamente fragmentado. De
100% do territorio do Rio de Janeiro coberto pela Mata Atlantica (4.394.507 hectares),
atualmente seus remanescentes florestais sdo: de 30,7%, sendo deste total: 18,6% de
florestas, 0,3% de manguezais e 1,2% de restingas (SOS Mata Atlantica, 2018-2019),

conforme foi apresentado na Figura 2.

Atlas dos Remanescentes da Mata P
Atlantica do Estado do Rio de Janeiro &

B Remanescentes Florestais (Mata) 814.562 ha | 18,6% S

Il Restinga 52.299 ha|1,2% 17 Ve 'S o o
Mangue | RGP {
B Vegetacdo Natural 435540 ha | 10,0% i

Areas Naturais ndo florestais

TOTAL 1.322.434ha | 30,7%

Figura 2: Distribui¢do de remanescentes da Mata Atlantica para o estado do Rio de Janeiro. (SOS Mata

Atlantica, 2018-2019).

Devido ao seu atual estado de degradacao, as restingas necessitam de estudos mais
aprofundados de sua fauna e flora, consolidagao da vegetacao deste ecossistema, como
também de suas varidveis microclimaticas e edaficas, para que programas de conservagao

sejam implantados para a protecao de suas espécies.
2.2 Formacgoes Vegetacionais de Restinga

Segundo a resolucdo CONAMA (2012), restinga ¢ todo depdsito arenoso paralelo
a linha costeira em direc¢do ao interior do continente produzido por sedimentagdo através

de transgressoes e regressoes marinhas durante o periodo Quaternario. Trata-se de um
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ecossistema altamente instavel, devido a proximidade com o litoral, agdao dos ventos, das
marés e do spray marinho (Cirne et al., 2003). Além disso, sdo ambientes de alta
irradidncia e salinidade, baixa disponibilidade hidrica e nutricional, solo arenoso com
baixa retencdo de 4gua e intenso efeito antropico (Assumpg¢do & Nascimento, 2000; Rollo
et al., 2013; Melo Jr. & Boeger, 2018).

A variedade de formagdes vegetais da restinga depende de condi¢des como:
variacdo na topografia, influéncias marinhas e continentais e da flutuagdo do lengol
freatico (Aratjo & Henriques, 1984). Araujo (2000) afirma que a vegetacdo deste
ecossistema teria sido formada de plantas provenientes de ecossistemas proximos. Alguns
estudos ainda relatam, que devido as restingas serem ecossistemas recentes, formados
entre 8 e 10 mil anos, ndo houve tempo suficiente para suas espécies passarem por eventos
de especiacao (Castro et al., 2012).

Segundo Melo Jr. & Boeger (2018), os ecossistemas de restinga sdo formados por
uma grande variedade de formagdes vegetacionais, que vao desde formacgdes reptantes
proximas ao mar até formagoes florestais, abrangendo também brejos sazonais e
permanentes. Alguns estudos sobre estas formacdes ja foram realizados, como Sé (1996)
que observou cinco formagdes vegetacionais na restinga de Saquarema-RJ. Assis et al.
(2004) descrevaram dez formacdes vegetacionais na Restinga de Sepetiba-ES. Por sua
vez, Dau (1960) descreveu a estrutura da restinga de Cabo Frio-RJ e encontrou quatro
formacdes vegetacionais (graminoide, palmoéide, parque e mata).

Fernandes (2006) afirma que a riqueza floristica e a diversidade funcional das
restingas aumentam na medida que se distanciam do mar. Segundo Assumpg¢do &
Nascimento (2000), este gradiente vegetacional presente nas restingas do Norte
Fluminense do estado do Rio de Janeiro ¢ formado por quatro formagdes vegetacionais:
formacao de mata de restinga, formac¢do de Clusia, formagdo praial com moitas e

formagao praial graminoide (Figura 3).
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Mata de ;
Restinga
- 980m
Formacao de ‘
Clusia
- 580m
Formagao Praial
com Moitas
—-250m
Formagao Praial \ /
Graminoide \\,
\
- Linha de Maré

Figura 3: Esquema da distribuicdo das formagdes vegetacionais das restingas do Norte Fluminense — RJ,

proposto por Assumpgao & Nascimento (2000) (Acervo pessoal).

A formag¢do de mata de restinga comega a partir de 980 m da linha de maré,
formando uma mata continua, sendo a formacao de maior ciclagem de nutrientes e maior
quantidade de serrapilheira (Assumpc¢ao & Nascimento, 2000; Cabral et al., 2018). A
presenga de um dossel consolidado diminui a irradidncia que chega as plantas inferiores
(Pireda et al., 2019). A altura das espécies vegetais pode chegar até 15 metros, sendo a
formagdo com a maior faixa de altura dos individuos (Aratjo & Henriques, 1984). H4 o
aparecimento de outras espécies que ndo sdo abundantes nas outras formagdes, como
Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand (Burseraceae), Cynophalla flexuosa (L.) J. Presl
(Capparaceae) e Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T. D. Penn. (Sapotaceae)
(Assumpcao & Nascimento, 2000).

Quanto ao microclima, a mata de restinga apresenta menores valores de
irradiancia e valores elevados de temperatura e déficit de pressao de vapor (VPD), quando
comparado as outras formagdes vegetacionais (Assumpg¢ao & Nascimento, 2000; Melo
Jr. & Boeger, 2016). O solo tem os menores valores de pH, com os niveis de Mg, C,
matéria organica, N, condutividade elétrica e umidade do solo bastante elevados (Corréa
et al., 2020). Estas caracteristicas microclimaticas e edaficas a tornam como a formacgao
com maior riqueza e diversidade de espécies (Assumpgao & Nascimento, 2000).

A formacao de Clusia apresenta uma copa superior de 5 a 10 metros de altura, e
ocorre a partir de 580 m ¢ se estende até 980 m da linha do mar (Figura 3). E caracterizada

pelo adensamento das moitas, sendo uma regido de transi¢ao entre a mata de restinga e a
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formacao praial com moitas (Assumpg¢ao & Nascimento, 2000; Melo Jr. & Boeger, 2016).
Nesta formacao se destaca a espécie Clusia hilariana Schiltdl. (Clusiaceae) que estd
presente na regido central da moita, funcionando como espécie focal. Esta desempenha
um papel ecossistémico importante, uma vez que enriquece o solo a partir da queda das
suas folhas, favorecendo assim uma maior diversidade de espécies vegetais ao seu redor
(Corréa et al., 2020; Villela et al., 2020).

O microclima da formacao de Clusia apresenta niveis elevados de irradiancia, com
a temperatura e o VPD se assemelhando aos niveis encontrados na mata de restinga (Melo
Jr. & Boeger, 2016). Niveis intermediarios de pH e N foram encontrados com as analises
de solo. Valores elevados de Na, C, matéria organica, condutividade elétrica e umidade
foram caracteristicos do solo desta formagao (Corréa et al., 2020; Villela et al., 2020).

A formacgdo praial com moitas comega a partir dos 250 m se estendendo até
aproximadamente 580 m da linha do mar (Figura 3; Assump¢dao & Nascimento, 2000).
As moitas s3o formadas por arbustos e arvoretas de at¢ 4 m de altura (Melo Jr. & Boeger,
2016). A formacgao destas, esta diretamente relacionada ao fendmeno de nucleagdo, onde
principalmente espécies de bromélias e cactos formam um microclima adequado para
surgimento de outras espécies, tais como Schinus terebinthifolius Raddi. (Anacardiaceae),
Eugenia uniflora L. (Myrtaceae) e Scutia arenicola (Casar.) Reissek (Rhammaceae)
(Assumpcao & Nascimento 2000; Pireda et al., 2019). Vale ressaltar que essas espécies
também sdo encontradas em outras formagdes vegetacionais, o que destaca sua
capacidade de aclimatacao frente a diferentes variaveis ambientais (Pireda et al., 2019).

A formacgdo praial com moitas trata-se da formacdo com os maiores valores de
irradidncia e menores valores de temperatura e VPD (Pireda et al., 2019). Seu solo ¢ bem
caracteristico com um pH mais neutro (6,8), apresentando os menores valores de Mg, Na,
C, matéria organica, Zn, Mn, N, condutividade elétrica e umidade do solo quando
comparado as outras formacdes vegetacionais (Melo Jr. & Boeger, 2016).

A formacgao praial gramindide € constituida por espécies herbaceas, se estendendo
da linha de mar¢ até¢ 250 m (Figura 3; Assumpg¢ao & Nascimento, 2000; Arruda et al.,
2009). Geralmente sdo rasteiras, ndo apresentam porte arboreo e caules lenhosos (Aratjo,
& Henriques, 1984). Espécies como a Ipomoea imperati (Vahl) Griseb (Convolvulaceae)
e Blutaparon portulacoides (A. St.-Hil.) Mears (Amaranthaceae) sao dominantes nesta

formagao vegetacional, atuando como pioneiras e estabilizando o substrato (Cordazzo et
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al., 2006). Segundo Ormond (1960), as espécies vegetais conseguem alterar o padrdao do
vento proximo ao solo, aumentando a deposicao de particulas.

A formacdo praial gramindéide ¢ uma regido de intenso efeito antropico,
principalmente durante os meses de verdo. Ao longo do ano, as principais formas de
impacto s3o a pecuaria e a retirada de areia (Rollo et al., 2013). O efeito da salinidade
torna-se evidente nesta formacao, devido a presenga de marés e deposicao de salsugem.
Sua temperatura do solo pode chegar até 50 °C (Assumpg¢ao & Nascimento, 2000). Seu
microclima ¢ bem caracteristico, apresentando valores elevados de irradiancia e umidade
relativa do ar, e baixos valores de temperatura ¢ VPD (Arruda et al., 2009; Melo Jr. &
Boeger, 2016). O solo apresentou o valor mais elevado de pH (8,5) dentre as formagdes
vegetacionais. Por sua vez, valores considerados baixos foram encontrados para K, Ca,
C, matéria organica, N e umidade do solo. Enquanto, que Na, Fe e condutividade elétrica
tiveram valores elevados nesta formagao (Melo Jr. & Boeger, 2016).

Deste modo, se observam diferencas microclimaticas e edaficas entre as
formacodes vegetacionais de restinga trabalhadas, onde as espécies vegetais devem ajustar
seus atributos estruturais e fisioldgicos foliares para superar as variaveis impostas pelo

ambiente.
2.3 Respostas Estruturais e Fisiologicas Foliares

O ecossistema de restinga apresenta inimeras variaveis ambientais. Sdo exemplos
destas: elevados niveis de irradiancia, temperatura e VPD, solo nutricionalmente pobre e
salino, preseng¢a de spray marinho, ventos fortes e intenso efeito antropico). Estas
variaveis induzem alteracdes estruturais e fisiologicas nas espécies vegetais (Melo Jr. &
Boeger, 2016; Pireda et al., 2019).

Condig¢des de baixa disponibilidade hidrica e elevados niveis de irradiancia podem
influenciar diretamente nos atributos estruturais foliares. A area foliar estd relacionada
com a captagdo de luz pela folha. Em locais de baixa irradidncia como em ambientes
florestais, as folhas tendem a aumentar sua superficie para uma captura mais eficiente de
luz (Campbell et al., 2018; Pireda et al., 2019). Em ambientes mais secos sem a presenga
de um dossel consolidado, como nas restingas, as espécies vegetais tendem a investir em
folhas menores visando uma menor perda de agua (Melo Junior et al., 2019). O contetido
de 4gua na folha e a massa foliar por area também sdo atributos estruturais relevantes, e

ambos se mostram mais elevados em espécies que vivem em condigdes de baixa
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disponibilidade hidrica (Pireda et al., 2019). Grubb e colaboradores (2015) relatam a
capacidade dos individuos de armazenar 4gua nos seus tecidos foliares para superar os
periodos secos do dia. A massa foliar por area ¢ um atributo que quantifica os esqueletos
de carbono da folha (Borges et al., 2022). Folhas com mais esqueletos de carbono na sua
constitui¢do, se tornam mais duras e menos palataveis a herbivoros, sendo uma estratégia
interessante para as espécies de formacodes florestais (Turner, 1994; Wright et al., 2004).
Segundo Melo Jr. & Boeger (2016), espécies vegetais que vivem em altas irradiancias
também podem desenvolver folhas com maior massa foliar por area, sendo uma estratégia
comum em plantas de restinga se buscando maior longevidade foliar.

A espessura foliar pode ser representada por um maior espessamento do
parénquima paligadico e lacunoso, epidermes e cuticulas (John et al., 2017; Simioni et
al., 2017). O formato e a disposi¢do das cé¢lulas do parénquima pali¢cadico favorecem o
direcionamento e a captacao da luz pelos cloroplastos (Vogelmann et al., 1996; Oguchi et
al., 2018). Os espacos intercelulares do parénquima lacunoso proporcionam a captagdo
de CO,, influenciando na concentracao interna de carbono e na taxa fotossintética liquida
da planta (Rabelo et al., 2013; Pireda et al., 2019). O investimento em epidermes e
cuticulas mais espessas pode ser uma estratégia para suportar o aquecimento do mesofilo
e de dissipar o excesso de luz refletida (Vogelmann et al., 1996; Rabelo et al., 2013).
Segundo Pireda et al. (2019), plantas que estdo sobre altas irradidncias e temperaturas
podem ainda diminuir o tamanho dos seus estdmatos € aumentar o seu nimero. Esta
estratégia visa a abertura e o fechamento mais rapido dos estomatos, levando a captura de
CO; com menor perda de dgua para o ambiente (Vialet-Chabrand et al., 2017).

A baixa disponibilidade hidrica e nutricional, como também as altas irradidncias
do ambiente de restinga, nao influenciam somente os atributos estruturais da folha, mas
podem influenciar também os atributos fisioldgicos. A condutancia estomatica (gs) ¢
caracterizada como o grau de abertura estomatica. Este atributo influencia a taxa
fotossintética liquida (A4) e a taxa de transpirag¢do (£) (Zhou et al., 2013). Deste modo,
plantas em ambiente de baixa disponibilidade hidrica trabalham com estdomatos mais
fechados para diminuir a sua transpiracdo, e consequentemente, assimilam menos CO;
(Pireda et al., 2019). Em ambientes florestais os niveis de gs se apresentam maiores,
havendo uma maior assimilacdo de carbono (4) e uma consequente elevada taxa de

transpiracdo (E) (Zhou et al., 2013).
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O rendimento quantico efetivo do PSII (fotossistema II) (Y(II)) representa a
quantidade de luz capturada e direcionada ao processo fotoquimico (Genty et al., 1989).
Ambientes de baixa disponibilidade hidrica e alta irradiancia podem levar as plantas a
sofrerem estresse térmico e oxidativo na sua maquinaria fotossintética. Geralmente estas
diminuem o Y(Il) e aumentam a energia dissipada, resultando também na diminui¢ao dos
valores de rendimento quantico maximo do PSII (Fv/Fm) (Chen et al., 2006; Pireda et al.,
2019), que ¢ um indicativo de estresse. Valores de Fv/Fm menores que 0.75 (de 100 foétons
que chega no PSII, menos de 75% sdo direcionados para fotossintese) indicam que a
maquinaria fotossintética pode estar passando por estresse (Bolhar-Nordenkampf et al.,
1989).

O processo de aclimatacao das espécies vegetais se da por alteragdes estruturais e
fisiologicas foliares, mas também por mecanismos de plasticidade e/ou integracao de seus
atributos. Estes ajustes auxiliam as plantas a vencerem as varidveis ambientais impostas

a elas.
2.4 Plasticidade e Integraciao Fenotipica

As plantas sdo seres vulnerdveis as variaveis ambientais as quais estdo inseridas.
Para superar isso, estas espécies vegetais podem desenvolver estratégias aclimatativas
para sobreviverem as condi¢cdes impostas pelo ambiente (Valladares et al., 2006).
Segundo Bradshaw (1965), esta capacidade de ajustar seus atributos funcionais foliares
se mostra relacionada com a plasticidade fenotipica. Sabendo que a folha ¢ o 6rgao mais
plastico da planta (Sultan, 2000), define-se plasticidade fenotipica como a capacidade do
genotipo de expressar distintos fenotipos frente as varidveis ambientais (Valladares et al.,
2000).

Sabendo disso, nem toda alteragdo nos atributos funcionais ¢ considerada como
adaptativa (Van Kleunen & Fisher 2005). Existem casos que a plasticidade ndo acrescenta
maiores chances de sobrevivéncia aos individuos, dda-se o nome de plasticidade ndo-
adaptativa, e ainda, quando essa plasticidade compromete o desempenho dos individuos,
dé-se o nome de plasticidade desadaptativa (Ghalambor et al., 2007). Segundo Tyree e
colaboradores (1994), pode acontecer também que uma caracteristica promova vantagem
a sobrevivéncia dos individuos, mas leve a consequéncias negativas em outros aspectos
(trade-off), funcionando como um mecanismo de compensacao. Kreyling e colaboradores

(2019) afirmam que em condigdes ambientais heterogéneas, o sucesso aclimatativo das
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plantas em modificar atributos funcionais ¢ reduzido drasticamente, pois nem todo
fenotipo age de forma positiva a sua sobrevivéncia.

Poot & Lambers (2008) afirmam que para se reduzir os trade-offs ambientais € o
desenvolvimento de atributos ndo vantajosos, as espécies vegetais podem investir mais
em integracdo do que em plasticidade. A integracdo fenotipica se apresenta como o
conjunto de correlacdes funcionais entre os atributos (Pigliucci, 2003). Em trabalhos
anteriores, foram observados fendtipos mais integrados e menos plasticos (Valladares et
al., 2007; Matesanz et al., 2010). Gianoli & Palacio-Lopez (2009) encontraram uma
correlagdo negativa entre plasticidade e integracdo para duas espécies vegetais em
situacoes de sombreamento e seca. Trabalhos recentes demonstraram uma correlagao
positiva entre plasticidade e integracdo, indicando que esses processos atuam juntos na
aclimatagdo em ambientes adversos (Figura 4; Zimmermann et al., 2016; Pireda et al.,

2019; Matesanz et al., 2021; Borges et al., 2022).
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Figura 4: Correlagdo positiva entre plasticidade e integracdo fenotipica independente das variaveis

ambientais. Fonte: Matesanz et al. (2021).

Fenotipos mais plasticos e/ou integrados das espécies vegetais de restinga, podem
contribuir para vencer as variaveis ambientais encontradas nas formagdes vegetacionais,
ajudando a entender o processo de aclimatacao de plantas em ambientes de baixa

disponibilidade hidrica.
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3. Objetivo Geral

Identificar a influéncia dos principais atributos funcionais foliares estruturais e
fisiologicos que permitiram com que as espécies vegetais se aclimatassem em diferentes
formagoes vegetacionais de restinga (formagdo de mata de restinga, formacao de Clusia,
formagao praial com moitas e formagdo praial graminodide), a fim de se compreender

melhor o processo de aclimatacdo frente a variaveis microclimaticas e eddficas distintas.
3.1 Objetivos Especificos

- Caracterizar os fatores microclimaticos e edaficos de cada formagao vegetacional para

evidenciar as principais variaveis ambientais atuantes;

- Analisar os atributos estruturais foliares que possam influenciar no processo de

aclimatag¢do, visando armazenamento ou restri¢do a perda de agua;

- Identificar alteracdes micromorfologicas foliares que possam indicar estratégias de

restrigdo a perda de agua;

- Avaliar as taxas fotossintéticas liquidas (4), transpiracdo (E£) e condutancia estomatica
(gs) para compreender se as trocas gasosas sdo relevantes para a sobrevivéncia das

espécies nas formacdes vegetacionais;

- Analisar a eficiéncia fotoquimica do fotossistema II (PSII) a partir da emissao de

fluorescéncia da clorofila a para se observar o rendimento do PSII;

- Avaliar se a aclimatacdo das espécies € controlada por mecanismos de plasticidade e/ou

integragdo do fendtipo;

- Interpretar através da analise de cluster, a similaridade entre as formagdes vegetacionais

para avaliar a proximidade entre as espécies;

- Identificar pela andlise de parti¢ao de variancia, a influéncia da vegetacao e a identidade

taxondmica como controles da varia¢do nas caracteristicas foliares.
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A presente tese foi dividida em dois capitulos e estes serdo destinados a publicagao

de dois artigos:

Capitulo 1: Analises morfoanatdomicas foliares respondem a varia¢do microclimatica em
comunidades de plantas na Mata Atlantica.

Este trabalho foi submetido e aceito pela revista Trees: Structure and Function (Anexo 1).

Capitulo 2: Respostas aclimatativas de plantas coocorrentes em formagdes vegetacionais
de uma floresta tropical.

Este trabalho sera submetido a revista Flora.

33



4. Effects of microclimatic variation on plant leaf traits at the community level

along a tropical forest gradient
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Key message: Communities far from the tide line showed similarity, due to microclimatic
similarities. There was a separation of the beach grass community through traits tolerant

to environmental stress.

34



4.1 Abstract

It is challenging connections between leaf functional characteristics and environmental
changes, especially in systems with high biodiversity, such as the Atlantic Forest that is
considered vulnerable to climate change. This study characterizes the leaf
morphoanatomy of twelve species that occur in different vegetation types (sandbank
forest formation, Clusia formation, beach grass and shrub formation, and beach grass
formation) in sandbanks ecosystem in the Atlantic Forest. We aimed to understand how
leaf attributes adjust to the microclimatic variation in each vegetation type. Five
individuals of each species in the vegetation types were collected. Subsequently, plant
anatomy methods, including light and scanning electron microscopy, were used to make
observations. Our findings showed a similarity among the sandbank forest, Clusia
formation and beach grass and shrub formation that may be related to the short distance
between plant communities and/or being exposed to similar microclimatic conditions.
Characteristics such as epidermal cells with straight walls, hypostomatic leaves and thick
striated cuticles helped the species to acclimatize to the conditions of high irradiance of
these formations. On the other hand, the beach grass community was distinguished from
the others since the species in this community have exclusive characteristics (aquiferous
parenchyma, Kranz sheath, epistomatic leaf and large epidermal cells) that allow them to
tolerate water and heat stress in this environment. These characteristics are present in
vegetation close to sea line, but not in distant vegetations. Our results indicate expected
changes in the distribution and functioning of the Atlantic Forest communities, which are

characterized by large patches of environmental degradation.

Keywords: sandbanks; environmental variations; morphoanatomical; adaptive capacity
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4.2 Introduction

The Atlantic Forest is considered a biome of great extension and biodiversity, with
an original area of approximately 1,315,460 km? (SOS Mata Atlantica 2019-2020), which
extends from Rio Grande do Norte to Rio Grande do Sul (Murray-Smith et al. 2009). It
is the second largest tropical rainforest in the world, being one of the most important
biogeographical domains in South America, covering about 8% of all world biodiversity
(Ribeiro et al. 2009; Magnago et al. 2015). It is currently classified as a priority region
for conservation and one of the main biodiversity hotspots in the world (Myers et al. 2000;
Rezende et al. 2018).

Furthermore, Béllard et al. (2014) reported the Atlantic Forest is one of the three
most vulnerable hotspots to landscape changes, such as climate change, invasive species,
and urbanization. This is because the species in this biome are more vulnerable to
extinction due to a decrease in habitat due to anthropic actions or extreme climate events
(Urban, 2015). The accelerated deforestation of the Atlantic Forest threatens a distinct
and exclusive biological richness that promotes the diversity of phytophysiognomies
associated with the biome, such as the sandbanks (Scarano & Ceotto 2015). Formed about
10,000 years ago (Holocene) as a result of sea regression processes and/or by river and
lake sedimentary depositions in coastal plains (Silva 1999), the Brazilian sandbanks
harbor species from neighboring ecosystems of the Atlantic Forest and other biomes.
(e.g., Cerrado and Caatinga).

Sandbanks have severe environmental filters, for example, high temperatures and
irradiance, water and nutritional deficit and high levels of salinity. The high incidence of
winds and salt spray deposition are also observed as factors present in coastal ecosystems
(Melo Jr. & Boeger 2018; Silva et al. 2020), which can affect plant fitness over time.

Specifically, the sandbanks in the north of the state of Rio de Janeiro have four vegetation

36



types: sandbank forest (shaded environment, where the plants are larger and the soil has
a greater amount of organic matter), Clusia formation (dense thickets with the species
Clusia hilariana in the central region, generating intermediate shading), beach grass and
shrub formation (small thickets due to the high effect of irradiance, where the soil is
extremely poor) and the beach grass formation (inhabited by creeping and herbaceous
plants, and the effects of high irradiance, wind, sea air and salinity make this region highly
selective for plant species) (Arruda et al. 2009; Assumpg¢ao & Nascimento 2000). The
microclimatic and edaphic differences present between the vegetation types lead to the
formation of a vegetation gradient that increases as one moves away from the sea. For the
species to acclimatize in these formations, it is necessary to adjust their morphological
and anatomical leaf attributes (Cerqueira 2000; Scarano 2002; Melo Jr. & Boeger 2016).

Understanding how leaf morphological and anatomical attributes vary along
environmental gradients is essential to clarify how selective processes act in different
species (Reich et al. 1992; Rozendaal et al. 2006; Rossatto & Kolb 2013). In addition, it
is important to understand the ecological strategies adopted by plants, for example, it is
possible to evaluate the variation in leaf structure to optimize photosynthetic processes
and decrease water loss to the environment, reflecting on the control of niche segregation
and changes in floristic composition and species distribution (Oliveira et al. 2018;
Esquivel-Muelbert et al. 2019).

In this context, the permanence of species in resource-poor environments directly
depends on the functional attributes that make them adapted to local environmental filters
(Sultan 2000; Wright et al. 2004; Aratjo et al. 2022). The leafis the most studied organ
to understand these processes, since it responds quickly to environmental variations,
being considered highly plastic (Simioni et al. 2017; Pireda et al. 2019, 2020; Araujo et
al. 2021; Ariano et al. 2022; Borges et al. 2022). In addition, in xeromorphic
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environments, plants tend to produce leaves with smaller leaf area and greater stomatal
density, thereby reducing water loss to the atmosphere; increase the thickness of the
palisade parenchyma layers in order to increase the photosynthetic capacity; invest in
thickening the cuticle in order to reduce the loss of water to the environment; and increase
leaf thickness to improve water storage and more equal distribution of light by the
mesophyll (Melo Jr. & Boeger 2018; Pireda et al. 2019) making leaves more resistant to
water stress, high irradiance, salinity and nutritional poverty (Niinemets 2001; Arruda et
al. 2009; Amorim & Melo Junior 2017; Cabral et al. 2018). Some herbaceous species, in
order to overcome the environmental variables present in the sandbanks, end up investing
in structures such as: aquiferous parenchyma, Kranz sheath, bulliform cells and
isobilateral mesophyll, aiming at greater storage with less water loss, more efficient gas
exchange and light capture (Arruda et al. 2009; Viana et al. 2021). In this way, there is a
variety of combinations of leaf morphoanatomical attributes that are shaped by different
environmental factors and result in different forms of tolerance to drought and high
irradiance.

Therefore, our study compares and characterizes the leaf morphoanatomical
attributes of dominant species that occur in different vegetation types (sandbank forest
formation, Clusia formation, beach grass and shrub formation and beach grass formation)
in a sandbank ecosystem of the Atlantic Forest. This study involves understanding plant-
environment relationships, especially the consolidation processes of sandbanks
vegetation and the possibility of predicting changes in the community due to future
climate changes. In addition, it provides relevant information related to restructuring,
conserving, and maintaining ecosystem services.

For this, we asked the questions below.
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1) Do leaf traits converge between species sharing the same habitat? We expected
to find convergent leaf attributes within the vegetation types. Specifically, we expected
the vegetation types furthest from the sea line (sandbank forest formation and Clusia
formation) to have characteristics related to less water loss to the atmosphere. On the
other hand, we expected that the vegetation types closer to the sea line (beach grass and
shrub formation and beach grass formation) to have characteristics related to greater water
storage (Béchtold & Melo Junior 2015; Amorim & Melo Junior 2017; Pireda et al. 2019,
2020).

2) Are the leaf attributes of the dominant species different between each vegetation
type? The vegetation types present a wide variability in leaf characteristics, regardless of
floristic composition. Those far from the sea line were expected to have crystals and
secretory structures, and lower values for leaf area and specific leaf mass, since they are
subjected to high temperatures and greater vapor pressure deficit (Campbell et al. 2018;
Bezerra et al. 2020; Pessoa et al. 2019, 2021). On the other hand, the vegetation types
closer to the sea line were expected to have epicuticular wax, thick and striated cuticles,
and high leaf water content, since they are exposed to high irradiance and higher air
humidity (Arruda et al. 2009; Melo Jr. & Boeger 2018; Pireda et al. 2019, 2020).

3) What is more important in defining leaf attributes, the species taxonomic group
or the habitat it occupies? Vegetation is likely to be more important in explaining most
of the variability of the leaf characteristics in this sandbanks system than taxonomic

differences, since the vegetation types are subject to different environmental conditions

(Araujo et al. 2021; Emilio et al. 2021).

4.3 Materials and methods

4.3.1 Study area
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The study was carried out in the Fazenda Caruara RPPN, in the Grussai/Iquipari
Lagoon Complex (GILC) in the municipality of Sao Jodo da Barra, in northern Rio de
Janeiro State (21°72 654°Sand 41°03 64 5°W). It is the most prominent private sandbank
reserve in Brazil with around 4,235 hectares. The region climate has a marked seasonality,
with a rainy summer (December to March) and a dry winter (June to September), with an
average annual rainfall of 1,000 mm and an average annual temperature ranging from 19
to 25 °C (Assumpgao & Nascimento 2000). Its climate is type Aw according to the
Koppen classification (Koppen 1948).

The Fazenda Caruara RPPN has four sandbank vegetation types: sandbank forest
formation, Clusia formation, beach grass and shrub formation, and beach grass formation.
We carried out the study along a vegetation gradient of these types (Figure 1; 2; Table 1;
Assumpe¢ao & Nascimento 2000). The sandbank forest formation has 45 to 60% tree
cover and an upper canopy 2 to 15 m tall. In this formation, the thickets become denser
and form a continuous forest with litter. It is located 980 m from the sea line (Figure 1 A;
Assumpeao & Nascimento 2000). The Clusia formation has an upper canopy 1 to 3 m
tall, and Clusia hilariana enriches the soil with its leaves, which allows other species to
colonize around it (Villela et al. 2020). This formation is 580 m from the sea line (Figure
1B; Assumpgao & Nascimento 2000). The beach grass and shrub formation has a canopy
that is 1 m tall and nucleation occurs where cacti and bromeliads help other plant species
to become established. This formation is 250 m from the sea line (Figure 1C; Assump¢ao
& Nascimento 2000). The beach grass formation is composed by short and herbaceous
plants subjected to variations in the sea level, and consequent to the salinity and strong

wind effects (Figure 1D; Assumpc¢ao & Nascimento 2000).
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Fig 1 Sandbank vegetation types, in Rio de Janeiro, Brazil, South America. (A) Sandbank forest, (B) Clusia formation,
(C) Beach grass and shrub formation (D) Beach grass formation. The blue zone indicates the current distribution of the
Atlantic Forest in Brazil. The green dots indicate the distribution of vegetation types: sandbank forest (980m from the

tide line), Clusia formation (580m), beach grass and shrub (250m) and beach grass formation (tidal line).

4.3.2 Species selection and data collection

To find the variation in leaf attributes, we selected dominant species based on
species number, relative frequency, and importance values index for each vegetation type
(Assumpcao & Nascimento 2000). Thus, in sandbank forest formation, four species were
selected: Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand (Burseraceae), Cynophalla flexuosa

(L.) J. Presl (Capparaceae), Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D.Penn
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(Sapotaceae), and Scutia arenicola (Casar.) Reissek (Rhamnaceae). In the Clusia
formation, three species were selected: Clusia hilariana Schltdl. (Clusiaceae), Inga
maritima Benth (Fabaceae), and Pera glabrata (Schott) Baill. (Peraceae). In the beach
grass and shrub formation three species were also selected: Schinus terebinthifolia Raddi
(Anacardiaceae), Eugenia uniflora L. (Myrtaceae), and Varronia curassavica Jacq.
(Boraginaceae). Finally, in beach grass formation two species were selected: Ipomoea
imperati (Vahl.) Griseb. (Convolvulaceae) and Blutaparon portulacoides (A.St.-Hil.)
Mears (Amaranthaceae). Table 1 presents all selected species, as well as their common
name, life habit, whether they are endemic or not, distribution among Brazilian
phytogeography domains and conservation status.

To determine leaf morphological and anatomical characteristics, we randomly
selected 25 leaves from each species (five leaves per individual) that were the following:
1) fully expanded; 2) exposed to full sun; and 3) free from damage caused by pathogens
and/or herbivores. Plant sampling was done in July and September 2019. Additional

details on species characteristics are in Table 1.
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Tab 1 Characterization and life habits of the species in the different types of restinga vegetation. The conservation status of the species is from the National Flora Conservation
Center 2022 - reflora@jbrj.gov.br - Flora do Brasil 2020, CNC Flora 2022. Data Deficient (DD), Species Not Evaluated (NE), Least Concern (LC), Endangered (EN) and
Vulnerable (VU).

Plant Formation Family Species Common name Habit  Endemic Phytogeography Domains Conss;rt\l/;tion

Burseraceae Protium heptaphyllum (Aubl.) Marchand Pitch-white Tree No Amazon, Caatinga, Cerrado, Atlantic Forest DD - CNC Flora
Capparaceae Cynophalla flexuosa (L.) J.Presl Wild beans Shrub No Amazon, Caatinga, Cerrado, Alantic Forest, NE - CNC Flora

Forest Wetland
Sapotaceae Sideroxylon obtusifolium (Roem. & Schult.) T.D.Penn. Quixabeira Tree No Caatinga, Cerrado, Atlantic Forest, Wetland LC - CNC Flora
Rhamnaceae Scutia arenicola (Casar.) Reissek HoHE Shrub No Atlantic Forest EN - CNC Flora
Clusiaceae Clusia hilariana Schitdl. Beach shaker Tree Yes Atlantic Forest NE - CNC Flora
Clusia Fabaceae Inga maritima Benth. Inga of the sandbanks Tree Yes Atlantic Forest VU - CNC Flora
Peraceae Pera glabrata (Schott) Baill. Cobbler's stick Shrub No Amazon, Caatinga, Cerrado, Atlantic Forest NE - CNC Flora
Anacardiaceae Schinus terebinthifolia Raddi Mastic Shrub No Caatinga, Cerrado, Atlantic Forest, Pampa NE - CNC Flora
Shrub Myrtaceae Eugenia uniflora L. Pitangueira Shrub No Caatinga, Cerrado, Atlantic Forest, Pampa NE - CNC Flora
Boraginaceae Varronia curassavica Jacq. Whaling herb Shrub No Amazon, Caatinga, Cerrado, Atlantic Forest, Pampa  NE - CNC Flora
o Convolvulaceae Ipomoea imperati (Vahl.) Griseb. Kale Herb No Amazon, Atlantic Forest, Pampa NE - CNC Flora
Graminoid Amaranthaceae Blutaparon portulacoides (A.St.-Hil.) Mears Capotiragua Herb No Amazon, Atlantic Forest LC - CNC Flora

43



4.3.3 Measurements of microclimatic parameters

To measure temperature, humidity and irradiance, a LI-250 radiometer and a
thermo-hygroanemometer (AKSO — AK832) were used. Measurements at four different
points around each individual in each vegetation type were taken at an average distance
of 3 m from one end to the other. All individual plants (n = 20 of each species) were
visited at predefined times throughout the day (12:00 to 14:00). Each month,
measurements were taken from a different end, one month at the sea line and the following
month in the sandbanks forest region.

Later we calculated the vapor pressure deficit (VPD) using the formula: es/ea,

where es: saturated vapor pressure of the air and ea: vapor pressure of the air.

es: 0.61137 * EXP ((17.502 * Temperature) / (Temperature + 240.97))

ea: 1 - (Humidity / 100)

All measured microclimate variables are shown in figure 2.
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Fig 2 Microclimatic differences in the sandbank vegetation types. (a) Temperature; (b) Irradiance; (c) Vapor Pressure
Deficit (VPD); (d) Air humidity. All measurements were performed monthly at noon, for a period of one year. The values
were obtained through measurements around the individuals, where an average per individual and a general average were

performed for each measurement taken during the month. Different lowercase letters denote significant differences

(Tukey, P < 0.05).
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4.3.4 Morphoanatomical characterization

The leaf attributes evaluated in this study are listed in Table 2. For the leaf area
analysis, five expanded leaves were collected from each individual of each species (N=
25). The leaves were scanned, and the area was measured using the software Imagel,
according to Rasband (1997-2008) and Perez-Harguindeguy et al. (2013). To determine
the thickness, leaf water content and leaf mass area, 0.4 cm leaf discs were removed from
five expanded leaves per individual. The discs were hydrated in distilled water for 24
hours and the saturated mass was measured using a digital scale (Shimadzu model AY?220,
Japan). In addition, a digital caliper (Stainless Hardened, Switzerland) was used to
measure the thickness of the leaves. The hydrated disks were placed in an oven at 60 °C
for 72 hours to measure the dry mass. The leaf water content (LWMC) was calculated as
the difference between saturated mass and dry mass (Perez-Harguindeguy et al. 2013).
The leaf mass area (LM A) was calculated by dividing the dry mass by the disc area (Kluge
& Ting 1978).

For the stomatal density, 25 leaves per species were selected. The epidermis was
dissociated using the Franklin method (1945), where the samples were placed in a
solution (1:1) of acetic acid and hydrogen peroxide. Subsequently, semipermanent slides
were mounted and observed under a light microscope (Axioplan, ZEISS, Germany)
coupled to a camera (Moticam Pro 282B, Hong Kong).

The number counts of the stomata per mm? were performed on semipermanent
slides with the choice of 25 random fields with the Image J software. Twenty-five leaves
of each species were analyzed, and the thickness of the epidermis, cuticle, palisade, and
spongy parenchyma was measured with the same software (Rasband, 1997-2008; Perez-

Harguindeguy et al. 2013).
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4.3.5 Sample preparation for anatomical analysis

Three leaves of each species were selected for light microscopy. First, the middle
third fragments were fixed in a solution of 2.5% glutaraldehyde, 4% formaldehyde, and
a 0.05M sodium cacodylate buffer at pH 7.2 (Karnovsky 1965, modified by Da Cunha et
al. 2000). Subsequently, the samples were post-fixed in 1% osmium tetroxide and a 0.05M
sodium cacodylate buffer for two hours in the dark. Then, the samples were dehydrated
in a keto series and embedded in epoxy resin (Epon®). Semi-thin sections (70 nm) were
made using a Reichert Ultracuts Leica Instruments® ultramicrotome and then stained
with 1% toluidine blue and 1% borax buffer (Johansen 1940).

Freehand cross sections were made of the midrib, petiole and leaf blade for all
species, which were stained with Astra blue and basic fuchsin. Subsequently,
semipermanent slides were mounted with 50% glycerin (Johansen 1940; Kraus et al.
1998). In addition, images were taken with a camera (Moticam Pro 282B, Hong Kong)
coupled to a light microscope (Axioplan, ZEISS, Germany). The images were used for

the qualitative descriptions and quantitative analyses using the software Image J (Rasband

1997-2008; Perez-Harguindeguy et al. 2013).

4.3.6 Sample preparation for the micromorphological analysis

After fixing and dehydrating the material for light microscopy, part of the samples
was critical point dried (CPD 030, Baltec) with CO,, adhered to stubs with carbon tape,
and coated with a thin layer (20 nm) of palladium gold (SCD 050, Baltec, Switzerland).
Then, images were taken with a scanning electron microscope (EVO 40, ZEISS,

Germany) using a voltage of 15KV.

4.3.7 Statistical analysis
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To test the first hypothesis, a matrix was prepared that included the anatomical
and morphological leaf variables (Table S2) obtained for each sample unit (species).
Then, a two-factor cluster analysis was performed (species and anatomical variables)
using the UPGMA algorithm and the Serensen similarity coefficient, considering Jaccard
distances (Lance & Williams 1967; Ferreira 2008). To test the second hypothesis, the leaf
characteristics of the species were compared between the vegetations using a two-way
ANOVA (with species and vegetation as predictors). Subsequently, post-hoc Tukey tests
were used to test the differences in leaf characteristics of each species between the
vegetations, with the individuals as the sample unit.

To test the third hypothesis, a variance partition was created to better understand
the importance of taxonomic (species) versus environmental (vegetation) controls in the
variation of leaf traits. Multilevel linear mixed models were constructed for each leaf trait
measured, with vegetation and species as nested random factors, following the approach
used by Rosas et al. (2019) and Aragjo et al. (2021). Normality and homogeneity of
variance were verified using the Shapiro-Wilk and Levene tests, respectively (Levene
1961; Shapiro-Wilk 1965). When necessary, the variables were transformed into logl0
for normality assumptions. All analyses were performed using the software R version

4.1.0v (R Core Team 2022).
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Tab 2 Leaf morphological and anatomical attributes evaluated for species in different sandbanks vegetation types.'Pireda et al. 2019; *Turner 1994; *Biindchen
et al. 2015; *Grime 1979; Weyers & Meidner 1990; ®Pallardy 1981; "Gratani et al. 2006; $Westoby 1998; °Pearce et al. 2006; '° Melo Jr. & Boeger 2018.

Traits Acronym Unit Functional significance
Leaf area LEA cm? Light capture for the photosynthetic process'
Leaf thickness LET mm Resource acquisition and use, and resistance to physical damage?
Leaf water mass content LWMC mg g'! Leaf temperature reduction and protection against desiccation®
Leaf mass area LMA g.m? Resource uptake, resource use efficiency, structural defense and growt strategies*
Stomatal density STD mm? Carbon assimilation and water use efficiency’
Stomatal area STA um Efficiency and conservation of water use®
Abaxial and adaxial cuticle thickness ABCT/ADCT pm Thicker cuticle leads to less water loss in the leaf”
Abaxial and adaxial epidermis thickness =~ ABET/ADET pm Light and heat dissipation®
Palisade parenchyma thickness PPT pm Efficient use of light and direction for the photosynthetic process’
Spongy parenchyma thickness SPT um Gas exchange and directing sunlight'’
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4.4 Results

4.4.1 Convergent and divergent leaf characteristics

The dendrogram shows four large groups (Figure 3). The first group is formed
exclusively by the beach grass formation (/. imperati and B. portulacoides) that has thick
and straight epidermal cell walls (Figure S1), a thick striated cuticle (Figure 4d; S1),
crystals (Figure 4b, 4c, 4f; S2) and epicuticular wax on both sides (Figure S1). The second
group is composed by only V. curassavica in the beach grass and shrub formation, which
has characteristics such as dorsiventral mesophyll (Figure 4g), a thick cuticle (Figure 4h
and S1s), stomatal crypts (Figure 41; S2), crystals and trichomes (Figure 4g, S1; S2; S3),
a papillose adaxial surface (Figure 4j) and epicuticular wax (Figure S1). The third group
comprises species from the Clusia formation (I. maritima and P. glabrata) and sandbank
forest (C. flexuosa and P. heptaphyllum), which share a hypostomatic leaf (Figure 4m;
S1; S2), few layers of palisade and spongy parenchyma (Figure S2), a collateral bundle
surrounded by perivascular fibers (Figure 4k; S3), a striated cuticle (Figure 41; S1) and
the presence of trichomes and associated microorganisms (Figure S1). Finally, the fourth
group has species from the beach grass and shrub formation (S. terebinthifolia and E.
uniflora), Clusia formation (C. hilariana) and sandbank forest formation (S. arenicola
and S. obtusifolium), which have small epidermal cells (Figure 4n, 40; S1) a petiole with
a plano-convex contour (Figure S3), a striated cuticle (Figure 40; S1) and an abundance
of crystals (Figure 4p; S2).

There is a similarity between the sandbank forest, Clusia, and beach grass and
shrub formations. However, the beach grass formation is separated from the other
vegetation types due to the unique characteristics of its species, such as aquiferous
parenchyma (Figure 4c and 4d), a Kranz sheath (Figure 4a and 4b), bulliform cells (Figure

41), epistomatic leaf (Figure S1m) and isobilateral mesophyll (Figure 4c). In addition, the
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aquiferous parenchyma (Figure 4e), bulliform cells (Figure 4f), stomatal crypts (Figure
41), striated and thick cuticle (Figure 41 and 40), presence of crystals (Figure 4g),
microorganisms (Figure 41) and isobilateral mesophyll (Figure 4c) are the main leaf

attributes that separate the communities (Figure 4 and table S1).

4.4.2 Variation in leaf morphoanatomical attributes among vegetation types

Most leaf morphoanatomical attributes exhibited differences among vegetation
types (Figure 5). The leaf area showed no differences between the sandbank forest and
formation of Clusia. However, both were different from the beach grass and shrub and
the beach grass formations (Figure 5a; Table S2). The leaf thickness was distinct between
the Clusia and beach grass formations, but no difference between the sandbank forest and
beach grass and shrub formations (Figure 5b; Table S2). For leaf water content, there was
no difference between the sandbank forest, Clusia, and beach grass and shrub formations;
however, all these differed from the beach grass formation (Figure 5c; Table S2).
Similarly, the Clusia formation differed from the sandbank forest, beach shrub formation
and beach grass formation in specific leaf mass and thickness of the spongy parenchyma
(Figures 5d and 51; Table S2). No differences in stomatal density were observed between
the sandbank forest and beach grass and shrub formations; there were only differences
for the Clusia and beach grass formations (Figure Se; Table S2).

The beach grass formation differed from the other sandbank formations -
sandbank forest, Clusia and beach grass and shrub formations - in stomatal area and
abaxial epidermis (Figures 5f and 5i; Table S2). For the adaxial and abaxial cuticles, the
beach grass and shrub formation species differed from the species in the other formations;

there were no differences between the latter species (Figures 5g and Sh; Table S2). There
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was a difference between the Clusia and beach grass formations for adaxial epidermis

and palisade parenchyma thickness (Figures 5j and 5k; Table S2).

4.4.3 Variability of leaf morphoanatomical characteristics

To separate the effects of vegetation versus species on leaf traits, we performed a
partition of variance analysis. The proportion of global variance by species versus
vegetation varied according to the specific characteristic considered (Table S3). “Species”
explained a high percentage of variance (53—90%) for leaf traits, including specific leaf
mass, leafarea, leaf thickness, and palisade and spongy parenchyma thickness (Figure 6).
Variables related to stomata (e.g., stomatal density) and leaf mesophyll characteristics
(e.g., epidermis thickness) were highly associated with vegetation (> 60% of the

explained variance) (Figure 6; Table S3).
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Fig 3 Similarity dendrogram (UPGMA) between 12 species of different vegetation types of sandbanks, generated by a matrix of presence and absence of anatomical
characteristics. Abbreviations: Strai. Epi: Straight wall epidermal cells; Sinu. Epi: Sinuous wall epidermal cells; Thic. Epi: Thick-walled epidermal cells; Smal. Epi: Small
epidermal cells; Larg. Epi: Large epidermal cells; Hyp. Leaf: Hypostomatic leaf; Amp. Leaf: Amphistomatic leaf; Epi. Leaf: Epistomatic Leaf; Dors. Mes: Dorsiventral
mesophyll Isob. Mes: Isobilateral mesophyll; Unis. Epi: Uniseriate epidermis; Thic. Cut: Thick cuticle; Strai. Per: Straight periclinal wall; Conv. Per: Convex periclinal wall;
Stom. Cryp: Stomatal crypt; Sub. Lay: Subepidermal layer; Scler. Shea: Sclerenchymatic sheath; Kranz. Shea: Kranz sheath; Palis -: One to three layers of palisade parenchyma;
Palis +: Four to six layers of palisade parenchyma; Spong -: One to five layers of spongy parenchyma; Spong +: Six to twelve layers of spongy parenchyma; Aqui. Par:
Aquiferous parenchyma; LB. Du or Cav: Ducts and/or cavities; LB. Cryst: Presence of crystals on the leaf blade; LB. Tric: Trichomes on the leaf blade; Par. Stom: Paracytic
stomata; Ano. Stom: Anomocytic stomata; Acti. Stom: Actinocytic stomata; Mid. Pla-conv. Cont: Plano-convex contour; Mid. Con-con. Cont: Concave-convex contour; Mid.
Bic. Cont: Biconvex contour; Mid. Flat. Cont: Straight contour; Mid. Ang. Col: Angular collenchyma; Mid. Ring. Col: Annular collenchyma; Mid. Lac. Col: Lacunar
collenchyma; Mid. Col. Abs: Collenchyma absent; Mid. Col. VB: Collateral vascular bundle; Mid. Bic. VB: Bicollateral vascular bundle; Mid. Cont. Palis: Continuity of the
palisade parenchyma in the rib; Mid. Bul. Cel: Bulliform cells; Mid. Du or Cav: Ducts and/or cavities in the rib; Mid. Latic: Laticifers; Mid. Periv. Fib: perivascular fibers; Mid.
Cryst: Crystals present in the rib; Mid. Tric: Trichomes present on the rib; Wit. Pet: Petiole absent; Pet. Pla-conv. Cont: Plano-convex contour of petiole; Pet. Con-com. Cont:
Concave-convex contour of petiole; Pet. Bic. Cont: Biconvex contour of petiole; Pet. Flat. Cont: Straight contour of petiole; Pet. Ang. Col: Petiole angular collenchyma; Pet.
Ring. Col: Petiole annular collenchyma; Pet. Lac. Col: Petiole lacunar collenchyma; Pet. Col. Abs: Petiole collenchyma absent; Pet. Col. VB: Collateral vascular bundle of the
petiole; Pet. Bic. VB: Bilateral petiole vascular bundle; Pet. Cont. VB: Continuity of the vascular system of the petiole; Pet. Bul. Cel: Bulliform cells; Pet. Du or Cav: Petiole
ducts and/or cavities; Pet. Latic: Laticifers; Pet. Periv. Fib: Perivascular fibers of the petiole; Pet. Cryst: Presence of crystals on the petiole; Pet. Tric: Presence of trichomes on
the petiole; Epic. Ada: Presence of epicuticular wax on the adaxial surface of the leaf blade; Epic. Bot. Sid: Presence of epicuticular wax on both surfaces of the leaf blade; Wit.
Epic: Without wax; Stom. Epic: Presence of epicuticular wax around stomata; EPP. Ornam: Presence of cuticle ornamentation around stomata; Stri. Aba: Striated cuticle on
abaxial surface; Stri. Ada: Striated cuticle on adaxial surface; Pap. Ada: Papillose surface; Bact or Fung: Fungi and bacteria; MM. Tric: Trichomes.
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Fig 4 Anatomical images of species in the sandbank vegetation types. (a) Dorsiventral mesophyll of B. portulacoides in the beach grass formation; (b) Kranz sheath of B.
portulacoides in the beach grass formation (shown by white arrows); (c) Isobilateral mesophyll of 1. imperati in the beach grass formation; (d) Aquiferous parenchyma of B.
portulacoides in the beach grass formation; (e) Aquiferous parenchyma of 1. imperati; (f) Bulliform and laticifer cells in the petiole of 1. imperati in the beach grass formation
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(shown by white arrows); (g) Tector and glandular trichomes of V. curassavica in the beach grass and shrub formation (shown by white arrows); (h) Epidermal cell secretory in
V. curassavica in the beach grass and shrub formation; (i) Trichomes on the abaxial surface of V. curassavica in the beach grass and shrub formation; (j) Papillose adaxial
epidermis of V. curassavica in the beach grass and shrub formation (shown by white arrows); (k) Secretory cavity in the vein of P heptaphyllum in the sandbank forest formation
(shown by white arrows); (I) Striated cuticle and wax on the adaxial surface of C. flexuosa in the sandbank forest formation (shown by white arrows); (m) Sclerenchymatic
sheath in P. heptaphyllum in the sandbank forest formation (shown by white arrows); (n) Amphistomatic leaf (adaxial surface) of S. arenicola in the sandbank forest formation;
(o) Cuticle ornamentation around the stomata in S. obtusifolium in the sandbank forest formation (shown by white arrows); (p) Petiole with collateral bundle in E. uniflora in
the beach grass and shrub formation (shown by white arrows). Bars: 200pum: a; 100um: b, c, f, g, m, p; S0um: d, e; 20pum: h, 1, j, k, n, 0; 10um: 1.
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Fig 5 Leaf morphological and anatomical attributes of species in the sandbank vegetation types. (a) Leaf area; (b) Leaf
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values and larger dots represent higher values. Different lowercase letters denote significant differences (Tukey, P <0.05).
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4.5 Discussion

In this study, a similarity was observed between the sandbank forest, Clusia and
beach grass and shrub formations, which may be related to the short distances among the
vegetation types and/or being exposed to similar microclimatic conditions.
Characteristics such as epidermal cells with straight and thick walls, hypostomatic leaf
and thick and striated cuticle helped the species to acclimatize to conditions of high
irradiance of these formations. On the other hand, the beach grass formation was separate
from the others since this vegetation type is composed of species with exclusive
characteristics (e.g., aquiferous parenchyma and a Kranz sheath), facilitating their
development in this environment.

Several attributes appear along the vegetation types, which are plant
characteristics found in dry environments, for example: epidermal cells with straight and
thick walls, a hypostomatic leaf, a thick and striated cuticle, convex periclinal walls,
crystals, trichomes, epicuticular wax, and collateral vascular tissue surrounded by
perivascular fibers. The straight walls of the epidermal cells, striated cuticle, and
epicuticular wax help to reflect light and prevent the mesophyll from heating up by
forming a reflective leaf surface (Melo Jr. & Boeger 2018; Ariano et al. 2022). The
formation of this reflective surface becomes important for sandbank plants, since a
mesophyll receiving an excess of light can cause the degradation of chlorophyll
molecules, impairing the capture of light by the antenna complexes and the entire
photosynthetic process (Demmig-Adams & Adams 1996).

Crystals act as calcium deposits in various regions of the leaf, such as the
mesophyll, veins, and petiole (Bezerra et al. 2020). Furthermore, the ubiquity of calcium
crystals in sandbanks plants may represent an important strategy to reduce water loss,

avoid photoinhibition and resist drought conditions (Garvie 2006; Brown et al. 2013).
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Plants from arid environments such as the sandbanks may invest in the nocturnal
construction of calcium crystals, mainly calcium oxalate crystals, to act as subsidiary
diurnal sources of CO; that will help the plant overall photosynthetic performance
independently of the CO» atmospheric availability (Tooulakou et al. 2016a). Generally,
this CO2 mobilization from calcium crystals occurs in periods when plants have their
stomata closed to avoid water loss and/or when there is a impairment between light
reactions and CO; fixation (Tooulakou et al. 2016b). In general, calcium crystals support
a low photosynthetic rate (+ 3 mmol of CO, m™. s”! for 4 to 5 hours) aimed only at the
maintenance and survival of plants in arid environments, and not the growth itself
(Tooulakou et al. 2019). Perhaps this mechanism can explain the large amount of calcium
crystals found in most of the species studied in the different types of sandbank vegetation.

Trichomes, in turn, can be tector or glandular, and are common in several plant
species; both help to protect against herbivory and store compounds (Silva et al. 2020).
In general, glandular trichomes may present phenolic compounds with secretion
components (Ventrella et al. 2008), while in tector trichomes the phenolic compounds
may be anchored to cell walls through covalent bonds (Karabourniotis et al. 2020). The
phenolic compounds present in trichomes can act as protective filters against the action
of UV-B radiation, preventing overheating of protoplasts and damage to proteins, lipidic
and nucleic acids (Kulbat 2016; Csepregi & Hideg 2018). Glandular trichomes can also
have mucilage inside, which characterizes an important strategy for tolerance to dry
environments, since the mucilage has water chelating properties (Nguimbou et al. 2014;
Ballego-Campos et al. 2020). In addition, tector trichomes can also establish reflective
surfaces at high irradiance and establish a humid microclimate on the leaf surface,
reducing the difference in leaf-air vapor pressure deficit and consequently reducing water
loss by transpiration to the environment (Santos et al. 2016; Pessoa et al. 2019).
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According to Cabral et al. (2018), some of these characteristics may be determinants for
colonization in different sandbanks communities.

On the other hand, divergent leaf characteristics, such as aquiferous parenchyma,
Kranz sheath, bulliform cells and isobilateral mesophyll, demonstrate why the beach
grass formation is distinguished from the other formations. The beach grass formation is
distinct, with high irradiance, high air humidity, higher incidence of wind, and high
salinity. The greater instability in this formation resulted in it being separate from others
(Assumpgao & Nascimento 2000). For example, Arruda et al. (2009) identified several
foliar strategies in a creeping community in the sandbanks, such as the Kranz sheath,
which increases carbon uptake in hot and dry environments, and the isobilateral
mesophyll, which directs more efficiently light through the palisade, decreasing
photoinhibition damage. Furthermore, Viana et al. (2021) describe stomata on both leaf
surfaces as a way of surviving in a dry environment, since this reduces the time stomata
remain open, which prevents evapotranspiration. According to Arruda et al. (2009), these
characteristics are relevant to increase leaf longevity, photosynthetic efficiency and water
storage. In this way, the environmental variables on the sea line lead the beach grass
formation to develop characteristics that diverge from those in the other formations.

The separation of the beach grass formation from the sandbank forest, Clusia, and
beach grass and shrub formations were also due to differences in morphoanatomical
attributes. Leaf area is generally smaller in environments with high irradiance, since the
plant avoids water loss (Melo Jr. & Boeger 2016). This attribute was previously analyzed
in different sandbank vegetation types, and individuals in the forest region had leaves
with a greater leaf area (Melo Junior et al. 2019). For example, Pireda et al. (2019) found
smaller leaves in a sandbank environment compared to a forest area. However, the beach
grass formation had the leaves with the largest leafarea. This is possibly due to the leaves
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investing in N, since this nutrient is scarce in sandbanks soils. A plant can also invest in
leaf area to produce proteins and optimize its photosynthetic capacity (Régo et al. 2013).
According to Wright et al (2004), an investment in photosynthetic proteins may be
important in this formation to increase carbon assimilation. Since the beach grass
formation has higher humidity values and lower temperature values and vapor pressure
deficit (VPD), the investment in leaf area was beneficial and did not generate excess water
loss.

The beach grass community also showed greater leaf thickness, which is due to a
greater number of layers of palisade and spongy parenchyma in the mesophyll, favoring
light absorption and gas exchange, making photosynthetic processes more efficient
(Simioni et al. 2017; Pireda et al. 2019). The presence of a mesophyll with a palisade on
both faces (isobilateral) was decisive in this formation (Arruda et al., 2009). For example,
Melo Junior et al. (2019) associate thicker leaves with high exposure to irradiance.
According to Pireda et al. (2019), a greater thickening of the spongy parenchyma can
function as a true mirror chamber for light, directing it to the chloroplasts present in the
palisade parenchyma.

The epidermis and cuticle are also associated with thickness. We observe a thick
cuticle in all vegetation types, which in turn is formed by lipid substances that reduce
cuticular transpiration and protect against the action of winds and fungi (Turner, 1994;
Simioni et al. 2017). The epidermal cells may vary according to the light intensity (Rocas
et al. 2001). Dickison (2000) reports that thicker epidermal cells can decrease leaf
temperature, causing photosynthetic processes to take place, without showing
photoinhibition. And according to Kozlwoski (1997), the epidermal cells and cuticles of

plants that live in an environment with salinity are very thick.
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The water content in the leaf was an important attribute, since one of the strategies
used by the beach grass formation is storing water in tissues. According to Pireda et al.
(2019), thick leaves also end up being succulent to overcome the difficulties imposed by
the dry environment. Arruda et al. (2009) also found the presence of aquifer parenchyma
and revealed how the plant overcame water scarcity (Viana et al. 2021). The specific leaf
mass corresponds to the carbon expenditure in the construction of leaves (John et al.
2017). Generally, leaves with a high specific leaf mass are rigid, scleromorphic, and
unpalatable to herbivores due to greater investment in carbon than in nitrogen during leaf
formation (Wright et al. 2004). Sandbanks formations may have used a strategy on the
leaf surface to avoid insect and microorganism attacks.

Contrary to expectations, taxonomic identity is the factor that mostly controls the
variation of leaf morphological and anatomical attributes in the sandbank vegetation
types, such as leaf area, specific leaf mass, and adaxial and abaxial cuticles. This variation
may be related to competition for resources and limitations in the availability of water
(Araujo et al. 2021) and nutrients in a sandbank environment. Furthermore, Emilio et al.
(2021) showed that > 70 % of the evaluated attributes (e.g., stomatal length, leaf area,
stomatal density, and thickness) in palm leaves are explained at the species-specific level.
This variation in leaf attributes is relevant to the distribution of species, promoting
adaptations to climate change due to the degradation in a sandbank environment (Bedetti
et al. 2011). Therefore, we reveal that the controls (e.g., environmental, and taxonomic)
can influence leaf attributes differently as the evaluated biome changes. In the Cerrado,
microclimate variations (e.g., environmental control, Aragjo et al. 2021) influence leaf
characteristics, while in the Atlantic Forest, taxonomic identity (species) is more

important in controlling leaf attributes.
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4.6 Conclusion

Our results demonstrate that the vegetational types of the Atlantic Forest present
broad functional similarity. The plant communities of sandbank forest, Clusia formation
and beach grass and shrub formation with thickets are sensitive to high temperatures and
severe droughts, and thus, will probably be affected as a result of extreme weather events.
A tolerance to water stress is the presence of epistomatic leaf, aquiferous parenchyma and
large epidermal cells and to heat stress is the presence of bulliform cells, Kranz sheath
and absence of petiole are exclusive characteristics of the beach grass community, which
helped its separation other vegetation types. Our results therefore indicate expected
changes in the distribution and functioning of vegetation types in the Atlantic Forest,

characterized by large patches of environmental degradation.
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4.8 Appendix

Effects of microclimatic variation on plant leaf traits at the community level along

a tropical forest gradient
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(Text S1) Morphoanatomical characterization of the leaf blade
Paradermic sections

SANDBANK FOREST: For C. flexuosa, S. obtusifolium and S. arenicola, the
small epidermal cells had straight and thick walls (Figure S1a); only P heptaphyllum had
epidermal cells with sinuous walls (Figure S1b). Hypostomatic leaves with paracytic
stomata were observed in C. flexuosa, S. obtusifolium, and P. heptaphyllum (Figure Slc).
However, S. arenicola had an amphistomatic leaf with anomocytic stomata (Figure S1d).
S. obtusifolium had ornamentation on the external periclinal wall around the stomata
(Figure Sle), and C. flexuosa had stomata inside depressions in the wall (Figure S1f).
CLUSIA FORMATION: In C. hilariana and P. glabrata, the small epidermal cells had
straight and thick walls. However, I. maritima had cells with sinuous walls (Figure S1g).
The species is this community had hypostomatic leaves (Figure S1h). BEACH GRASS
AND SHRUB FORMATION: Small epidermal cells with straight and thick walls were
observed in S. terebinthifolia and V. curassavica. However, E. uniflora had sinuous
epidermal cells (Figure S1i). In addition, all species in this community had hypostomatic
leaves (Figure S1j). BEACH GRASS FORMATION: Both species had large epidermal
cells with thick straight walls (Figure S1k). 1. imperati had an amphistomatic leaf (Figure
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S11), while B. portulacoides had an epistomatic leaf; both species had paracytic stomata.
This last feature was exclusive to the other species studied (Figure S1m).
Micromorphological analyses revealed abundant epicuticular wax, a striated
cuticle (Figure SIn), and fungi and bacteria in all species of the sandbank forest (Figure
S1o) and Clusia formation (Figure Slp). In the beach grass formation were observed
epicuticular wax and striations cuticle in S. terebinthifolia and E. uniflora (Figure S1q).
V. curassavica did not exhibit these characteristics; however, many trichomes were
observed on both leaf surfaces (Figure S1r) and the adaxial surface was papillose (Figure
S1s). In both species of the beach grass formation, epicuticular wax and a striated cuticle

were evident (Figure S1t).
Mesophyll

SANDBANK FOREST: C. flexuosa, S. obtusifolium and P. heptaphyllum had
dorsiventral mesophyll (Figure S2a), and S. arenicola had isobilateral mesophyll (Figure
S2b). C. flexuosa, S. obtusifolium, and S. arenicola had a uniseriate epidermis with
convex periclinal walls and subepidermal layers (Figure S2c¢). C. flexuosa and S.
arenicola had thick cuticles. P. heptaphyllum had epidermal cells with straight periclinal
walls and a sclerenchymatic sheath extending to the adaxial epidermis (Figure S2d). One
to three layers of palisade parenchyma and up to five layers of spongy parenchyma were
observed in P. heptaphyllum, C. flexuosa, and S. obtusifolium. In S. arenicola, four to six
layers of palisade parenchyma and up to eight layers of spongy parenchyma were
observed. CLUSIA FORMATION: The three species in this community had dorsiventral
mesophyll. . maritima and P. glabrata had convex periclinal walls, one to three layers of
palisade parenchyma, and one to five layers of spongy parenchyma (Figure S2e). In
contrast, C. hilariana had straight periclinal walls, subepidermal layers, the presence of
crystals and ducts and/or cavities, and thicker palisade parenchyma and spongy
parenchyma (Figure S2f). Thick cuticles were observed in the three species (Figure S2g).
BEACH GRASS AND SHRUB FORMATION: All species have a dorsiventral
mesophyll (Figure S2h), with one to three layers of palisade parenchyma and the presence
of crystals. S. terebinthifolia had a subepidermal layer (Figure S21), and E. uniflora had
cavities and/or secretory ducts in the mesophyll, midrib, and petiole. V. curassavica had
some unique characteristics in the beach grass and shrub formation with thickets, such as

thick cuticles, stomata inside crypts, and tector and glandular trichomes on the adaxial

78



and abaxial surfaces (Figure S2j, k). BEACH GRASS FORMATION: I. imperati had
isobilateral mesophyll (Figure S21), while B. portulacoides had dorsiventral mesophyll
(Figure S2m).

Both species had thick cuticles, convex periclinal walls, aquiferous parenchyma,
and crystals. B. portulacoides had a Kranz sheath and invested little in palisade
parenchyma; more than 50% of the mesophyll was aquifer parenchyma (Figure S2n, o).
L. imperati, in turn, invested more in palisade parenchyma and spongy parenchyma, and

it also developed structures for water storage (Figure S2p).
Midrib and petiole

SANDBANK FOREST: A midrib and petiole with a plano-convex outline were
present in C. flexuosa, S. obtusifolium, and S. arenicola (Figure S3a). Collenchyma was
present in P. heptaphyllum and S. arenicola. All species of the Sandbanks forest had
collateral vascular bundles in the vein and petiole. All bundles were surrounded by
perivascular fibers (Figure S3b). P heptaphyllum and S. obtusifolium had cavities and/or
secretory ducts, and we observed laticifers in S. obtusifolium (Figure S3c). Trichomes
were abundant on the petiole of all species of this vegetation type (Figure S3d). CLUSIA
FORMATION: The midrib and petiole of all species of this vegetation type had a
collateral vascular bundle, which was continuous and surrounded by perivascular fibers,
as well as crystals (Figure S3e). I. maritima had a concave-convex midrib and a petiole
with angular collenchyma and trichomes (Figure S3f). C. hilariana had crystals, laticifers
and annular collenchyma, while P. glabrata had a flat-convex petiole with crystals and
trichomes (Figure S3g, h). BEACH GRASS AND SHRUB FORMATION: The midrib
region of S. terebinthifolia and E. uniflora had a flat-convex shape (Figure S31); it was
concave-convex shaped in V. curassavica (Figure S3j). In all species, a collateral vascular
bundle was found in the petiole and midrib, showing the presence of crystals (Figure
S3k). S. terebinthifolia and E. uniflora had annular collenchyma, and V. curassavica had
angular collenchyma (Figure S31). Trichomes were observed on the petiole of S.
terebinthifolia and V. curassavica (Figure S3m). BEACH GRASS FORMATION: B.
portulacoides did not have a petiole; the leaf was sessile. In this species, the central vein
had a flat contour and collateral vascular bundle (Figure S3n). I imperati had a
bicollateral vascular bundle and angular collenchyma in the midrib and petiole (Figure

S30). Laticifers and bulliform cells were also found in this species (Figure S3p).
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Fig S1 Paradermic sections and micromorphological images of the species in the sandbank vegetation types. (a) Straight and thick adaxial wall of S. obtusifolium in the sandbank
forest (shown by white arrows); (b) Sinuous abaxial wall in P heptaphyllum in the sandbank forest (shown by white arrows); (¢) Hypostomatic leaf (abaxial surface) of S.
obtusifolium in the sandbank forest; (d) Amphistomatic leaf (adaxial surface) of S. arenicola in the sandbank forest; (e) Wall ornamentation around the stomata of S. obtusifolium
in the sandbank forest (shown by white arrows); (f) Epidermal depressions in C. flexuosa in the sandbank forest (shown by white arrows); (g) Sinuous abaxial wall of 1. maritime
in the Clusia formation (shown by white arrows); (h) Hypostomatic leaf (adaxial surface) of P glabrata in the Clusia formation; (i) Sinuous abaxial wall in E. uniflora in the
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beach grass and shrub formation (shown by white arrow); (j) Hypostomatic leaf (adaxial surface) of S. terebinthifolia in the beach grass and shrub formation; (k) Straight and
thick adaxial wall of B. portulacoides in the beach grass formation; (I) Amphistomatic leaf (adaxial surface) of 1. imperati in the beach grass formation; (m) Epistomatic leaf
(adaxial surface) of B. portulacoides in the beach grass formation; (n) Striated cuticle and wax on the adaxial surface of C. flexuosa in the sandbank forest (shown by white
arrows); (0) Microorganisms on the abaxial surface of P heptaphyllum in the sandbank forest (shown by white arrows); (p) Microorganisms on the abaxial surface of 1. maritime
in the Clusia formation (shown by white arrows); (q) Cuticular ornamentation around the stomata on the abaxial leaf surface of S. terebinthifolia in the beach grass and shrub
formation; (r) Trichomes on the abaxial surface of V. curassavica in the beach grass and shrub formation; (s) Papillose adaxial epidermis of V. curassavica in the beach grass
and shrub formation (shown by white arrows); (t) Striated cuticle and wax (adaxial surface) of I imperati in the beach grass formation. Bars: 100pm: m; 50um: g, h, i, j, k, I;
20um: a, b, ¢, d, e, 0,p, q, 1, s, t; 10um: £, n.
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Fig S2 Transversal sections of the leaf blade of'the species in the sandbank ve getatlon types. (a) Dorsiventral mesophyll of S. obtusifolium in the sandbank forest; (b) Isobilateral

mesophyll of S. arenicola in the sandbank forest; (¢) Thick cuticle of C. flexuosa in the sandbank forest (shown by white arrows); (d) Sclerenchymatic sheath of P heptaphyllum

in the sandbank forest (shown by white arrows); (€) Dorsiventral mesophyll of I. maritima inthe Clusia formation; (f) Subepidermal layer of C. hilariana in the Clusia formation
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(shown by white arrows); (g) Thick cuticle of P glabrata in the Clusia formation (shown by white arrows); (h) Dorsiventral mesophyll of E. uniflora in the beach grass and
shrub formation; (i) Subepidermal layer of S. terebinthifolia in the beach grass and shrub formation; (j) Tector and glandular trichomes of V. curassavica in the beach grass and
shrub formation (shown by white arrows); (k) Secreting epidermal cell of V. curassavica in the beach grass and shrub formation; (I) Isobilateral mesophyll of 1. imperati in the
beach grass formation; (m) Dorsiventral mesophyll of B. portulacoides in the beach grass formation; (n) Kranz sheath of B. portulacoides in the beach grass formation (shown
by white arrows); (0) Aquiferous parenchyma of B. portulacoides in the beach grass formation; (p) Aquiferous parenchyma of /. imperati. Aquiferous parenchyma (Ap);
Collenchyma (Co); Perivascular fibers (Fi); Kranz sheath (Kr); Spongy parenchyma (Lp); Phloem (Ph); Palisade parenchyma (Pp); Secretory cell (Sc); Subepidermal layer
(Sh); Xylem (Xy). Bars: 200pm: m; 100pm: b, d, e, f, h, 1, j, 1, n; 50um: a, ¢, g, o, p; 20pum: k.
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Fig S3 Transversal sections of the midrib and petiole of the species in the sandbank vegetation types. (a) Flat-convex contour midrib of S. arenicola in the sandbank forest; (b) Collateral

bundle in petiole of C. flexuosa in the sandbank forest; (¢) Secretory cavity in the vein of P. heptaphyllum in the sandbank forest (shown by white arrows); (d) Petiole with trichomes in S.
obtusifolium in the sandbank forest (shown by white arrows); (€) Midrib with collateral bundle and fibers in C. hilariana in the Clusia formation; (f) Plano-convex contour midrib of 1.
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maritima with trichomes in the Clusia formation (shown by white arrows); (g) Laticifers in the midrib of C. hilariana in the Clusia formation (shown by white arrows); (h) Petiole with
crystals in P glabrata in the Clusia formation (shown by white arrows); (i) Plano-convex vein of E. uniflora in the beach grass and shrub formation; (j) Concave-convex vein with trichomes
of V. curassavica in the beach grass and shrub formation (shown by white arrows); (k) Petiole with collateral bundle of E. uniflora in the beach grass and shrub formation (shown by white
arrows); (1) Petiole with collenchyma and trichomes of S. terebinthifolia in the beach grass and shrub formation; (m) Petiole with trichomes of V. curassavica in the beach grass and shrub
formation (shown by white arrows); (n) Vein with collateral bundle of B. portulacoides in the beach grass formation; (o) Petiole with collateral bundle of /. imperati in the beach grass
formation (shown by white arrows); (p) Bulliform and laticifers cells in the petiole of 1. imperati in the beach grass formation (shown by white arrows). Aquiferous parenchyma (Ap);
Bulliform Cells (Bc); Collenchyma (Co); Perivascular fibers (Fi); Kranz sheath (Kr); Spongy parenchyma (Lp); Phloem (Ph); Palisade parenchyma (Pp); Secretory cell (Sc); Subepidermal
layer (S1); Xylem (Xy). Bars: 200pum: b, d, j, m, o; 100pum: a, e, f, h, 1, k, 1, p; 50pm: n; 20pum: c, g.
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Tab S1 Presence/absence matrix of leaf attributes in the sandbank vegetation types. This table was built for the UPGM A analyses.
Attribute present in the species (x); Attribute absent in the species ().

Forest Clusia Bush
s s § S
S| 8| S| S 8|83 R
Attributes/Species Z;: g % ~§ '§ }E § % % %
HEEIRNEIRKENE
<O °S | J(~|XN[S|R|S
Q; %) ; NS
Straight wall epidermic cells X | x| x| X X | X X
a2 Sinuous wall epidermic cells X X X
'1-*9, Thicker wall epidermic cells X X | x X X
é) Smaller epidermal cells X [ X[ X | x| x| X |Xx|x]|X
g Larger epidermal cells
"q'; Hypostomatic leaf X | x| x X | X | X | x| x| X
5 Amphistomatic leaf X
Epistomatic leaf
Dorsiventral mesophyll X | X | X X [ X [ X | x| x|X
Isobilateral mesophyll
Unisseriate epidermis X | X | X | X | X | X |X|X|X]|X
Thick cuticle X X | X | X | X X
Straight periclinal wall X X
Convex periclinal wall X | X | X X | X | x| x
Stomatal crypts
Subepidermal layer X | X | X | X X
Sclerenchymatic sheath X
"q'; Kranz's sheath
E; One to three layers of palisade parenchyma X | X | X X [ X | X | x| X
3 Four to six layers of palisade parenchyma X | x
One to five layers of spongy parenchyma X | X | X X | X | X X
Six to twelve layers of spongy parenchyma X | X X
Aquifer parenchyma
Ducts or cavities
Presence of crystals X | X | X X
Trichomes on the adaxial and/or abaxial surface X
Paracytic stomata X X | X | X X
Anomocytic stomata X X X X
Actinocytic stomata
Plano-convex contour X | X | X | X X | x
Concave-convex contour X X
Biconvex contour X X
§ Flat contour
s Angular collenchyma X X X
Ring Collenchyma X X | x X | X
Lacunar Collenchyma X X
Collenchyma Absent




Collateral vascular bundle

Bicolateral vascular bundle

Continuity of the parenchyma

Bulliform cells

Ducts or cavities

Laticifers

Perivascular fibers

Presence of crystals

PR X
>

Presence of trichomes

oI T I B I B

Petiole

Without petiole

Plano-convex contour

Concave-convex contour

Biconvex contour

Flat contour

Angular collenchyma

Ring Collenchyma

Lacunar Collenchyma

Collenchyma Absent

Collateral vascular bundle

Bicolateral vascular bundle

Continuous Vascular Bundle

Bulliform cells

Ducts or cavities

Laticifers

Perivascular fibers

Presence of crystals

Presence of trichomes

Micromorphology

Presence of epicuticular wax on the adaxial surface

el R R

Presence of epicuticular wax on both sides

Without the presence of epicuticular wax

Stomata below epicuticular wax

EPP ornamentation around the stomata

Striated cuticle on the abaxial surface

Striated cuticle on the adaxial surface

Papillose adaxial surface

Presence of bacteria and/or fungi

Presence of trichomes
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Tab S2 ANOVA table on the influence of the vegetation (VE) and species (SP) leaf morphological and anatomical
characteristics in the sandbank vegetation types. Stomatal density (STD), stomatal area (STA), leaf area (LEA), leaf
thickness (LET), leaf mass area (LMA), leaf water mass content (LWMC), palisade parenchyma thickness (PPT),
spongy parenchyma thickness (SPT), adaxial epidermis thickness (ADET), abaxial epidermis thickness (ABET),
adaxial cuticle thickness (ADCT) and abaxial cuticle thickness (ABCT).

Trait Sou‘rce‘ of DF F P
variation

STD VE 3 469.49 <0.0001
SP 8 97.16 <0.0001
Error 48

STA VE 3 431.46 <0.0001
SP 8 73.52 <0.0001
Error 48

LEA VE 3 83.30 <0.0001
SP 8 75.57 <0.0001
Error 48

LET VE 3 1755.5 <0.0001
SP 8 645.7 <0.0001
Error 48

LMA VE 3 134.6 <0.0001
SP 8 143.8 <0.0001
Error 48

LWMC | VE 3 263.29 <0.0001
SP 8 30.49 <0.0001
Error 48

PPT VE 3 340.8 <0.0001
SP 8 211.0 <0.0001
Error 48

SPT VE 3 316.9 <0.0001
SP 8 4229 <0.0001
Error 48

ADET | VE 3 754 .2 <0.0001
SP 8 105.5 <0.0001
Error 48

ABET | VE 3 305.55 <0.0001
SP 8 28.51 <0.0001
Error 48

ADCT | VE 3 15.00 0.0001
SP 8 24.12 <0.0001
Error 48

ABCT | VE 3 19.21 0.0001
SP 8 31.36 <0.0001
Error 48

88



Tab S3 Results of the variance decomposition (%) in vegetations and species levels for morphological and
anatomical leaf characteristics of trees in sandbank vegetation types. Stomatal density (STD), stomatal area (STA),
leaf area (LEA), leaf thickness (LET), leaf mass area (LMA), leaf water mass content (LWMC), palisade
parenchyma thickness (PPT), spongy parenchyma thickness (SPT), adaxial epidermis thickness (ADET), abaxial
epidermis thickness (ABET), adaxial cuticle thickness (ADCT) and abaxial cuticle thickness (ABCT). Within
(residual error), all data were transformed (log-10) before analysis.

Traits Vegetations Species Within
STD 76.51 22.14 1.35
STA 69.06 28.81 2.13
LEA 6.92 90.27 2.81
LET 44.95 53.67 1.38
LMA 0.00 92.47 7.53
LWMC 83.10 13.83 3.07
PPT 36.57 59.74 3.69
SPT 36.57 59.74 3.69
ADET 63.21 34.81 1.98
ABET 74.42 22.10 3.48
ADCT 1.15 84.34 14.51

ABCT 1.48 84.57 13.95




5. Respostas aclimatativas de plantas coocorrentes em formacdes vegetacionais de

uma floresta tropical
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5.1 Resumo

A restinga ¢ um ecossistema da Mata Atlantica altamente instdvel e suscetivel as
mudancas climaticas futuras. Nesta regido, a compreensao dos atributos funcionais das
plantas de restinga ainda ¢ escasso, podendo auxiliar no entendimento dos processos
adaptativos. Neste estudo investigamos a aclimatagdo funcional de caracteristicas
estruturais e fisioldgicas para quatro espécies coocorrentes em formagdes vegetacionais
de restinga da Mata Atlantica. Encontramos que, as espécies ajustam seus atributos
funcionais foliares para sua coocorréncia em diferentes formagdes de restinga, sendo que
os atributos fisioldgicos (e.g., taxa fotossintética liquida, condutdncia estomatica e
rendimento quantico maximo do fotossistema II (PSII)) se mostraram com maior
plasticidade em todas as espécies e tiveram particular relevancia para essa aclimatacdo.
Também, evidenciamos um agrupamento aclimatativo para as espécies Schinus
terebinthifolia e Pera glabrata, visto que a maioria dos seus atributos ndo diferiram entre
as formagdes vegetacionais, e estas investiram em uma combinag¢do de ajustes foliares
plasticos e integrados. Por outro lado, as espécies Eugenia uniflora e Scutia arenicola
demonstraram ampla variagdo em seus atributos funcionais entre as formagdes de
restinga, investindo mais em integracao do que em plasticidade. Em geral, os resultados
sugerem que a plasticidade e a integracao fenotipica sdo processos que contribuem para
a aclimatagdo funcional das espécies em ambientes contrastantes e podem potencialmente
auxiliar nas respostas as mudangas climaticas futuras.

Palavras-chave: Atributos funcionais; Plasticidade e integragdo fenotipica; Estabilidade
funcional; Sensibilidade ambiental
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5.2 Introducio

A Mata Atlantica ¢ considerada um bioma de grande extensao e biodiversidade,
apresentando uma 4rea original de aproximadamente 1.315.460 km? (SOS Mata
Atlantica, 2019-2020), que se estende do Rio Grande do Norte até o Rio Grande do Sul
(Murray-Smith et al., 2009). A Mata Atlantica é a segunda maior floresta tropical pluvial
do mundo e representa um dos dominios biogeograficos mais significativos da América
do Sul, abarcando aproximadamente 8% de toda a biodiversidade global (Magnago et al.,
2015). Este bioma tem sido alvo de um continuo processo de fragmentacdo e
desmatamento, que se iniciou com as expedigdes portuguesas enviadas ao litoral
brasileiro entre 1.500 e 1.530 (SOS Mata Atlantica, 2019-2020). Devido a sua alta
biodiversidade, elevado grau de endemismo e altas taxas de desmatamento, a Mata
Atlantica foi incluida como um dos 34 hotspots mundiais (Myers et al., 2000).

Esta constante fragmentacdo florestal leva as espécies a se tornarem mais
vulneraveis as mudancgas climaticas, estando sujeitas a processos de savanizagdo e de
perda de biodiversidade (Scarano & Ceotto, 2015; Urban, 2015). Segundo o relatorio do
Painel Intergovernamental de Mudanga do Clima da ONU (IPCC), os ultimos cinco anos
sdo os mais quentes desde 1850, causado principalmente pelo aquecimento global. Esse
aumento de temperatura em nosso planeta pode influenciar também o regime das chuvas,
causando desde eventos de alagamentos até secas prolongadas (IPCC, 2021). Esse
aumento ird afetar diretamente a disponibilidade hidrica nos ambientes, principalmente,
ambientes que ja sofrem escassez hidrica, por exemplo, as formag¢des de restinga (Dai,
2013; Scarano & Ceotto, 2015). Essas formagodes apresentam filtros ambientais severos
como: alta disponibilidade de radiacao fotossinteticamente ativa (PAR) e salinidade,
baixa disponibilidade hidrica e nutricional, solo arenoso com baixa retencao de agua e
intenso efeito antropico (Assumpgao & Nascimento, 2000; Melo Jr. & Boeger, 2018).

Segundo Assumpgao & Nascimento (2000), as restingas do Complexo Lagunar de
Grussai e Iquipari (CLGI) diferem das demais restingas do estado do RJ pela auséncia de
dunas e extensa zona de praia, apresentando quatro formagdes vegetacionais: formacao
de mata de restinga que apresenta um ambiente sombreado, com plantas de maior porte e
solo com maior quantidade de matéria organica; formacdo de Clusia com moitas
adensadas, tendo a espécie Clusia hilariana na regido central, gerando um sombreamento
intermedidrio; formacdo praial com moitas tendo moitas menores apresentando alta

disponibilidade de PAR e baixa disponibilidade de matéria organica; e a formacao praial
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graminoide que ¢ formada por plantas rasteiras e herbaceas com alta disponibilidade de
PAR, os efeitos do vento, maresia e salinidade tornam esta regido altamente seletiva para
espécies vegetais. Cada formacdo vegetacional apresenta varidveis microclimaticas e
edaficas distintas. Algumas espécies possuem a capacidade de se aclimatar a essas
varidveis ambientais e coexistir nestas formacdes (Araujo & Henriques, 1984;
Assumpcao & Nascimento, 2000).

Para se adaptarem aos filtros ambientais, as plantas realizam ajustes em seus
atributos funcionais, principalmente os relacionados as folhas, por exemplo
caracteristicas estruturais e fisiologicas. A folha ¢ um 6rgao altamente plastico (Sultan,
2000; Wright et al., 2004; Araujo et al., 2021; 2022). Com o objetivo de reduzir a perda
de agua por evapotranspiracdo, as plantas podem variar a densidade estomatica, a
espessura das cuticulas e epidermes, diminuir a area foliar e o grau de abertura dos
estomatos (Melo Jr. & Boeger, 2016). Para obter uma melhor eficiéncia fotossintética, as
plantas podem variar a espessura do parénquima pali¢adico e do lacunoso, e elevar os
valores de assimilagdo de carbono (A4) e de rendimento do PSII (Y(Z])) (Pireda et al.,
2019). Em busca de uma melhor eficiéncia no uso da agua, as plantas podem aumentar o
contetido de agua na folha (LWMC) e de massa foliar por area (LMA), com a diminui¢ao
da taxa de transpirac¢do (£) e da condutancia estomatica (gs) (Zhou et al., 2013; Aratijo et
al., 2021).

Desse modo, a capacidade de aclimatacdo das plantas em ajustar suas
caracteristicas estruturais e fisioldgicas pode se dar através de mecanismos de plasticidade
e integracdo fenotipica (Pireda et al., 2019; Borges et al., 2022). A plasticidade ¢ a
capacidade de o gendtipo expressar distintos fenotipos frente as varidveis ambientais
(Sultan, 2000; Valladares et al., 2007; Araugjo et al., 2022). A integracao fenotipica por sua
vez, ¢ compreendida como a rede de covariagdes funcionais entre os diferentes atributos
funcionais das plantas (Pigliucci, 2003). Alguns estudos demonstraram uma relagdo
positiva entre plasticidade e integracdo, assumindo a importancia destes mecanismos na
aclimatagdo das espécies em ambientes contrastantes (Zimmermann et al., 2016; Pireda
et al., 2019; Matesanz et al., 2021; Borges et al., 2022). Portanto, estudos envolvendo
relagdes entre plasticidade e integracdo fenotipica servem de subsidios para a
compreensao de processos adaptativos das plantas, visto que, podem servir como agentes
preditores e mitigadores de mudancas climaticas. Neste estudo buscamos avaliar a

aclimatacdo funcional de caracteristicas estruturais e fisioldgicas foliares de quatro
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espécies coocorrentes em formagdes vegetacionais de restinga (mata de restinga,
formacao de Clusia e formacao praial com moitas) da Mata Atlantica. Nesse contexto,

levantamos as seguintes questoes:

1) Quais foram os ajustes (i.e., estruturais e fisiologicos) que permitiram a

coocorréncia das espécies em formagoes de restinga?

Esperamos encontrar na formacdo vegetacional com maior cobertura vegetal
(mata de restinga) ajustes relacionados a eficiéncia fotossintética (maiores valores de gs,
A, Y(I) e Fv/Fm, como também maiores espessuras de parénquima lacunoso). Nas
formacdes de Clusia e praial com moitas, onde ndo ha cobertura vegetal, espera-se
encontrar ajustes para um maior armazenamento € menor perda de dgua (maior densidade
e estbmatos menores, maior conteudo de d4gua na folha e menores valores de condutancia
e transpira¢do) (Arruda et al., 2009; Campbell et al., 2018; Pireda et al., 2019; Borges et
al., 2022).

2) As estratégias aclimatativas desenvolvidas pelas espécies, em respostas as
heterogeneidades ambientais das formagoes de restinga sdo espécie-especificas ou existe

um padrdo de resposta convergente?

Espera-se encontrar respostas especificas em cada formagao vegetacional para as
espécies estudadas, visto que, cada formacao apresenta caracteristicas microclimaticas e

edaficas distintas, gerando ajustes estruturais e fisioldgicos foliares (Rabelo et al., 2013;

Melo Jr. & Boeger, 2016; Melo Junior et al., 2019; Pireda et al., 2019; 2020).

3) O processo de aclimata¢do das espécies é mediado por ajustes plasticos e/ou

integrados?

Acredita-se que a aclimatacdo das espécies se da através de processos de
plasticidade e integracdo, onde estes atuam juntos e se correlacionam positivamente no
ambiente de restinga (Zimmermann et al., 2016; Pireda etal., 2019; Matesanz et al., 2021;

Borges et al., 2022).
5.3 Materiais e Métodos

5.3.1 Area de Estudo
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As areas de estudo se compreendem em uma formacao de restinga localizada na
RPPN da Fazenda Caruara, pertencente ao Complexo Lagunar de Grussai/lquipari
(CLGI), Sao Joao da Barra— RJ (21°72 654°S ¢ 41° 03 64 5°W). O clima da regido ¢ do
tipo Aw, com sazonalidade climatica marcante com periodos chuvosos durante o verao
(outubro a abril) e secos durante o inverno (maio a setembro) conforme a classificagdo de
Koppen (Koppen, 1948). A pluviosidade média anual ¢ de 1.000 mm e temperatura média
anual variando de 19 a 25°C (Assumpgao & Nascimento, 2000).

A RPPN Fazenda Caruara apresenta quatro formagdes vegetacionais de restinga.
Realizamos o estudo em trés formagdes vegetacionais, que incluem: mata de restinga,
formacao de Clusia e formagao praial com moitas (Assumpgao & Nascimento 2000). A
mata de restinga ¢ uma formagao com cobertura arborea de 45 a 60%, e consiste em uma
copa superior de 2 a 15 m de altura, as moitas se adensam e formam uma floresta continua,
ocorrendo a presenca de serrapilheira, e estd localizada a 980 m da linha do mar (Cabral
et al., 2018). Nas medigdes microclimaticas observamos baixa disponibilidade de PAR,
quando comparado as outras formagdes. Porém, esta formagdo apresentou valores
elevados para temperatura e déficit de pressao de vapor (VPD) (Tabela 1). O solo
apresenta pH baixo (5,7) e altos niveis de Mg, C, matéria organica, N, condutividade
elétrica e umidade (Tabela 1).

A formagdo de Clusia apresenta uma copa superior de 1 a 3 m de altura, e estd
localizada a 580 m da linha do mar. A espécie C. hilariana enriquece o solo com suas
folhas e possibilita outras espécies colonizarem ao seu redor (Villela et al., 2020). Nas
medi¢des microclimaticas observamos niveis elevados de PAR, com a temperatura e o
VPD proximos dos valores encontrados para mata de restinga (Tabela 1). O solo
apresentou altos niveis de Zn, Mn, Na, C, matéria organica, condutividade elétrica e
umidade (Tabela 1).

A formagao praial com moitas apresenta uma copa de no maximo 1 m de altura.
Ocorre a nucleagio, onde cactaceas e bromelidceas auxiliam no aparecimento de outras
espécies vegetais, e estd localizada a 250 m da linha do mar (Assumpgao & Nascimento,
2000). Quanto ao microclima, ¢ a formagao com os maiores valores de PAR e menores
valores de temperatura e VPD (Tabela 1). O solo desta formagao apresenta um pH mais
neutro (6,8), com baixa concentragdo de Mg, Na, C, matéria organica, Zn, Mn, N,
condutividade elétrica e umidade quando comparada as outras formagdes vegetacionais

(Tabela 1).
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5.3.2 Selecdo das Espécies e Coleta de Dados

Para entender a variagdo dos atributos funcionais foliares, selecionamos quatro
espécies (Eugenia uniflora L. - Myrtaceae; Schinus terebinthifolia Raddi -
Anacardiaceae, Pera glabrata (Schott) Baill. - Peraceae, Scutia arenicola (Casar.)
Reissek - Rhamnaceae) dominantes e coocorrentes nas trés formagdes vegetacionais
estudadas (Assumpgdo & Nascimento, 2000). Para determinacdo das caracteristicas
estruturais e fisioldgicas, selecionamos aleatoriamente 25 folhas para cada espécie (cinco
folhas por individuo) em cada formacdo vegetacional, seguindo o protocolo de
padronizacao foliar: 1) totalmente expandidas, 2) a pleno sol e 3) livres de danos causados
por patogenos e/ou herbivoros entre julho e setembro de 2019. Todos os atributos

avaliados estdo apresentados na tabela S1.

5.3.3 Medicoes de Pardmetros Microclimaticos

A PAR, a temperatura ¢ umidade relativa do ar foram mensuradas com apoio de
um radiometro LI-250 e um termo-higroanemometro (AKSO — AK832). As medicdes
foram conduzidas em quatro pontos diferentes ao redor de cada individuo em cada
formagao vegetacional a uma distancia média de 3 m de uma extremidade a outra. Todas
as plantas foram avaliadas individualmente (n=60) em horarios pré-definidos ao longo do
dia (12:00 as 14:00h). A cada més, comecamos as medigdes em uma extremidade
diferente, em um més na formagao praial com moitas e no més seguinte na regiao de mata
de restinga, para que as analises ndo fossem tendenciadas e pudessem ser as mais
homogéneas possiveis, tentando retratar o microclima das formacgoes vegetacionais.

Posteriormente, foi calculado o déficit de pressdo de vapor (VPD) a partir da
formula: VPD = es/ea, onde es: pressao de vapor saturado do ar e ea: pressao de vapor do
ar.

es: 0,61137 * EXP ((17,502 * Temperatura) / (Temperatura + 240,97))
ea: 1 - (Umidade/ 100)

5.3.4 Analise Fisico-quimica do Solo

Com auxilio de um trado holandés, foram coletadas amostras de solo ao redor de
todas as espécies nas trés formagdes vegetacionais. Em seguida, as amostras foram

homogeneizadas gerando um total de cinco amostras com peso aproximado de 500 g de



solo para cada formacdo. Posteriormente, as amostras foram analisadas na Fundagdo
Norte Fluminense de Desenvolvimento Regional (Fundenor) seguindo a metodologia
Embrapa (2000). Para mais detalhes das varidveis microclimaticas e edaficas consulte a

Tabela 1.

Tabela 1: Caracteristicas microclimaticas e edaficas de trés formagdes vegetacionais de restinga da Mata
Atlantica. As letras diferentes denotam diferencas significativas (Tukey P < 0.05). PAR — Radiagdo
fotossinteticamente ativa, Déficit de pressdo de vapor - VPD, Fésforo — P, Potassio — K, Calcio — Ca,
Magnésio — Mg, Aluminio — Al, Prétons e aluminio — H+Al, Sédio — Na, Carbono — C, Matéria organica
— OM, Capacidade de troca catiénica — CTC, Saturagdo de bases — BS, Indice de saturagio de bases — V,
Indice de saturagdo de sédio — SINa, Ferro — Fe, Cobre — Cu, Zinco — Zn, Manganés — Mn, Boro — B,
Saturag¢@o de SO4 - S-SO4, Nitrogénio — N.

Microclimatic and Edaphic Characteristics

Forest Clusia Shrub
Microclimatic PAR (umol.m?.s™) 4425+447¢c 12342+809b 1594.0+35.7a
Temperature (°C) 303+04a 30.1+£03a 288+02b
Air Humidity (%) 563+12a 562+1.1a 599+13a
VPD (KPa) 1.9+0.04a 1.9+0.03a 1.6+0.04b
Edaphic pH Water 5.7+£0.4bc 6.2+0.2 ac 6.8£02a
P (mg/dm?) 10.0+0.5a 50+£02a 10.0+0.5a
K (mmol,/dm?®) 1.0£0.1a 0.8+0.1a 04+0.1a
Ca (mmol/dm®) 17.2+09a 17.2+0.7a 99+03a
Mg (mmol./dm?) 47+0.1a 65+03a 14+0.1b
Al (mmol/dm?*) 08+02a 04+0.1a 04+0.1a
H+Al (mmol/dm?) 17113 a 10.8+0.5a 63+006a
Na (mmol,/dm?®) 0.90+0.02ab 1.13+£0.06a 0.40+£0.01b
C (g/dm?) 10.87+0.51 a 8.03+0.25a 2.20+0.20b
OM (g/dm*) 18.7£09a 13.8+04a 38+03b
CTC (mmol./dm?*) 409+1.7a 364+09a 184+0.8b
BS (mmol,/dm?®) 23.8+1.1a 25.6+1.1a 121+03a
V (%) 59+24a 70+1.7a 68+22a
SINa (%) 20+0.1a 30£02a 20+0.1a
Fe (mg/dm?) 362+1.6a 642+29a 751+52a
Cu (mg/dm?*) 0.51£0.02a 0.33+0.02a 0.39+£0.01a
Zn (mg/dm®) 0.59+0.02ab  0.82+0.02a 0.29+£0.01b
Mn (mg/dm?) 17.64+0.72bc  31.61+047a 13.99+0.36¢
B (mg/dm’) 0.23+£0.01a 0.24+0.02 a 0.20£0.01 a
S-SO4 (mg/dm?) 103+05a 10.7+0.4 a 6.0+0.1a
N (%) 042+0.01a 0.34+0.01ab 0.18+£0.02b

Electric Conductivity (dS/m) 0.310+0.007a 0.241+£0.009a 0.155+0.007 b
Soil Relative Humidity (%)  1.01 £0.04 a 0.77+0.02 a 026+0.02b

5.3.5 Medidas de Atributos Estruturais
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Para as andlises dos atributos alométricos foliares foram selecionadas 25 folhas
por espécie em cada formagao vegetacional. A drea foliar (cm?) foi calculada a partir de
imagens escaneadas e mensuradas pelo software Image J, conforme a metodologia de
Rasband (1997-2008) e Perez-Harguindeguy et al. (2013). A partir das mesmas folhas
foram retirados discos de 0,4 cm de diametro do ter¢o médio, que foram submetidos a
hidratagdo por 24 h paraa determinagao da massa saturada em balanga digital (Shimadzu
modelo AY?220, Japan). Posteriormente, os discos foram secos em estufa a 60 °C por 72
h para obtencdo da massa seca. O conteudo de agua na folha (LWMC) foi obtido através
da seguinte equacdo: LWMC = Msaturada - Mseca/area do disco. A massa foliar
especifica (LMA) foi calculada através da seguinte equacao: LMA = Massa seca/area do
disco (Kluge & Ting, 1978).

Para determinar a espessura dos tecidos foliares (lamina foliar, parénquima
pali¢ddico e lacunoso, epidermes e cuticulas), foram examinadas 25 folhas por espécie
em cada formacgdo. Para isso, cortes transversais a mao livre do ter¢o mediano da folha
foram obtidos com auxilio de uma ldmina de barbear. Os cortes foram analisados no
microscopio Optico (Axioplan, ZEISS, Alemanha) acoplado a cidmera (Moticam Pro
282B, Hong Kong), para obtencdo de cinco imagens por campo. As imagens obtidas
foram analisadas e processadas através do software Image Pro-Plus, seguindo a
metodologia proposta por Rasband (1997-2008) e Perez-Harguindeguy et al. (2013).

Para a determinacdo da densidade de estomatos e da area estomatica foram
selecionadas 25 folhas por espécie, sendo analisadas cinco folhas por individuo. A
dissociag¢do das epidermes seguiu o método de Franklin (1945), colocando as amostras
em solucdo de dcido acético e peroxido de hidrogénio (1:1), e posteriormente, observamos

em microscopio (Axioplan, ZEISS, Alemanha).

5.3.6 Preparo de Amostras para Micromorfologia

Foram coletados fragmentos do ter¢o médio de trés folhas por espécie em cada
formacao vegetacional. Primeiramente, o material foi fixado em solugdo de 2,5 % de
glutaraldeido, 4 % de formaldeido e 0,05M a pH 7,2 de tampao cacodilato de sdédio
(Karnovsky, 1965 modificado por Da Cunha et al., 2000). Posteriormente, as amostras
foram pos-fixadas em tetroxido de 6smio 1% e tampao cacodilato de s6dio 0,05 M durante
duas horas, no escuro. Em seguida, as amostras foram desidratadas em série cetonica,

submetidas a secagem em ponto-critico de CO, (CPD 030, Baltec), aderidas em stubs
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com fita adesiva de carbono e cobertas com camada de 20 nm de ouro (SCD 050, Baltec,
Suica). As imagens foram obtidas no microscopio eletronico de varredura (EVO 40,

ZEISS, Alemanha) com tensdao de 15 KV.

5.3.7 Fluorescéncia da Clorofila a

As andlises de fluorescéncia da clorofila a foram realizadas com o objetivo de
avaliar o desempenho fotoquimico do fotossistema II (PSII). Para isso foram analisadas
25 folhas por espécie em cada formagdo vegetacional. Inicialmente as folhas foram
adaptadas ao escuro por 30 minutos com auxilio de pingas. Em seguida, as folhas foram
expostas a luz vermelha modulada de baixa intensidade (6 pmol. m2.s' a 660 nm),
seguida pela exposigdo a luz branca actinica de alta intensidade (10.000 pmol. m=2.s™),
aplicada por 0,8 segundos (Genty et al., 1989; Van Kooten & Snel, 1990). As analises
foram realizadas entre 12 h e 14 h utilizando o fluorimetro modulado portatil (OS5p Opti-
Sciences, UK). As seguintes variaveis da cinética de emissdo de fluorescéncia da clorofila
a foram utilizadas: eficiéncia quantica do PSII (Y7]) e eficiéncia quantica maxima do PSII

(FV/Em).

5.3.8 Trocas Gasosas

Para as andlises de trocas gasosas foram selecionadas as mesmas folhas utilizadas
nas analises de emissdo de fluorescéncia da clorofila a. Para isso foi utilizado um
analisador de didxido de carbono infravermelho portatil (LCpro-SD, ADC BioScientific
Ltd., Reino Unido), onde medimos a taxa fotossintética liquida (4), taxa de transpiracao
(E) e condutancia estomatica (gs) entre 12h e 14h. Foi utilizada uma camara em condi¢des
controladas de PAR a 2000 pmol.m2.s™'. A temperatura e umidade ndo foram pardmetros
controlados, posto que foi feito o uso das condi¢des ambientais. O CO; foi capturado do
ambiente a aproximadamente 2 m de altura acima da superficie foliar, com auxilio de uma

sonda coletora de ar.
5.3.9 Indice de Plasticidade de Distincia Relativa (RDPI) e Integracdo Fenotipica (PI)
O indice de plasticidade de distancia relativa (RDPI) foi calculado a nivel de

atributos individualizados (RDPI.iis), € separadamente a nivel de espécies (RDPliotal), de

acordo com Valladares et al. (2006). Esses valores variam de 0 a 1 e permitem que sejam
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feitas comparagdes entre os atributos com unidades diferentes (Valladares et al., 2000).
O RDPI ¢ obtido a partir da equagao:
RDPI =X (dij — 1’j’/ (xi’j” + xij)) / n

Onde:

i: areas de estudo (mata de restinga, formagdo de Clusia e formagao praial com
moitas), (i=1, 2 e 3);

] - corresponde as repeticoes, (j = 5 individuos);

n - corresponde ao tamanho da amostra (n = 25 individuos);

xij - valor do atributo de um determinado individuo, submetido as trés areas de
estudo (mata de restinga, formacao de Clusia e formagao praial com moitas). Para um
unico atributo, consideramos um retangulo matriz xij onde i (linhas) representam as areas
de estudo ej (coluna) representa das repetigoes.

dij — 1’j’- corresponde a distancia relativa entre os atributos, onde os valores das
repeti¢des estao subtraindo aos pares.

xi’j’+ Xxij - corresponde a soma das repeti¢des aos pares.

A integracao fenotipica (% PI) foi calculada a partir da quantidade de correlagdes
funcionais entre os atributos funcionais foliares a nivel de espécie (%Pll) € por grupos
de atributos funcionais (Plestrutural € Plasiolsgico). Para tanto, uma matriz de correlagdo de
Pearson foi construida para avaliar a relagdo entre as caracteristicas funcionais da folha
para cada espécie, respectivamente. Em seguida, foram produzidos modelos lineares para
avaliar a relagdo entre a plasticidade de distancia relativa (RDPI) e a integracao fenotipica
(PI) separadamente para cada espécie. Posteriormente, comparamos a variacdo de RDPI
e PI entre grupos de caracteristicas (isto ¢, estrutural e fisiologico) usando o teste t de
permutagdo com o pacote “RVAideMemoire” (Hervé, 2021) para cada espécie
respectivamente. A porcentagem de integracdo fenotipica (% PI) foi obtida pela razdo
entre o naumero total de correlagdes entre as caracteristicas (N° Correlagdes Total) e o
namero de correlacdes significativas (N° Correlacdes Significativas) (Schlichting, 1986;
Schlichting & Pigliucci, 1998).

(% PI=[(N° Correlagdes Significativas * 100) / N° Correlagdes Total])
O % PI varia de 0 a 100% (ou forma 0 a 1), onde 0 representa sem integracao e

100% (ou 1) representa integracdo maxima (Godoy et al., 2012).

5.3.10 Analises Estatisticas
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Todas as caracteristicas funcionais foliares foram comparadas entre os tipos de
vegetacao de restinga (Forest, Clusia e Shrub) individualmente para cada espécie.
Primeiro ajustou-se um modelo nulo e um modelo alternativo para cada uma das
caracteristicas, representando assim a hipétese nula (ou seja, a varidncia da caracteristica
¢ independente do fator vegetacdo) e as hipoteses alternativas (ou seja, a varidncia da
caracteristica ¢ explicada pelo fator vegetacdo), respectivamente. A similaridade
estatistica entre o modelo nulo e o modelo alternativo foi testada por meio de uma one-
way ANOVA e, quando encontradas diferencas estatisticamente significativas (P < 0.05),
testou-se ainda a similaridade estatistica de cada caracteristica entre os tipos vegetacionais
(ou seja, “Forest, Clusia e Shrub”) por meio de um teste de Tukey projetado
especificamente para a analise post-hoc dos modelos. Os modelos lineares de efeitos
mistos (LMM) foram ajustados, nos quais os tipos vegetacionais foram considerados
como um efeito aleatorio. O melhor modelo foi escolhido com base nos critérios de
informacdo de Akaike, quando eles eram estatisticamente significativamente distintos.
Foram utilizados o pacote “Ime4", fungdo “Imer”, para ajustar os LMMs (Bates et al.,
2015), e o pacote “multcomp”, fungao “glht”, para realizar o teste post-hoc de Tukey nos
LMMs (Hothorn et al., 2008).

Também, testamos se as caracteristicas edaficas e microclimaticas eram diferentes
entre os tipos de vegetacdo, por meio de andlise de varidncia univariada (ANOVA)
individualmente para cada variavel. Posteriormente, foram aplicados testes post-hoc de
Tukey para identificar diferencas significativas entre tipos especificos de vegetagao.
Antes das analises, foram testadas a normalidade e homocedasticidade dos dados usando
os testes Shapiro-Wilk e Levene (Levene, 1961; Shapiro-Wilk, 1965). Todas as analises

foram realizadas no software R versao 4.2.1 (R Core Team 2022).
5.4 Resultados

5.4.1 Variagdo Intraespecifica dos Atributos Estruturais e Fisiologicos Foliares

As espécies apresentaram variagdo intraespecifica nos atributos estruturais e
fisiologicos entre as formagdes vegetacionais de restinga (Tabela 2; 3; Figura 1; 2). As
espécies E. uniflora e S. terebinthifolia apresentaram redu¢io da area foliar (LEA/cm™)
na formagdo de Clusia e praial com moitas. Consequentemente, houve um aumento na

mata de restinga. Por outro lado, P. glabrata e S. arenicola ndo necessitaram ajustar a
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LEA para se aclimatarem nas trés areas estudadas (Tabela 2; Tabela 3). Quanto ao
conteudo de dgua na folha (LWMC/mg g '), E. uniflora apresentou maiores valores na
mata de restinga, enquanto P. glabrata e S. terebinthifolia tiveram valores mais elevados
na formacdo praial com moitas. A espécie S. arenicola diferiu das demais, demonstrando
maiores valores de LWMC na formag¢ao de Clusia (Tabela 2; Tabela 3).

Com relagdo a massa foliar por area (LMA/g.m?) e aos atributos anatdmicos
foliares foi possivel observar, que as espécies apresentaram estratégias fenotipicas
divergentes. As espécies E. uniflora e S. arenicola apresentaram maiores valores de LMA
nas formagdes de Clusia e praial com moitas, refletindo diretamente no maior
espessamento dos atributos anatomicos foliares, tais como: lamina foliar, parénquima
paligadico e lacunoso, epiderme adaxial, e cuticulas adaxial e abaxial (Tabela 2; Tabela
3; Figura 1B, C, K, L; Figura 2B, C, K, L). No caso da espécie P. glabrata, menores
valores de LMA foram observados na forma¢ao de Clusia. No entanto, tal diferenga nao
foi suficiente para induzir altera¢des significativas nos atributos anatdmicos foliares
(Tabela 3; Figura 1H; Figura 2H). Por fim, S. terebinthifolia ndo apresentou diferencas
significativas para LMA e nem para os atributos anatomicos foliares (Tabela 2; Figura
1D, E, F; Figura 2D, E, F). Vale ressaltar que a epiderme abaxial foi o unico atributo
anatomico que ndo apresentou diferengas significativas entre as formagdes para nenhuma
das espécies estudadas (Tabela 2; Tabela 3).

Os aspectos estomaticos foram os que mais apresentaram divergéncias fenotipicas
entre as espécies e formagdes. A espécie E. uniflora apresentou maior densidade
estomatica (STD/mm?) e area estomatica (STA/um) nas formagdes de Clusia e praial com
moitas (Tabela 2; Figura 1B, C). A STD também aumentou em S. terebinthifolia na
formacao praial com moitas, porém, ndo apresentou diferencas na STA (Tabela 2; Figura
1D, E, F). Contrariamente, S. arenicola investiu em maiores STA na formagao praial com
moitas e ndo diferiu quanto a STD (Tabela 3; Figura 1J, K, L). Por fim, P glabrata
apresentou menor STA e STD na formagdo praial com moitas e maiores na formacdo de
Clusia (Tabela 3; Figura 2G, H, I).

Os atributos fisiologicos de trocas gasosas apresentaram padrdes fenotipicos mais
convergentes. As quatro espécies estudadas apresentaram maiores valores para taxas
fotossintéticas liquidas (4/umol.m?.s), condutincia estomatica (gs/umol.m2.s7), e
taxas de transpira¢do (£/mol.m™.s™") na formagdo praial com moitas, € menores na mata

de restinga (Tabela 2; Tabela 3). Ja os atributos fisiologicos relacionados a performance
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fotossintética dos fotossistemas II (PSII) demonstraram um padrao fenotipico
heterogéneo. As espécies S. terebinthifolia e S. arenicola ndo demonstraram diferencas
no rendimento quantico efetivo do PSII (Y(1])) entre as formacdes vegetacionais (Tabela
2; Tabela 3), ao passo que E. uniflora e P. glabrata apresentaram maiores valores de Y(1])
apenas na formac¢ao de Clusia (Tabela 2; Tabela 3). Com rela¢do ao rendimento quantico
maximo do PSII (Fv/Fm), as espécies E. uniflora, P. glabrata e S. arenicola apresentaram
maiores valores na formacao de Clusia e praial com moitas, enquanto S. terebinthifolia

apresentou maiores valores somente na formag¢do de Clusia (Tabela 2).
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Tabela 2: Valores médios (min — max) dos atributos foliares estruturais e fisiologicos das espécies E. uniflora e S. terebinthifolia coocorrentes nas trés formagdes de restinga da
Mata Atlantica. As letras diferentes denotam as diferencas significativas entre as formagdes vegetacionais para cada espécie, respectivamente (Tukey P < 0.05). (4) Taxa
fotossintética liquida; (gs) Condutancia estomatica; (£) Taxa de transpiragdo; (Y(7)) Rendimento quantico efetivo do PSII; (Fv/Fm) Rendimento quantico maximo do PSIL

S. terebinthifolia

Traits / Species

E. uniflora

Sandbank Forest

Clusia Formation

Beach Grass and Shrub

Sandbank Forest

Clusia Formation

Beach Grass and Shrub

2.45(1.10 - 4.16) b

Structural

Leaf area (LEA/cm?)

Leaf water content (LWMC/mg g!)

Leaf mass area (LMA/g m2)
Leaf blade (LEB/pm)
Palisade (PPT/um)
Spongy (SPT/um)
Adaxial ep. (EDA/um)
Adaxial cut. (CDA/um)
Abaxial ep. (EBA/um)
Abaxial cut. (CBA/um)
Stomatal density (STD/mm?)

8.71 (3.91 - 14.08) a
123.89 (15.92 - 214.97) a
74.52 (39.81 - 119.43) b

251.87 (210.53 - 277.01) b
71.37 (53.61 - 111.35) b
132.58 (105.85 - 154.01) b
11.25 (7.63 - 14.20) b
4.13(3.12-521)b
9.45(6.58 - 12.47) a
3.29 (2.08 - 4.50) ¢

46.02 (30.00 - 66.00) b

200.59 (128.47 - 294.90) b

6.17 (3.91 - 8.00) b
84.40 (31.85 - 159.24) b
71.02 (31.85 - 111.46) b

317.24 (252.08 - 376.74) a
86.71 (72.85 - 115.46) b
174.79 (122.34 - 202.06) a
14.76 (10.40 - 16.98) a
5.53(3.46-6.94)a

10.46 (6.93 - 13.52) a

3.98(3.12-521)b
91.63 (62.00 - 124.00) a
223.45 (153.76 - 281.44) b

410 (2.78 - 6.71) ¢
68.47 (15.92 - 183.12) b
87.90 (55.73 - 119.43) a
335.85 (277.01 - 368.42) a
107.71 (67.35 - 136.09) a
175.16 (151.20 - 213.06) a

14.28 (10.39 - 18.01) a

5.84 (4.16-831)a
10.70 (7.63 - 13.16) a
467(3.12-6.58)a
80.41 (54.00 - 118.00) a
288.17 (136.20 - 544.80) a

3.99 (2.31-8.45)a
64.01 (7.96 - 127.39) b
97.13 (39.81 - 159.24) a

346.94 (296.41 - 421.05) a
135.43 (105.84 - 167.72) a
133.40 (103.18 - 167.70) a

11.26 (5.89 - 15.93) a

515(3.81-7.67)a

9.57(7.27 - 12.94) a

4.62(3.12-5.93)b

37.40 (26.00 - 44.00) b
246.09 (136.20 - 359.65) a

3.99 (2.31 - 8.45)a
77.07 (15.92 - 135.35) ab
96.50 (55.73 - 135.35) a
334.30 (277.02 - 421.06) a
125.42 (75.60 - 171.82) a
130.42 (79.74 - 192.44) a
11.21 (6.94-1631) a
5.62(4.50-7.27)a
9.64(7.27-12.47) a
5.13 (4.16 - 6.24) ab
39.82 (30.00 - 54.00) b
206.35 (104.28 - 306.45) a

98.09 (15.92 - 167.20) a
105.41 (55.73 - 183.12) a
342.97 (268.71 - 424.40) a
118.38 (85.23 - 170.45) a
125.86 (89.39 - 169.07) a
11.68 (9.00 - 16.46) a
5.67(4.16-7.97)a
10.57 (7.97 - 16.97) a
5.80 (3.81-8.32)a
54.22 (42.00 - 76.00) a
255.01 (119.71 - 511.28) a
4.63(3.16-6.22)a

Physiology

Stomatal area (STA/pm)
A (umol m? s
gs (umol m? s
E (mol m?s™)
Yany
F./F,

1.18 (0.37 - 2.85) b
20 (10 - 150) b
0.55(0.14 - 0.99) b
0.17 (0.02 - 0.38) b
0.59 (0.42 - 0.69) b

1.77 (1.06 - 2.82) b
20 (20 -30) b
0.77 (0.53 - 0.97) b
0.32(0.14-0.57) a
0.72 (0.64 - 0.79) a

5.03 (3.89 - 6.46) a
110 (80 - 150) a
2,58 (2.13-3.24)a
0.24 (0.02 - 0.51) ab
0.67 (0.60 - 0.72) a

1.23 (0.61 - 1.99) ¢
10 (10 -20) b
0.54 (0.32-0.65) b
0.42 (0.14 - 0.66) a
0.73 (0.63 - 0.79) b

2.92 (1.50 - 4.10) b
30 (20 - 50) b
0.71 (0.45 - 0.96) b
0.42 (0.11 - 0.58) a
0.81 (0.76 - 0.86) a

60 (40 - 90) a
1.70 (1.12-2.13) a
0.30 (0.07 - 0.53) a
0.72 (0.54 - 0.79) b

Continua...
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Tabela 3: Valores médios (min — max) dos atributos foliares estruturais e fisiologicos das espécies P. glabrata e S. arenicola coocorrentes nas trés formagdes de restinga da Mata
Atlantica. As letras diferentes denotam as diferencas significativas entre as formacdes vegetacionais para cada espécie, respectivamente (Tukey P < 0.05). (4) Taxa fotossintética
liquida; (gs) Condutancia estomatica; (E£) Taxa de transpiragdo; (Y(1l)) Rendimento quantico efetivo do PSII; (Fv/Fm) Rendimento quantico maximo do PSIL

S. arenicola

Traits / Species

P, glabrata

Sandbank Forest

Clusia Formation

Beach Grass and Shrub

Sandbank Forest

Clusia Formation

7.10 (4.55 - 11.98) a

Beach Grass and Shrub
6.80 (3.16-9.12) a

Structural

Leaf area (LEA/cm?)

Leaf water content (LWMC/mg g!)

Leaf mass area (LMA/g m2)
Leaf blade (LEB/pm)
Palisade (PPT/um)
Spongy (SPT/um)
Adaxial ep. (EDA/um)
Adaxial cut. (CDA/um)
Abaxial ep. (EBA/um)
Abaxial cut. (CBA/um)
Stomatal density (STD/mm?)
Stomatal area (STA/pm)

10.87 (5.15-21.43) a
109.87 (47.77 - 151.27) b
111.79 (79.62 - 159.24) a
275.46 (245.16 - 310.25) a

86.44 (74.23 - 108.63) a
113.17 (100.34 - 129.22) a
33.78 (25.97 - 45.02) a
6.42 (4.85-9.18) a
21.95(16.45-27.91)a
5.59 (4.16 - 8.48) a

21.21 (16.00 - 32.00) ab
172.48 (119.71 - 234.63) ab

9.06 (5.78 - 15.18) a
93.95 (15.92 - 159.24) b

82.48 (23.89 - 127.39) b
292.08 (265.94 - 335.18) a
100.08 (74.23 - 129.22) a
109.70 (94.86 - 126.47) a
38.06 (29.09 - 46.56) a
7.17(5.19 - 12.81) a
20.91 (13.94 -29.10) a
6.53 (4.85 - 9.00) a
21.80 (16.00 - 30.00) a
195.77 (136.20 - 332.52) a

8.79 (4.18 - 15.18) a
197.77 (127.39 - 278.66) a

105.42 (79.62 - 159.24) a
304.72 (249.37 - 343.49) a
109.03 (78.36 - 137.46) a
103.76 (85.23 - 125.09) a
37.18 (23.55 - 53.33) a
6.06 (4.16 - 8.66) a
20.46 (13.85 - 25.63) a
6.10 (4.50 - 7.97) a
17.42 (12.00 - 24.00) b
167.98 (115.19 - 225.78) b

7.10 (4.21 - 11.28) a
96.82 (15.92 - 230.89) ¢

131.53 (87.58 - 191.08) b
372.97 (293.63 - 451.52) b
85.26 (52.24 - 126.49) b
191.27 (134.71 - 248.80) b
11.24 (8.14 - 14.55) a
8.90 (6.41 - 11.61) b
7.97(5.19 - 13.61) a
7.25 (4.33-10.05)b
63.61 (44.00 - 74.00) a
146.07 (104.28 - 257.50) b

197.77 (95.54 - 262.74) a
163.06 (135.35 - 199.04) a
418.32 (362.89 - 484.77) b
104.58 (85.34 - 120.96) ab
214.28 (167.70 - 262.58) b
9.99 (7.45 - 11.95) a
10.99 (7.97 - 13.68) a
7.73 (5.54 - 10.73) a
10.01 (5.72 - 12.30) a
65.05 (48.00 - 86.00) a
103.44 (64.38 - 136.20)
1.39 (0.48 - 2.58) b

157.64 (71.66 - 230.89) b
176.75 (127.39 - 230.89) a
529.75 (443.21 - 601.11) a
121.93 (93.47 - 156.70) a
297.19 (224.07 - 387.64) a
10.09 (7.10 - 12.82) a
11.96 (8.83 - 15.24) a
7.80 (5.27 - 10.56) a
11.19 (8.16 - 14.60) a
64.82 (28.00 - 90.00) a
282.51 (172.38 - 579.38) a
2.50 (1.11 - 4.43) a

Physiology

A (umol m? s7")
gs (umol m? s7")
E (mol m?s)
Y (1)
Fv/Fm

0.96 (0.56- 1.85) ¢
20 (10-30) b
0.52 (0.28 - 0.78) b
0.38 (0.05-0.52) a
0.61 (0.41 -0.79) b

3.25(220-3.71)a
50 (30 - 50) a
1.53(1.12- 1.75) a
0.36 (0.15-0.52) a
0.68 (0.47 - 0.76) ab

2.08 (1.34-2.75) b
40 (30 - 60) a
1.30 (0.88 - 1.76) a
0.18 (0.04 - 0.38) b
0.71 (0.62 - 0.78) a

1.41 (0.69 - 1.88) b
20 (10 -20)b
0.58 (0.35 - 0.85) b
0.29 (0.04 - 0.52) a
0.73 (0.67 - 0.81) b

20 (10 - 40) b
0.44 (0.35 - 0.62) b
0.36 (0.05 - 0.62) a
0.79 (0.74 - 0.82) a

40 (30 -50) a
1.15(0.75-1.86) a
0.22 (0.03-0.44) a
0.77 (0.71-0.81) a
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Figura 1: Micromorfologia das espécies E. uniflora, S. terebinthifolia, P glabrata e S. arenicola nas formagdes de
mata de restinga, Clusia e praial com moitas. (a) Epiderme abaxial de E. uniflora na formagio de mata; (b) Epiderme
abaxial de E. uniflora na formagdo de Clusia; (¢) Epiderme abaxial de E. uniflora na formagao praial com moitas; (d)
Epiderme abaxial de S. terebinthifolia na formacdo de mata; (e) Epiderme abaxial de E. uniflora na formagao de
Clusia; (f) Epiderme abaxial de S. terebinthifolia na formagdo praial com moitas; (g) Epiderme abaxial de P glabrata
na formacdo de mata; (h) Epiderme abaxial de P glabrata na formagdo de Clusia; (i) Epiderme abaxial de P, glabrata
na formag@o praial com moitas; (j) Epiderme abaxial de S. arenicola na formacdo de mata; (k) Epiderme abaxial de
S. arenicola na formagao de Clusia; (I) Epiderme abaxial de S. arenicola na formagdo praial com moitas. As setas
representam detalhes dos estomatos. Barras: 20 pm: a, b, ¢, d, e, f, g, h, 1,j, k, L.
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Figura 2: Anatomia foliar das espécies E. uniflora, S. terebinthifolia, P. glabrata e S. arenicola nas formagdes de
mata de restinga, Clusia e praial com moitas. (a) Mesofilo de E. uniflora na formagdo de mata; (b) Mesofilo de E.
uniflora na formacao de Clusia; (¢) Mesofilo de E. uniflora na formagao praial com moitas; (d) Mesofilo de S.
terebinthifolia na formagao de mata; (e) Mesofilo de S. ferebinthifolia na formagdo de Clusia; (f) Mesofilo de S.
terebinthifolia na formagdo praial com moitas; (g) Mesofilo de P glabrata na formacdo de mata; (h) Mesofilo de P
glabrata na formacdo de Clusia; (i) Mesofilo de P glabrata na formagdo praial com moitas; (j) Mesofilo de S.
arenicola na formacao de mata; (k) Mesofilo de S. arenicola na formagdo de Clusia; (1) Mesofilo de S. arenicola na
formagao praial com moitas. As setas representam detalhes dos estdmatos. Parénquima Lacunoso (Lp); Parénquima
Palicadico (Pp); Célula Secretora (Sc); Camada Subepidérmica (S1). Barras: 100 um: a, b, ¢, d, e, f, g, h, 1, ], k, .
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5.4.2 Plasticidade e Integragdo Fenotipica

A plasticidade fenotipica foi atribuida para cada atributo através do indice de
plasticidade de distancia relativa (RDPI). Deste modo, os atributos com RDPI > 0.2 foram
considerados os mais plasticos. Para E. uniflora os atributos mais plasticos foram: gs
(RDPliaits = 0.49), E (RDPliaits = 0.45), 4 (RDPlraits = 0.43), Y(1I) (RDPIwaits =0.27), LEA
(RDPlinits = 0.25) € STD (RDPlinits = 0.23) (Figura 3a; Tabela S2). Para S. terebinthifolia
os atributos mais plasticos foram: gs (RDPlinaits = 0.50), A (RDPlinits = 0.40), E (RDPlinits
=0.35), LEA (RDPliwits = 0.25) e Y(1I) (RDPliaits = 0.20) (Figura 3b; Tabela S2). Para P,
glabrata os atributos mais plasticos foram: 4 (RDPlinits = 0.38), E (RDPlwits = 0.35), Y(11)
(RDPlinits = 0.32), gs (RDPlinits = 0.28) e LWMC (RDPlwits = 0.24) (Figura 3c; Tabela
S2). Para S. arenicola os atributos mais plasticos foram: STA (RDPlyis = 0.32), gs
(RDPliraits = 0.30), E (RDPlinits = 0.29), LWMC (RDPlirits = 0.23) € 4 (RDPliraits = 0.22)
(Figura 3d; Tabela S2). Adicionalmente foi calculado o RDPIioal separadamente a nivel
de espécies. Dessa forma foi possivel constatar que E. uniflora foi a espécie mais plastica
(RDPliotar = 19.53), seguida por S. terebinthifolia (RDPlw = 15.94), S. arenicola
(RDPIiotal = 15.00), e P. glabrata (RDPlioa = 14.53) (Figura 3).

0.6

< o 0.6 = T =
E. uniflora RDPIL,,, =19.53 S. terebinthifolia RDPIL,,, = 15.94

U COVEELCCITLCAOL EL CHW =V O IELL qg@ <L E
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55%&«18858;%&5 — g’-’l""luu%—"”ww:ﬁ_
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Figura 3: Indice de plasticidade de distancia relativa calculado individualmente para cada atributo
funcionais foliares (RDPlyiis) € individualmente por espécie (RDPlgi). Valores de RDP i € RDPligal
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calculado para E. uniflora (a), S. terebinthifolia (b), P glabrata (¢) ¢ S. arenicola (d). A linha vermelha
horizontal representa o valor de corte de RDPIiis > 0.2 indicando os atributos mais plasticos. 4 — Taxa
fotossintética liquida; gs — Condutancia estomatica; £ — Taxa de transpiraggo; Y(II) — Rendimento quantico
efetivo do PSII; F\/F,, — Rendimento quantico maximo do PSI[; LEA — Area foliar; LWMC — Contetdo de
agua na folha; LM A — Massa foliar especifica; LEB — Lamina foliar; PPT — Parénquima pali¢adico; SPT —
Parénquima lacunoso; EDA — Epiderme adaxial; CDA — Cuticula adaxial; EBA — Epiderme abaxial; CBA

— Cuticula abaxial; STD — Densidade de estomatos; STA — Area estomatica.

A integracao fenotipica foi calculada através da quantidade de correlagdes entre os
atributos funcionais foliares a nivel de espécie (%Pliww) € por grupos de atributos
funcionais (Plestrutural € Plfisiologico). Através da matriz de correlagdo de Pearson (P < 0.05)
foi possivel constatar que as espécies que apresentaram maior integragao fenotipica foram
E. uniflora (%Plioal = 59.55%) e S. arenicola (%Pliotal = 33.82%), enquanto, as espécies
menos integradas foram S. terebinthifolia (%Pl = 23.53%) e P. glabrata (%Pliota =
16.18%) (Figura 4A, B, C, D). Os maiores valores de %Pl obtidos para E. uniflora e
S. arenicola sao reflexos dos altos valores encontrados para Plesgrumral € €m menor
magnitude pelo Plisiolsgico (Figura SA, D). No caso de S. ferebinthifolia e P. glabrata os
menores valores de %Pl sdo resultados das menores amplitudes e/ou auséncias de
variagdes entre 0 Plesgutural € Pliisiolsgico (Figura 5B, C). Os maiores valores de %Pl €
menores de RDPli1 obtidos para E. uniflora (%Pl = 59.55% € RDPlial = 19.53), S.
arenicola (%Pliota = 33.82% € RDPlioa1 = 15.00) e S. terebinthifolia (%Plioa = 23.53% e
RDPlioar = 15.94) foram alavancados pelos valores significativamente maiores de
Plesturat €m relagdo ao RDPlesiuwral, 0 que ndo foi observado entre o Plsiologico ©
RDPlsisiologico (Figura SA, B, D). No caso de P. glabrata nao foram observadas diferengas
entre os PIs e RDPIs estruturais e fisiologicos, o que justifica a similaridade entre os
valores de %Pliotal = 16.18% e RDPlior = 14.53 (Figura 5C). Através da andlise de
regressao linear foi possivel observar que S. terebinthifolia e P. glabrata foram as espécies
que apresentarem relagdes positivas significativas entre RDPI e PI, o que ndo foi

observado para E. uniflora e S. arenicola (Figura 6A, B, C, D; Tabela S3).
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(a) E. uniflora %PI,,,, = 59.55% (b) S. terebinthifolia ~ %Pl..=2353%

total total

(©) P, glabrata %Pi,,, =16.18% (d) S. arenicola %Pi,, = 33.82%

XK X XA X X X STA

L  HE

X X X X X B X X

X X<l < % X

Figura 4: Matrizes de correlagdo de Pearson para os atributos foliares estruturais e fisioldgicos para
as espécies E. uniflora (a), S. terebinthifolia (b), P glabrata (c) e S. arenicola (d) coocorrentes em
diferentes formagdes vegetacionais de restinga da Mata Atlantica. A porcentagem de integracdo
fenotipica total (%Piar) também foi calculado para cada espécie. Valores do coeficiente de correlagdo
podem ser identificados pela escala de cores. As correlagdes ndo significativas estdo marcadas em
“X”, enquanto as significativas (P < 0.05) ndo estdo assinaladas com “X”. 4 - Taxa fotossintética
liquida; gs - Condutancia estomatica; £ - Taxa de transpiragdo; Y(1) - Rendimento quantico efetivo
do PSII; Fv/Fm - Rendimento quantico maximo do PSII; LEA - Area foliar; LWMC - Conteudo de
agua na folha; LM A - Massa foliar por area; LEB - Lamina foliar; PPT - Palicadico; SPT - Lacunoso;
EDA - Epiderme adaxial; CDA - Cuticula adaxial; EBA - Epiderme abaxial; CBA - Cuticula abaxial;
STD - Densidade de estdbmatos; STA - Area estomatica.
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Figura 5: Valores médios (+desvio padrio) da relacdo entre plasticidade (RDPI) e integracéo fenotipica
(PI) calculados separadamente por grupos de atributos funcionais (estruturais e fisioldgicos) para as
espécies E. uniflora (a), S. terebinthifolia (b), P glabrata (c) e S. arenicola (d). Asteriscos denotam as
diferencas significativas entre RDPI ¢ PI (Permutation t test, P < 0.05).
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Figura 6: Modelos lineares entre plasticidade (RDPI) e integracdo fenotipica (PI) para as espécies E.
uniflora (a), S. terebinthifolia (b), P glabrata (c) e S. arenicola (d) em diferentes formagdes vegetacionais
de restinga da Mata Atlantica. Mantivemos as linhas de tendéncia para as relagdes significativas (P < 0.05).
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5.5 Discussao

Os resultados indicam que as espécies ajustam seus atributos funcionais foliares
para coexistir em diferentes formacdes de restinga, sendo os atributos fisiologicos
especialmente relevantes para a aclimatacdo das espécies. Observou-se um padrdo de
ajuste para as espécies S. terebinthifolia e P. glabrata, pois a maioria dos seus atributos
nao apresentaram diferencas entre as formacdes vegetacionais, mas ainda assim,
apresentaram ajustes foliares tanto plasticos como integrados. Em contraste, as espécies
E. uniflora e S. arenicola apresentaram mais diferencas nos atributos entre as formagdes
de restinga, com suas folhas investindo mais em integragdo do que em plasticidade, sendo
uma possivel estratégia para a sobrevivéncia em ambientes de baixa disponibilidade
hidrica. A plasticidade e a integracdo fenotipica atuaram em conjunto como mecanismos
que atuaram para a aclimatacdo de espécies em distintas formagdes vegetacionais de

restinga.

Quais foram os ajustes (i.e., estruturais e fisiologicos) que permitiram a coocorréncia

das espécies em formagoes de restinga?

As espécies E. uniflora e S. terebinthifolia apresentaram maiores areas foliares na
formagdo de mata de restinga, onde PAR ¢ menos intenso. Melo Jinior et al. (2019)
trabalharam com a espécie S. terebinthifolia em trés formacdes vegetacionais de restinga,
e encontraram maiores valores de LEA na formacgao arboérea. Segundo Rabelo etal. (2013)
uma area foliar mais expandida auxilia em uma captura de luz mais eficiente, e
consequentemente, menores areas foliares se ddo para evitar a perda de dgua para o
ambiente. Pireda e colaboradores (2019) compararam espécies coocorrentes presentes em
ambientes de floresta e restinga, e concluiu que os valores elevados de PAR foram
determinantes para menores valores de LEA nas plantas de restinga. As espécies P,
glabrata e S. arenicola nao tiveram diferenga significativa de area foliar entre as
formacdes. Estas podem ter investido em uma maior quantidade de clorofila na formacao
mais sombreada, ¢ em carotenoides nas formagdes com maior disponibilidade de PAR,
como foi observado por Corréa et al. (2020), em espécies coocorrentes em mata de
restinga e formacao de Clusia.

O teor de 4gua nas folhas se mostrou mais elevado nas formagdes de Clusia e
praial com moitas. Segundo Arruda e colaboradores (2009), este atributo ¢ influenciado

pela disponibilidade hidrica do ambiente, levando algumas espécies a acumularem agua
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em seus tecidos foliares. Pireda e colaboradores (2019) encontraram maior LWMC em
espécies de restinga, quando comparados a espécies de floresta. A elevada disponibilidade
de PAR presente nas formagdes de Clusia e praial com moitas podem ter levado as
espécies a buscarem a estocagem de dgua (Melo Junior et al., 2019). Um maior contetido
de 4gua foliar da espécie E. uniflora na mata de restinga pode refletir os valores elevados
de temperatura ¢ VPD encontrados nesta formag¢do, onde espécies podem investir no
armazenamento de 4dgua mesmo em ambientes de baixa disponibilidade de PAR.
Conforme observado por Pessoa et al. (2021), espécies com cavidades secretoras ricas em
mucilagem, abundantes na familia Myrtaceae e Anacardiaceae, podem atuar como
reservatorios alternativos de H>O, permitindo ocupar ambientes com VPD mais elevado
e de baixa disponibilidade hidrica.

Na formagdo praial com moitas, as espécies E. uniflora e S. arenicola
apresentaram maior massa foliar por area e uma lamina foliar mais espessa. Conforme
observado por Melo Junior e colaboradores (2019), espécies que se desenvolvem sob
elevada intensidade luminosa podem apresentar folhas com maior LMA e LEB. Wright
et al. (2004) concluem que, em ambientes de baixa disponibilidade hidrica, as plantas
podem investir em uma maior quantidade de carbono para a construcao foliar, levando a
folhas duras, longevas e menos palataveis a herbivoros, representando um mecanismo de
defesa. Estudos conduzidos por Borges e colaboradores (2022) também mostraram
relacdo entre LMA e LEB em espécies coocorrentes de area seca e alagada, sugerindo um
possivel investimento da planta em longevidade foliar em ambientes adversos. A lamina
foliar mais espessa nestas espécies resulta do espessamento do parénquima paligadico e
lacunoso, das epidermes e cuticulas, podendo representar mecanismos de melhor
absor¢do de luz e fixacdo do carbono, bem como uma forma de dissipacao de calor
(Simioni et al., 2017; Campbell et al., 2018). Esses ajustes foliares podem ser induzidos
pela elevada disponibilidade de PAR no ambiente de restinga (Pireda et al., 2019). Por
outro lado, as espécies S. terebinthifolia e P. glabrata ndo apresentaram essas alteragdes
estruturais, possivelmente devido a pouca distancia entre as formagdes vegetacionais e
um investimento maior nos atributos fisiologicos (Corréa et al., 2020).

Uma maior densidade de estomatos foi encontrada para as espécies E. uniflora e
S. terebinthifolia na formagdo praial com moitas. Por outro lado, S. arenicola nao
apresentou diferencas significativas para STD entre as formagdes. A espécie P. glabrata

demonstrou maior densidade e area estomatica na formagao de Clusia. Uma maior STA
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foi encontrada nas espécies E. uniflora e S. arenicola na formagao praial com moitas.
Segundo Jordan et al. (2015), a variagao do tamanho dos estomatos pode ter a influéncia
de fatores genéticos e ambientais. Galmes et al. (2007) analisaram plantas mediterraneas
submetidas a diferentes niveis de estresse hidrico, e relataram que estomatos maiores
podem proporcionar uma melhor captacdo de CO», facilitando assim as trocas gasosas.
Geralmente, em ambientes com baixa disponibilidade hidrica e maior disponibilidade de
PAR se encontram estOmatos com menor area € em maior numero, demonstrando uma
capacidade de resposta rapida de abertura e fechamento, levando a uma diminuigdo da
perda de agua e um maior fluxo de CO» (Vialet-Chabrand et al., 2017). Pireda et al. (2019)
encontraram uma maior STD com uma menor STA para espécies de restinga quando
comparadas com espécies coocorrentes de floresta, demonstrando que PAR, temperatura
e VPD podem influenciar no tamanho e na quantidade de estdomatos.

Do que diz respeito aos atributos fisiologicos, existe uma relagdo entre a taxa de
assimilacdo de CO; (A4), condutancia estomatica (gs) ¢ a taxa de transpiragdo (F).
Observou-se que as trocas gasosas foram mais elevadas na formacao praial com moitas
para todas as espécies, visto que essa formagao se mostra mais imida e com menor VPD.
Por outro lado, a mata de restinga apresentou os menores valores, possivelmente devido
a maiores valores de temperatura e VPD. Segundo Pireda e colaboradores (2019), em
ambientes de baixa disponibilidade hidrica, as plantas diminuem a condutancia da folha
para perder menos agua por evapotranspira¢ao, € consequentemente, acabam diminuindo
a assimilacdo de carbono buscando uma maior eficiéncia no uso da 4gua, como foi
encontrado em suas espécies do ambiente de restinga. Em contrapartida, ambientes com
maior disponibilidade hidrica aumentam seu gs, possibilitando uma maior absor¢do do
carbono. Esta conclusdao foi feita quando se comparou o efeito do estresse hidrico nas
trocas gasosas de plantas em diferentes condi¢des ambientais por Zhou et al. (2013).
Segundo Corréa e colaboradores (2020), o baixo rendimento nas trocas gasosas das
espécies na mata de restinga pode ter sido compensado por um solo mais enriquecido
nutricionalmente e pelo investimento em pigmentos acessorios.

A presenca de valores de F./F),, abaixo de 0.75 na mata de restinga pode indicar
estresse, porém nao resultou na diminui¢ao do rendimento do PSII (Y(1])) para as espécies
S. terebinthifolia, P. glabrata e S. arenicola. A espécie E. uniflora na forma¢ao de mata
de restinga teve os menores valores de F\/F, e (Y(Il)). Em plantas submetidas a estresse

fotoquimico, pode se formar espécies reativas de oxigénio (ROS), que levam a
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degradacao das membranas tilacéides e de moléculas de clorofila, comprometendo assim
o processo fotossintético (Demmig-Adams & Adams, 1996). Pireda e colaboradores
(2019) observaram uma diminuicao de Y(1l) em espécies de restinga em comparagdo com
espécies coocorrentes de floresta. Essa diminuigdo acontece devido a alta disponibilidade
de PAR, podendo ocorrer a degradagdo de moléculas de clorofila. Segundo Corréa et al.
(2020), que compararam espécies em formagao de Clusia e mata de restinga, as espécies
presentes na mata de restinga demonstraram um maior investimento em pigmentos
acessorios (clorofilas e carotenoides) para protecdo da maquinaria fotossintética. A
formacdo de mata de restinga também oferece resisténcia a sobrevivéncia das espécies
(valores de VPD e temperatura elevados, solo mais acido e rico em H+Al). Possivelmente
a espécie E. uniflora superou estas varidveis ambientais sintetizando pigmentos

acessorios e integrando seus atributos funcionais foliares.

As estratégias aclimatativas desenvolvidas pelas espécies, em respostas as
heterogeneidades ambientais das formagoes de restinga sdo espécie-especificas ou existe

um padrao de resposta convergente?

Observamos um padrdo aclimatativo para as espécies S. terebinthifolia e P.
glabrata, visto que, a maior parte dos atributos funcionais foliares ndo apresentaram
diferencas significativas entre as formagdes. As espécies investiram em mecanismos para
evitar a perda de 4gua, como por exemplo, LWMC e STD, e em eficiéncia fotossintética
(4, Y(1I) e Fv/Fm). Borges e colaboradores (2022) compararam espécies coocorrentes em
area seca ¢ alagada, onde a espécie Guarea guidonia (L.) Sleumer também adotou um
fenotipo conservador entre as areas. Segundo Coyle et al. (2014), a filogenia das espécies
pode ampliar ou limitar sua tolerancia a fatores ambientais, sendo determinante nas
respostas dos individuos. O fenotipo conservador pode estar ligado a filogenia das
espécies, € relacionado a curta distancia entre as formagdes vegetacionais, como foi
observado por Corréa et al. (2020) que trabalharam em mata de restinga e formacao de
Clusia.

Por outro lado, as espécies E. uniflora e S. arenicola responderam com ajustes
significativos tanto fisioldgicos quanto estruturais entre as formacdes vegetacionais. Estas
apresentaram mecanismos de eficiéncia fotossintética (4, Y(1I), palicadico e lacunoso) e
de eficiéncia no uso da 4agua (gs, E e LMA). Pireda et al. (2019) demonstraram diferencas

estruturais (area e lamina foliar, pali¢adico e lacunoso e cuticulas) e fisiologicas (4, gs, E
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e Y(1I)) quando compararam espécies coocorrentes de restinga e floresta, evidenciando
ajustes foliares relevantes. Melo Jr. & Boeger (2016) apresentaram também diferengas
estruturais (area foliar, palicadico, lacunoso e densidade de estdmatos) entre espécies de
quatro formagdes de restinga (restinga herbacea, restinga arbustiva, arbustiva-arborea e
floresta de transi¢do). Deste modo, ajustes funcionais foliares visando a eficiéncia
fotossintética e a eficiéncia no uso da agua podem ter sido fundamentais para a

aclimatac¢do de E. uniflora e S. arenicola nas formagdes vegetacionais estudadas.

O processo de aclimatagdo das espécies estudadas é mediado por ajustes plasticos e/ou

integrados?

As analises de plasticidade e integracao demonstraram que as espécies estudadas
realizaram sua aclimatagdo nas diferentes formacdes vegetacionais de restinga utilizando
destes mecanismos. A alta plasticidade encontrada em todas as espécies para os atributos
fisiologicos demonstrada nos graficos de RDPI, pode ser explicada pelo fato, de a
fisiologia responder de forma mais rapida as mudangas ambientais, quando comparado a
atributos estruturais (Poot & Lambers 2008). Corroborando essa perspectiva, Corréa et
al. (2020) também identificaram uma maior plasticidade fisioldgica, quando compararam
espécies de bromélias em formacgdo de mata de restinga e formacao de Clusia. Portanto,
a elevada plasticidade presente nos atributos fisioldgicos pode ter induzido ajustes
relevantes para uma eficiéncia fotossintética das espécies vegetais nas formagdes
vegetacionais.

As espécies S. terebinthifolia e P glabrata investiram tanto em plasticidade
quanto em integracao fenotipica. Esta correlacdo positiva foi observada por Matesanz et
al. (2010), Pireda et al. (2019) e Borges et al. (2022), o que pode favorecer a aclimatagdo
da planta em ambientes heterogéneos. Godoy et al. (2012) afirmam que a plasticidade e
a integracdo podem atuar em conjunto favorecendo a aptidao da planta. Este equilibrio
encontrado entre RDPI e PI (estrutural e fisiologico), pode ter contribuido para as espécies
S. terebinthifolia e P. glabrata apresentar estas correlagdes positivas significativas, sendo
possivelmente relevante para sua aclimatacao nas formagodes vegetacionais.

As espécies E. uniflora e S. arenicola demonstraram uma maior integracao dos
seus atributos, investindo menos em plasticidade. Zimmermann et al. (2016) encontraram
resultados similares, onde observou alta integracdo fenotipica para a espécie Casuarina

equisetifolia Blanco no ambiente de restinga, concluindo que esta caracteristica aumentou
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a sua chance de sobrevivéncia. Quando as plantas estabelecem padrdes de integragdo
entre seus atributos funcionais, as chances de obterem sucesso aclimatativo sdo elevadas
(Pigliucci, 2003). Segundo Matesanz et al. (2021) a integracao e a plasticidade sdo
mecanismos alternativos utilizados pelas plantas para superarem as variaveis ambientais.
Este maior investimento de E. uniflora e S. arenicola em integracdo fenotipica pode ter
contribuido para a relagdo nao-linear entre RDPI e PI encontrada nestas espécies.

A maior integracdo dos atributos estruturais para as espécies E. uniflora, S.
terebinthifolia e S. arenicola pode indicar um investimento em estratégias de restricao a
perda de dgua (espessura das epidermes e cuticulas, densidade e area dos estomatos e
contetdo de dgua na folha) e captacdo de luz e CO; (pali¢adico, lacunoso e area foliar).
Segundo Poot & Lambers (2008), as espécies vegetais podem investir mais em integracao
do que em plasticidade, para se reduzir os trade-offs ambientais e o desenvolvimento de
atributos nao vantajosos. Vale ressaltar que, apesar da alta plasticidade fisioldgica, todas
as espécies estudadas apresentaram maior integragao fisioldgica do que plastica, porém
nao houve diferengas significativas, isso pode ser explicado pelo menor nimero de
atributos fisiologicos analisados em comparagdo com o numero de atributos estruturais.
Borges et al. (2022) também encontraram resultados similares para a espécie G. guidonia
em ambiente seco e alagado, indicando a importancia da integracdo dos atributos
fisioldgicos para sobrevivéncia em ambientes adversos. Deste modo, ¢ possivel afirmar
que a plasticidade e a integracao fenotipica foram mecanismos que atuaram em conjunto

para a aclimatacao de espécies vegetais em distintas formacdes vegetacionais de restinga.
5.6 Conclusao

As espécies S. terebinthifolia e P. glabrata adotaram um fenotipo de natureza mais
conservadora, evidenciando ajustes plasticos e integrados dos seus atributos foliares.
Estas espécies investiram em estratégias para minimizar a perda de agua (LWMC e STD)
e em eficiéncia fotossintética (4, Y(II) e Fv/Fm). Por outro lado, as espécies E. uniflora e
S. arenicola apresentaram maiores diferencas entre seus atributos, assumindo fenétipos
mais integrados, e investindo também em eficiéncia fotossintética (A, Y(1I), pali¢adico e
lacunoso) e em eficiéncia no uso da agua (gs, £ e LMA). Cabe salientar, que devido a
proximidade entre as formacdes vegetacionais e as caracteristicas microclimaticas e
edaficas, os atributos fisioldgicos tiveram papel relevante na aclimatagdo das espécies,

onde a plasticidade e a integragdo fenotipica atuaram em conjunto neste processo. Este
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estudo assume uma relavancia consideravel na compreensdao a dindmica vegetal em
ambientes de baixa disponibilidade hidrica e sua aclimatacdo, como também aumentar o
sucesso de acdes de restauracao ecoldgica e de sobrevivéncia das espécies frente a eventos

climaticos extremos.
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Tabela S1: Atributos funcionais foliares de 4rvores coocorrentes em formagdes vegetacionais de restinga da Mata Atlantica. " Borges et al., 2022; % Biindchen et al., 2015; *
Grime, 1979; % Pireda et al., 2019; > Bezerra et al., 2020;  Campbell et al., 2018; " Melo Jr & Boeger, 2016; ¥ Gratani et al., 2006; * Weyers & Meidner, 1990; '* Pireda et al.,
2019; "“Wright et al., 2004; '* Zhou et al., 2013; !> Pireda et al., 2019; '# Walters, 2005; !> Borges et al., 2022.

Traits Acronym Unit Functional significance
Leaf area LEA cm? Light capture'
Leaf water mass content LWMC mg g! Leaf temperature reduction and protection against desiccation?
Leaf mass area LMA g.m? Resource uptake, resource use efficiency, structural defense and growt strategies®
Leaf blade LEB pwm Resource acquisition and use, and resistance to physical damage*
Palisade parenchyma thickness PPT pm Photosynthetic processes’
Spongy parenchyma thickness SPT pm Gas exchange®
Abaxial and adaxial cuticle thickness CBA/CDA pwm Water conservation’
Abaxial and adaxial epidermis thickness = EBA/EDA pm Light and heat dissipation®
Stomatal density STD mm Carbon assimilation and water use efficiency’
Stomatal area STA pm Efficiency and conservation of water use'®
Liquid photosynthetic rate A pumol m? s™! Assimilation of photosynthetic CO,"!
Stomatal conductance gs mmol m? 5! Restriction of water loss and CO, capture'?
Transpiration rate E mol m? 57! Restriction of water loss!3
Quantum yield of PSII Y (ID) okk Energy used in the photochemical process by PSII'*
Maximum PSII quantum yield Fv/Fm ok Photochemical stress indicator!®
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Tabela S2: Indice de plasticidade de distancia relativa (RDPI) dos atributos foliares estruturais e
fisiologicos para as espécies coocorrentes em formagdes vegetacionais de restinga da Mata Atlantica. Os
valores variam de 0 a 1, os mais proximos de 1 indicam atributos mais plasticos.

RDPI

Traits / Species E. uniflora S. terebinthifolia P glabrata S. arenicola
Leaf area 0.25 0.25 0.12 0.05
Leaf water content 0.19 0.16 0.24 0.23
Specific leaf mass 0.07 0.07 0.11 0.10
Leaf blade 0.10 0.07 0.06 0.13
~ Palisade 0.13 0.09 0.11 0.14
3 Spongy 0.12 0.07 0.03 0.15
E Adaxial ep. 0.11 0.07 0.07 0.06
z Adaxial cut. 0.12 0.08 0.07 0.10
Abaxial ep. 0.06 0.05 0.05 0.06
Abaxial cut. 0.12 0.08 0.08 0.15
Stomatal density 0.23 0.12 0.09 0.04
Stomatal area 0.12 0.11 0.06 0.32
A 0.43 0.40 0.38 0.22
& gs 0.49 0.50 0.28 0.30
g E 0.45 0.35 0.35 0.29
E Yan 0.27 0.20 0.32 0.19
F/F, 0.06 0.04 0.05 0.02

Tabela S3: Modelos lineares entre a relagdo de indice de plasticidade de distancia relativa (RDPI) e
integracdo fenotipica (PI) nos atributos foliares estruturais e fisiologicas para as arvores coocorrentes em
formagdes vegetacionais de restinga da Mata Atlantica.

Species/Coefficients Esggllate Error t value Pr (>t])

(Intercept) 0.148 0.112 1.317 0.208

E. uniflora
PI 0.079 0.179 0.442 0.665
o (Intercept) -0.013 0.047 -0.282 0.781

S. terebinthifolia

PI 0.729 0.173 4.202 0.001
(Intercept) 0.038 0.043 0.885 0.390

P glabrata
PI 0.662 0.224 3.001 0.001
. (Intercept) 0.098 0.041 2.408 0.029

S. arenicola
PI 0.154 0.100 1.340 0.145
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6. Discussao Geral

Nossos resultados referentes as andlises interespecificas demonstraram uma
similaridade entre as formagdes de mata de restinga, de Clusia e praial com moitas,
podendo estar relacionada a curta distancia entre as formagdes vegetacionais e/ou
condi¢des microclimaticas semelhantes. Algumas caracteristicas ajudaram na
colonizagdo destas espécies, como: células epidérmicas de parede reta e espessa e folha
hipoestomatica. A formagao praial graminodide se separou das demais formacgdes, pois
desenvolveu caracteristicas exclusivas como: parénquima aquifero e bainha de Kranz.
Estas caracteristicas foram relevantes para a sobrevivéncia das espécies proximo a linha
de maré. O estudo das andlises intraespecificas demonstrou que existe um padrao de
ajuste para as espécies S. terebinthifolia e P. glabrata, visto que, a maioria dos seus
atributos nao teve diferencas entre as formacdes vegetacionais, apresentando ajustes
foliares plasticos e integrados. As espécies E. uniflora e S. arenicola demonstraram
maiores diferengas nos atributos entre as formagdes vegetacionais, com suas folhas
investindo mais em integragdo do que em plasticidade. A plasticidade e a integracao
fenotipica foram mecanismos que atuaram em conjunto para a aclimatagao de espécies
coocorrentes em distintas formagdes vegetacionais de restinga.

A presente tese foi dividida em dois capitulos, onde no primeiro capitulo
analisamos a aclimata¢do das espécies a nivel interespecifico em quatro formagdes
vegetacionais de restinga. No segundo capitulo, as espécies coocorrentes de trés
formagoes foram analisadas através de mecanismos de plasticidade e integracdo
fenotipica.

Através das analises aclimatativas a nivel interespecifico, foi possivel observar
uma similaridade entre as formagdes de mata de restinga, de Clusia e praial com moitas.
As espécies destas formagdes compartilharam caracteristicas foliares como: células
epidérmicas de parede reta e espessa, folha hipoestomatica e cuticula espessa e estriada.
Melo Jr. & Boeger (2016) relatam que estas caracteristicas xeromorficas sao amplamente
encontradas em plantas de restinga, e sao determinantes para auxiliar na reflexdao de luz
incidente, evitar o excesso de irradidncia e consequentemente, o aquecimento do mesofilo
foliar. Segundo Cabral e colaboradores (2018), o ajuste de atributos estruturais foliares,
como espessura de células epidérmicas e cuticulas, densidade de estdmatos e area foliar,

podem levar a aclimatacdo das espécies em diferentes formacgdes de restinga.

129



As espécies da comunidade praial gramindide se separaram das demais
comunidades, ao desenvolverem caracteristicas exclusivas como: parénquima aquifero,
bainha de Kranz, células buliformes e mesofilo isobilateral. Segundo Assumpcao &
Nascimento (2000), esta formacdo ¢ altamente seletiva para a colonizacdo das espécies
vegetais. Estas estratégias podem auxiliar no armazenamento e economia de agua,
direcionamento de luz com menos danos fotoinibitorios e trocas gasosas mais eficientes
(Arruda et al., 2009).

Esta diferenca entre as formacdes vegetacionais foi confirmada quando
comparamos os atributos estruturais foliares, onde a comunidade praial graminoide
apresentou valores mais elevados que as outras comunidades de: area e espessura foliar,
conteudo de agua na folha, espessura das epidermes e do paligadico. O armazenamento
de 4gua nos tecidos através da formacao de parénquima aquifero pode ser uma estratégia
importante em situacdes de baixa disponibilidade hidrica (Arruda et al., 2009). Esta
estratégia unida ao aumento da espessura do parénquima paligadico e lacunoso, tornam o
tecido foliar mais espesso, levando a uma melhor distribui¢ao de luz e captagao de CO»
(Régo et al., 2013; Cabral et al., 2018). Células epidérmicas e cuticulas mais espessas
também podem ajudar as plantas desta comunidade a controlarem a temperatura da folha
(Dickison, 2000).

A particdo de varidncia nos revelou que a identidade taxondémica foi mais
relevante do que a vegetacdo no controle da variacao das caracteristicas foliares. Estas
caracteristicas foram observadas por Emilio e colaboradores (2021), ao analisar folhas de
palmeira. Uma possivel competigao por recursos e limita¢gdes na disponibilidade de 4gua
e nutrientes, podem ter induzido esta variacao (Araujo et al., 2021). Foram analisadas
espécies vegetais de diversas familias botanicas no estudo, onde possivelmente a
identidade taxonOmica se mostrou importante para superar as varidveis ambientais de
ambientes adversos (Bedetti et al., 2011).

No segundo capitulo foram realizadas analises a nivel intraespecifico, onde se
observou a coocorréncia de E. uniflora, S. terebinthifolia, P. glabrata e S. arenicola entre
as formagdes de mata de restinga, de Clusia e praial com moitas, onde estas espécies
ajustaram seus atributos funcionais foliares para a colonizacdo nestas formagodes. As
espécies S. terebinthifolia e P. glabrata demonstraram um padrao aclimatativo, sem ampla
variagdo nos atributos foliares entre as formagdes vegetacionais, investindo em

conservagao de dgua (LWMC e STD) e eficiéncia fotossintética (A4, Y(1I) e Fv/Fm). Corréa
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e colaboradores (2020) e Borges e colaboradores (2022) também encontraram um
fenotipo conservador nas suas espécies trabalhadas, indicando que o processo de
aclimatagdo destas se da por meio de alguns atributos-chave. Segundo Coyle e
colaboradores (2014), a identidade taxonomica das espécies pode ter ampliado a
tolerdncia a fatores ambientais adversos.

A aclimatacao destas espécies teve o investimento tanto em plasticidade quanto
em integracdo, apresentando correlacdo positiva. Resultados similares foram encontrados
por Matesanz et al. (2010), Pireda et al. (2019) e Borges et al. (2022), indicando uma
melhor sobrevivéncia em ambientes heterogéneos. A plasticidade e a integracdo
fenotipica, quando atuam em conjunto, acabam favorecendo a aptidio das plantas a
superarem as variaveis ambientais impostas no ambiente de restinga (Godoy et al., 2012;
Pireda et al., 2019). A variagdo de alguns atributos-chave unidos a mecanismos de
plasticidade e integracdo pode ter contribuido para a colonizacdo de S. terebinthifolia e P.
glabrata nas formagdes vegetacionais.

As espécies E. uniflora e S. arenicola apresentaram ampla varia¢do nos atributos
estruturais e fisiologicos entre as formagdes vegetacionais, investindo em eficiéncia
fotossintética (4, Y(1l), paligadico e lacunoso) e em eficiéncia no uso da adgua (gs, E e
LMA). Melo Jr. & Boeger (2016), Cabral et al. (2018) e Pireda et al. (2019) relatam que
esta variac¢do nos atributos foliares é relevante para a aclimata¢do no ambiente de restinga.
Cabral e colaboradores (2018) concluem que esta variagdo revela diferentes graus de
xeromorfismo, sendo mais acentuado em formagdes proximas ao mar, € menos acentuado
em formagdes mais distantes do mar.

O mecanismo de aclimatagdo destas espécies se demonstrou mais integrado do
que plastico. Pigliucci (2003) e Zimmermann et al. (2016) afirmam que a integragao
fenotipica aumenta as chances de sobrevivéncia em ambientes adversos ¢ dio uma maior
possibilidade de sucesso aclimatativo. Pireda e colaboradores (2019) afirmam que a
plasticidade e a integracdo podem favorecer as espécies a vencerem as intempéries
ambientais do ecossistema de restinga. Uma ampla variagao dos atributos foliares unidos
a mecanismos de integragdo fenotipica podem ter levado a ampla distribuicdo das

espécies E. uniflora e S. arenicola entre as formagdes de restinga.
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7. Conclusoes Gerais
Através das anélises detalhadas do presente trabalho podemos concluir que:

- O ecossistema de restinga da Mata Atlantica se trata de um ambiente complexo e
dindmico, apresentando formacdes vegetacionais com caracteristicas microclimaticas e

edaficas distintas, sendo extremamente seletiva para a colonizagdo das espécies vegetais.

- Para as espécies vegetais se aclimatarem nas diferentes formagdes vegetacionais de

restinga, foi necessario o ajuste de atributos foliares estruturais e fisiologicos.

- Existe uma similaridade entre as formagdes de mata de restinga, de Clusia e praial com
moitas, onde as espécies investiram em: células epidérmicas de parede reta e espessa,

folha hipoestomatica e cuticula espessa e estriada para a colonizagao nestas formagdes.

- A formacdo praial graminoide se distinguiu das demais comunidades vegetais, visto que
as espécies desta comunidade apresentaram caracteristicas exclusivas: parénquima

aquifero, bainha de Kranz, células buliformes e mesofilo isobitateral.

- A andlise dos atributos estruturais confirmou esta diferenca interespecifica entre as

formacgdes vegetacionais.

- A identidade taxondmica das espécies se mostrou mais relevante do que a vegetagao, no

controle da variagdo das caracteristicas foliares estudadas.

- Para a coocorréncia das espécies E. uniflora, S. terebinthifolia, P. glabrata e S. arenicola
nas formag¢des de mata de restinga, formag¢ao de Clusia e praial com moitas, foi necessario

o ajuste de atributos foliares estruturais e fisiologicos.

- A variagao de alguns atributos-chave unidos a mecanismos de plasticidade e integragao
podem ter contribuido para a colonizagdo de S. terebinthifolia e P. glabrata nas formagdes

vegetacionais.

- Uma ampla variacao dos atributos foliares unidos a mecanismos de integragao fenotipica
podem ter levado a ampla distribuicao das espécies E. uniflora e S. arenicola entre as

formacdes de restinga.

- Os atributos fisiologicos tiveram papel relevante na aclimatacdo das espécies, devido a
sua resposta mais rapida em relac@o aos atributos estruturais.
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- A plasticidade e a integragdo fenotipica sd3o mecanismos que atuaram em conjunto no

processo de aclimatagdo das espécies estudadas.

- Nossos resultados indicam mudancas esperadas na distribui¢do e no funcionamento de
formagdes vegetacionais da Mata Atlantica, caracterizada por grandes manchas de

degradacao ambiental.
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