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RESUMO

A Mata Atlantica é composta por diferentes fitofisionomias com caracteristicas
contrastantes em relacdo a disponibilidade hidrica. A Floresta Ombréfila Densa (FOM) é
caracterizada como um ambiente Umido com altos indices pluviométricos. A Floresta
Estacional Semidecidual (FES) apresenta um periodo de inverno seco marcado pela
queda de folhas em uma grande porcentagem de suas espécies, enquanto a Restinga (RES)
mostra um ambiente com aspecto xeromorfico, devido a baixa disponibilidade hidrica e
solo arenoso. Dessa forma, fica evidente um gradiente hidrico, sendo a FOM o ambiente
mais umido, a FES o ambiente intermediario e a RES o0 mais seco. Apesar da
disponibilidade hidrica heterogénea entre essas fitofisionomias, algumas espécies
conseguem se aclimatar e ocorrer nessas areas, como é o caso de Inga laurina (Sw.) Willd
(Fabaceae) e Schinus terebinthifolia Raddi (Anacardiaceae). Sendo assim, esse estudo
visa avaliar os atributos morfologicos, anatémicos e fisioldgicos do continuum folha-
caule destas espécies de forma comparativa entre as areas (RES, FES, FOM), bem como
a plasticidade e integracdo do fenotipo em resposta ao gradiente hidrico. Para isso, foram
selecionados cinco individuos de cada espécie nas trés areas de estudo e coletados um
galho do dossel, cinco folhas expandidas e duas amostras do caule principal por individuo.
As amostras foram seccionadas e processadas segundo as técnicas usuais para analises
anatdbmicas. Além disso, foram realizadas andlises de pigmentos, emissdo de
fluorescéncia da clorofila a e de trocas gasosas para avaliar a performance fotossintética.
Para todos os atributos foi calculado o indice de plasticidade das distancias relativas
(RDPI), o indice de variacdo fenotipica (PVI) e a integracdo fenotipica (PI). A partir
destas andlises constatamos que as condi¢cBes abidticas mais favordveis das areas
florestais (FES e FOM) potencializaram os processos fisiologicos vegetais, tendo 0s
principais ajustes relacionados ao aumento da interceptacdo da luz, trocas gasosas,
eficiéncia do PSII e hidraulica, como por exemplo, aumento da area foliar, estdmatos
maiores, maior condutancia estomatica, assimilagdo fotossintética, performance do PSlI
e condutividade hidraulica. Em RES, onde as condi¢des sdo mais estressantes, as espécies
investiram na formacdo de folhas mais espessas, com maiores parénquimas pali¢adico e
lacunoso, epidermes e camada subepidérmica, como forma de ampliar os reservatorios
foliares de dgua. Adicionalmente, as folhas apresentaram maior espessamento cuticular e
densidade estomatica como estratégia para controlar a perda de &gua, resultando em
menores valores de condutancia e transpiragdo foliar. Na madeira de RES foram
observadas maiores porcentagem de vasos, parénquimas axial e radial. Esses atributos
representam estratégias que minimizam a vulnerabilidade a cavitacdo e estabelecem rotas
alternativas para o fluxo hidrico em casos de embolia. Ja nas avaliacdes de plasticidade e
integracdo, os resultados mostraram que os atributos tém maior tendéncia a se integrarem
do que serem plasticos ao gradiente hidrico. Porém, na analise de cada area
individualmente, os individuos das espécies mostraram maior variacao fenotipica do que
integracdo. Sendo assim, encontramos respostas similares e divergentes em funcéo das
especificidades de cada area, o que levou ao fenétipo das espécies expressar
caracteristicas distintas em seus atributos em resposta as condi¢cGes ambientais. Estudos
dessa natureza tém se tornado cada vez mais relevante, pois podem fornecer predi¢oes
futuras sobre a sobrevivéncia das plantas as mudangas climéticas, desenvolvimento
genético de espécies mais resistentes atraves da identificagdo de atributos chaves para a
tolerdncia as altas temperaturas e a seca, contribuir para compreensdo da formacéo
floristica das fitofisionomias da Mata Atlantica, auxiliar programas de conservagéo e em
processos de restauracdo de areas degradadas de seu dominio.

Palavras-chave: anatomia foliar, anatomia do lenho, fisiologia vegetal, plasticidade e
integracao fenotipica.



ABSTRACT

The Atlantic Forest is composed of different phytophysiognomies with contrasting
characteristics in terms of water availability. The Dense Ombrophylous Forest (FOM) is
characterized by being a humid environment with high rainfall. The Semideciduous
Seasonal Forest (FES) has a dry winter period marked by the fall of leaves in a large
percentage of its species, while the Restinga (RES) presents an environment with a
xeromorphic aspect, due to low water availability and sandy soil. Thus, a water gradient
is evident, with FOM being the most humid environment, FES being intermediate and
RES being the driest. Despite the heterogeneous water availability between these
phytophysiognomies, some species manage to acclimatize and occur in these areas, as is
the case of Inga laurina (Sw.) Willd (Fabaceae) and Schinus terebinthifolia Raddi
(Anacardiaceae). Therefore, this study aims to evaluate the morphological, anatomical
and physiological attributes of the leaf-stem continuum of these species in a comparative
way between the areas (RES, FES, FOM), as well as the plasticity and integration of the
phenotype in response to the water gradient. For this, five individuals of each species
were selected in the three study areas and one branch of the canopy, five expanded leaves
and two samples of the main stem were collected per individual. The samples were
sectioned and processed according to the usual techniques for anatomical analysis. In
addition, analyzes of pigments, chlorophyll a fluorescence emission and gas exchange
were performed to evaluate the photosynthetic performance. For all attributes, the relative
distance plasticity index (RDPI), the phenotypic variation index (PV1) and the phenotypic
integration (P1) were calculated. Based on these analyses, we found that the most
favorable abiotic conditions in the forest areas (FES and FOM) potentiated the
physiological processes of the plants, with the main adjustments related to the increase in
light interception, gas exchange, PSII and hydraulic efficiency, such as, for example, ,
increased leaf area, larger stomata, greater stomatal conductance, photosynthetic
assimilation, PSII performance and hydraulic conductivity. In RES, where conditions are
more stressful, the species invested in the formation of thicker leaves, with larger palisade
and spongy parenchyma, epidermis and subepidermal layer, as a way to increase leaf
water reservoirs. Additionally, the leaves showed greater cuticular thickening and
stomatal density as a strategy to control water loss, resulting in lower values of
conductance and leaf transpiration. In RES wood, a higher percentage of vessels, axial
and radial parenchyma was observed. These attributes represent strategies that minimize
vulnerability to cavitation and establish alternative routes for water flow in cases of
embolism. In the plasticity and integration evaluations, the results showed that the
attributes have a greater tendency to integrate than being plastic to the water gradient.
However, in the analysis of each area individually, the individuals of the species showed
greater phenotypic variation than integration. Thus, we found similar and divergent
responses depending on the specificities of each area, which led the phenotype of species
to express distinct characteristics in their attributes in response to environmental
conditions. Studies of this nature have become increasingly relevant, as they can provide
future predictions about plant survival to climate change, genetic development of more
resistant species through the identification of key attributes for tolerance to high
temperatures and drought, contribute to the understanding of the floristic formation of the
phytophysiognomies of the Atlantic Forest, to help conservation programs and restoration
processes of degraded areas in their domain.

Keywords: leaf anatomy, wood anatomy, plant physiology, plasticity and phenotypic
integration.
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1. Introducéo geral

A &gua é um recurso fundamental para as plantas, uma vez que todos os nutrientes
necessarios ao bom funcionamento do metabolismo s6 podem ser absorvidos e
translocados pela planta se estiverem dissolvidos em solucdo aquosa (Taiz e Zeiger,
2013). No entanto, a agua é um recurso temporario nas plantas por estar sempre sendo
liberada através do processo de transpiracdo. Assim, é possivel afirmar que a &gua € um
dos fatores limitantes para a sobrevivéncia e a distribui¢do das espécies nos ecossistemas
do planeta (Diaz e Cabido, 1997). A manutencéo do equilibrio homeostatico da agua entre
a absorcéo, o transporte e a transpiracao representam um grande desafio para as plantas
terrestres, uma vez que as condicGes climéaticas estdo mudando cada vez mais rapido e
acarretando uma crescente pressao abiotica nas plantas (Anderegg, 2015).

De acordo com o ultimo relatério do Painel Intergovernamental de Mudanca do
Clima da ONU (IPCC), os ultimos cinco anos foram os mais quentes desde 1850 por
causa do aquecimento global que tem se potencializado no planeta devido as agdes
antrépicas (IPCC, 2021). Contudo, além da temperatura, a precipitacdo é outra variavel
ambiental que tem sido muito atingida. A precipitacdo em alguns casos tem sido levada
a fenbmenos extremos como fortes tempestades esporadicas e alagamentos, mas também
tem chamado a atencdo da comunidade cientifica o crescimento dos eventos de secas
prolongadas (IPCC, 2021). Esse conjunto de mudancas climaticas esta diretamente
relacionado a disponibilidade hidrica das plantas, pois alguns ambientes tém tido a agua
COMO Um recurso escasso € a atmosfera pressionando uma maior demanda transpiratoria
(Dai, 2013).

Dessa forma, para manter um balanco hidrico em boas condi¢des as plantas
desenvolvem estratégias para contornar os estresses abiéticos, sobretudo no que diz
respeito a agua que é considerada o fator mais limitante (Boyer, 1982; Valladares et al.,
2014). Aos ajustes dos atributos das plantas chamamos de plasticidade e integracao
fenotipica. Essas adequagfes do fendtipo explicam a maneira como os individuos se
aclimatam em seus ambientes (Sultan, 2000; Pigliucci, 2003). Sendo assim, a
disponibilidade hidrica pode influenciar em diversas altera¢cbes morfologicas, anatbmicas
e fisiologicas em seu continuum folha-caule (Taiz e Zeiger, 2013).

Por consequéncia de um baixo status hidrico na planta as folhas podem se tornar
mais espessas, apresentar uma menor area foliar, aumentar a densidade estomatica, a
massa foliar especifica e a densidade do padrdo de venagdo, para se tornarem mais

eficientes no uso da agua (Pireda et al., 2019). Ao passo que o lenho pode apresentar uma
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estrutura que confira maior resisténcia a cavitacdo e embolia, tais como aumento da
quantidade de células do parénquima radial e axial, vasos mais frequentes, menores e
mais curtos, além de fibras em maiores quantidades e com paredes mais espessas que
aumentam a densidade da madeira (Jacobsen et al., 2005; Poorter et al., 2010; Simioni et
al., 2021).

Em relacdo a fisiologia, a escassez hidrica sujeita as espécies a pressdes
hidrostaticas (p) mais negativas no interior dos vasos xilematicos. Nestas condi¢des as
plantas precisam apresentar mecanismos eficientes de tolerancia, pois com o aumento das
pressdes no interior dos vasos algumas microbolhas dissolvidas no fluido xilematico
podem ser expandir em maiores e produzir embolia, comprometendo o fluxo hidrico ao
longo da planta (Taiz e Zeiger, 2013). Para evitar isso, as plantas investem em vasos de
menor calibre e estabelecem mecanismos eficientes de controle da condutancia
estomatica pela reducdo do turgor das células subsidiarias via sinalizacdo do acido
abscisico (Hsu et al., 2021). O fechamento estomatico € uma das primeiras respostas das
plantas a condi¢des de seca, pois evita a perda de agua atraves das vias transpiratorias e
diminui as pressdes hidrostaticas no interior do xilema (Oren et al., 1999). No entanto,
com o fechamento dos estdmatos a assimilagdo de CO», as taxas de fluxo de elétrons e a
fixacdo de CO2 pela RuBisCO sdo comprometidas (Parry et al., 2002; Lopez et al., 2021).

Dessa forma, buscar compreender os mecanismos fisiol6gicos e morfoanatdmicos
desenvolvidos por espécies nativas para suportarem as condi¢cBes microclimaticas
contrastantes entre seus ambientes naturais, principalmente no que se refere as relacfes
hidricas, se mostram necessarios para a conservagcao e manutencao dos biomas, sobretudo
a Floresta Atlantica que ja se encontra tdo degradada. Estudos dessa natureza tém se
tornado cada vez mais relevante, pois podem fornecer predi¢cdes sobre a sobrevivéncia
das plantas as mudancas climéticas. Além de prover o desenvolvimento genético de
espécies mais resistentes através da identificacdo de atributos chaves para a tolerancia as
altas temperaturas e a seca. Estes estudos, também nos permitem compreender o
componente floristico das fitofisionomias da Mata Atlantica e pode auxiliar programas

de conservacgao e restauracdo de areas degradadas.

1.1 Mata Atlantica
A Mata Atlantica € um complexo de distintos ecossistemas que esta entre as que
maiores florestas tropicais pluviais do mundo, sendo considerada um dos dominios

biogeograficos mais importantes da América do Sul. A localizagdo da Mata Atlantica
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encontra-se isolada dos outros grandes dominios florestais sul-americanos que sdo a
Floresta Amazonica e as Florestas Andinas (Muller, 1973; Oliveira-Filho e Fontes, 2000).
Este isolamento contribuiu consideravelmente na constituigdo de um bioma singular onde
pode ser encontrado cerca de 8% da biodiversidade mundial (Rizzini, 1997; Myers et al.,
2000).

O conjunto da biota da Mata Atlantica é extremamente diversificado abrangendo
cerca de 60% das espécies existentes no planeta, com aproximadamente 20.000 espécies
de plantas, com inUmeras espécies endémicas (SOS Mata Atlantica, 2020). A distribuicdo
heterogénea dos ecossistemas deste bioma em distintas fitofisionomias € sem dividas um
dos grandes responsaveis por tamanha taxa de riqueza e endemismo (Ribeiro et al., 2009).
Essa heterogeneidade da Mata Atlantica é explicada por trés fatores: (i) latitude, visto que
seu territdrio se estende por aproximadamente 27 graus no globo terrestre (Vanzolini,
1988); (ii) longitude, que torna os ambientes distantes do litoral significativamente
distintos dos préximos a zona litoranea do seu dominio (Rizzini 1997); e a (iii) altitude
que apresenta variacOes dentro de suas areas que vao do nivel do mar a 2.700m de altura
(Holt, 1928; Buzzetti 2000). Em conjunto, estes trés fatores explicam o fato deste bioma
ser dividido em distintas fitofisionomias, possuindo microclimas especificos com
variacOes na precipitacdo, no solo e nos indices de irradiancia (Ribeiro et al., 2009). As
diferentes fitofisionomias que compdem a Mata Atlantica sdo: Florestas Ombrofilas
Densas, Florestas Mistas (Mata Araucarias) e Abertas, Florestas Estacionais Deciduais e
Semideciduais, Mangues, Restingas, Campos de Altitude, Brejos Interioranos, Encraves
Florestais do Nordeste, llhas Costeiras e oceanicas, ambientes savanicos e estépicos (Fig.
1) (Camara, 2003; Ribeiro et al., 2009; SOS Mata Atlantica, 2020).
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Figura 1. Mapa demonstrando a distribuicdo das fitofisionomias da Mata Atlantica.
(Fonte: SOS Mata Atlantica, 2019).

Toda essa diversidade bioldgica contida nestas fitofisionomias tem sido colocada
em risco pela sequéncia histérica de destruicdo antropica (Kettle e Koh, 2014). Na época
da colonizacdo do Brasil, a Mata Atlantica detinha uma area de 1.315.460 km?2 que se
estendida pelo litoral perpassando por 15% do territério brasileiro (Fig. 2-A) (SOS Mata
Atlantica, 2020). Desde entdo, a agricultura, a pecuaria, a pesca, a extracdo de madeira,
0s nucleos industriais, a urbanizacgdo e outros ciclos de exploragdo se concentraram em
seus dominios territoriais acarretando uma reducdo consideravel das areas antes ocupadas
por fitofisionomias da Mata Atlantica (Fig. 2B-C) (Rocha e Feldmann, 2006).
Atualmente, apenas 12,4% do ambiente original se mantém conservado, porém, com 0s
progressivos avancos de acles de restauracdo de areas degradadas, assim como o
desenvolvimento de metodologias de analise com imagens de maior resolucéo, foram
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mapeados cerca de 28% de cobertura vegetal do bioma (Scarano e Ceotto, 2015; Rezende
et al., 2018; SOS Mata Atlantica, 2020).

Apesar de estes nimeros acarretarem expectativas, a Mata Atlantica ainda é
considerada como uma area em prioridade de conservacao sendo incluida como um dos
34 “hotspots” mundiais por ter perdido mais de 70% de sua cobertura vegetal original
(Myers et al., 2000; Eisenlohr et al., 2015). De acordo com o ultimo relatorio técnico
disponibilizado, 10 dos 17 estados que compreendem o dominio da Mata Atlantica se
encontram em situacdo critica de degradacao, dentre estes, vale destacar o Rio de Janeiro
que apresentou um aumento de 106% de desmatamento nos ultimos anos (Fig. 2-D) (SOS
Mata Atlantica, 2020).
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Cobertura vegetal remanescente
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Figura 2. Degradacgdo da &rea natural da Mata Atlantica. A — Cobertura vegetal original
B — Cobertura vegetal remanescente C — Sequéncia histdrica de desmatamento D — Area

remanescente no estado do Rio de Janeiro (Fonte: SOS Mata Atlantica, 2020).
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Esse resultado chama a atencdo e reforca a necessidade de estudos que auxiliem o
trabalho das 80 Unidades de Conservacao ja existentes no estado do Rio de Janeiro. Além
de potencializar agdes de manutencdo, preservagdo e restauracdo dos remanescentes
restantes (Viana, 2007). Dentre estas Unidades de Conservacdo que abrigam importantes
fragmentos de Mata Atlantica no Rio de Janeiro merecem destaque a Reserva Biologica
de Poco das Antas, caracterizadas por apresentar formac@es de Floresta Ombrdéfila Densa
Aluviais, a Estagdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba, reduto da Unica area de Floresta
Estacional Semidecidual de Tabuleiro do estado do Rio de Janeiro e a Reserva Particular
do Patriménio Natural Fazenda Caruara por abrigar a maior area do ecossistema de

restinga do Rio de Janeiro (Fig. 3).
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Figura 3. Imagem de satélite mostrando a localizag&o das unidades de conservagdo e suas
proximidades. A linha vermelha indica os limites do Estado do Rio de Janeiro (Fonte:
Google Earth).
1.2 Reserva Bioldgica de Pogo das Antas — Floresta Ombrofila Densa

A Reserva Bioldgica de Poco das Antas se encontra localizada no municipio de
Silva Jardim, regido costeira do estado do Rio de Janeiro (Instituto Brasileiro de
Desenvolvimento Florestal, 1981). Esta reserva foi criada a partir do decreto n°® 73.791
de 11/03/1974 (Instituto Brasileiro de Desenvolvimento Florestal, 1981), possuindo
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aproximadamente 5.160 hectares de area total que mantém e conserva um importante
remanescente da Floresta Atlantica (Lima et al., 2006). Apesar de tamanha extenséo da
REBIO, somente cerca de 52% dispbe de cobertura vegetal, pois o restante da area foi
desmatado para dar lugar a pastos e lavouras (Cunha 1995; Primo e Volcker, 2003). Além
disso, a construcdo da represa de Juturnaiba teve um papel consideravel sobre o sistema
de &guas da regido, fazendo com que &reas fossem alagadas e parte da vegetacdo
exterminada, formando assim uma grande planicie de inundagdo ocupada por poucas
especies resistentes ao alagamento (Pessoa, 2003).

A vegetacdo restante da REBIO Pocgo das Antas é caracterizada como Floresta
Ombréfila Densa, onde predominam as formac6es florestais submontanas, as formagdes
aluviais com distintos niveis de inundacao, além de formacbes pioneiras, capoeiras e
campos antrépicos (Veloso et al., 1991; Lima et al., 2006; IBGE, 2012). Embora
apresente uma grande variacdo floristica, as arvores frondosas e de dosséis densos se
destacam e contribuem para formag&o de um solo rico em material organico pelo acimulo
de serrapilheira e um microclima umido e sombreado (IBDF/FBCN 1981; Bruijnzeel,
2000).

O clima predominante na regido da REBIO Poco das Antas é o tropical chuvoso
com média anual de temperatura por volta de 22,8 °C que pode chegar a uma minima de
8 °C nas estacOes mais frias do ano (Lima et al., 2006). Além de uma temperatura mais
amena, o indice pluviométrico é de mais de 2.000 mm de chuvas abundantes e bem
distribuidas ao longo do ano com uma branda estacdo seca no inverno (Veloso et al.,
1991; Lima et al., 2006). A unido dessas varidveis climéticas confere a este ambiente um
baixo déficit de pressao e vapor do ar (DPV) em torno de 0,31 KPa, o0 que acarreta uma
menor demanda transpiratdria nas espécies permitindo-as terem folhas menos escleréfilas
em compara¢do com outras areas florestais (Rizzini 1979; Lima et al., 2006; Grossiord et
al., 2020). Através de caracteristicas como essas, € possivel distinguir a Floresta
Ombrofila Densa de uma Floresta Estacional Semidecidual, sendo também uma das
principais formacdes florestais constituintes da Floresta Atlantica (Rizzini, 1979; Veloso
etal., 1991). Um dos maiores fragmentos de Floresta Estacional Semidecidual do Rio de

janeiro encontra-se sob protecdo da Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba.

1.3 Estagéo Ecologica Estadual de Guaxindiba — Floresta Estacional Semidecidual
A Estacdo Ecolodgica Estadual de Guaxindiba (EEEG) est4 localizada no norte do

estado do Rio de Janeiro, no municipio de Sao Francisco do Itabapoana (INEA, 2018).



24

Esta reserva foi criada no ano de 2002 através do decreto estadual n°. 32.576, hoje a EEEG
€ um dos maiores e mais importantes remanescente de Matas de Tabuleiros costeiros do
norte fluminense, sendo reconhecida como Reserva da Biosfera da Mata Atlantica e como
patrimoénio da humanidade pelo programa “Homem e Biosfera” da UNESCO (INEA,
2018).

A EEEG possuia originalmente 6.000 hectares de formag&o florestal quando foi
criada, atualmente sua area ocupante é de 3.260 hectares, sendo que somente
aproximadamente 1.200 hectares séo de cobertura vegetal (INEA 2018). Essa acentuada
depreciacao territorial e de vegetacdo provém principalmente do corte seletivo de madeira
para producdo de carvéo e fins comerciais, além da expansdo da agricultura e pecuéria,
que tem sido ao longo dos anos uma ameaca para a biodiversidade que a reserva abriga
(Silva e Nascimento, 2001; Abreu et al., 2014).

A vegetacdo restante da EEEG é caracterizada como Floresta Estacional
Semidecidual, onde em sua composicdo floristica predomina uma abundéancia
significativa de Angiospermas com grandes populacdes de espécies caducifélias e
semicaducifdlias (Garay et al., 2003). Esta composicdo floristica faz com que essa
fitofisionomia seja uma das mais ricas em biodiversidade da Mata Atlantica, abrangendo
inclusive espécies ameacadas de extingdo (Stehmann, 2009). Outras caracteristicas
marcantes nesse ambiente é a presenca de lagoas e brejos, alteracdes nos tipos de relevo
e padrdes altitudinais que podem variar até 200 m (Garay et al., 2003).

O clima que predomina na regido da EEEG é caracterizado por apresentar uma
média anual de temperatura por volta de 29 °C com esta¢cBes bem demarcadas, onde
destaca-se 0 verdo quente com chuvas intensas e o inverno frio e seco (Alvares et al.,
2013; Pireda et al., 2019). Apesar de um periodo seco no inverno, podendo persistir entre
80 e 160 dias, a média de precipitacdo anual pode chegar até 1200 mm (Villela et al.,
2006). Acompanhando esta variagdo climéatica sazonal, em media 50% das espécies
vegetais podem perder suas folhas no periodo seco a fim de reduzir a perda de agua
(Hawes e Peres, 2016) e, por consequéncia, carregarem o solo de matéria organica
tornando-o rico em nutrientes (Garay et al., 2003; Xu et al., 2016).

A alta biodiversidade ecoldgica contida na EEEG tem sido cada vez mais
ameacada e fragmentada, principalmente pela diminuicdo da existéncia de importantes
espeécies botanicas, reduzindo assim sua area de dossel (Nascimento e Silva, 2003). Outro
fator que merece destaque e que atingiu bastante sua &rea foi a ocupacdo antropica,

levando a uma intensa urbanizacdo em dominios florestais (Dean, 1996). Alem da
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Floresta Estacional Semidecidual, existem outras fitofisionomias que vem sofrendo
exploracbes devido ao crescimento populacional e antropizacdo, sobretudo os
ecossistemas costeiros, como é o caso das restingas (Ferreira e Silva, 2011).

1.4 Reserva Particular do Patrimdnio Natural Fazenda Caruara- Restinga

As restingas séo planicies arenosas que ocorrem proximas ao litoral, essas zonas
costeiras sdo consideradas como ecossistemas associados a Mata Atlantica (Lacerda et
al., 1993). Segundo Scarano (2002), a formacéo desta fitofisionomia ocorreu por volta de
10 mil anos atras no periodo Quaternario, resultante de processos de regressdes marinhas
que teriam deixado grandes faixas de areias desnudas (Pereira e Araujo, 2000; Freitas et
al., 2017). Dentre as zonas de restingas brasileiras, vale destacar o Complexo Lagunar de
Grussai/lquipari (CLGI) devido a sua grande extensao, riqueza bioldgica e a auséncia de
dunas que é uma caracteristica comum na maioria desses ambientes (Assumpcdo e
Nascimento, 2000).

O CLGI possui aproximadamente 4,8 mil hectares, localizado no municipio de
Sdo Jodo da Barra na regido norte do estado do Rio de Janeiro e contribui com cerca de
46% (552 km?2) do total de cobertura vegetal de restinga do estado do Rio de Janeiro
(Araujo e Maciel, 1998). O CLGI possui uma ampla zona de praia em que € possivel
observar um gradiente vegetacional, onde poucas espécies habitam préximo ao mar, mas
a medida em que se distancia a linha de maré a vegetacdo tende a aumentar (Assumpcéo
e Nascimento, 2000). Este gradiente vegetacional abriga 18% do nimero de espécies
identificadas para a flora de restinga do Estado, tendo na Reserva Particular do Patriménio
Natural Fazenda Caruara (RPPN Fazenda Caruara) o seu fragmento mais preservado
(Araudjo e Maciel, 1998).

A RPPN Fazenda Caruara ¢ o maior fragmento de restinga do CLGI, tendo sua
criagdo consolidada em 19 de julho de 2012 pela empresa LLX como forma de
compensacdo ambiental devido a implantacdo do Complexo Portuario do Acu (Ecologus,
2011). Esta RPPN possui uma extensdo de aproximadamente 3.845 mil hectares,
correspondendo a 60% das areas de RPPNs criadas pelo Estado e a maior unidade de
conservagao desse ecossistema do Brasil (Freire et al., 2015; Plano de Manejo RPPN
Caruara — S&o Jodo da Barra/RJ, 2017; Brazil Flora Group, 2018; Flora do Brasil, 2020).

A comunidade floristica da RPPN Fazenda Caruara constituida por uma grande
complexidade de formacGes vegetais, é diretamente condicionada pelo tipo do solo

presente (Plano de Manejo RPPN Caruara — S&o Jodo da Barra/RJ, 2017). Sendo assim,
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a vegetacdo da RPPN Fazenda Caruara apresenta principalmente plantas de baixo porte
que avangam sobre a areia proxima a linha de maré, espécies de habito herbaceo entre os
cord@es arenosos, arbustivo em areas abertas com moitas e arboreo com dossel podendo
chegar a 20m de altura, dominado por mirtaceas e leguminosas. As areas de sub-bosque
sdo pouco densas com populacbes de bromélias e espécies herbaceas (Plano de Manejo
RPPN Caruara — Sao Jodo da Barra/RJ, 2017).

O clima da regido € quente e seco, apresentando uma média anual de precipitacdo
abaixo de 1.000 mm, tendo a &gua disponibilizada somente em pulsos de precipitacao,
principalmente no verdo (Rosado e Mattos, 2007). A temperatura anual mantém uma
média por volta de 33 °C acompanhada por um alto indice de irradiancia médio de
aproximadamente 1.300 uM m s "-além de uma baixa umidade relativa do ar (Pireda et
al., 2019). Esse conjunto de variaveis ambientais eleva o Déficit de Pressdo e Vapor
(DPV) a valores altos em torno de 2,2 KPa, intensificando a perda de agua por
transpiracdo nas plantas (Pireda et al., 2019; Grossiord et al., 2020). Além disso, o solo
na restinga é arenoso e salino, com baixa capacidade de retencdo hidrica e de nutrientes,
reforcando ainda mais o xeromorfismo desse ambiente em comparagdo com as Florestas
Estacionais Semideciduais e Ombréfilas Densas, conforme pode ser observado na Figura
4 (Schwinning e Ehleringer, 2001; Melo Jr. e Boeger, 2018).
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Figura 4. Aspecto geral das trés fitofisionomias da Floresta Atlantica supracitadas,
restinga (RES) (A e D), Floresta Estacional Semidecidual (FES) (B e E) e Floresta
Ombrofila Densa (FOM) (C e F) (Fonte: Acervo pessoal).

Dentre todas as caracteristicas das fitofisionomias da Mata Atlantica citadas FOM,
FES e RES é notdrio que as condicGes da restinga submetem as plantas a um grande
estresse, sobretudo pelo fato da vegetagdo da restinga ser oriunda de outras formacoes
florestais com condi¢des mais favoraveis (Santos-Filho et al., 2016; Lima e Almeida Jr.,
2018). Além disso, a discrepancia hidrica entre essas trés areas demonstra o
estabelecimento de um gradiente, onde a agua pode ser considerada o fator mais limitante
a sobrevivéncia das espécies (Diaz e Cabido, 1997). Apesar disso, existem algumas
espécies que sdo capazes de tolerar as condigdes ambientais destas trés areas e habitar
concomitantemente nelas, como € o caso de Schinus terebinthifolia Raddi

(Anacardiaceae) e Inga laurina (Sw.) Willd (Fabaceae).

1.5 Espécies Schinus terebinthifolia Raddi e Inga laurina (Sw.) Willd
Schinus terebinthifolia Raddi (Anacardiaceae) é uma espécie nativa da América

do Sul ocorrendo em vérios estados brasileiros com exce¢do do Amazonas, Roraima,
Acre e Rondonia (Lorenzi e Souza, 1998). Popularmente conhecida no Brasil como
aroeira-vermelha, aroeira-mansa e aroeira-pimenteira, em alguns outros paises da Europa

99 ¢C

e EUA ¢ reconhecida como “brazilian pepper”, “pimentero del Brasil” e “poivre rose”
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devido a utilizacdo do seu fruto como condimento alimentar (pimenta-rosa), muito
apreciado por conter sabor suave e ser levemente apimentado (Lenzi e Orth, 2004). Além
disso, S. terebinthifolia tem sido conhecida mundialmente como uma das 100 piores
espécies invasoras do mundo. Este fato ocorre pela capacidade da espécie colonizar
grande parte dos continentes (Cuda et al., 2006). Dentre os principais distarbios
catalogados que S. terebinthifolia pode causar estdo: o deslocamento da vegetagéo nativa
por sombreamento ameacando inclusive espécies em extinc¢do, perturbacdo em areas de
nidificacdo (ninhos) da fauna, liberacdo de extratos que geram alelopatia, reacfes
alérgicas na pele, problemas respiratorios, toxidade em sua resina, entre outros
(Ferriter,1997; Hight et al., 2003; Cuda et al., 2006; ISSG, 2013).

No entanto, vale ressaltar também que Schinus terebinthifolia apresenta muita
relevancia nos ramos da saude, farmacologia e fitoquimica por possuir compostos com
propriedades medicinais como terpenoides, Oleos essenciais, alcaloides, lectinas,
polipeptidios, fenois simples, é&cidos fendlicos, quinonas, flavonas, flavondis,
flavonoides, taninos e cumarinas (Guerra et al, 2000; Amorin e Santos, 2003; Goncalves
et al, 2005). Esta espécie tem recebido destaque também na arborizacdo urbana e em
acOes de recuperacdo de ambientes naturais degradados. Este fato ocorre devido seu
carater pioneiro/secundério inicial e sua boa interagdo bidtica que a permite sobreviver
desde formacdes florestais densas e abertas, a ambientes mais estressantes como
manguezais e restingas (Kageyama e Gandara, 2000; Sabbi et al., 2010; Luz, 2011).

Os individuos de Schinus terebinthifolia sdéo comumente encontrados em habito
de vida arbustivo ou arboéreo de copa larga com tronco resistente e tortuoso de 30 a 60 cm
de didmetro com casca grossa fissurada (Lorenzi e Souza, 1998). Fortemente aromaticas,
suas folhas sdo compostas com dois a seis pares de foliolos opostos ou subopostos
apresentando peciolo e raque levemente alados (Cronquist, 1981; Fleig, 1987). As flores
sdo brancas e pequenas, com época de floragdo entre setembro e janeiro e a frutificacdo
ocorre de janeiro a julho (Luz, 2011). Os frutos sdo drupas globosas, com coloracéo
vermelho-brilhante na maturidade, muito apreciados pela avifauna contribuindo para

eventos de dispersdo zoocérica da espécie (Lorenzi e Souza, 1998).
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Figura 5. Caracteristicas gerais de Schinus terebinthifolia (Anacardiaceae). A — Visao

geral do individuo B — Detalhe das flores C — Detalhe das folhas compostas e seus frutos
(Lopes 2016 adaptado).

Inga laurina Sw. Willd (Fabaceae) popularmente conhecida como inga-mirim,
inga branco e ingé de macaco, ocorre em grande parte da América Central e Ameérica do
Sul, incluindo regides montanhosas com altitudes aproximadas a 1500 m (Lorenzi, 2002).
Em territorio brasileiro, a espécie é encontrada na maioria dos estados com presenca
confirmada nos dominios do Cerrado, Floresta Amazonica, Floresta Atlantica e também
compondo matas ciliares. Apesar de comumente acompanhar 0s cursos dos rios onde o
solo é mais Umido, a espécie também pode ser muito encontrada em areas de restinga
(Filardil et al, 2007; Matos e Queiroz, 2009).

Os individuos de Inga laurina geralmente apresentam habito de vida arboreo de 7
a 10 m de altura com uma copa ampla e madeira resistente utilizada na construgéo de
caixotes, carvao e lenha (Matos e Queiroz, 2009; Souza, 2013). As folhas sdo compostas
com dois a trés pares de foliolos, apresentando um nectério entre 0s pares na raque que
juntamente com o peciolo sdo alados (Pireda et al., 2018). O periodo de floragdo ocorre
de agosto a setembro e a frutificacdo se inicia a partir de novembro (Lorenzi, 2002). Os
frutos da espécie servem ndo s6 para consumo humano, mas também é muito apreciado
por diversos animais da fauna tendo os mamiferos como principais consumidores e
dispersores de sementes (Silva, 2016; Ipé, 2021).

Adicionalmente, reforcando sua importancia comercial varios estudos ja
comprovaram a presenca de principios ativos nas folhas e sementes de Inga laurina que
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podem ser utilizados no ramo medicinal, como atividades contra o parasita causador da
maléria (Antoun et al., 2001) e no ramo da agricultura como atividades no controle de
pragas (Macedo et al., 2011; Ramos et al., 2012). Além disso, |. laurina tem sido muito
utilizada em programas de restauracdo de areas naturais por ser considerada uma espécie
facilitadora de interacfes ecoldgicas e apresentar eficiéncia de sobreviver em diversos
ambientes (Ipé, 2021). Este potencial de ocorrer em &reas distintas estd muito relacionado
com sua capacidade de estabelecer associacdes simbidticas com bactérias do género
Rhizobium e realizar a fixacdo biolégica do nitrogénio (Willens et al., 2006). Essas
bactérias fixam o nitrogénio gasoso para fornecer a planta hospedeira, enquanto recebem
aminoacidos e carbono em troca (Heath e Tiffin, 2009). Essa relacdo simbidtica entre
leguminosas e bactérias é muito eficiente para biofertilizacdo do solo, aumento do

crescimento e desenvolvimento da planta, da absorcdo de nutrientes e da fotossintese,

ampliando o potencial adaptativo desta espécie (Hungria et al., 2005; Rothballer et al.,
2009).

Figura 6. Caracteristicas gerais de Inga laurina (Fabaceae). A — Visao geral do individuo
B — Detalhe das flores C — Detalhe das folhas compostas e seus frutos (Rabelo 2012
adaptado).
1.7 Plasticidade e integracéao fenotipica

A expressao classica “plasticidade fenotipica” foi designada pela primeira vez por

Bradshaw em 1965 e desde entdo este termo tem sido objeto de estudo de inUmeras
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pesquisas cientificas por ajudar a entender como as plantas enfrentam as variaveis
ambientais ao qual estdo expostas (Valladares et al., 2006). Dessa forma, define-se a
plasticidade como a capacidade do gendtipo de um individuo alterar o seu fenétipo em
respostas as heterogeneidades impostas pelo ambiente (Valladares et al., 2007). Nessa
perspectiva, Gianoli e Valladares (2012) mostraram que apesar dos individuos que
ocorrem nos ambientes naturais muitas vezes ndo apresentarem genotipos com parentesco
genético, a amplitude pléstica ecoldgica das espécies pode ser legitimamente reconhecida
através das respostas adaptativas de seu fendtipo ao habitat (Alpert e Simms, 2002).

E importante ressaltar que nem toda alterag&o fenotipica encontrada nos atributos
funcionais das plantas pode ser considerada como adaptativa. Segundo Schlichting
(1986), a alteracdo de um atributo sé é considerada adaptativa quando confere ao
organismo maiores chances de sobrevivéncia. Dessa forma, quando a plasticidade nédo
acrescenta rendimento adaptativo (plasticidade ndo-adaptativa) ou até mesmo
compromete o desempenho do individuo (plasticidade desadaptativa), ndo pode ser
considerada como adaptativa (van Kleunen e Fischer, 2005; Sanchez-Gémez et al., 2006;
Ghalambor et al., 2007). Além disso, quando uma caracteristica expressa promove algum
tipo de vantagem ao organismo, mas traz consequéncias negativas em outros aspectos,
dé-se 0 nome de ‘“trade-off”. Este termo tem sido muito utilizado para representar
adaptacdes em detrimento de outras fragilidades do organismo que funcionam em
conjunto como compensacdes (Tyree et al., 1994).

Com intuito de reduzir os trade-offs ambientais e a expresséo de atributos que ndo
determinem adaptacdes vantajosas aos organismos, as espécies podem apresentar um
fendtipo mais integrado ao invés de pléstico (Gianoli, 2004; van Kleunen e Fischer, 2005;
Poot e Lambers, 2008). A integracao fenotipica retrata o padrao de correlaces funcionais
entre os atributos de um determinado individuo (Pigliucci, 2003). Por muitos anos,
acreditou-se que quanto mais integrado fosse o fen6tipo de um individuo, menos plastico
este seria, uma vez que uma maior ligacdo entre os atributos limitaria seu intervalo de
variagdo (Schlichting, 1989; Gianoli, 2001; Valladares et al., 2007; Matesanz et al.,
2010). No entanto, alguns trabalhos mais recentes demonstram que independentemente
das condi¢bes ambientais favoraveis ou desfavoraveis, a integracdo e a plasticidade
fenotipica se correlacionam positivamente e contribuem juntas na aclimatacéao das plantas
ao ambiente (Fig. 7) (Godoy et al., 2012; Pireda et al., 2019; Matesanz et al., 2021).
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Figura 7. Imagem demonstrando o padrdo de resposta que comumente tem sido
observado na literatura para correlagdo positiva entre plasticidade e integracao fenotipica,
independente se as condi¢des ambientais sdo favoraveis ou ndo as espécies (Matesanz et
al., 2021, adaptado).

1.8. Estrutura da dissertacéo

A dissertacdo foi dividida em dois capitulos:

e Capitulo 1. Variacdo estrutural e fotossintética do continuum folha-caule de duas
espécies em um gradiente hidrico na Floresta Atlantica. Sera publicado na revista Trees
(Qualis A2 CiteScore 2021: 4.5, 77th percentile, #108/482 na categoria Plant Science).

e Capitulo 2. Plasticidade, integracdo e variacdo fenotipica ajudam a explicar a
distribuicdo de duas espécies dominantes ao longo de um gradiente hidrico em florestas
neotropicais brasileiras. Sera publicado na revista American Journal of Botany (Qualis
A2, CiteScore 2021: 5.5, 84th percentile, #75/482 na categoria Plant Science).

2. Objetivo Geral

Avaliar a variagdo dos atributos funcionais do continuum folha-caule, assim como
a plasticidade e integracdo fenotipica de Schinus terebinthifolia Raddi e Inga laurina
(Sw.) Willd em um gradiente hidrico formado por diferentes fitofisionomias da Mata
Atlantica (Floresta Ombrofila Densa, Floresta Estacional Semidecidual e Restinga).

2.1 Objetivos especificos
Caracterizar os fatores microclimaticos predominantes em cada fitofisionomia para
evidenciar os principais fatores abioticos e a presenca do gradiente hidrico entre as trés

areas;
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Analisar caracteristicas morfologicas e anatdmicas das folhas que possam influenciar no
armazenamento ou restri¢ao a perda de agua;

Identificar alteracbes micromorfoldgicas nas folhas que possam indicar estratégias de
restricdo a perda de agua;

Avaliar as taxas fotossintéticas liquidas (A), transpiracdo (E), condutancia estomatica (gs)
e concentracdo interna de CO2 (Ci) para compreender se a disponibilidade hidrica
influenciara nas trocas gasosas foliares;

Mensurar o contetdo de clorofila a, clorofila b e carotenoides nas folhas com intuito de
observar se o gradiente hidrico vai influenciar na sintese/degradacdo dos pigmentos
fotossintéticos;

Analisar a eficiéncia fotoquimica do fotossistema Il (PSIl) a partir da emissdo de
fluorescéncia da clorofila a para observar se a restricdo hidrica diminuird o rendimento
do PSII;

Analisar as caracteristicas anatbmicas do caule principal, dos galhos e do peciolo com o
intuito de observar se a disponibilidade hidrica influenciard na estrutura do Xilema
secundario;

Avaliar se o gradiente hidrico influenciara em estratégias que permitam um transporte
mais seguro ou eficiente da &gua que possam estabelecer trade-offs;

Avaliar se existe uma coordenacdo entre as respostas das folhas e do caule a
disponibilidade hidrica;

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

integracao do fendtipo.
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3. Variacao estrutural e fotossintética do continuum folha-caule de duas especies
em um gradiente hidrico na Floresta Atlantica

Gabriel Silva de Oliveira, Saulo Pireda, Dhiego da Silva Oliveira, Gabriel do Amaral
Ferreira, Maura Da Cunha

Laboratdrio de Biologia Celular e Tecidual, Setor de Biologia Vegetal, Centro de
Biociéncias e Biotecnologia, Universidade Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro,
Campos dos Goytacazes — RJ.

RESUMO

A Floresta Atlantica é composta por fitofisionomias com aspectos microcliméaticos
distintos, principalmente em relacéo a disponibilidade hidrica. Por exemplo, a Floresta
Ombrofila Densa (FOM) é caracterizada como ambiente com altos indices pluviométricos
enquanto a Floresta Estacional Semidecidual (FES) apresenta periodo seco bem definido
durante o inverno e a restinga (RES) apresenta caracteristicas xeromorficas,
especialmente devido a baixa disponibilidade hidrica e por se tratar de uma vegetagédo
aberta submetida a altos indices de irradiancias. Apesar dessa heterogeneidade, algumas
espécies conseguem se aclimatar e ocorrer simultaneamente nessas areas, como € 0 caso
de Inga laurina (Sw.) Willd (Fabaceae) e Schinus terebinthifolia Raddi (Anacardiaceae).
O objetivo do trabalho é avaliar como os atributos funcionais do continuum folha-caule
respondem de forma comparativa entre ambientes de diferentes disponibilidades hidricas.
Para isso, cinco folhas, duas amostras do caule e dos galhos foram coletadas de cinco
individuos em cada &rea e processadas segundo as técnicas usuais de anatomia e
ecofisiologia vegetal. As espécies com restri¢ao hidrica (RES) investiram na formacéo de
folhas mais espessas, com maior quantidade de parénquimas palicadico e lacunoso,
epiderme e camada subepidérmica, como forma de ampliar os reservatorios de dgua na
folha. Além disso, foi observado um maior espessamento da cuticula na face adaxial e
abaxial, e uma maior deposicdo de cera epicuticular na superficie foliar, tornando as
folhas mais resistentes. O espessamento cuticular e a maior densidade de estdmatos
representam uma estratégia para controlar a perda de &gua, resultando em menor
condutancia estomatica e transpiracdo. Na madeira, foi observada nas espécies com
restricdo hidrica (RES) uma maior porcentagem de vasos, e de parénquimas axial e radial.
Esses atributos representam estratégias que minimizam a vulnerabilidade a cavitacao e
estabelecem rotas alternativas para o fluxo hidrico em casos de embolia. Nas areas
florestais, FES e FOM, os principais ajustes observados nas folhas e caule estavam
relacionados ao aumento da interceptacdo da luz, trocas gasosas, eficiéncia do PSIl e
hidraulica, como aumento da érea foliar, estdmatos maiores, maior condutancia
estomatica e assimilacdo fotossintética, maior performance do PSIl e maior condutividade
hidraulica. Ambas as espécies para se aclimatar ao ambiente de RES tiveram que
desenvolver estratégias no continuum folha-caule para ampliar a capacidade de
armazenamento, restricdo a perda de agua e seguranca hidraulica. Ja nas areas florestais,
FES e FOM, as espécies investiram na maior eficiéncia da fotossintética e condutividade
hidraulica. Sendo assim, foi possivel concluir que as espécies em virtude dos contrastes
hidricos entre as trés areas precisam alterar os atributos funcionais do continuum folha-
caule para se perpetuarem eficientemente ao longo do gradiente hidrico.

Palavras-chave- estresse hidrico, anatomia folha-lenho, Inga laurina (Sw.) Willd,
Schinus terebinthifolia Raddi.
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1. Introducéo

A disponibilidade hidrica é considerada um dos fatores preponderantes para o
desenvolvimento das plantas, uma vez que todos 0s nutrientes necessarios aos processos
metabolicos s6 podem ser absorvidos e translocados em solucao aquosa (Pimentel, 2004;
Taiz e Zeiger, 2013). Assim, a agua é considerada o recurso mais limitante para a
sobrevivéncia e a distribuicdo das espécies nos ecossistemas do planeta (Diaz e Cabido,
1997). No entanto, equilibrar a homeostase da &gua entre absorcdo, transporte e
transpiracdo representa um grande desafio para as plantas, principalmente em um cenério
de mudancas climaticas cada vez mais acelerado (Anderegg, 2015).

As ultimas projecdes do Painel Intergovernamental de mudanca do clima da ONU
(IPCC) mostram que os ultimos cinco anos foram 0s mais quentes desde 1850 por causa
do aquecimento global que se potencializou no planeta devido as a¢des antrépicas (IPCC,
2021). Contudo, além da temperatura a precipitacdo € outra varidvel ambiental que tem
sido muito atingida. A precipitagdo em alguns casos tem sido levada a fenbmenos
extremos como fortes tempestades esporadicas e alagamentos, mas também tem chamado
a atencdo da comunidade cientifica o crescimento de eventos de secas prolongadas (IPCC,
2021). Esse conjunto de mudancas climaticas, esta afetando diretamente os ecossistemas
naturais e tem influéncia na relagdo das plantas com a disponibilidade e o uso da 4gua em
seus ambientes naturais (Grossiord et al., 2020). Dentre os efeitos ocasionados pelas
alteracdes climaticas nas plantas, destacamos as altas taxas de mortalidade de espécies,
incéndios florestais, desertificacdes, inundacées, tornados, aumento do potencial hidrico
atmosférico, do déficit de pressao e vapor do ar, além da irradiancia (Allen et al., 2010;
Williams et al., 2012; 2013; Breshears et al., 2013; Hartmann et al., 2018; Grossiord et
al., 2020; McDowell et al., 2022).

Dessa forma, o conjunto destes distdrbios climaticos atuais e dos que ainda estéo
por vir levam a perspectiva de que seja um desafio para as plantas sobreviverem as
mudangas de clima. 1sso ocorre, pelo fato de que a agua tem se tornado um recurso escasso
e 0 aguecimento global tem potencializado a atmosfera a pressionar uma maior demanda
transpiratdria das espécies forgando uma absor¢do maior e mais rapida de agua no sistema
solo-planta-atmosfera (Chavarria e Santos, 2012; Dai, 2013). Nesse sentido, trabalhos
que analisem a tolerancia das plantas em seus ecossistemas naturais, como a Mata
Atlantica, sdo bons modelos de estudo e se mostram necessarios a fim de amenizar
possiveis danos e fazer predi¢des futuras sobre alteracGes nas paisagens causadas pelas

mudancas climéticas.
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A Floresta Atlantica é composta por um conjunto de distintas fitofisionomias que
possuem microclimas especificos com variacBes consideraveis nos fatores abidticos,
como por exemplo, a disponibilidade hidrica anual discrepante entre algumas &reas
(Ribeiro et al., 2009). A Floresta Ombrofila Densa (FOM) constitui uma de suas
fitofisionomias, caracterizada como um ambiente umido, com alto e constante indice
pluviométrico anual, além de um solo rico em matéria organica, sujeito a planicies de
alagamentos (Fernandes, 2003; Borges et al.,, 2022). J4 a Floresta Estacional
Semidecidual (FES) apresenta um indice pluviométrico regular ao longo do ano, com
excecao de uma estacao seca no periodo do inverno que pode persistir entre 80 e 160 dias,
onde grande porcentagem de suas espécies podem perder suas folhas e por consequéncia
disto carregam o solo de matéria organica tornando-o rico em nutrientes (Villela et al.,
2006; Xu et al., 2016). Enquanto a restinga (RES) é um ambiente costeiro com aspecto
xeromorfico, principalmente devido as altas temperaturas, baixa precipitacdo anual dada
apenas em pulsos esporadicos no verdo, ao solo arenoso e pobre em nutrientes (Pireda et
al., 2019).

Apesar da disponibilidade hidrica heterogénea entre essas fitofisionomias,
algumas espécies conseguem se aclimatar e ocorrer simultaneamente nessas areas, Como
€ o0 caso de Inga laurina (Sw.) Willd (Fabaceae) e Schinus terebinthifolia Raddi
(Anacardiaceae). Plantas submetidas aos ambientes com variabilidade hidrica tendem a
desenvolver mecanismos adaptativos para tolerar as condicdes estressantes (Lopez et al.,
2021). Em ambientes secos, 0s principais ajustes na folha e na madeira costumam ser para
restringir a perda de agua e evitar o embolismo, tais como o0 aumento da espessura e da
massa foliar especifica, a diminuicéo da rea foliar e da condutancia estomética, 0s vasos
do xilema tornam-se mais frequentes, curtos e de menor calibre (Nardini et al., 2017;
Pireda et al., 2019). J& em ambientes mais Umidos os principais ajustes na folha e na
madeira visam potencializar a fotossintese e a condutividade hidraulica, como aumento
area foliar, do didmetro dos estdmatos, da condutancia estomatica e da assimilacdo do
CO», os vasos xilematicos tornam-se mais compridos e com maior area do lumen
(Rungwattana e Hietz, 2018; Borges et al., 2022).

Considerando os estudos e descobertas recentes sobre mudancas climaticas que
destacam os disturbios na disponibilidade de agua nos ecossistemas terrestres (IPCC,
2021), supomos neste estudo que a variacdo na disponibilidade hidrica deste gradiente
vai refletir diretamente na morfologia, anatomia e fisiologia das plantas, acarretando

alteracbes aclimatativas no continuum folha-caule das espécies. Portanto, trés
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questionamentos nortearam este estudo: (i) Quais estratégias as espécies desenvolvem
nos atributos da folha e da madeira para tolerar o gradiente hidrico? (ii) A estrutura do
xilema ao longo do continuum folha-caule serd alterada pelo gradiente hidrico? (iii) As
variaces anatdbmicas e fisiologicas contra escassez hidrica podem resultar em um trade-
off? Dessa forma, temos como hipdtese que a medida que o gradiente se torne mais seco
as espécies invistam em estratégias no continuum folha-caule de armazenamento e
restricdo a perda de &gua, o que faz com que sejam mais resistentes a escassez hidrica.
Além disso, esperamos que tal investimento em mecanismos de seguranca hidraulica
possam prejudicar parte dos processos relacionados a fotossintese.

2. Material e métodos

2.1 Areas de estudo e coleta de material botanico

O estudo foi conduzido em trés areas tendo como critério de escolha a formacéo
de um gradiente hidrico: 1. Floresta Ombrdéfila Densa — Reserva Bioldgica de Pogo das
Antas, localizada em Silva Jardim-RJ, Brazil (22°30° S, 42°15° W) como ambiente mais
umido; 2. Floresta Estacional Semidecidual — Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba,
localizada em Sdo Francisco do Itabapoana-RJ, Brazil (21°41" S, 41°07" W), como
ambiente intermediario; 3. Restinga — Reserva Particular do Patriménio Natural Fazenda
Caruara, localizada em S&o Jodo da Barra-RJ, Brazil (21° 79" S e 41° 04" W) como
ambiente mais seco. A localizacdo e as caracteristicas microclimaticas das areas de estudo
e dos individuos podem ser observadas na Figura 1 e Tabela 1.

O critério para selecdo das espécies foi fundamentado na ocorréncia concomitante
e na frequéncia relativa dos individuos nas trés areas de estudo baseado nos levantamentos
floristicos realizados por: Guedes-Bruni (2006) para Reserva Bioldgica de Pogo das
Antas; Abreu (2014) para Estacdo Ecoldgica Estadual de Guaxindiba; e Empresa Prumo
para RPPN Fazenda Caruara (Plano de Manejo RPPN Caruara — Séo Jodo da Barra/RJ,
2017). Sendo assim, foram selecionadas duas espécies: Inga laurina (Sw.) Willd
(Fabaceae) e Schinus terebinthifolia Raddi (Anacardiaceae).

Apos a selecdo, foram escolhidos cinco individuos de cada espécie nas trés areas
de estudo. Foi coletada uma amostra de madeira de cada individuo a 1.30 m acima do
solo por método ndo destrutivo através da Sonda de Pressler como fragmento do caule
principal. Um galho da parte externa do dossel a cerca de 3,5 m de altura dos quais foram
coletados ramos de aproximadamente 5 cm de diametro como fragmento do galho. O
peciolo e as folhas selecionadas para as analises foram 0s que estavam inseridos nos

ramos coletados, resultando em cinco amostras por individuo de espécie e 25 por area.
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Todas as coletas e analises fisiologicas foram realizadas na estacéo seca do inverno no
horério entre 12h-14h.
2.2 Atributos morfol6gicos das folhas

Para obtencdo dos atributos morfoldgicos discos de 0.5 cm de didametro foram
retirados do terco medio das folhas e colocados em estufa a 55 °C por 72 h para obtencao
da massa seca, em seguida foi calculada a massa foliar especifica (LSM g m?) = Massa
seca/Area do disco (Kluge and Ting, 1978). Para a determinacéo da Area foliar (LA cm?),
as mesmas folhas que foram retiradas dos discos foram escaneadas (Scanjet 200, HP) e
analisadas posteriormente utilizando o programa de processamento de imagem Image J
para mensuragao.

2.3 Atributos anatdomicos das folhas

Para a mensuracdo das caracteristicas anatdbmicas foram utilizadas as mesmas
folhas das anéalises morfoldgicas. A mensuracdo dos tecidos foliares foi realizada atraves
de secgOes transversais @ mao livre do terco médio das folhas. Foram avaliados os
atributos: espessura da cuticula e epiderme em face adaxial e abaxial; parénquima
palicadico e lacunoso; espessura da lamina foliar e camada subepidérmica quando
presente. A partir da dissociacdo das epidermes foliares pelo método de Franklin (1945)
foram mensurados comprimento, largura, &rea e densidade/mm? dos estdmatos.

Para mensurar os atributos anatdmicos do sistema vascular do peciolo foram
realizadas sec¢des transversais a mao livre, em seguida os cortes foram clarificados em
hipoclorito de sédio 50%, corados com azul de Astra e Safranina aquosa e montados em
laminas semipermanentes com solucdo aquosa de glicerina. Dessa forma, foram
mensurados os diametros e area do peciolo, didmetros e area do cilindro vascular, razdo
peciolo/cilindro vascular, densidade/mm?2 dos vasos, parede e area do limen dos vasos.
Para a obtencdo do macerado, os peciolos foram submetidos a solucéo de Franklin (Kraus
and Arduin, 1997) e colocados em estufa a 60 °C até o material comecar a desintegrar.
Apos esse procedimento, o material foi corado com Safranina aquosa e montado em
laminas semipermanentes com solugdo aquosa de glicerina para mensuragdo do
comprimento dos elementos de vaso. Todas as aquisi¢cdes das imagens foram realizadas
em microscépio optico (Axioplan, ZEISS, Germany), acoplado ao sistema de captura de
imagem (Moticam Pro 282B, Hong Kong). Os atributos nas imagens foram mensurados
utilizando o programa de processamento de imagem Image Pro-Plus.

2.4 Microscopia Optica
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Para a identificacdo dos tecidos foliares das espécies foram utilizadas as mesmas
folhas das andlises morfoldgicas. Fragmentos do terco médio das folhas foram fixados
em solucdo aquosa de glutaraldeido 2,5%, formaldeido 4,0% e tamp&o cacodilato de
Sodio 0,05M, em pH 7,2 e lavados neste mesmo tampdo. Em seguida, foram pés-fixados
em solucéo aquosa de tetroxido de Osmio 1 % e tamp&o cacodilato de Sodio 0,05M, por
2h, em pH 7,2. Posteriormente, foi feita uma nova lavagem com mesmo tampéo e 0s
fragmentos foram desidratados em uma série crescente de acetona. Apos a desidratagéo,
os fragmentos foram infiltrados com resina epoxi (Epon® Leica, Hatfield, PA, USA). Por
fim, as amostras embebidas em resina pura foram colocadas em férmas proprias e
permaneceram na estufa a 60 °C por 48h para a polimerizacao e obtencéo de blocos. A
partir dos blocos, sec¢es semifinas de aproximadamente 0,70 nm foram obtidas em
ultramicrétomo (Reichert Ultracuts Leica Instruments®), usando faca de diamante
(Diatome®). Os cortes obtidos foram entio montados em laminas e corados com azul de
toluidine 1% e tampdo borax 1% (Johansen 1940), e posteriormente selados com
Entellan® (Merck KGaA, Darmstadt, Germany) e laminula. Todas as aquisi¢es das
imagens foram realizadas em microscopio optico (Axioplan, ZEISS, Germany), acoplado
ao sistema de captura de imagem (Moticam Pro 282B, Hong Kong).

2.5 Preparo do material para analises micromorfoldgicas

Apos passar pelo mesmo processo de fixacdo, pds-fixacdo e desidratacdo para
microscopia Optica, as amostras de folha foram submetidas ao ponto critico para substituir
toda acetona por CO> liquido, com o auxilio do aparelho (Bal-Tec Critical Point Dryer
CPD 030). Posteriormente, os fragmentos secos foram fixados com fita adesiva de
carbono em suportes préprios e cobertos com uma fina camada de ouro de 20 nm (Bal-
Tec Sputer Coater SCD 050). As amostras foram observadas e fotografadas no
microscopio eletrénico de varredura ZEISS - EVO 40 a uma voltagem de 25 KV.

2.6 Trocas gasosas foliares

Para analise das trocas gasosas cinco folhas completamente expandidas e maduras
foram selecionadas de cada individuo para as espécies nas trés areas. Utilizando um
analisador de gases infravermelho portatil (LCpro-SD, ADC BioScientific Ltd., Reino
Unido), foram avaliadas a taxa fotossintética liquida (A), concentragdo interna de CO>
(ci) taxa de transpiracdo (E) e condutancia estomatica (gs) no horario entre 12h-14h. As
analises foram realizadas levando em consideracdo as condi¢fes ambientais de
temperatura e umidade. O CO; foi capturado diretamente do ambiente a

aproximadamente 2 m de altura acima da superficie foliar, com auxilio de uma sonda
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coletora de ar.
2.7 Emisséao de Fluorescéncia da clorofila a

A emissdo de fluorescéncia da clorofila a foi mensurada utilizando um fluorimetro
portatil (OS5p Opti-Sciences, Reino Unido) nas mesmas folhas selecionadas para analise
das trocas gasosas. As folhas das espécies foram submetidas a adaptacdo ao escuro por
30 minutos e depois expostas a luz vermelha modulada de baixa intensidade a
aproximadamente 6 pmol. m2.s™ a 660 nm, seguida pela exposicao a luz branca actinica
de alta intensidade (10.000 pmol. m2.s™) aplicada durante 0,8 segundos (Genty et al.,
1989; Van Kooten e Snel, 1990). As analises foram realizadas no horario entre 12h-14h
e as varidveis determinadas foram: rendimento quantico maximo do PSII (Fv/Fm); indice
de performance fotossintético (Pi); e o fluxo de energia dissipada através de processos
ndo-fotoquimicos por PSII ativo (DIO/RC), utilizando o teste OJIP (Stirbet et al., 2018),
além do rendimento quéntico efetivo do PSII (Y1) e da taxa de transporte de elétrons
(ETR) pelo teste Y.
2.8 Pigmentos Fotossintéticos

Para analise de pigmentos fotossintéticos, foram retirados discos de 0,5 cm de
diametro das mesmas folhas utilizadas para analise de emissdo da fluorescéncia da
clorofila a. Os discos foram mantidos em eppendorffs contendo 1,5 ml de solvente
organico (dimetilsulféxido, DMSO) e mantidos protegidos da luz por trés dias. O solvente
organico foi entdo analisado em espectrofotdmetro (TCC-240A, Shimadzu, Japao) nos
comprimentos de onda de 480, 649 e 665 nm. Os calculos utilizados para determinar as
concentracdes de clorofila a e b, carotenoides, razdo clorofila a/b e razéo clorofila
total/carotenoides, seguiram a metodologia proposta por Wellburn (1994).
2.9 Atributos da madeira

As amostras do tronco principal e dos galhos foram seccionadas em micrétomo
de deslize (SM2010 R, Leica, Germany) transversalmente com uma espessura média de
15 pm. O material seccionado foi clarificado em hipoclorito de sddio 50%, desidratado
em seérie crescente de etanol e corados com azul de Astra e Safranina hidroalcodlica
(Johansen, 1940). Posteriormente, as sec¢Oes foram imersas em acetato de butila e
montadas em laminas permanentes com Entellan® (Burger and Richter, 1991). Para a
obtencdo do macerado, os corpos de prova foram submetidos a solucdo de Franklin
(Kraus and Arduin, 1997) e colocados em estufa a 60 °C até o material comecar a
desintegrar. Apés esse procedimento, o material foi corado com Safranina aquosa, e

montado em laminas semipermanentes com solu¢do aquosa de glicerina para mensuragao
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do comprimento dos elementos de vaso. Todas as mensuracdes quantitativas realizadas
nos corpos de prova foram executadas seguindo as regras estabelecidas pelo IAWA
Committee (1989).

A partir desses processamentos foram avaliados os seguintes atributos funcionais
da madeira: frequéncia de vasos / mmz; didmetro tangencial e radial dos vasos; area do
lumen dos vasos. espessura da parede dos vasos, comprimento dos vasos; porcentagem
de vasos; porcentagem de parénquima radial e axial, e porcentagem de fibras. Todas as
aquisicdes das imagens foram realizadas em microscopio oOptico (Axioplan, ZEISS,
Germany), acoplado ao sistema de captura de imagem (Moticam Pro 282B, Hong Kong).
As imagens foram avaliadas pelo programa de processamento de imagem Image Pro-Plus
para as analises anatdmicas da madeira.

3.0 Condutividade hidraulica tedrica, indices de vulnerabilidade e mesomorfia
A condutividade hidraulica tedrica (K;,) foi calculada de acordo com a lei de

Hagen-Poiseuille (Sterck et al., 2008) pela seguinte equacao:

K}, = (Tpy,/128"). DV. Dh*

onde K;, é a condutividade hidraulica teérica (kg m MPa~1s™1); pw ¢ a densidade
da &gua a 20 °C (998.2 kg/m~3), n ¢ a viscosidade da agua a 20 °C (1,002x1073 Pa s),
DV ¢ a densidade de vasos (vasos/mm? ) e Dh é o didmetro do vaso hidraulicamente
ponderado (mm).
O diametro do vaso hidraulicamente ponderado (Dh) foi calculado através da
seguinte equacgéo:
Dh = (3d*/N)®25

onde d é o didmetro equivalente dos vasos (mm) e N o nimero de vasos
mensurados.

Como os vasos Vvistos em secgdo transversal ndo sao circulos perfeitos, utilizamos
a area do lumen dos vasos para calcular o diametro equivalente dos vasos (De) (Scholz et

al., 2013) utilizando a seguinte equacao:

De =vV4A. 1

onde A é a area do limen dos vasos. A area dos vasos foi mensurada em 25 vasos

por individuo amostrado.
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Para calcular os indices de vulnerabilidade (IV) e mesomorfia (IM), foram
utilizadas as equacdes descritas por Carlquist (2001), onde 1V= didmetro tangencial dos
vasos/frequéncia dos vasos (mm?), enquanto IM= IV*comprimento dos elementos de
vaso.

3.1 Andlises estatisticas

Para verificagdo da normalidade dos dados, foi utilizado o teste de Shapiro-Wilk
(Shapiro and Wilk 1965) quando n<30 e o teste de Kolmogorov-Smirnov (Hollander and
Wolfe, 1973) para n>30 utilizando o Software R. Atributos que ndo apresentavam
distribuicdo normal foram transformados pelo logaritmo de base 10 ou pela raiz quadrada.
A homogeneidade dos dados testada pelo teste de Levene (Zar, 2010) e a avaliagdo da
significancia das diferengas entre as médias das areas utilizando o Teste de ANOVA
seguido pelo teste de Tukey (p<0.05) (Tukey, 1953) foram realizadas utilizando o
Software R. A anélise de componentes principais (PCA) foi baseada na comparagdo das
caracteristicas quantitativas da folha e da madeira entre as espécies e as areas de estudo
(Ludwing and Reynolds, 1988) utilizando o programa Past, Versdo 2.16 — Paleontological
Statistics (Hammer et al., 2001).

4. Resultados
4.1 Estratégias de armazenamento e restricdo hidrica nas folhas em resposta ao
gradiente hidrico

As analises anatbmicas revelaram que no ambiente mais seco do gradiente (RES)
Inga laurina e Schinus terebinthifolia investiram na formacdo de folhas com maior
espessamento epidérmico em ambas as faces (Fig. 2 A e B; Fig. 3 A e D). Em RES, foi
observada uma camada subepidérmica maior abaixo da epiderme adaxial na lamina foliar
de S. terebinthifolia, enquanto este atributo se mostrou ausente em |I. laurina (Fig. 2C;
Fig. 3A e D). Além disso, foram observadas maiores cuticulas com deposi¢do de ceras
epicuticulares na superficie foliar das espécies no ambiente de RES (Fig. 2D e E; Fig.
3A.1eD.1). O parénquima paligadico apresentou maiores valores de espessura em ambas
as espécies no ambiente de RES (Fig. 2F; Fig.3A e D). Ja o parénguima lacunoso
apresentou maiores valores de espessura ndo s6 no ambiente RES, mas também em FOM
para l. laurina (Fig. 2G; Fig. 3A e C), enquanto para S. terebinthifolia, os maiores valores
encontrados foram em RES (Fig. 2G; Fig. 3D).

Na RES, as duas espécies mostram uma tendéncia a0 aumento da espessura da
lamina foliar (Fig. 2H; Fig. 3A-F). Inga laurina apresentou massa foliar especifica (LSM)

maior em RES, enquanto para Schinus terebinthifolia, os maiores valores de LSM foram
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encontrados ndo s6 em RES, mas também em FES (Fig. 2I). No ambiente de FES também
foi encontrado uma area foliar maior para ambas as espécies (Fig. 2J). Os estdbmatos sdo
mais frequentes/mmz2 no ambiente de RES em ambas as espécies (Fig. 2K). No entanto,
0s estdmatos com maior area foram encontrados em FOM para as duas espécies (Fig. 2L).
4.2 Estratégias de seguranca e eficiéncia na condutividade hidrica

As analises da madeira mostram que as espécies investiram em vasos mais
frequentes / mm? e agrupados, curtos e de menor calibre no tronco principal (Fig. 4 A-D;
Fig. 5 K-M e T-V) e nos galhos em RES (Fig. 4E-H; Fig. 5 H-J e Q-S). J& a parede dos
vasos do tronco principal e dos galhos apresentam maior espessamento na area FOM para
as duas espécies (Tab. Sup. 2 e 3). A parede dos vasos do peciolo se mostrou mais espessa
na area de FOM somente para Inga laurina, enquanto para Schinus terebinthifolia ndo
houve diferenca entre FES e FOM sendo mais estreita na area de RES (Tab. Sup. 2 e 3).
A anatomia do peciolo revelou que seus vasos sdo mais frequentes/mm?, curtos e estreitos
na area de RES (Fig. 41-K; Fig. 5 E-G e N-P). Além disso, na RES as espécies mostraram
que possuem uma area peciolar menor e uma area de cilindro vascular maior (Tab. Sup.
2 e 3; Fig. 5 E-G e N-P), resultando em uma razdo de area peciolar/area do cilindro
vascular também menor em RES (Fig. 4L).

As andlises da porcentagem do xilema secundério revelam que no tronco principal
e nos galhos das espécies em RES existe uma porcentagem maior de vasos (Fig. 5A-D).
A porcentagem de parénquima radial nos galhos das espécies também se mostrou maior
em RES, enquanto para o tronco principal o valor maior de porcentagem de raios em RES
foi somente para Schinus terebinthifolia, pois Inga laurina s6 mostrou diferenca entre
RES e FOM (Fig. 5A-D). O parénquima axial se mostrou maior na area de RES para |.
laurina no tronco principal e nos galhos, mas ausente em S. terebinthifolia (Fig. 5A-D).
Ja a porcentagem de fibras tanto no tronco principal quanto nos galhos foi maior no
ambiente de FOM para ambas as espécies (Fig. 5A-D).

As analises dos indices de vulnerabilidade e mesomorfia apresentaram menores
valores no ambiente mais seco de RES, evidenciando individuos menos propensos a
cavitacdo (Tab. Sup. 2 e 3). No entanto, esse investimento em resisténcia a cavitagdo no
ambiente de RES resulta em uma menor condutividade hidraulica tedrica (Kh) (Tab. Sup.
2 e 3). Ja no ambiente de FOM que apresentou maiores valores para os indices de
vulnerabilidade e mesomorfia, foi também a &rea onde as espécies apresentaram
condutividade hidraulica tedrica maior (Tab. Sup. 2 e 3).

4.3 Desempenho fotossintético em resposta ao gradiente hidrico
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As anélises das trocas gasosas foliares demonstraram que as duas espécies
apresentaram menor condutancia estomética (gs) em RES (Fig. 6A). Essa restricao
imposta pela menor abertura estomatica levou por consequéncia a menores valores de
assimilacdo fotossintética (A) e de concentracdo interna de CO2 (ci), além de reduzir a
taxa de transpiracdo (E) (Fig. 6B-D). Por outro lado, nas areas de FES e FOM, o
incremento da condutancia estomatica potencializou o aumento da assimilagéo
fotossintética e da concentracdo interna de COz (Fig. 6A-C), assim como a presenca de
uma taxa de transpiracdo maior (Fig. 6D).

A analise da fluorescéncia da clorofila a mostrou que os ambientes de FES e FOM
também apresentaram maiores rendimentos no PSIlI das folhas. Ambas as espécies
demonstraram maior rendimento quéntico maximo (Fv/Fm) e efetivo (YII) do PSII, além
do indice de performance (Pi) nos individuos das areas de FES e FOM (Fig. 6E-G). Ja a
taxa de transporte de elétrons (ETR) respondeu de forma diferente, Inga laurina
apresentou maiores valores de ETR nas areas de RES e FOM, e menores em FES,
enquanto para Schinus terebinthifolia, o ETR foi maior em FOM e menor em FES e RES
(Fig. 6H). Além disso, as espécies em RES apresentaram maior fluxo de energia dissipada
por processos nao-fotoquimicos por PSII ativo e investiram em maiores quantidades de
carotenoides (Fig. 61 e J). J& o contetdo de pigmentos de clorofila a, se mostrou maior
em RES do que em FES e FOM para as espécies (Fig.6K). Enquanto a clorofila b
apresentou altos valores em RES e FES, mas significativamente menores em FOM para
ambas as espécies (Fig.6L).

4.4 Andlise de componentes principais

A anélise de componentes principais (PCA) explicou 86,47% do total de variacdo
entre os conjuntos de dados, sendo 61,04% pelo primeiro componente principal (PC1) e
25,43% pelo segundo componente principal (PC2) (Fig.7). Através da PCA foi possivel
observar a formacdo de trés grupos para cada espécie em funcdo do gradiente hidrico
existente entre as areas (Fig.7). Os atributos que mais influenciaram os componentes da
PCA foram: as cuticulas adaxial e abaxial, epiderme abaxial, lamina foliar, parénquima
palicadico, clorofila a, area do Iumen dos vasos do peciolo e do tronco principal,
espessura da parede dos vasos do peciolo, comprimento dos vasos do peciolo,
condutividade hidraulica teorica do peciolo, densidade e agrupamento de vasos no tronco
principal. Os valores referentes aos loadings com os componentes PC1 e PC2 estéo
apresentados na tabela suplementar 3.

5. Discussao
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Esse estudo evidencia que as espécies Inga laurina e Schinus terebinthifolia
precisaram desenvolver mecanismos eficientes no continuum folha-caule para serem
capazes de sobreviver ao longo do gradiente hidrico das fitofisionomias estudadas. Estes
ajustes envolveram alteracbes na morfologia e anatomia foliar, no desempenho
fotossintético, assim como na anatomia da madeira para que a aclimatacdo ocorresse com
sUCesso em suas respectivas areas.

Ambas as especies estudadas apresentaram a lamina foliar mais espessa no
ambiente seco de RES, resultado de um maior espessamento das epidermes e cuticulas,
assim como dos parénquimas clorofilianos. Essa expansao ocorre com intuito de evitar a
perda de &gua por transpiracao e ampliar os reservatorios de estocagem hidrica nas folhas
(Marschner, 2011). O espessamento dos tecidos foliares e da cuticula influencia
diretamente em maiores valores de massa foliar especifica (LSM) (Pireda et al. 2019),
pois 0 LSM representa a quantidade de carbono gasto durante a construcdo das folhas
(Wright et al., 2004). Dessa forma, é possivel afirmar que os menores valores de LSM
encontrados nos individuos na area mais Umida de FOM estejam diretamente
relacionados ao menor investimento na construcdo de folhas mais espessas, uma vez que
ndo sdo necessarias estratégias restritivas a perda de agua neste ambiente (Borges et al.
2022). O alto valor de LSM em S. terebinthifolia em FES pode ser explicado pelo fato de
que esta area enfrenta um periodo muito escasso de agua no inverno. A espécie em
questdo é definida como sempre verde, e 0 investimento em mecanismos restritivos a
perda de dgua passa a ser uma estratégia essencial para sua sobrevivéncia neste ambiente
(Villela et al., 2006). Segundo Rizzini (1979), é caracteristico da FES ter espécies de
folhas esclerdfilas e atacadas por herbivoria, assim o aumento de LSM auxiliaria na
reducdo da perda de agua e de pressdes bidticas por insetos.

Os menores valores obtidos para area foliar na RES representam também uma
estratégia de conservacao de dgua nas folhas. Em ambientes mais abertos com constante
exposicdo ao pleno sol e altas temperaturas como RES, as espécies investem em folhas
menores com maior ornamentacao de cera epicuticular. Este fato reduz a superficie de
contato com a luz e aumenta sua reflex@o, prevenindo o superaquecimento foliar que
consequentemente gera o aumento da transpiracao (Griffiths e Males, 2017; Pireda et al.,
2019). Em contrapartida, ambientes mais fechados como FES e FOM tém amplos
adensamentos de dossel que proporcionam distintos niveis de sombreamento as espécies,
levando os individuos a aumentarem a superficie foliar com intuito de maximizar o

alcance da luz (He et al., 2018). Portanto, os maiores valores de transpiracdo encontrados
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em FES e FOM, assim como o baixo valor de transpiracdo das espécies encontrado no
ambiente seco e quente de RES, corrobora que os individuos nesta area investem
fortemente em mecanismos que restringem a perda excessiva da agua, que é um recurso
escasso.

Em contrapartida, a prevencao hidrica pela baixa transpiracdo se dd muito também
pela diminuicdo da gs, porém, essa estratégia diminui a assimilagdo fotossintética do
CO.. Dessa forma, ambientes com maior disponibilidade de 4gua como FES e FOM
potencializam as trocas gasosas foliares aumentando a gs, e consequentemente os valores
de A e Ci no mesofilo (Zhou et al., 2013). Enquanto isso, 0 ambiente mais seco de RES
limita a absorcao de CO> por restricdo da condutancia estomatica com intuito de diminuir
a transpiracdo (Pireda et al., 2019). Como forma de agilizar o processo de abertura e
fechamento estomatico, para tentar equilibrar o fluxo de captacdo do CO2 com a restri¢éo
a perda de agua, as espécies em RES aumentaram a densidade e reduziram a area dos
estdmatos (Lawson e Blatt, 2014). Enquanto nos ambientes de FES e FOM, os estdmatos
maiores conduzem um processo de abertura e fechamento mais lento, porém aumentam
o0 desempenho da assimilacéo de CO> fotossintético (Galmes et al., 2007).

Além do melhor rendimento das trocas gasosas, a fluorescéncia da clorofila a
evidenciou que a performance fotossintética do PSII foi maior também nos ambientes de
FES e FOM e menor em RES. O rendimento quantico maximo (Fv/Fm) quando aponta
valores abaixo de 0,75 indica condi¢fes de fotoinibicdo por elevado nimero de centros
de reacdo fechados, demonstrando que menos de 75% dos fétons de luz absorvidos foram
direcionados ao processo fotoquimico (Bolhar-Nordenkampf et al., 1989). Enquanto o
rendimento quantico efetivo (YII) representa a quantidade luz que foi capturada e
direcionada ao processo fotoquimico sem adaptacdo das folhas ao escuro (Genty et al.,
1989; Maxwell e Johnson, 2000). Ja o indice de performance (Pi) é considerado um
parametro consistente para a deteccdo de estresses na maquinaria fotossintética, uma vez
que este dispde de uma viséo que leva em consideracéo todos os parametros relacionados
a fotossintese, como excitagdo, absorcao e transferéncia de energia pelo PSIl (Gongalves
e Santos Jr., 2005; Christen et al., 2007). As condigdes de estresse hidrico e térmico em
RES podem causar um efeito secundario na maquinaria fotossintética, o estresse
oxidativo (Chen et al., 2006). Quando plantas submetidas a tais estresses excedem sua
capacidade de dissipar o excesso de energia absorvida, desenvolve-se a producéo de
espécies reativas de oxigénio (ROS) (Demmig-Adams e Adams, 1996). A presenca de

ROS nos cloroplastos causa principalmente a oxidacdo lipidica, danificacdo das
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membranas tilacoidais, inativacdo de enzima fotossintéticas, deficiéncia na sintese e
degradacdo das moléculas de clorofila do complexo-antena (Smirnoff, 1993). Sendo
assim, os valores baixos de Pi, YIl e Fv/Fm das espécies em RES podem ser indicativos
de estresse oxidativo, gerado pelas condi¢cdes de escassez hidrica, de alta irradiancia e
temperatura, reduzindo a luz aproveitada para o processo fotossintético.

Adicionalmente, a reducdo da luz ndo direcionada a fotossintese pode ser
explicada pelos maiores valores do fluxo de energia dissipada para outros processos nao-
fotoquimicos (Dio/RC) em RES. Segundo Walters (2005), o aumento da quantidade de
energia dissipada, que ndo é direcionada a fotossintese, visa principalmente proteger o
aparato fotossintético contra danos irreversiveis (Osmond et al., 1987). Dessa forma, o
aumento nos valores de Dio/RC esta diretamente relacionado a maior concentracdo de
carotenoides, pois estes também apresentaram maior quantidade nas espécies em RES.
Os carotenoides assim como 0s outros pigmentos fotossintéticos localizam-se no
complexo-antena. Estes participam do ciclo das xantofilas que tem o intuito de drenar a
energia em excesso das clorofilas e dissipar na forma de calor evitando possiveis danos
oxidativos ao PSII (Demming-Adams et al., 1992; Taiz e Zeiger, 2013). Sendo assim, o
maior teor desse pigmento em RES confirma que as espécies precisaram investir em
mecanismos de protecdo a maquinaria fotossintética.

No entanto, apesar da molécula de clorofila estar suscetivel a problemas de sintese
e degradacdo em ambientes de estresse hidrico e luminoso como em RES (Smirnoff,
1993), as espécies apresentaram nesta area maiores quantidades de clorofila a. Segundo
Gitelson e colaboradores (2006), as espécies destes ambientes podem apresentar maiores
concentragdes de clorofila a como resultado do aumento do nimero de centros de reacéo
e complexos-antena, na tentativa de aproveitar ao maximo a energia absorvida. Ja a alta
concentracdo de clorofila b em FES pode ser associada com os altos valores de area foliar
também encontrados neste ambiente, demonstrando que as espécies nesta area investiram
em mecanismos para maximizar o alcance da luz. Em condi¢Ges de menor intensidade
luminosa 0 aumento da clorofila b é importante, pois esta absorve a energia em outro
comprimento de onda podendo melhorar o desempenho fotossintético dos individuos
(Scalon et al., 2002). Adicionalmente, a baixa taxa de transporte de elétrons (ETR) em
conjunto com o pequeno teor de carotenoides e as grandes areas foliares encontradas nas
especies em FES confirmam essa hipotese de que nesta area foi preciso investimento na

maximizacdo da captacdo de energia luminosa.
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Além dos ajustes foliares supracitados, a estrutura do xilema ao longo do
continuum dos individuos também demonstrou diversas respostas aclimatativas em
funcéo do gradiente existente entre as areas. A estrutura dos vasos no ambiente mais seco
de RES apresentou reducdo no comprimento e largura dos elementos de vaso, tornando-
0S Menos propensos a cavitacao (Jacobsen et al., 2018). Como forma de compensacéo, 0s
individuos nessa &rea aumentaram a porcentagem de vasos através do acréscimo na
frequéncia / mm? e nos agrupamentos, com intuito de fornecer rotas alternativas em caso
de vasos embolizados (Zimmermann, 1983). Este padrdo estrutural observado no tronco
principal se torna ainda mais evidente a medida que a altura das espécies aumenta para
os galhos e os peciolos, pois com o aumento da altura as células condutoras de &gua da
parte superior da planta sofrem uma pressao mais negativa no xilema (Olson et al., 2018).
Sendo assim, Déria e colaboradores (2019) relatam que de baixo para cima no eixo
vertical do sistema solo-planta-atmosfera é possivel observar que pela resisténcia
hidraulica imposta pela gravidade, as células do xilema aumentam o investimento em
caracteristicas contra a embolia, sendo o ajuste estrutural dos vasos a principal alteracéo.

De forma geral, esse investimento em seguranca hidraulica tornou os vasos menos
vulneraveis a formacdo de bolhas em seu interior, porém prejudicou a eficiéncia na
translocacdo hidrica pela planta, revelando um trade-off funcional (Rungwattana e Hietz,
2018). Dessa forma, a condutividade hidraulica tedrica (Kh) menor nas espécies de RES
pode ser explicada pela lei de Hagen-Poiseuille, que diz que o didametro dos vasos
influencia diretamente a sua condutividade (Schuldt et al., 2016). Sendo assim, na FOM
onde a disponibilidade hidrica ao longo do ano € maior, 0 Kh mostrou que elementos de
vaso mais compridos e com maior limen conferem uma eficiéncia maior na translocagédo
hidraulica (Poorter et al., 2010). Porém, essa estrutura que potencializa a condutividade,
torna os vasos mais vulneraveis a cavitacdo (Rungwattana e Hietz 2018).

Além disso, na FOM onde o Kh foi maior, foi possivel observar também um
investimento em sustentagdo mecanica ao xilema através da maior porcentagem de fibras
e da maior espessura da parede dos vasos. Dessa forma, estes ajustes proporcionam ao
tecido condutor um suporte mais adequado aos maiores volumes de agua translocados
(Hacke et al., 2001; Zieminska et al., 2013). Em contrapartida, no ambiente mais seco de
RES foi observado uma reducédo da porcentagem de fibras e aumento dos parénquimas
radial e axial. O tecido parenquimatico é responsavel pelo estoque de parte da agua e
nutrientes que a planta possui, podendo ser utilizado em momentos de maiores

necessidades (Costa et al., 2020). Em ambientes secos e mais propensos a cavitagdo como
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de RES, os parénquimas tém papel crucial na aclimatacdo das espécies. Pois, além da
funcdo de armazenamento, estes também estdo envolvidos no auxilio da reversdo de
embolismos e restabelecimento da coluna hidrica (Nardini et al., 2011; Brodersen e
McElrone, 2013). Dessa forma, 0 aumento da porcentagem dos parénquimas radial e axial
contribue com o investimento em seguranca hidraulica dos individuos em RES, sendo
fundamentais na sobrevivéncia das espécies nessa area.

Assim, o ambiente de RES sendo mais seco do gradiente analisado exigiu diversas
variacdes ecofisiologicas e estruturais no continuum folha-caule dos individuos de Inga
laurina e Schinus terebinthifolia para se aclimatarem. A analise de componentes
principais (PCA) revelou que tais alteragcdes levaram a separacdo de trés grupos em
funcdo das particularidades de cada area, sendo que as condi¢bes encontradas em RES a
distanciaram das areas de FES e FOM. Portanto, ficou claro que o estabelecimento das
espécies em RES depende de estratégias de seguranca hidraulica para minimizar a
embolia e a perda excessiva de agua (Nardini et al., 2017).

6. Concluséo

A partir dos resultados obtidos foi possivel verificar como as espécies podem se
aclimatar e sobreviver ao longo de um gradiente com distintos niveis de disponibilidade
hidrica. Sendo assim, para que as espécies tolerassem as condi¢des impostas pela RES foi
preciso diversos ajustes nos atributos do continuum folha-caule. Estas alteracOes
acarretaram em estratégias de armazenamento (folhas espessas com maior LSM, maior
quantidade de parénquima radial e axial), de restricdo hidrica (cuticulas espessas, cera
epicuticular, estbmatos frequentes e menores, area foliar reduzida e baixa transpiracao) e
seguranca hidraulica (vasos mais frequentes, curtos e de menor calibre). No entanto, estas
alteracdes afetaram a eficiéncia das trocas gasosas (baixo gs, A e ci), a performance
fotossintética (baixo Pi, YII, Fv/Fm e alto D1o/RC) e a translocacéo hidraulica (baixo Kh).
Além disso, a estrutura do continuum ao longo do eixo vertical das espécies também varia
conforme a escassez hidrica aumenta para diminuir a vulnerabilidade contra a cavitacéo,
uma vez que ambientes mais secos sd0 mais propensos a embolia. Sendo assim,
observamos o estabelecimento de um trade-off funcional onde em funcdo de expandir os
mecanismos de seguranga e restricdo a perda excessiva de &gua, as espécies
consequentemente tém a eficiéncia reduzida de processos metabdlicos vitais para sua
sobrevivéncia. Portanto, no cenario atual de mudancgas climaticas onde a tendéncia é de
gue cada vez mais o0 planeta se torne quente e a 4gua um recurso escasso, € essencial

explorar e compreender como os individuos vegetais podem gerar mecanismos
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estratégicos para sobrevivéncia e perpetuacao das espécies nos ambientes naturais, como
a Mata Atlantica.
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Lista de Tabelas
Tabela 1. Caracteristicas microclimaticas das areas de estudo e dos individuos
selecionados para cada espécie ao longo do gradiente hidrico.

Microclimatic and species characteristics RES FES FOM
Mean annual temperature (°C)?2 248 + 1,60 23,7 * 0,59 226 + 213
Mean annual irradiance (umol m %) 1368,8 + 38594 592 + 5439 535 * 1280
Mean annual precipitation (mm)? 831,41 *+ 186,11 1137,73 * 19545 1780,15 * 353,6
Humidity (%)° 51 + 2,20 65 + 554 85  + 24,00
DPV (Kpa)® 22 + 0,28 15 =+ 0,28 031 * 045
DAP I. laurina (cm) 257 + 46 313 * 6,19 33,8 + 6,97
Height I. laurina (m) 78 + 084 92 =+ 192 112 += 1,92
DAP S. terebinthifolia (cm) 10,1 + 2,33 104 + 3,17 21,0 + 3,10
Height S. terebinthifolia (m) 56 £ 0,555 60 + 0,71 90 =+ 0,79

dCaracteristicas médias entre os anos de 2016-2021 atraves do Instituto Nacional de
Metereologia para FOM e FES, e para RES utilizando dados meteorolégicos cedidos
pela Empresa Prumo.

bDados obtidos para FOM através de Lima 2006 e Borges et al., 2022, e para FES e
RES através de Pireda et al., 2019.
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Lista de figuras

@ Rio de Janeiro State - Brazil
@ Fazenda Carnara Private Nature Reserve (21°79' S, 41°04' W)
i Guaxindiba State Ecological Station (21°41' S, 41°07' W)

@ Togo das Antas Biological Reserve (22°30' S, 42°15" W)

Figura 1. Localizacao das areas de estudo. Mapa do Brasil destacando o estado do Rio
de Janeiro e a localizacdo das trés areas de estudo.



Specific leaf mass (gm‘z)

Adaxial ep. (um)

Abaxial cut. (um)
o

N

- A o o
9 @ N ® O 9 =2 N W
S & © © © © o © ©

58

13 24 10
I.laurina is absent
12
_ 22 a P
n £ _
E 220 1 £
210 ; = 6
a & b =
o 9 5 18 T 3
s =
s 8 % 'g 4
£ g ¢ g
7 =] 2
14
° ©
5 12 0
RES FES FOM RES FES FOM RES FES FOM RES FES FOM
180 160 360
66 340
" £ 3 140 320
= S =
: 140 e 300
= c =
Q 12 >=
a b g 2 2 280
T 120 & a
Q Q o 260
b 8 5 100 .
§ 100 g 3 240
& & 220
L g 80
@ 200
T 60 60 180
RES FES FOM RES FES FOM RES FES FOM
30 200 500
i 180
25 N:E\ 400
—~ £
T 20 £ 18 £
2 2 140 g 300
2 15 8 L
o}
- 5 120 B 200
© 10+ ‘g E
g ® 100
73
519 80
0 60 v 0
RES FES FOM RES FES FOM RES FES FOM RES FES FOM

Figura 2. Atributos de armazenamento e restricéo hidrica nas folhas. Valores médios
e desvio padrdo dos atributos foliares de I. laurina (Sw.) Willd (circulo preto) e S.
terebenthifolia Raddi (quadrado branco) nas areas de Restinga (RES), Floresta Esracional
Semidecidual (FES) e Floresta Ombrdéfila Densa (FOM). Letras diferentes indicam

diferencgas significativas entre as areas de estudo (One-Way Anova, p < 0.05).
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Inga laurina Schinus terebinthifolia

@ EP.ABA _C' F'_ FP.ABA o :
Figura 3. Anatomia e micromorfologia da lamina foliar de Inga laurina (Sw.) Willd
e Schinus terebinthifolia Raddi. Secgdo transversal da lamina foliar em area de restinga
(A e D), Floresta Estacional Semidecidual (B e E) e Floresta Ombréfila Densa (C e F).
Microscopia eletrénica de varredura da ldmina foliar em restinga de I. laurina (A.1 e A.2)
e S. terebinthifolia (D.1 e D.2), em Floresta Estacional Semidecidual de I. laurina (B.1 e
B.2) e S. terebinthifolia (E.1 e E.2), em Floresta Ombrdéfila Densa de 1. laurina (C.1 e
C.2) e S. terebinthifolia (F.1 e F.2). Legenda: Epiderme adaxial (EP.ADA); Epiderme
abaxial (EP.ABA); Camada Subepidérmica (CS); Parénquima palicadico (PP);
Parénguima lacunoso (SP); Cera epicuticular (EW); Estbmatos (Estrela). Microscopia
Optica (MO) (A-F); Microscopia eletronica de Varredura (MEV) (A.1-F.2). Barras: 100
pm.
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Figura 4. Atributos de condutividade hidrica. Valores médios e desvio padrdo dos
vasos da madeira, galhos e peciolo de I. laurina (Sw.) Willd (circulo preto) e S.
terebenthifolia Raddi (quadrado branco) nas areas de Restinga (RES), Floresta Esracional
Semidecidual (FES) e Floresta Ombrdfila Densa (FOM). Letras diferentes indicam
diferengas significativas entre as areas de estudo (One-Way Anova, p < 0.05).
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Figura 5. Aspectos anatémicos da madeira e do peciolo de Inga laurina (Sw.) Willd
e Schinus terebinthifolia Raddi. Porcentagem celular do xilema de I. laurina nos galhos
(A) e no tronco principal (B), de S. terebinthifolia nos galhos (C) e no tronco principal
(D) nas areas de Restinga (RES), Floresta Esracional Semidecidual (FES) e Floresta
Ombrofila Densa (FOM). Secgdo transversal do peciolo de I. laurina mostrando a
organizacdo do xilema em Restinga (E), Floresta Estacional Semidecidual (F) e Floresta
Ombrofila Densa (G). Secgdo transversal dos galhos de I. laurina mostrando a
organizacdo do xilema em Restinga (H), Floresta Estacional Semidecidual (1) e Floresta
Ombrdfila Densa (J). Seccéo transversal do tronco principal de I. laurina mostrando a
organizacédo do xilema em Restinga (K), Floresta Estacional Semidecidual (L) e Floresta
Ombrofila Densa (M). Seccdo transversal do peciolo de S. terebinthifolia mostrando a
organizacdo do xilema em Restinga (N), Floresta Estacional Semidecidual (O) e Floresta
Ombrofila Densa (P). Seccéo transversal dos galhos de S. terebinthifolia mostrando a
organizacédo do xilema em Restinga (Q), Floresta Estacional Semidecidual (R) e Floresta
Ombrofila Densa (S). Seccdo transversal do tronco principal de S. terebinthifolia
mostrando a organizacgdo do xilema em Restinga (T), Floresta Estacional Semidecidual
(U) e Floresta Ombrdfila Densa (V).  Legenda: Parénquima axial (PA); Parénquima
radial (PR); Fibras (FI); Vasos solitarios (Asterisco); Agrupamentos de vasos (Estrela).
Barras: 100 um.
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Figura 6. Atributos relacionados a eficiéncia fotossintética das plantas ao longo do
gradiente hidrico. Valores médios e desvio padrao dos atributos fisiologicos de I. laurina
(Sw.) Willd (circulo preto) e S. terebenthifolia Raddi (quadrado branco nas areas de
Restinga (RES), Floresta Esracional Semidecidual (FES) e Floresta Ombrdfila Densa
(FOM). Letras diferentes indicam diferencas significativas entre as areas de estudo (One-
Way Anova, p < 0.05).
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Figura 7. Analise de componentes principais (PCA). Anadlise de componentes
principais dos atributos funcionais mensurados de I. laurina (Sw.) Willd (circulo) e S.
terebenthifolia Raddi (quadrado). A PCA explicou 86,47% do total de variagéo entre 0s
conjuntos de dados, sendo 61,04% pelo primeiro componente principal (PC1) e 25,43%
pelo segundo componente principal (PC2). Legenda: AD.CUT- cuticula adaxial;
AB.CUT- cuticula abaxial, AB.EP- epiderme abaxial; LB- lamina foliar; PAL-
parénquima palicadico; CLO A- clorofila a; A.LUM.VP- area do limen dos vasos do
peciolo; WALL.VP- espessura da parede dos vasos do peciolo; LEN.VP- comprimento
dos vasos do peciolo; LOG.KH.VP- condutividade hidraulica tedrica do peciolo; D.VW-
densidade de vasos no tronco principal; GROUPS VW- agrupamento dos vasos no tronco
principal; A.LUM.VW- éarea do limen dos vasos do tronco principal.
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Material Suplementar
Tabela suplementar 1. Valores médios (+ desvio padrdo) dos atributos funcionais de I. laurina (Sw.) Willd nas trés areas de estudo. Letras

diferentes indicam diferencas significativas entre as areas de estudo (One-Way Anova, p < 0.05).

Traits Inga laurina
RES FES FOM
Physiology
Chlorophyll a/b 1,29 + 0,09a 0,64 + 0,2b 1,51 + 0,85a
Chlorophyll/carotenoids 6,43 + 12a 1091 11b 4,18 + 8,18 a
Petiole Anatomy
Petiole area (um) 1987378,63 + 474060,29a 2351294,94 + 314278,17a 3470651,02 + 1053119,48 b
Vascular cylinder area (um) 1054081,60 + 270464,43a  734847,03 * 152874,05b  508340,35 + 97140,23c¢
Vessel wall thickness (um) 2,85 * 0,51a 3,28 * 0,43 b 4,00 + 0,61c
Log KH (Kg m* s MPa™) 58 = Ola 872 + 0l1b 880 * 0lilc
Vulnerability index 1,06 + 032a 2,32 + 064D 2,78 + 0,67c
Branch Anatomy
Vessel wall thickness (um) 5,23 + 09a 6,15 + 093D 6,62 + 0,74 c
Log KH (Kg m™ s MPa?) 8,89 + 1,26 a 10,60 + 1,83 a 10,89 + 1,28 b
Vulnerability index 0,46 + 0/18a 1,62 + 043D 2,29 + 0,53¢c
Mesomorphy index 9595 + 4825a 41768 + 153,26 Db 67358 + 197,59¢c
Wood Anatomy
Vessel wall thickness (um) 533 + 09%a 5,96 +  097b 6,88 + 1,03c
Log KH (Kg m™ st MPa?) 7,82 + 1,23 a 9,64 + 185a 9,77 + 1,22 b
Vulnerability index 18,13 + 111a 31,87 + 149b 38,04 + 16,33 ¢
Mesomorphy index 4992,62 + 3285,28a 10583,81 + 4893,15b 15196,93 + 7002,26 ¢
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Tabela suplementar 2. Valores médios (+ desvio padrdo) dos atributos funcionais de S. terebenthifolia Raddi nas trés areas de estudo. Letras
diferentes indicam diferencas significativas entre as areas de estudo (One-Way Anova, p < 0.05).

Schinus terebinthifolia

Traits RES FES FOM
Physiology
Chlorophyll a/b 1,65 + 1,49 a 0,88 + 12b 1,40 + 1,48 a
Chlorophyll/carotenoids 5,74 + 2,23 a 8,27 + 1581 b 2,29 + 8,5a
Petiole Anatomy
Petiole area (um) 2445871,19 * 282612,19a 2952646,25 + 1080380,38 b  2963073,40 * 307679,58 b
Vascular cylinder area (um) 709974,63 + 50150,26 a 535789,73 + 196437,18b 553634,26 * 67530,14 b
Vessel wall thickness (um) 2,83 * 044a 3,96 * 0,54 b 4,13 * 06D
Log KH (Kg m? st MPa?) 6,08 *  0,08a 8,94 t 0,17b 8,99 £ 0,09b
Vulnerability index 0,57 + 0,14 a 1,33 + 0,53 b 1,61 + 0,33 ¢
Branch Anatomy
Vessel wall thickness (um) 2,55 + 0,4a 3,28 + 0,43b 5,32 + 086¢
Log KH (Kg m™ s MPa™®) 916 + 127a 1111+ 1,84b 1126 + 124c
Vulnerability index 0,17 + 003a 0,30 + 0,06 b 0,51 + 012¢c
Mesomorphy index 3354 + 853a 85,61 + 20,45 Db 167,03 + 46/45c
Wood Anatomy
Vessel wall thickness (um) 3,61 + 064a 4,21 * 0,53 b 4,65 * 0,64 c
Log KH (Kg m™ s MPa) 8,85 + 1,254a 10,77  + 1,86 b 11,01  + 1,26 ¢
Vulnerability index 0,80 + 0,25a 1,01 + 0,3b 1,33 + 0,49 c
Mesomorphy index 190,11 =+ 72,83a 312,18 + 116,29b 456,85 + 14794c
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Tabela suplementar 3. Loadings dos principais atributos funcionais das espécies Inga laurina (Sw.) Willd e Schinus terebinthifolia Raddi com o
componente principal PC1 e PC2 (foram selecionados como principais os valores acima de 0,8). Legenda: AD.CUT- cuticula adaxial; AB.CUT-
cuticula abaxial; AB.EP- epiderme abaxial; LB- lamina foliar; PAL- parénguima palicadico; CLO A- clorofila a; A.LUM.VP- area do lumen dos
vasos do peciolo; WALL.VP- espessura da parede dos vasos do peciolo; LEN.VP- comprimento dos vasos do peciolo; LOG.KH.VP- condutividade
hidraulica tedrica do peciolo; D.VW- densidade de vasos no tronco principal; GROUPS VW- agrupamento dos vasos no tronco principal;

A.LUM.VW- &rea do lumen dos vasos do tronco principal.

Traits PC1 PC 2
AD.CUT 0,8773  0,3448
AB.CUT 0,9147  0,0557

AB.EP 0,8070  0,4266

LB 0,8958 -0,0570

PAL 0,8672 -0,1376
CLOA 0,8273 -0,3209
ALUM.VP -0,9504 0,1610
WALL.VP  -0,8344 0,4105
LEN.VP -0,8653 0,4271
LOG.KH.VP -0,9008 10,2372
D.VW 0,3356  0,9215
GROUPS VW 10,3373 0,9151
ALUMVW -0,2288 -0,8704
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10. Plasticidade, integracéo e variagdo fenotipica explicam a distribuicéo de duas
espécies dominantes ao longo de um gradiente hidrico em florestas neotropicais
brasileiras
Gabriel Silva de Oliveira, Saulo Pireda, Dhiego da Silva Oliveira, Gabriel do Amaral
Ferreira, Maura Da Cunha

Laboratério de Biologia Celular e Tecidual, Setor de Biologia Vegetal, Centro de Biociéncias e
Biotecnologia, Universidade Estadual do Norte Fluminense Darcy Ribeiro, Campos dos
Goytacazes — RJ.

RESUMO

A Mata Atlantica € um dos dominios mais heterogéneos e biodiversos das regides
neotropicais do planeta, sendo constituida por fitofitofisionomias com caracteristicas
distintas, como as Florestas Ombrofilas Densas (ambientes Umidos), Florestas
Estacionais Semideciduais (ambientes com verdo chuvoso e inverno seco) e as restingas
(ambientes secos). As heterogeneidades na disponibilidade hidrica entre essas trés
fitofisionomias da Mata Atlantica constituem um gradiente hidrico natural que podem
impor restricdes na distribuicdo das plantas, assim como provocar alteracdo de padrbes
fenotipicos nas espécies. No entanto, duas espécies neotropicais, Inga laurina (Sw.) Willd
(Fabaceae) e Schinus terebinthifolia Raddi (Anacardiaceae) séo capazes de co-ocorrerem
ao longo desse gradiente hidrico. Nesse sentido, este estudo tem como objetivo
compreender 0s mecanismos fenotipicos que ajudam a explicar a tolerancia dessas
espécies as condicBes hidricas distintas dessas trés fitofisionomias. Para isso, foram
coletadas amostras de madeira, galhos e cinco folhas de cinco individuos em cada area.
O material foi processado segundo as técnicas usuais identificacdo de atributos
morfoanatdmicos e relacionado ao rendimento fotossintético das plantas. Os dados
obtidos a partir dessas analises foram submetidos as equa¢fes matematicas empregadas
para a determinacdo da plasticidade, integracdo e variacdo fenotipica. Os resultados
demonstram que ambas as espécies apresentam multiplas covariacdes funcionais entre
seus atributos, porém maiores indices de integracdo foram encontrados entre os atributos
foliares. Através da correlacdo de Pearson foi possivel observar uma relacdo positiva entre
a plasticidade e integracdo fenotipica para ambas as espécies ao longo do gradiente
hidrico. Adicionalmente, observamos que altos valores de variacdo fenotipica
intrapopulacional se sobreporam a integracdo fenotipica em cada area, apresentando
relagdo com “slopes” negativos. A partir desse estudo, foi possivel concluir que a
distribuicdo de ambas as espécies ao longo do gradiente hidrico é controlada por
mecanismos sinérgicos entre plasticidade e integracdo fenotipica. Além disso, sugerimos
que as trés populacbes das espécies podem apresentar niveis de “ruidos de
desenvolvimento” que geram flutuacGes fenotipicas assimétricas, podendo auxiliar na
tolerancia de mudancas climaticas atuais e futuras.

Palavras-chaves: atributos funcionais; estresse hidrico; Mata Atlantica; aclimatacao.
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1. Introducéo

As regibes neotropicais sdo territorios biogeograficos heterogéneos com alta
diversidade (Townsend et al., 2008; Raven et al., 2020). Nessas regides estdo inseridos
varios dominios como a Amazoénia, Caatinga, Cerrado e a Mata Atlantica e abrigasete dos
35 hotspots de conservacdo mundial (Williams et al., 2011; Lima et al., 2018).
Recentemente, Antonelli (2022) alertou que a biodiversidade neotropical esta se
desintegrando rapidamente devido a intensificacdo das agdes antrdpicas e mudancas
climaticas. A Mata Atlantica é um exemplo classico de dominio neotropical fragilizado,
resultado do uso indevido do solo, extrativismo indiscriminado, expansao urbana e
eventos de desertificagdo impulsionados pelas mudancas climaticas (Lira et al., 2012;
Lembi et al., 2020; Bohn et al., 2021; Carlucci et al., 2021).

A Mata Atlantica é um ambiente heterogéneo, sendo constituido por varias
fitofisionomias com caracteristicas microambientais e edaficas distintas (Ribeiro et al.,
2009). Por exemplo, a Floresta Ombrofila Densa € caracterizada por apresentar altos
indices pluviométricos constantes ao longo do ano (~2.000mm anuais), temperaturas
amenas (22,6 °C) e solo com alta capacidade de retencdo de 4gua e nutrientes (Fernandes,
2003; Borges et al., 2022). Ja as Florestas Estacionais Semideciduais apresentam um
verdo chuvoso com uma estagdo muito seca no inverno (~1.200mm anuais), temperaturas
moderadas (29 °C), além de um solo umido e rico em nutrientes (Villela et al., 2006; Xu
et al., 2016). Por outro lado, as restingas sdo ambientes com caracteristicas mais
estressantes, como baixos indices pluviométricos anuais (~800mm anuais), temperaturas
elevadas (33 °C) e solo arenoso com baixa capacidade de retencdo de &gua e pobre
nutricionalmente (Pireda et al., 2019).

As diferencas ambientais existentes entre estas trés fitofisionomias da Mata
Atlantica demonstram claramente a presenca de um gradiente hidrico que pode impactar
diretamente na distribuicdo e nos padrdes fenotipicos das espécies. Alguns estudos tém
apontado que a distribuicdo de espécies lenhosas em florestas tropicais esta diretamente
relacionada a disponibilidade de chuvas e agua no solo (Daws et al., 2002; Engelbrecht
et al., 2007; Villa et al., 2019). Além disso, outros estudos tém demonstrado que a
tolerancia das espécies tropicais em gradientes hidricos esta intimamente relacionado a
ajustes funcionais dos 0rgao vegetativos, principalmente a folha e a madeira (Maharjan
etal., 2011; Sterck et al., 2011, Oliveira et al., 2018; Pinho et al., 2019; Chaturvedi et al.,
2021; Alvarez-Cansino et al., 2022; Neves et al., 2022).
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No entanto, ainda sdo poucos trabalhos que demostram os ajustes fenotipicos e/ou
integracdes funcionais dos atributos da folha e da madeira de espécies tropicais em
ambientes com disponibilidade hidrica distinta. Santos e colaboradores (2021)
demonstraram que a populacdo de Maprounea guianensis (Euphorbiaceae Juss.) em
ambiente de Floresta Tropical Estacional seca apresentam indices de plasticidade
fenotipica mais elevados quando comparada a populacdo ocorrente em Floresta Tropical
Umida. Recentemente, Simioni et al. (no prelo) encontraram multiplas integragdes
funcionais ao analisarem as caracteristicas anatdmicas relacionadas ao funcionamento
hidraulico de folhas e ramos em plantas da Savana Amazonica. Porém, € evidente que a
quantidade de estudos sobre plasticidade e integracdo fenotipica em espécies neotropicais
ainda sdo muito escassos.

A plasticidade pode ser definida como um aspecto que um determinado atributo
pode assumir em resposta a um estimulo ambiental qualquer (Nicotra et al., 2010). O
processo da geracao de plasticidade ocorre em quatro etapas: (i). Percepcao dos estimulos
ambientais; (ii). Inducdo da cascata de mensageiros secundarios; (iii). Regulacao de genes
especificos; (iv). Expressao de fendtipos funcionais ao estimulo ambiental (Nicotra et al.,
2010). No entanto, vale ressaltar a diferenca conceitual entre plasticidade fenotipica e
variacdo fenotipica. A variacdo fenotipica é definida como mdltiplas expressdes
fenotipicas dentro de uma populagdo e ambiente, tendo como origem fatores genéticos e
microambientais (Holme e Gregersen, 2019; Arenas et al., 2021; Souza et al., 2021). A
variacao fenotipica também tem sido compreendida como “ruidos de desenvolvimento”,
pois podem gerar flutuacGes fenotipicas assimétricas em individuos da populagdo, além
da possibilidade de servir como base fundamental para selecdo natural e evolucdo de
fenotipos adaptativos (Draghi, 2019; Zakharov et al., 2022).

Além da variacdo e da plasticidade, outro mecanismo importante que as plantas
podem desenvolver para tolerar os fatores ambientais € a integracdo fenotipica (Matesanz
et al., 2021). A integracdo fenotipica € compreendida como a rede de covariagdes
funcionais entre os diferentes atributos das plantas (Schlichting, 1986; Pigliucci, 2003).
A relacdo entre integracdo e plasticidade fenotipica foi por muitos anos vista como
antagonica, pois acreditava-se que a maior ligacdo entre os atributos limitaria seu
intervalo de variagédo (Schlichting, 1989; Gianoli, 2001; Valladares et al., 2007; Gianoli
e Palacio-Lopez, 2009; Matesanz et al., 2010). No entanto, sabe-se que a integracédo e
plasticidade fenotipica podem apresentar relacdes positivas e atuarem conjuntamente para

melhorar a performance das plantas (Godoy et al., 2012; Pireda et al., 2019; Matesanz et
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al., 2021; Borges et al., 2022). Em contrapartida, recentemente Matesanz e colaboradores
(2021) mostraram que a variacdo fenotipica pode limitar a integracdo, demonstrando
relagOes negativas.

Em suma, estudos envolvendo as relagdes entre plasticidade, variacéo e integracao
fenotipica com espécies tropicais sdo essenciais para compreender 0S mecanismos
adaptativos das plantas. Pois, tais relagdes podem servir como agentes tamponadores,
preditores e gerenciadores de alteracdes nas comunidades provocadas pelos efeitos das
mudancas climaticas. A utilizacdo do gradiente hidrico formado naturalmente pelas
diferentes fitofisionomias da Mata Atlantica (Florestas Ombrdfila Densa, Floresta
Estacional Semidecidual e Restinga), assim como a utilizacdo de espécies dominantes das
Florestas Tropicais no Brasil, como Inga laurina (Sw.) Willd e Schinus terebinthifolia
Raddi (Lorenzi e Souza, 1998; Matos e Queiroz, 2009) permitem uma investigacao nessa
perspectiva. Baseado nesse contexto, temos como objetivo compreender como as espécies
ajustam e/ou integram os atributos da folha e da madeira em resposta ao gradiente hidrico.
Sendo assim, esperamos responder 0s seguintes questionamentos: (i) As espécies
investem majoritariamente em ajustes ou correla¢@es funcionais entre seus atributos ao
longo do gradiente hidrico? (ii) Existem diferencas entre os mecanismos plasticos e
integrativos entre a folha e madeira para as duas espécies ao longo do gradiente hidrico?
(iii) A plasticidade e integracdo fenotipica atuam sinergicamente ou antagonicamente no
processo aclimatativo das espécies ao gradiente hidrico? (iv) Existem altos indices de
variacdo fenotipica intrapopulacional entre as fitofisionomias constituintes do gradiente
hidrico? (v) A variacdo fenotipica pode limitar as correla¢des funcionais entre os atributos
da folha e da madeira das espécies estudadas?

2. Material e métodos
2.1 Areas de estudo, selecdo das espécies e coleta de material

O estudo foi realizado em trés fragmentos da Mata Atlantica que apresentavam
caracteristicas heterogéneas na disponibilidade hidrica ao ponto de constituirem um
gradiente hidrico (Fig. 1 e Fig. Sup. 1). Partindo desse principio, foram selecionadas as
seguintes fitofisionomias: 1. Floresta Ombrofila Densa — Reserva Biologica de Pogo das
Antas, localizada em Silva Jardim-R1J, Brazil (22°30’ S, 42°15> W) como ambiente mais
umido; 2. Floresta Estacional Semidecidual — Estacéo Ecologica Estadual de Guaxindiba,
localizada em S&o Francisco do Itabapoana-RJ, Brazil (21°41’ S, 41°07" W), como

ambiente intermediario; 3. Restinga — Reserva Particular do Patriménio Natural Fazenda
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Caruara, localizada em Sao Jodo da Barra-RJ, Brazil (21° 79" S e 41° 04~ W) como
ambiente mais seco (Fig. 1 e Fig. Sup. 1).

A selecdo das espécies foi baseada na capacidade de co-ocorréncia ao longo do
gradiente hidrico. Para isso foram realizadas buscas em inventarios floristicos e estudos
fitossocioldgicos nas trés areas constituintes do gradiente hidrico (Assumpcdo e
Nascimento, 2000; Carvalho et al., 2006; Guedes-Bruni et al., 2006; Abreu et al., 2014).
Além disso, selecionamos espécies que apresentassem uma amplitude de ocorréncia em
diferentes dominios neotropicais brasileiros. Para isso, foi realizada uma consulta no site
REFLORA: Flora e Funga do Brasil do Jardim Botanico do Rio de Janeiro
(<https://reflora.jbrj.gov.br/>). A partir dessas buscas, foi seleiconada as espécies Inga
laurina (Sw.) Willd (Fabaceae) e Schinus terebinthifolia Raddi (Anacardiaceae).

Apds o delineamento experimental, foram selecionados cinco individuos de Inga
laurina e Schinus terebinthifolia nas trés areas de estudo. Destas espécies foram coletadas
cinco folhas completamente expandidas sem sinais de necrose na porgao superior do
dossel, duas amostras do caule principal coletadas a 1.30m acima do solo por método nao
destrutivo através da Sonda de Pressler e um galho da parte externa do dossel a cerca de
3,5 m de altura dos quais foram coletados ramos de aproximadamente 5 cm de diametro
como fragmento do galho.

As coletas das amostras de folhas e madeira, assim como as analises de
rendimento fotossintético que serdo descritas a seguir, foram realizadas na estacdo seca
(inverno) no periodo entre 12h-14h.

2.1 Atributos morfoanatomicos das folhas

Para obtencdo dos atributos morfolégicos discos de 0.5 cm de didametro foram
retirados do terco médio das folhas e colocados em estufa a 55 °C por 72 h para obtencao
da massa seca, em seguida foi calculado a massa foliar especifica (LSM g m?) = Massa
seca/Area do disco (Kluge e Ting, 1978). Para a determinagdo da Area foliar (LA cm?),
utilizou-se as mesmas folhas das quais foram retirados os discos foliares. Para isso, as
folhas foram escaneadas (Scanjet 200, HP) e posteriormente analisadas, utilizando o
programa de processamento de imagem Image J.

A mensuracdo das caracteristicas anatdmicas foi realizada nas mesmas folhas
utilizadas nas analises morfologicas. Para isso, sec¢Oes transversais a méo livre do terco
mediano foram obtidas para que pudéssemos determinar com precisao as variacfes na
espessura da lamina foliar, cuticulas e epidermes adaxial e abaxial, parénquima pali¢adico

e lacunoso, além da camada subepidérmica (exclusiva de S. terebinthifolia).
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Adicionalmente, parte das folhas foram dissociadas pelo método de Franklin (1945) para
a determinacéo da densidade (mm?) e area (um?) dos estdmatos. Em seguida, as seccdes
transversais e dissociadas das folhas foram montadas em ldminas e laminulas com
glicerina e observadas atraves do microscopio oOptico (Axioplan, ZEISS, Germany),
acoplado ao sistema de captura de imagem (Moticam Pro 282B, Hong Kong). Foram
capturadas cinco imagens por campos que posteriormente foram processadas e analisadas
através do software de processamento de imagem Image Pro-Plus.

2.2 Analises do rendimento fotossintético

Para as andlises de rendimento fotossintético foram padronizadas cinco folhas
completamente expandidas, sem sinais de necrose, localizadas proximas as regifes onde
as folhas utilizadas para as analises morfoanatdmicas foram coletadas.

As analises de trocas gasosas foliares foram realizadas no periodo entre 12-14
horas utilizando um analisador de gases infravermelho (LCpro-SD, ADC BioScientific
Ltd., Reino Unido), em que a cdmara de analise estava configurada seguindo os padrdes
de temperatura, umidade e radiacdo fotosinteticamente ativa do ambiente. O CO> foi
capturado diretamente do ambiente a aproximadamente dois metros de altura acima do
solo com auxilio de uma sonda. As variaveis analisadas foram: taxa fotossintética liquida
(A), concentracdo interna de CO> (ci), taxa de transpiracdo (E) e condutancia estomatica
(9s).

A emissdo de fluorescéncia da clorofila a foi realizada para avaliar o rendimento
quéantico dos fotossistemas Il. As analises foram realizadas em folhas proximas as
selecionadas para as analises de trocas gasosas, e no mesmo horario (12-14h). Para isso
foi utilizado um fluorimetro portéatil (OS5p Opti-Sciences, Reino Unido). Inicialmente,
as folhas foram submetidas a adaptacdo ao escuro por 30min com auxilio de pincas e
depois expostas a luz vermelha modulada de baixa intensidade (+ 6 pmol. m?2.s* a 660
nm), seguida pela exposicdo a luz branca actinica de alta intensidade (+10.000 pmol. m
2 sy aplicada durante 0,8seg (Genty et al., 1989; Van Kooten e Snel, 1990). As variaveis
determinadas foram: rendimento quantico maximo do PSIl (Fv/Fm), indice de
performance fotossintético (Pi) e o fluxo de energia dissipada a processos ndo-
fotoquimicos (DIO/RC) (Stirbet et al., 2018) utilizando o teste OJIP, além do rendimento
quantico efetivo do PSII (Y1) e da taxa de transporte de elétrons (ETR) pelo teste Y.

Para a determinacdo do conteudo de pigmentos fotossintéticos, foram retirados
discos de 0,5 cm de diametro das mesmas folhas utilizadas para analise de emissdo da

fluorescéncia da clorofila a. Os discos foram mantidos no escuro em eppendorfs contendo
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1,5 ml de solvente orgénico (dimetilsulfoxido, DMSQ) por até trés dias para evitar a
fotoxidacdo dos pigmentos. O extrato obtido pelo solvente organico contendo os
pigmentos fotossintéticos foi entdo analisado em espectrofotdmetro (TCC-240A,
Shimadzu, Japao) nos comprimentos de onda de 480, 649 e 665nm. Os calculos utilizados
para determinar as concentracdes de clorofila a, clorofila b e carotenoides, seguiram a
metodologia proposta por Wellburn (1994).

2.3 Atributos da madeira

As amostras do tronco principal a 1.30m do solo e dos galhos do dossel foram
seccionadas em micrétomo de deslize (SM2010 R, Leica, Alemanha) na secao transversal
com uma espessura média de 15 um. O material seccionado foi clarificado em hipoclorito
de sodio 50 %, desidratado em série crescente de etanol e corado com azul de Astra e
Safranina hidroalcodlica (Johansen, 1940). Posteriormente, as sec¢des foram imersas em
acetato de butila e montadas em laminas permanentes com Entellan® (Burger e Richter,
1991). Para a obtencdo do macerado, 0s corpos de prova da madeira foram submetidos a
solucdo de Franklin (Kraus e Arduin, 1997) e colocados em estufa a 60 °C até o material
comecar a desintegrar. Apos esse procedimento, o material foi corado com Safranina
aquosa e montado em laminas semipermanentes com solugdo aquosa de glicerina.

A partir desse processamento foram avaliados o0s seguintes atributos em amostras
do tronco principal e nos galhos: frequéncia de vasos/mm?, area do lumen dos vasos,
espessura da parede dos vasos, porcentagem / mm? de vasos, porcentagem / mmz2 de
parénquima radial e axial, porcentagem/mm?2 de fibras e condutividade hidraulica tedrica
(Kh) (Sterck et al., 2008). Todas as aquisi¢cbes das imagens foram realizadas em
microscopio optico (Axioplan, ZEISS, Alemanha), acoplado ao sistema de captura de
imagem (Moticam Pro 282B, Hong Kong). As imagens foram avaliadas pelo programa
de processamento de imagem Image Pro-Plus para as analises da madeira, tendo todas as
mensuragdes quantitativas realizadas nos corpos de prova executadas seguindo as regras
estabelecidas pelo IAWA Committee (1989).

2.4 Indices de variacao, plasticidade e integrac&o fenotipica

O indice de variagdo fenotipica (PVI) dos atributos em cada area foi calculado

através da equacao proposta por Valladares et al. (2006):

PVI=

Maximo

onde, Maximo= ao valor médio méaximo e Minimo= ao valor médio minimo.
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O indice de plasticidade das distancias relativas (RDPI) dos atributos ao longo do
gradiente estabelecido entre as trés areas foi calculado através da equacao proposta por
Valladares et al. (2006):

RDPI=2(dij—ij /(xi’j +xij))/n
onde, i= areas de estudo; j= numero de individuos; dij—i j = a distancia relativa entre o0s
atributos, onde os valores das repeti¢des sdo subtraidos; xi 7 '+xij= a soma dos valores das
repeti¢des; e n= numero total de distancias.

A integracdo fenotipica (Pl) dos atributos foi calculada através da equacgéo
proposta por (Schlichting, 1986; Schlichting and Pigliucci, 1998):

Pl= (N°orrelacses Significativas*100)/NCcorrelacses TOtal)
Onde N°correlagses Significativas= nimero de correlagdes significativas € NOcorrelagses Total=
numero total de correlagdes entre os atributos.

O PVI, RDPI e PI foram calculados individualmente para cada atributo avaliado
e posteriormente estabelecido o total a partir da média dos valores obtidos para cada
atributo. Os valores de PVI, RDPI e PI variam de 0 a 1, onde O representa nenhuma
variacdo, plasticidade ou integracdo, e 1 representa variacdo, plasticidade ou integracéo
méaxima do atributo (Valladares et al., 2006; Godoy et al., 2012).

2.5 Anélises estatisticas

Para verificagdo da normalidade dos dados, foi utilizado o teste de Shapiro-Wilk
(Shapiro e Wilk 1965) utilizando o Software R. Atributos que ndo apresentavam
distribuicdo normal foram transformados pelo logaritmo de base 10 ou pela raiz quadrada.
A homogeneidade dos dados foi testada pelo teste de Levene (Zar, 2010), as analises da
correlacdo de Pearson e a avaliacdo da significancia das diferencas entre as médias das
areas foram feitas utilizando o Teste de ANOVA seguido pelo teste de Tukey (p<0.05)
(Tukey, 1953) utilizando o Software R. Para as analises de regressdo foi utilizado o
programa Sigma Plot 11.0 software package (SPSS; Chicago, IL, USA).

3. Resultados
3.1 Aclimatagdo ao gradiente hidrico envolve uma alta integracdo fenotipica nos
atributos funcionais da folha e da madeira

Ambas as espécies apresentaram um fendtipo mais integrado do que plastico,
considerando o gradiente hidrico formado pelas trés fitofisionomias da Mata Atlantica
(Fig. 2 A-D). No entanto, as folhas apresentaram uma maior correlagdo funcional entre
seus atributos quando comparadas a madeira, sendo encontrados para Inga laurina

valores de Plieat = 0,67 € Plwood = 0,34, e para Schinus terebinthifolia valores de Pliear =
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0,64 e Plwood = 0,33 (Fig. 2 A-D e Fig. 3 A-D). A maior integragéo fenotipica foliar foi
alavancada pelo fato de ambas as espécies apresentarem atributos com valores de Pl
oscilando entre 0,5e 1,0 (p. ex. AD.CUT, D.STO, CLOA), enquanto os atributos do lenho
apresentaram valores de PI variando entre 0,3 e 0,6 (p. ex., LEN.VW, A.LUM.VB,
WALL.VB) (Tab. Sup. 2).

A plasticidade fenotipica para ambos 0s 6rgédos e espécies ao longo do gradiente
hidrico apresentaram valores consideravelmente inferiores aos encontrados para
integracéo fenotipica (Fig. 2 A-D). Através da determinacdo do indice de plasticidade das
distancias relativas (RDPI) foi possivel observar que Inga laurina apresentou valores de
RDPliear = 0,20 e RDPlwood = 0,20, e Schinus terebinthifolia RDPliear = 0,21 € RDPlwood
=0,16 (Fig. 2 A-D). Os baixos valores encontrados para plasticidade fenotipica se tornam
mais evidentes ao analisar os valores de RDPI individualizados para cada atributo da folha
e da madeira das duas espécies, onde foi possivel observar uma faixa de oscilacdo de
RDPI entre 0 a 0,5, muito inferior a encontrada para integracao fenotipica que foi de Pl
entre 0,3 a 1,0 (Tab. Sup. 2).

3.2 Plasticidade e integracao fenotipica apresentaram relacdes positivas em resposta
ao gradiente hidrico

Através da correlagdo de Pearson (p < 0.05) foi possivel demonstrar a existéncia de
relagBes positivas significativas entre a plasticidade (RDPI) e integracéo fenotipica (PI)
de Inga laurina (r? = 0,132; p < 0,042) e Schinus terebinthifolia (r> = 0,141; p < 0,021),
quando é levado em consideracdo as condicdes heterogéneas impostas pelo gradiente
hidrico formado pelas trés fitofisionomias da Mata Atlantica (Fig. 4A e B). No entanto,
quando essa relacdo foi aplicada de forma individualizada a nivel de érgdo, foram
observadas correlagdes positivas significativas entre RDPI e Pl apenas para a madeira,
tanto de I. laurina (r? = 0,122; p < 0,044), quanto de S. terebinthifolia (r? = 0,113; p <
0,045) (Fig.4 C e D). Porém, para as folhas de ambas as espécies ndao foram detectadas
correlages significantivas entre RDPI e Pl ao longo do gradiente hidrico (Fig. 4E e F).
3.3 As variacdes fenotipicas intrapopulacionais se sobrepoem a integracao fenotipica

A variagdo fenotipica (PVI) e a integracdo fenotipica (PI) foram calculadas
separadamente para as populagdes de Inga laurina e Schinus terebinthifolia presentes em
cada fitofisionomia constituinte do gradiente hidrico. Os resultados obtidos
demonstraram que os valores medios de PVI para os diferentes grupos funcionais de
atributos da folha (morfoldgicos, anatémicos e fisioldgicos) e da madeira (anatbmico e

porcentagem) de ambas as espécies sao significativamente superiores aos valores obtidos
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para integracdo fenotipica (P1) (Fig. 5A-F e Fig. 6A-F). A sobreposicdo da variacdo
fenotipica sobre a integracdo fenotipica fica nitidamente expressa ao analisar
separadamente cada atributo funcional nas trés populagdes de 1. laurina e S.
terebinthifolia. Os resultados demonstraram uma grande quantidade de atributos
apresentando alta variacdo fenotipica, com faixa de oscilacdo de PVI entre 0,2 a 1,0,
enquanto a integracdo fenotipica apresentava valores de Pl oscilando entre 0 a 0,4 (Tab.
Sup. 3 e Tab. Sup. 4). A baixa integracdo fenotipica fica evidente através das matrizes de
correlacdo (Pearson, p < 0.05), que demonstraram poucas correlagdes significativas entre
os atributos funcionais de ambas as espécies nas trés fitofisionomias constituintes do
gradiente hidrico (Fig. Sup. 3A-D e Fig. Sup. 4A-D).
3.4 Variacdo fenotipica e integracdo fenotipica apresentam rela¢es negativas ou de
neutralidade

A variacdo fenotipica e a integracdo fenotipica demonstraram relac@es diferentes
entre as duas espécies. Para Inga laurina a relacdo entre variacdo e integracao fenotipica
foi de neutralidade nas populacdes da Restinga (r> = 0,006; p = 0,622) e Floresta
Ombréfila Densa (r> = 0,0009; p = 0,995). No entanto, para a populacio da Floresta
Estacional Semidecidual a relacéo foi significantemente negativa (r> = -0,177; p = 0,041)
(Fig.7 A-l). Por outro lado, Schinus terebinthifolia apresentou relagbes negativas e
significantes entre variagdo e integragdo fenotipica nas populagdes de Restinga (r*> = -
0,112; p = 0,033) e Floresta Estacional Semidecidual (r?> = -0,211; p = 0,019), enquanto
para a populacio da Floresta Ombrofila Densa a relagio foi de neutralidade (r?> = -0,033;
p = 0,244) (Fig. 8A-1).
4. Discussao

A relacdo entre plasticidade e integracdo fenotipica ainda ndo é completamente

compreendida. Alguns autores apontam que a relacdo entre a plasticidade e integracdo
fenotipica podem apresentar correlagdes com “slopes” negativos (Gianoli e Palacio-
Lopez, 2009; Godoy et al.,, 2012), enquanto outros estudos demonstram que em
determinadas condi¢des essa relacdo pode assumir “slopes” positivos (Pireda et al., 2019;
Borges et al., 2022). A fim de tentar esclarecer alguns pontos sobre essa ambiguidade
conceitual, nos consideramos analisar como duas espécies nativas (Inga laurina e Schinus
terebinthifolia) conseguem coocorrer ao longo do gradiente hidrico formado por trés
diferentes fitofisionomias da Mata Atlantica. Como demonstrado nos resultados, as duas
espécies apresentaram multiplas integracGes funcionais entre os atributos da folha e da

madeira, apresentando “slopes” positivos entre a plasticidade e integracdo fenotipica



78

quando consideradas as heterogeneidades ambientais do gradiente hidrico. Porém, ao
considerarmos as variagfes fenotipicas intrapopulacionais de cada area separadamente,
essa relagdo assumiu um “slope” negativo ou neutro dependendo da espécie e do
ambiente.

4.1 Por que o gradiente hidrico induziu fendtipos mais integrados?

As plantas mediante condi¢cbes ambientais heterogéneas podem modificar
aleatoriamente atributos funcionais individuais, porém as chances de obterem sucesso
aclimatativo reduzem consideravelmente, pois nem todas as alteracdes fenotipicas
repercutem positivamente sobre sua performance (Valladares et al., 2007; Kreyling et al.,
2019). No entanto, quando as plantas conseguem estabelecer padres coerentes e
complexos de integracdo entre diferentes caracteres funcionais, as chances de obterem
sucesso adaptativo e / ou aclimatativo sdo muito maiores (Schlichting, 1986; Pigliucci,
2003). Partindo dessa premissa, € aceitavel admitir que a habilidade de Inga laurina e
Schinus terebinthifolia de coocorrerem ao longo do gradiente hidrico esteja relacionado
as suas capacidades de estabelecerem fortes integragdes entre diferentes atributos, como
ficou evidente na matriz de correlacdo de Pearson.

Os resultados evidenciaram que o gradiente hidrico induziu uma maior integragédo
fenotipica entre os caracteres foliares quando comparado aos da madeira em ambas as
espécies estudadas. A maior integracdo fenotipica foliar pode ser explicada pelo fato de
que a medida em que as etapas ontogenéticas das folhas avangam, ocorre uma tendéncia
de canalizacdo dos atributos em direcdo a mecanismos de variacdes mais coordenadas e
integrativas (Damian et al., 2017). Ja as etapas de ontogenia da madeira sdo demarcadas
pelo desenvolvimento de caracteristicas que por vezes podem se contrapor ou estabelecer
covariancias nao funcionais (trade-offs) (Rungwattana e Hietz, 2018).

Além disso, € importante considerar as caracteristicas fenoldgicas das duas
espécies, pois tanto Inga laurina quanto Schinus terebinthifolia sdo classificadas como
perenes (Lorenzi, 1992; Carvalho, 2003). As espécies perenes apresentam baixas taxa de
renovacgdo foliar e precisam estabelecer mecanismos eficazes de integragdo entre 0s
atributos base do espectro econdmico foliar e do uso eficiente da dgua (Wright et al.,
2004). Essa necessidade cresce principalmente quando as plantas estdo sujeitas a
ambientes onde as disponibilidades de recursos séo limitadas (Chabot e Hicks, 1982). Os
resultados obtidos nesse estudo véo de encontro a essa premissa, pois foi possivel
observar que as heterogeneidades na disponibilidade de agua ao longo do gradiente

hidrico induziram integragcGes multiplas entre varios atributos importantes do espectro
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econémico foliar (p. ex., LSM, LA, espessura dos parénquimas clorofilianos, A, ci,
Fv/iFm, Pl e YII) (Wright et al., 2004; Vitoria et al., 2019; Guimaraes et al., 2022) e do
uso eficiente da &gua (p. ex., espessamento das epidermes e cuticulas foliares, gs, E, e
densidade estomatica) (Guerrieri et al., 2019; Pireda et al., 2019).

A partir desse estudo fica nitido que quanto mais integrado for o fenotipo das
plantas, mais eficazes serdo suas respostas aclimatativas a ambientes contrastantes, como
é 0 caso do gradiente hidrico formado pelas trés fitofisionomias da Mata Atlantica.

4.2 A relacdo positiva entre plasticidade e integracdo fenotipica reflete as respostas
coordenadas das plantas ao gradiente hidrico

A relacdo positiva entre a plasticidade e integracdo fenotipica comprovam que a
aclimatacdo ao gradiente hidrico é coordenada por mecanismos coesos entre diferentes
atributos da folha e da madeira nas espécies estudadas. Alguns trabalhos tém demonstrado
que as relacbGes positivas entre a plasticidade e integracdo fenotipica favorecem a
aclimatacdo das plantas em ambientes estressantes e heterogéneos (Zimmermann et al.,
2016; Pireda et al., 2019; Matesanz et al., 2021; Borges et al., 2022). Contudo, vale
ressaltar que Gianoli e Palacio-Lopez (2009) encontraram associa¢des negativas entre a
plasticidade e integracdo fenotipica para Convolvulus chilensis (Convolvulaceae) e
Lippia alba (Verbenaceae) quando submetidas respectivamente as condi¢Oes de
sombreamento e seca. No entanto, os proprios autores destacam que essa relacdo pode
ser reflexo da pequena quantidade de atributos analisados. Nés destacamos ainda o fato
de Gianoli e Palacio-Lépez (2009) terem utilizados apenas atributos morfoldgicos para
avaliar as associagdes entre a plasticidade e integracdo fenotipica. N6s defendemos a
hipGtese de que quanto mais diversa for a natureza dos atributos (p. ex. morfoldgicos,
anatdmicos, fisiolégicos e bioquimicos) maiores serdo as possibilidades do
estabelecimento de integracBes funcionais entre si. Godoy e colaboradores (2012)
destacam que a plasticidade de atributos-chave das plantas pode disparar um efeito
cascata, induzindo uma série de respostas plasticas em outros atributos distribuidos em
niveis organizacionais distintos. Essa hipétese fica evidente no presente estudo, uma vez
que atributos centrais do espectro econémico foliar (LSM, LA e A) (Wright et al., 2004)
e do uso eficiente da agua (gs e E) (Guerrieri et al., 2019) apresentaram inimeras
covariagdes funcionais com outros caracteres das folhas, contribuindo para aclimatagéo
efetiva das espécies ao gradiente hidrico (Fig. 3).

Schlichting (1986) definiu a integracdo fenotipica como sendo um mecanismo

importante, pois permite que o fenotipo das plantas mude de forma coerente de um
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ambiente para outro. Posteriormente, Pigliucci (2003) relata que a integracdo fenotipica
se refere ao estudo de padrBes complexos de covariagcdo entre caracteristicas
funcionalmente relacionadas em um determinado organismo. Baseado nessas definices,
¢ intuitivo imaginar que a plasticidade e integracdo fenotipica apresentem relagdes
positivas e atuem sincronicamente na aclimatacao das plantas a ambientes com condi¢coes
heterogéneas, como as observadas para o gradiente hidrico no presente estudo.

4.3 A variacdo fenotipica se contrapde a integracdo devido a presenca de multiplas
possibilidades fenotipicas presentes em diferentes populagdes

A sobreposicdo da variacdo fenotipica intrapopulacional, assim como sua relagédo
negativa com a integracdo fenotipica € um resultado interessante, pois demonstra a
existéncia de mdaltiplas possibilidades fenotipicas dentro de cada populagdo de Inga
laurina e Schinus terebinthifolia nas areas que compdem o gradiente hidrico. Matesanz e
colaboradores (2021) também encontraram relacdes negativas entre a variacdo fenotipica
e a integracdo, relacionando esses resultados a expressdo de mdltiplas réplicas de um
genotipo no fendtipo. Esta correlacdo negativa pode ocorrer nas espécies por diferencas
genéticas entre individuos, efeitos microambientais e instabilidades no desenvolvimento
(Matesanz et al., 2021). Zakharov e colaboradores (2020) definem que existe certa
estabilidade no desenvolvimento das plantas e que o surgimento das variagdes fenotipicas
intrapopulacionais pode ser considerado como “ruido de desenvolvimento”.

Os ruidos de desenvolvimento sdo eventos de origem diversificada que ocorrem
naturalmente nos sistemas bioldgicos, onde caracteristicas fenotipicas sdo formadas
aleatoriamente durante a ontogenia (Kiskowski et al., 2019). Sendo assim, podem gerar
flutuacbes fenotipicas assimétricas que distanciam esses individuos dos fenotipos
simétricos dominantes na populacao (Zakharov et al., 2022). Dessa forma, a diminui¢do
na estabilidade do desenvolvimento pode gerar um aumento das flutuacdes fenotipicas
assimétricas (Zakharov et al., 2020). Em geral, os ruidos de desenvolvimento tendem a
ser baixos em ambientes mais estaveis para uma determinada espécie, mas podem
aumentar em fungéo dos diversos estresses ambientais (Zakharov et al., 2022). De acordo
com Draghi (2019), os ruidos de desenvolvimento ampliam as possibilidades de interacéo
dos organismos com as heterogeneidades ambientais e podem propiciar condic¢oes
favoraveis para a evolucdo da plasticidade fenotipica. Sendo assim, os ruidos de
desenvolvimento podem ajudar os individuos fenotipicamente assimétricos a obter
sucesso na competicdo com os simétricos frente as mudangas bruscas das condigdes
ambientais (Draghi, 2019; Graham, 2021; Zakharov et al., 2022). Nesse caso, se 0S
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individuos assimétricos obtiverem sucesso, € dado um importante passo de refinamento
evolutivo dos atributos para a perpetuacdo da espécie (Marshall e Burgess, 2014;
Klingenberg, 2019; Pélabon et al., 2021).

A alta variabilidade fenotipica intrapopulacional encontrada para as espécies séo
indicativos de que apresentam niveis de ruidos de desenvolvimento e também pode ajudar
a entender a relacdo negativa observada entre a variagdo e integragdo fenotipica. Como
as areas estudadas possuem condicOes discrepantes, é esperado que os individuos das
diferentes populacGes possam apresentar expressdes fenotipicas distintas, tendo as
integracfes funcionais da populacdo mais comprometidas. Damian et al. (2019), ao
analisarem a relagdo entre a variagdo e a integragdo fenotipica dos atributos foliares de
Turnera velutina (Passifloraceae) em uma éarea de dunas costeiras no Mexico,
demonstraram também que as instabilidades ambientais induziram altas variacdes que
limitaram a magnitude da relacdo entre a variacdo e integracdo fenotipica. Sendo assim,
a grande variabilidade fenotipica de Inga laurina e Schinus terebinthifolia podem torna-
las competitivas a enfrentarem as heterogeneidades ambientais das fitofisionomias da
Mata Atlantica e possivelmente aptas a tolerarem futuras alteracGes na paisagem natural
provocadas por a¢des antropicas e mudancas climaticas.

5. Concluséao

Os resultados demonstraram claramente uma predominéancia de padrdes de
integracdo entre os atributos de ambas as espécies ao longo do gradiente hidrico. No
entanto, essas interconexdes funcionais foram maiores entre os atributos foliares
(~65.5%) quando comparadas aos da madeira (~33%). Embora os resultados tenham
evidenciado uma predominancia de fen6tipo integrativo, ao analisarmos a relacéo entre
integracdo e plasticidade fenotipica encontramos correlagdes positivas, demonstrando
que ambos os mecanismos fenotipicos atuaram sinergicamente para a aclimatacdo das
espécies ao gradiente hidrico. A presenca de altos indices de variacdes fenotipicas entre
as trés populacdes de Inga laurina e Schinus terebinthifolia permite sugerir a existéncia
de niveis de “ruidos de desenvolvimento” intrapopulacionais que podem estar sendo
gerados por fatores genéticos e/ou ambientais de cada respectiva area. Além disso,
concluimos que as variacdes fenotipicas podem estabelecer relagcbes negativas com a
integracdo fenotipica, possivelmente pelo fato desses ruidos do desenvolvimento gerarem
uma diversidade de fenotipos assimétricos que podem comprometer o estabelecimento de

covariancias entre os atributos.
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Os passos futuros que estimulamos sao estudos que fornegcam informacdes sobre
as bases moleculares que governam as relagdes entre plasticidade e integracdo fenotipica.
Além disso, a identificacdo de padrdes de desenvolvimento assimétricos promissores em
populacdes neotropicais que possam ser considerados como evolugdes fenotipicas sao
importantes, uma vez que podem tornar as plantas aptas para enfrentar as mudancas
climéticas cada vez mais réapidas do planeta.
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Figura 1. Caracteristicas microcliméticas entre as fitofisionomias constituintes do
gradiente hidrico. Médias anuais de temperatura (A); irradiancia (B); umidade relativa
do ar (C); precipitacdo (D) e déficit de pressdo e vapor (DPV) (E). (Dados médios entre
0s anos de 2016-2021 obtidos através do Instituto Nacional de Meteorologia, Lima (2006)
e Borges et al., (2022) para Floresta Ombrofila Densa e Floresta Estacional Semidecidual,
e para Restinga utilizando dados cedidos pela Empresa Prumo e Pireda et al., (2019)).
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Figura 2. Comparacao entre plasticidade (RDPI) e integracdo fenotipica (PI) de I.
laurina e S. terebinthifolia ao longo do gradiente. Valores médios + desvio padrdo
obtidos a partir dos indices de plasticidade fenotipica (RDPI) e integracdo fenotipica (PI)
estimados a partir dos atributos funcionais da folha (A) e madeira (C) de I. laurina e da
folha (B) e madeira (D) de S. terebinthifolia ao longo do gradiente hidrico. Letras
diferentes indicam diferencas significativas entre as areas de estudo.
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Figura 3. Matriz de correlacdo de Pearson da folha (A) e madeira (C) de I. laurina e
folha (B) e madeira (D) de S. terebinthifolia ao longo do gradiente hidrico. Valores
do coeficiente de correlacdo podem ser identificados pela escala de cores. As correlagdes
nao significativas estdo marcadas em “X”, enquanto as significativas (p < 0.05) ndo estdo
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Figura 4. Correlacédo de Pearson entre plasticidade (RDPI) e integracéo fenotipica
(PI) de I. laurina e S. terebinthifolia ao longo do gradiente. Analise de correlacdo de
Pearson (p < 0.05) entre a plasticidade (RDPI) e integracdo fenotipica (PI) ao longo do
gradiente hidrico. RelacGes entre RDPI e PI totais (A e B), da madeira (C e D) e da folha
(E e F) de I. laurina e S. terebinthifolia. Valores de r2 e p indicados nas imagens.
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Figura 5. Comparacdo entre variacdo (PVI) e integracao fenotipica (PI) de I. laurina
por area. Valores médios + desvio padrdo obtidos a partir dos indices de variagdo
fenotipica (PV1) e integracéo fenotipica (PI) estimados a partir dos atributos funcionais
da folha e madeira de I. laurina em RES (A e D), em FES (B e E) e FOM (C e F). Letras

diferentes indicam diferencas significativas entre as areas de estudo.
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Figura 6. Comparacdo entre variacdo (PVI) e integracdo fenotipica (PIl) de S.
terebinthifolia por &rea. Valores médios + desvio padréo obtidos a partir dos indices de
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Figura 7. Correlacdo de Pearson entre variacédo (PVI) e integracdo fenotipica (PI)
de I. laurina por area. Analise de correlagio de Pearson (p < 0.05) entre variagdo
fenotipica (PVI) e integracdo fenotipica (PI) para a trés populacbes de I. laurina
distribuidas ao longo das fitofisionomias constituintes do gradiente hidrico. Valores
referentes as respostas de variacdo e integracdo da folha e da madeira nas areas de RES
(A-C), FES (D-F) e FOM (G-I). Valores de r2 e p indicados nas imagens.
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Figura 8. Correlacdo de Pearson entre variacédo (PVI) e integracdo fenotipica (PI)
de S. terebinthifolia por area. Analise de correlagao de Pearson (p <0.05) entre variagdo
fenotipica (PV1) e integracdo fenotipica (PI) para a trés populacGes de S. terebinthifolia
distribuidas ao longo das fitofisionomias constituintes do gradiente hidrico. Valores
referentes as respostas de variacdo e integracdo da folha e da madeira nas areas de RES
(A-C), FES (D-F) e FOM (G-I). Valores de r2 e p indicados nas imagens.



Material suplementar
Tabela suplementar 1. Atributos da folha e da madeira analisados nas duas espécies ao
longo das trés fitofisionomias constituintes do gradiente hidrico.
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Abbreviation Units Definition
Leaf Morphology
LSM gm Specific leaf mass
LB pum Leaf Blade
LA cm? Leaf area
Leaf Anatomy
PAL ptm Palisade parenchyma
SPO pm Spongy parenchyma
U.EP ptm Underlayer epidermis
AD.EP pm Adaxial epidermis
AB.EP pum Abaxial epidermis
AD.CUT pm Adaxial cuticle
AB.CUT pum Abaxial cuticle
D.STO mm? Stomatal density
A.STO pm Stomatal area
Physiology
gs mmol m=2 s Stomatal conductance
A pumol m2 s Liquid photosynthetic rate
Ci pumol mol* Internal concentration of co2
E mol m?s! Transpiration rate
FV/IFM Maximum quantum yield of PSII
Y Effective quantum yield of PSII
Pl Photosynthetic performance index
ETR Rate of electron transport
The flow of energy dissipated in other non-photochemical
DI/RC processes
CLOA umol cm ™2 Chlorophyll a
CLOB umol cm ™2 Chlorophyll b
CARO umol cm™ Carotenoids
Wood Anatomy
D.VvW mm?2 Vessel density
GROUPS VW mm?2 Vessels groups
LEN.VW pm Length vessel
A.LUM.VW pm Vessel lumina area
WALL.VW pm Vessel wall thickness
PERC.VW % Vessels percentage
PERC.RW % Rays percentage
PERC.AW % Axial parenchyma percentage
PERC.FW % Fibres percentage
LOG.KH.VW  Kgm!s!MPa?l Log theoretical hydraulic conductivity
D.vB mm? Vessel density branch
GROUPS VB mm? Vessels groups branch



LEN.VB
A.LUM.VB
WALL.VB
PERC.VB
PERC.RB
PERC.AB
PERC.FB

LOG.KH.VB

pm

pm

pm

%

%

%

%
Kgm?s!MPat
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Length vessel branch
Vessel lumina area branch
Vessel wall thickness branch

Vessels percentage branch

Rays percentage branch
Axial parenchyma percentage branch
Fibres percentage branch
Log theoretical hydraulic conductivity branch
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Tabela suplementar 2. Anélise da plasticidade (RDPI) e integracdo fenotipica (PI) dos
atributos funcionais da folha e da madeira de Inga laurina e Schinus terebinthifolia ao
longo do gradiente hidrico. Valores em vermelho destacam o padrdo do fenétipo que
preponderou no atributo.

. Inga laurina Schinus terebinthifolia
Traits
RDPI Pl RDPI Pl

AD.CUT 0,22 0,74 0,22 0,92
AD.EP 0,11 0,74 0,10 0,67
AB.CUT 0,20 0,78 0,19 0,67
AB.EP 0,13 0,83 0,11 0,63
PAL 0,15 0,70 0,17 0,83
SPO 0,07 0,13 0,15 0,92
D.STO 0,12 0,87 0,10 0,83
A.STO 0,31 0,74 0,38 0,67
U.EP - - 0,11 0,58
LSM 0,07 0,74 0,11 0,54
LA 0,35 0,87 0,28 0,58
LB 0,07 0,65 0,13 0,83
Cl 0,10 0,78 0,05 0,13
E 0,29 0,78 0,19 0,71
GS 0,25 0,74 0,44 0,67
A 0,26 0,70 0,20 0,71
Y 0,19 0,83 0,21 0,54
ETR 0,35 0,26 0,39 0,42
FVIFM 0,03 0,70 0,02 0,67
Pl 0,17 0,61 0,25 0,50
DIO/RC 0,11 0,26 0,11 0,33
CLOA 0,38 0,78 0,32 0,88
CLOB 0,33 0,70 0,29 0,58
CARO 0,39 0,57 0,45 0,54
D.VW 0,25 0,55 0,17 0,39
GROUPS.VW 0,09 0,45 0,18 0,39
LEN.VW 0,12 0,50 0,14 0,56
A.LUM.VW 0,15 0,15 0,18 0,44
WALL.VW 0,08 0,40 0,08 0,50
LOG.KH.VW 0,12 0,05 0,11 0,06
D.VB 0,23 0,50 0,13 0,50
GROUPS VB 0,25 0,45 0,15 0,50
LEN.VB 0,12 0,55 0,13 0,50
A.LUM.VB 0,48 0,55 0,27 0,50
WALL.VB 0,08 0,50 0,22 0,50
LOG.KH.VB 0,11 0,05 0,10 0,06
PERC.VW 0,34 0,25 0,19 0,17

PERC.RW 0,08 0,05 0,22 0,22



PERC.FW
PERC.AW
PERC.VB
PERC.RB
PERC.FB
PERC.AB

0,34
0,22
0,18
0,18
0,32
0,18

0,20
0,35
0,25
0,30
0,20
0,50

0,16

0,19
0,14
0,14

0,17

0,22
0,17
0,17
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Tabela suplementar 3. Andlise da variagdo (PVI) e integracdo fenotipica (PI) dos
atributos funcionais da folha e da madeira de Inga laurina nas trés fitofisionomias
constituintes do gradiente hidrico. Valores em vermelho destacam o padrdo do fendtipo
que preponderou no atributo.

Inga laurina
Traits RES FES FOM

PVI Pl PVI PI PVI Pl
AD.CUT 0,44 0,09 0,35 0,04 0,43 0,22
AD.EP 0,27 0,00 0,37 0,04 0,54 0,04
AB.CUT 0,42 0,04 0,53 0,09 0,56 0,00
AB.EP 0,32 0,09 0,36 0,17 0,51 0,00
PAL 0,26 0,09 0,38 0,00 0,58 0,04
SPO 0,29 0,09 0,43 0,04 0,50 0,13
D.STO 0,22 0,00 0,15 0,09 0,19 0,09
A.STO 0,63 0,00 0,63 0,09 0,50 0,00

U.EP - - - - - -
LSM 0,29 0,00 0,47 0,13 0,37 0,04
LA 0,58 0,00 0,60 0,00 0,61 0,04
LB 0,19 0,04 0,24 0,09 0,32 0,00
Cl 0,19 0,00 0,16 0,04 0,19 0,17
E 0,62 0,04 0,81 0,00 0,84 0,04
GS 0,76 0,04 0,66 0,04 0,70 0,22
A 0,90 0,00 0,56 0,04 0,65 0,09
Y 0,80 0,04 0,71 0,09 0,82 0,04
ETR 0,53 0,00 0,72 0,04 0,76 0,04
FVIFM 0,27 0,00 0,19 0,04 0,13 0,00
Pl 0,96 0,09 0,75 0,00 0,86 0,04
DIO/RC 0,68 0,09 0,73 0,04 0,68 0,13
CLOA 0,51 0,17 0,96 0,04 0,94 0,04
CLOB 0,54 0,09 0,91 0,04 0,90 0,04
CARO 0,54 0,04 0,96 0,00 0,96 0,00
D.vW 0,71 0,10 0,72 0,05 0,68 0,00
GROUPS.VW 0,42 0,05 0,29 0,10 0,42 0,00
LEN.VW 0,48 0,25 0,48 0,15 0,43 0,40
A.LUMVW 0,14 0,20 0,16 0,10 0,14 0,00
WALL.VW 0,67 0,30 0,57 0,00 0,57 0,05
LOG.KH.VW 0,23 0,05 0,31 0,05 0,15 0,05
D.VB 0,41 0,30 0,30 0,00 0,36 0,10
GROUPSVB 0,61 0,00 0,37 0,05 0,62 0,40
LEN.VB 0,72 0,15 0,56 0,00 0,54 0,30
A.LUM.VB 0,24 0,30 0,14 0,05 0,11 0,35
WALL.VB 0,60 0,20 0,50 0,15 0,40 0,00

LOG.KH.VB 0,17 0,05 0,26 0,05 0,11 0,00



PERC.VW
PERC.RW
PERC.FW
PERC.AW
PERC.VB
PERC.RB
PERC.FB
PERC.AB

0,73
0,53
0,80
0,59
0,66
0,66
0,74
0,49

0,00
0,00
0,20
0,20
0,10
0,15
0,25
0,20

0,71
0,57
0,50
0,60
0,55
0,50
0,36
0,67

0,05
0,00
0,00
0,05
0,00
0,10
0,15
0,10

0,89
0,67
0,34
0,62
0,63
0,75
0,37
0,49

0,00
0,25
0,05
0,40
0,35
0,40
0,05
0,40
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Tabela suplementar 4. Anélise da variacdo (PVI) e integracdo fenotipica (PI) dos
atributos funcionais da folha e da madeira de Schinus terebinthifolia nas trés
fitofisionomias constituintes do gradiente hidrico. Valores em vermelho destacam o
padrdo do fendtipo que preponderou no atributo.

Schinus terebinthifolia

Traits RES FES FOM
PVI Pl PVI Pl PVI Pl

AD.CUT 0,37 0,08 0,45 0,04 0,62 0,04
AD.EP 0,28 0,08 0,38 0,08 0,53 0,13
AB.CUT 0,44 0,13 0,49 0,08 0,48 0,00
AB.EP 0,27 0,08 0,46 0,04 0,60 0,00
PAL 0,30 0,13 0,35 0,13 0,44 0,04
SPO 0,39 0,04 0,45 0,08 0,39 0,08
D.STO 0,41 0,13 0,54 0,13 0,40 0,04
A.STO 0,59 0,04 0,57 0,04 0,64 0,00
U.EP 0,23 0,00 0,51 0,08 0,55 0,00
LSM 0,42 0,04 0,38 0,00 0,66 0,04
LA 0,44 0,08 0,53 0,04 0,58 0,00
LB 0,30 0,04 0,19 0,17 0,25 0,08
Cl 0,17 0,13 0,24 0,13 0,08 0,00
E 0,46 0,04 0,70 0,00 0,58 0,04
GS 0,42 0,08 0,79 0,00 0,75 0,04
A 0,92 0,13 0,82 0,04 0,75 0,08
Y 0,89 0,08 0,56 0,08 0,63 0,08
ETR 0,68 0,00 0,69 0,08 0,56 0,04
FVIFM 0,25 0,13 0,12 0,13 0,11 0,04
Pl 0,92 0,00 0,53 0,04 0,61 0,04
DIO/RC 0,86 0,08 0,71 0,00 0,73 0,13
CLOA 0,77 0,08 0,98 0,08 0,84 0,00
CLOB 0,96 0,13 0,99 0,08 0,93 0,08
CARO 0,82 0,00 0,93 0,08 0,93 0,04
D.VW 0,35 0,11 0,35 0,06 0,45 0,11
GROUPS.VW 0,44 0,17 0,36 0,06 0,47 0,11
LEN.VW 0,21 0,17 0,19 0,28 0,19 0,11
A.LUM.VW 0,11 0,11 0,17 0,00 0,13 0,17
WALL.VW 0,36 0,06 0,33 0,06 0,29 0,11
LOG.KH.VW 0,18 0,06 0,26 0,06 0,10 0,11
D.VB 0,17 0,17 0,23 0,22 0,35 0,11
GROUPSVB 0,22 0,11 0,41 0,22 0,41 0,17
LEN.VB 0,16 0,11 0,14 0,11 0,12 0,00
A.LUM.VB 0,11 0,28 0,09 0,22 0,12 0,11
WALL.VB 0,64 0,11 0,52 0,33 0,51 0,11
LOG.KH.VB 0,17 0,06 0,24 0,06 0,10 0,11

PERC.VW 0,44 0,11 0,62 0,00 0,64 0,22



PERC.RW
PERC.FW
PERC.AW
PERC.VB
PERC.RB
PERC.FB
PERC.AB

0,48
0,47

0,49
0,60
0,49

0,00
0,17

0,17
0,00
0,06

0,40
0,32

0,50
0,67
0,31

0,06
0,11

0,11
0,06
0,11

0,58
0,38

0,58
0,63
0,22

0,17
0,11

0,11
0,11
0,17
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State of Rio de Janeiro- Brazil

EEEG

R PPN’FaEénda Caruara

*" Rio de Janeiro

(

RES FES FOM

Figura suplementar 1. Localizagdo das areas de estudo. A - Mapa do Brasil destacando
0 estado do Rio de Janeiro e a localizacdo das trés areas de estudo (Fonte: Google Earth).
Aspectos vegetacionais e do solo da Restinga (B e E), Floresta Estacional Semidecidual
(C e F) e Floresta Ombrofila Densa (D e G) (Acervo pessoal).
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Inga laurina Schinus terebinthifolia
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Figura suplementar 2. Matriz de correlagédo de Pearson entre os atributos funcionais
da folha e madeira de I. laurina e S. terebinthifolia na Restinga. Valores do coeficiente
de correlagdo podem ser identificados pela escala de cores. As correlagbes néo
significativas estdo marcadas em “X”, enquanto as significativas (p < 0.05) ndo estéo
assinaladas com “X”’.
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Figura suplementar 3. Matriz de correlagédo de Pearson entre os atributos funcionais
laurina e S. terebinthifolia na Floresta Estacional
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Leaf traits-FES

Wood traits-FES

Semidecidual. Valores do coeficiente de correlacdo podem ser identificados pela escala
de cores. As correlagdes ndo significativas estdo marcadas em “X”, enquanto as
significativas (p < 0.05) nao estdo assinaladas com “X”.
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Figura suplementar 4. Matriz de correlagio de Pearson entre os atributos funcionais
da folha e madeira de 1. laurina e S. terebinthifolia na Floresta Ombrofila Densa.
Valores do coeficiente de correlagcdo podem ser identificados pela escala de cores. As
correlagdes nao significativas estdo marcadas em “X”, enquanto as significativas (p <
0.05) néo estdo assinaladas com “X”.
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9. Conclusoes finais

A &gua é um recurso essencial para a manutencdo da vida de qualquer ser,
inclusive as plantas. Com a crescente perspectiva de que as mudancas climaticas alterem
a distribuicdo da agua no planeta, é possivel que organismos sésseis como as plantas
sejam afetados diretamente podendo chegar a extingéo de varias espécies vegetais. Nesse
sentido, conhecer como as plantas podem gerar mecanismos fenotipicos de aclimatacéo
em ambientes com distintos niveis hidricos se mostram necessarios.

Os resultados encontrados em nossas analises do gradiente mostram que as plantas
modelam as caracteristicas estruturais e fisiologicas do continuum folha-caule em
resposta a condicdo hidrica em que estd submetida. As folhas e a madeira ampliaram 0s
reservatorios de armazenamento, investiram em ajustes que impecam a perda excessiva
de agua e que minimizem a ocorréncia de embolia no ambiente mais seco de RES. No
entanto, essas estratégias de seguranca hidraulica comprometeram parte do desempenho
fotossintético das espécies, estabelecendo uma relacdo de trade-off funcional. Em
contrapartida, nos ambientes mais Umidos de FES e FOM houve baixa precau¢do com a
perda de &gua, visto que as condi¢des sdo de maior disponibilidade hidrica anual. No
entanto, nao investir demasiadamente em mecanismos de restricdo hidrica, possibilitou
maximizar os processos relacionado a fotossintese das espécies.

As alteracBes encontradas nos atributos do continuum folha-caule das espécies
mostraram uma tendéncia maior a integracdo fenotipica do que a plasticidade para
ocorrerem ao longo do gradiente. No entanto, essa sobreposicdo da integracdo sobre a
plasticidade ndo influenciou em correlacdo negativa entre ambas, demonstrando que
atuam em sinergia. Em contrapartida, as analises intrapopulacionais das espécies
revelaram que as condic¢es especificas de cada area exigiram maior variacdo fenotipica
do que integracdo. Dessa forma, a maior tendéncia a variacdo fenotipica induziu a
correlagOes negativas e de neutralidade, mas nenhuma positiva entre as espécies. Na area
de FOM, as espécies mostraram correlacdo entre variacao e integracédo fenotipica neutra,
enquanto em FES as duas espécies apresentaram correlacdo negativa, ja em RES Inga
laurina teve uma correlacdo de neutralidade e Schinus terebinthifolia demonstrou
correlagdo negativa.

Em concluséo, constatamos que a presenca ou déficit de dgua para as plantas pode
tornar sua existéncia desafiadora. Em funcéo disso, nos ultimos anos tém crescido as
pesquisas em ambientes com atmosfera controlada para analisar a resposta das plantas na

resisténcia ao calor e tolerancia a seca, visando possiveis manejos adequados e



110

melhoramentos genéticos que gerem boa producdo mesmo em um cenario futuro de
escassez. No entanto, nosso trabalho sugere uma lacuna que também precisa ser mais
explorada: a relagdo hidrica das espécies em seus ecossistemas naturais. Neste sentido,
incentivamos estudos mais amplos utilizando ambientes naturais com distintas
caracteristicas microclimaticas para que possam fornecer informagfes sobre a
sobrevivéncia das plantas, assim como permitirem fazer predi¢des futuras sobre possiveis

alteracOes na paisagem em detrimento das mudancas climaticas.
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