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RESUMO

Populagbes vegetais em ambientes semiaridos estdo submetidas a imprevisibilidade,
heterogeneidade ambiental e perturbacdo antrdpica que requerem adaptacdes morfoldgicas,
fisiologicas e anatdmicas que garantam a sobrevivéncia e evitem extin¢Ges locais. Compreender
como as plantas modificam seus tragos funcionais em resposta as condi¢fes ambientais é
imprescindivel, pois possibilita o entendimento do nicho daquela espécie e 0 seu comportamento
sob mudancas ambientais. O objetivo central da dissertacdo é avaliar os efeitos das variaveis
climéticas e edéaficas sobre a variagdo intraespecifica em tracos morfoanatdmicos de Croton
blanchetianus Baill, uma espécie vegetal endémica e amplamente distribuida na Caatinga. Foram
selecionadas seis populacdes de C. blanchetianus distribuidas ao longo de um gradiente de
precipitacdo (400-850mm) e niveis de cobertura vegetal distintos na caatinga (menor cobertura
(SAVI 0.2-0.5); maior cobertura (SAVI 0.6-0.8)), em cada populacdo foram marcados 10
individuos e coletadas amostras foliares para as analises morfoldgicas e anatbmicas. As variaveis
climaticas foram obtidas no repositério atualizado mundial de variaveis bioclimaticas no
WorldClim e para os dados edaficos foram coletadas amostras deformadas e indeformadas em cada
ponto da populagdo. Os dados demostraram variagdo substancial dos tragos funcionais entre as
populagbes de C. blanchetianus. Essa modificacdo é moldada principalmente pela interagcdo
conjunta das condi¢Ges ambientais, cobertura vegetal (SAVI), precipitacdo media anual, fertilidade
e &gua disponivel no solo. Sob menor disponibilidade de agua e nutrientes, hd reducdo no tamanho
da folha e &rea foliar especifica, ao passo que ha investimento no revestimento das superficies
foliares por denso indumento de tricomas tectores, e também estdmatos em ambas as faces da folha,
de modo a garantir elevada atividade fotossintética no periodo de disponibilidade hidrica. Nota-se
pela variacdo intraespecifica nos tracos foliares, uma amplitude de nicho elevada da espécie, com
adaptabilidade aos condicionantes abioticos predominantes do ambiente. Estes niveis de variacdo
fenotipica podem contribuir para a persisténcia de C. blanchetianus em cenarios de mudancas

ambientais presentes e iminentes.

Palavras-chave: Croton blanchetianus Baill. Floresta Tropical Sazonalmente Seca. variaveis

ambientais. variacdo intraespecifica.



ABSTRACT

Vegetable populations in semiarid environments are subject to unpredictability, environmental
heterogeneity and anthropogenic disturbance that require morphological, physiological and
anatomical adaptations that guarantee survival and avoid local extinctions. Understanding how
plants modify their functional attributes in response to environmental conditions is essential, as it
makes it possible to understand the niche of that species and its behavior under environmental
changes. The main objective of the dissertation is to evaluate the effects of climatic and edaphic
variables on the intraspecific variation in morphoanatomical attributes of Croton blanchetianus
Baill, an endemic plant species widely distributed in the Caatinga. Six populations of C.
blanchetianus were selected, distributed along a precipitation gradient (400-850mm) and different
vegetation levels in the caatinga (lower coverage (SAVI 0.2-0.5); greater coverage (SAVI 0.6-
0.8)), ten individuals were marked in each population and leaf samples were collected for
morphological and anatomical analyzes. The climatic variables were obtained from the updated
global repository of bioclimatic variables at WorldClim and for edaphic data, deformed and
undeformed samples were collected at each point in the population. The data showed substantial
variation in the functional traits between the populations of C. blanchetianus. This modification is
shaped mainly by the joint interaction of environmental conditions, vegetation cover (SAVI),
average annual precipitation, fertility and available water in the soil. Under less availability of
water and nutrients, there is a reduction in leaf size and specific leaf area, while there is investment
in the coating of leaf surfaces by a dense trichome inductor, and also stomata on both sides of the
leaf, in order to guarantee high photosynthetic activity in the period of water availability. It is noted
by the intraspecific variation in leaf traits, a high niche range of the species, with adaptability to
the abiotic conditions prevailing in the environment. These levels of phenotypic variation may
contribute to the persistence of C. blanchetianus in scenarios of present and imminent

environmental changes.

Keywords: Croton blanchetianus Baill. Seasonally Dry Tropical Forest. environmental variables.

intraspecific variation.
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1 INTRODUCAO GERAL

Avaliar os efeitos dos condicionantes abidticos nas populag@es naturais é importante para
entender os processos evolutivos que mantém a biodiversidade (GARCIA et al., 2014), e também
garante uma melhor compreensdo de como as plantas se adaptam e se estabelecem em um local
(FALCAO et al., 2015), principalmente em cenarios de mudancas climaticas iminentes (IPCC,
2014; MAGRIN et al., 2014). Neste contexto, a abordagem de tracos funcionais é comumente
utilizada, uma vez que estes respondem plasticamente aos diferentes filtros ambientais
(MITCHELL; BAKKER, 2014), permitindo o estabelecimento, a sobrevivéncia e adaptacdo as
condic¢des ambientais locais (JAGER et al., 2015; REICH et al., 2003; VIOLLE et al., 2007). No
entanto, a compreensdo dos fatores que influenciam a variacdo de tragos a nivel individual em
gradientes ambientais € um verdadeiro desafio, mas fundamental para conservacdo (ZORGER et
al., 2019).

As pressdes seletivas impostas pelos filtros ambientais as espécies vegetais impulsionam a
exteriorizagdo de um fendtipo adaptado aos condicionantes ambientais (LAZARO-NOGAL et al.,
2015). Este fenotipo pode ser investigado através da abordagem dos tracos funcionais, 0s quais
correspondem a qualquer atributo morfolégico, fisiologico ou fenoldégico mensurado a nivel
individual (VIOLLE et al., 2007) que exercem influéncia no estabelecimento, sobrevivéncia e
aptiddo da planta no ambiente natural (REICH et al., 2003). As respostas das plantas as condi¢des
ambientais (VIOLLE et al., 2007) promovem variacdes na expressdo dos tracos, as quais podem
ser interespecificas ou intraespecificas (SALAZAR et al., 2018). Por um longo periodo, a
abordagem intraespecifica foi negligenciada em estudos ecoldgicos (VIOLLE et al., 2012) e
prevalecia a variacdo interespecifica. Entretanto, a utilizacdo dos valores medios de tragos para
descrever uma dada espécie omite grande variacdo funcional em duas escalas ecoldgicas diferentes:
dentro das populagdes (BOLNICK et al., 2011) e entre populagcdes (MITCHELL; BAKKER,
2013), particularmente ao longo de gradientes ambientais (ALBERT et al., 2010).

Dessa forma, a abordagem intraespecifica tem recebido maior notoriedade e € considerada
uma agente promotora da diversidade, uma vez que garante maior coexisténcia das espécies na
comunidade (JUNG etal., 2010), ja que as interaces bidticas e abidticas ocorrem a nivel individual
(VIOLLE et al., 2012). Adicionalmente, a variac&o intraespecifica exerce influéncia na dindmica
ecologica e montagem de comunidades (BOLNICK et al., 2011; SFAIR et al., 2018) e define a
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capacidade de uma espécie de maximizar sua aptiddao ao longo de gradientes ambientais e, em
ultima analise, a amplitude de seu nicho ecolégico (ALBERT et al. 2010; CORNWELL et al.,
2007; LAFOREST-LAPOINTE et al., 2014), ou seja, fornece informagdes significativas sobre as
respostas das caracteristicas ao longo dos gradientes ambientais (LAFOREST-LAPOINTE, 2014).
E pode ser impulsionada por diferentes condi¢des abidticas, como temperatura (FAJARDO; PIPER
2011), estresse hidrico (JUNG et al., 2014) e fatores edaficos (AUGER; SHIPLEY, 2012;
ORDONEZ et al., 2009), como também tem sido associada as diferencas genéticas e/ou a
plasticidade fenotipica da espécie (LEMOS-FILHO, 2008).

Dentre o conjunto de tragos funcionais na estrutura vegetal, os foliares tendem a apresentar
maiores valores de variacdo intraespecifica, uma vez que as folhas controlam o equilibrio entre
absorcdo e perda de agua e respondem efetivamente aos fatores abioticos (GUERRA et al., 2018),
como a disponibilidade de &gua, temperatura e outros estressores ambientais (HOFFMANN et al.,
2005). Entre os tracos foliares morfolégicos que comumente sdo avaliados estdo a area foliar (AF)
caracteristica ecologicamente importante (MOLES, 2018), relacionada com a aquisi¢éo de recursos
e determina o tamanho da superficie de captura de luz (CORNELISSEN et al., 2003; WRIGHT et
al., 2017); a érea foliar especifica (AFE) indicador da taxa de crescimento relativo da planta
(POORTER et al., 2009), envolvido na captacdo e eficiéncia no uso de recursos (PEREZ-
HARGUINDEGUT et al., 2013); o conteudo de matéria seca foliar (CMSF) envolvido na
resisténcia fisica e dureza contra danos fisicos e herbivoros (PEREZ-HARGUINDEGUT et al.,
2013); a massa foliar por area (MFA) é uma medida da quantidade de biomassa investida na
construcao de uma determinada area de folha (MOLES, 2018); a densidade foliar (DF) envolvida
com a protecdo da funcao foliar, no que se refere a dessecacédo e herbivoria (NIINEMETS et al.,
2001); a espessura foliar (EF) associada com o potencial hidrico, assimilacdo de carbono das
plantas e protecdo da folha contra radiacéo e elevadas temperaturas (CIANCIARUSO et al., 2012;
LEIGHT et al., 2012) e também o comprimento do peciolo (CP), que fornece suporte a lamina
foliar, no que diz respeito ao posicionamento espacial.

Estruturas anatbmicas foliares também podem ser avaliadas e no contexto semiarido sdo
desenvolvidas a fim de otimizar a economia hidrica (BARROS; SOARES, 2013). Como por
exemplo, o revestimento da superficie foliar com tricomas tectores, que estdo diretamente
envolvidos na defesa estrutural contra herbivoros e na protecdo de fatores ambientais adversos

(elevada incidéncia luminosa e temperaturas), a deposicdo de cera epicuticular que garante menor
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perda de agua, e também a posicdo dos estdmatos que permite um controle hidrico pela planta
(GUERRA et al., 2018). Essas ultimas estruturas podem variar quanto a quantidade, frequéncia,
tamanho, forma e distribuicao na folha, como mecanismo adaptativo as condi¢cbes ambientais locais
(WILLMER; FRICKER, 1996). No entanto, as variagdes nos tracos funcionais estdo sujeitas ao
tipo de espécie vegetal, aos tracos analisados e as condi¢fes ambientais na qual as plantas estdo
submetidas (FALCAO et al., 2015).

Estudos apontam elevada variacdo de tracos funcionais entre e dentro de populacdes em
resposta a diferentes fatores ambientais. Por exemplo, Souza et al., (2018), Mclean et al., (2014) e
Laforest-Lapointe et al., (2014) encontraram alta variacdo intraespecifica em Copaifera
langsdorfdii Desf., Eucalyptus tricarpa L.A.S. Johnson, Pinus sylvestris L. respectivamente, ao
longo de um gradiente climatico. Enquanto, Aranda et al., (2017) observaram elevada variagdo
fenotipica e funcional em populacées de Fagus sylvatica L. em resposta ao estresse hidrico. Falcdo
etal., (2015) mostram que Poincianella pyramidalis (Tul.) L.P. Queiroz exibe elevada plasticidade
fenotipica e capacidade de aclimatizacdo em diferentes estagios sucessionais na caatinga. Moore
et al., (2020) detectaram diferencas nos tragos foliares entre popula¢6es de Pelargonium scabrum
em resposta a sazonalidade e fatores climaticos associados (temperatura e precipitacdo média
anual). Dessa forma, as popula¢6es podem modificar a expressao dos seus tragos foliares a fim de
adequar-se as condi¢des ambientais locais (SALAZAR et al., 2018).

Os diferentes fatores abidticos exercem forgas seletivas sob as plantas e direcionam a
selecdo de caracteristicas (POORTER et al., 2009), cuja variacdo dos tracos é primordial para
ocorréncia de espécies em gradientes ambientais e perturbacdo (ZORGER et al., 2019). No entanto,
para a maioria das espécies ndo € conhecido 0os mecanismos envolvidos na variacdo de tracos
(GRASSEIN et al., 2010). E raramente é investigado como uma Unica espécie pode responder ao
longo de gradientes ambientais (MOORE et al., 2020). Nesse contexto, mensurar a variabilidade
de caracteristicas intraespecificas em ambientes heterogéneos pode fornecer importantes preditores
de como as espécies irdo se comportar frente as mudancas ambientais (BUCHER et al., 2017; OKE;
WANG, 2015), e provavel aumento da aridez (IPCC, 2014), com uma reducdo consistente nos
niveis de precipitacdo pluviométrica (22%) e aumento na temperatura (2-6 °C) (MAGRIN et al.,
2014).

Um conjunto complexo de condicionantes ambientais severos s&o comumente encontrados
em Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSSs, PENNINGTON et al., 2000, 2009), como
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elevadas taxas de radiacdo solar, temperatura, intensa sazonalidade (LAZARO-NOGAL et al.,
2015) e grande variabilidade no seu regime pluviométrico com extremos de precipitacédo total
variando em um gradiente de 240 mm a 1500 mm por ano (PENNINGTON et al., 2009). Tais
estressores ambientais atuam conjuntamente e promovem a predominancia de uma vegetacédo
decidua, com estrutura altamente heterogénea e com adaptacdes Unicas (DA SILVA et al., 2017).
Sob estas condigdes, a sobrevivéncia das plantas depende da combinacdo de caracteristicas
morfoldgicas, anatdmicas e fisiologicas (FAHN; CUTLER, 1992), ou seja, estratégias ecologicas
adaptativas, como mecanismo de otimizar a utilizacdo da agua (SARMENTO et al. 2018), a fim de
obter vantagens adaptativas e permanecer localmente (MARACAHIPES et al. 2018).

Dentre as FTSSs, a Caatinga compartilha ampla heterogeneidade abidtica (JIANG et al.,
2015), cujos condicionantes abidticos severos e distlrbios antropogénicos cronicos (DAC; sensu
SINGH, 1998) promovem diferencas na cobertura vegetal, com variacOes desde fragmentos com
dossel fechado até com copas relativamente abertas (DA SILVA et al., 2017), ocasionando
diferencas nas condicGes microcliméticas locais. E, consequentemente, ocasiona em escala
regional ou local adaptagbes funcionais nas plantas para obtencdo e utilizacdo dos recursos
(VIOLLE et al., 2007). Entdo, espera-se que populacfes distribuidas em fragmentos com maior
biomassa vegetal e maior disponibilidade hidrica exteriorize tragos que garantam maior eficiéncia
na absorcdo e captacdo de luz (MOORE et al., 2020). Em contraposicdo aos menores niveis de
precipitacdo em que as plantas ajustam suas caracteristicas foliares a fim de reduzir a perda de 4gua
excessiva, de modo a garantir melhor eficiéncia no uso da 4gua (MCLEAN et al., 2014). Por
exemplo, folhas com menor area foliar, maior espessura (MCLEAN et al., 2014) e densidade foliar,
que reduzem a evaporacdo, evitam a desidratacdo (NIINEMETS, 2001) e impede danos em altas
temperaturas (LEIGH et al., 2012), respectivamente. Assim como, um denso indumento de
tricomas ndo glandulares na superficie da folha, os quais reduzem a taxa de transpiracao e também
a temperatura foliar devido o reflexo da radiacdo solar (SANDQUIST; EHLERINGER,1997).
Outrossim, a presenca de estdbmatos em ambas as faces da folha (anfistomastia) (GUERRA et al.,
2018) que fornece maior controle da condutancia foliar e possibilita aumento das taxas
fotossintéticas (CAMARGO; MARENCO, 2011), fundamental para espécies de estratégias
aquisitivas, como C. blanchetianus.

Outro fator ambiental que impulsiona a variacdo do traco funcional sdo os fatores edaficos

(SOUZA, 2016). Estudos comunitarios demostram a importancia da relacdo traco solo,



16

principalmente na montagem das comunidades vegetais (JAGER et al., 2015; ORDONEZ et al.,
2009; PAKEMAN, 2013; PINHO et al., 2019; RITO et al. 2017). Por exemplo, Janger et al.,
(2015), em uma abordagem intra e interespecifica, observa que solos com elevada disponibilidade
de nutriente do solo, as folhas tendem a apresentar maiores valores de AFE, e nutrientes de N e P,
e menores valores de CMSF e espessura. Enquanto, Pakeman (2013) observou menores valores de
AFE em solos com menor retencdo hidrica, e folhas com maior AFE em solos férteis, resultado
também observado por ORDONEZ et al., (2009) em escala global. Entdo, a disponibilidade de
nutrientes no solo, como também a capacidade de retencdo de 4&gua (MINASNY ET AL., 2018)
atuam como propulsores de caracteristicas funcionais das plantas (SOUZA, 2016). No entanto, a
nivel populacional e individual as rela¢des traco-solo sdo pouco compreendidas (SOUZA, 2016).

Os estressores abioticos e DAC sobre a vegetacdo da caatinga produzem efeitos negativos
em algumas espécies, mas beneficiam outras, as quais exibem alta variabilidade intraespecifica de
tracos e ajustam suas carateristicas conforme as condi¢gdes ambientais em mudanca (RIBEIRO et
al. 2015, 2016; RIBEIRO-NETO et al., 2016; ZORGER et al., 2019). Exemplo disso sdo espécies
da familia Euphorbiaceae, um grupo monofilético altamente diverso (SILVA et al., 2003) e comum
em é&reas degradadas da Caatinga (RIBEIRO et al. 2015, 2016; RIBEIRO-NETO et al. 2016).
Porém, a proliferacdo destas espécies ndo é um processo aleatdrio, as espécies apresentam
caracteristicas particulares ou estratégias de histéria de vida que conferem maior aptiddo em
determinados cendrios de perturbacdo (TABARELLI et al., 2008; RITO et al., 2017).

Uma das espécies da familia Euphorbiaceae é Croton blanchetianus Baill, adaptada as
condicdes adversas da regido e imprescindivel para manutencao do equilibrio ecolégico do sistema
(MCCHESNEY et al., 1991; GRANJA, 2013). C. blanchetianus, uma planta nativa de porte
arbustivo-arboreo (ALEXANDRE, 2017) esta entre as mais distribuidas no semiarido nordestino
(MCCHESNEY etal., 1991) e apresenta elevada abundancia e densidade populacional. No periodo
de estiagem, a espécie pode perder todas as suas folhas e rebrota rapidamente no periodo chuvoso,
sendo assim classificada como decidua tardia (5-6 meses sem folhagem) (SILVA et al., 2014).
Entretanto, Santos e Melo (2010) observaram que C. blanchetianus perdem pelo menos 50% das
folhas a cada ano, podendo ser também classificadas como semidecidual. No entanto, € considerada
uma espéciec “invasora” de Caatingas antropizadas, uma vez que exibe elevada propagacéo
vegetativa e alta capacidade de rebrota (PEREIRA, ANDRADE et al., 2001). Tais caracteristicas
da espécie sdo importantes em termos de recuperagdo de areas degradadas, j& que ela pode ocupar
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nichos inodspitos, proporcionando assim melhorias nas condi¢cBes do solo e permitindo a
continuidade da sucessao ecologica do ecossistema no qual esté presente (SANTANA, 2009)
Espécies vegetais amplamente distribuidas, como C. blanchetianus, ocorrem em uma
variedade de condi¢cBes ambientais, através da combinacdo de adaptacbes genéticas locais e
plasticidade fenotipica (LEMOS-FILHO et al., 2008; MCLEAN et al., 2014), incluindo também
alteracdes na morfofisiologia foliar (CORNWELL et al., 2007). Tais espécies com maior
capacidade de aclimatizacdo e variacdo fenotipica respondem a rapidas mudancas ambientais e
antropogénicas (MCLEAN et al., 2014). Isso porque existe a capacidade de modificar suas
estratégias ecoldgicas através de suas caracteristicas funcionais a fim de superar o estresse
ambiental e tolerar os distdrbios presentes (LAZARO-NOGAL et al., 2015), o que torna estas
espécies excelentes modelos para avaliar possiveis consequéncias das mudancgas climaticas sobre
populagdes naturais devido a suas distintas respostas aos fatores ambientais (SOUZA, 2016).
Dessa forma, aqui investigamos a variabilidade de tracos funcionais em uma espécie
amplamente distribuida e endémica da Caatinga (Croton blanchetianus Baill.) ao longo de um
gradiente de precipitacdo e sob diferentes niveis de cobertura vegetal, onde foram exploradas as
relagdes entre tragos funcionais, variaveis climaticas e edaficas, com intuito de compreender as

respostas adaptativas frente aos diferentes filtros e mudangas do ambiente.
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2 OBJETIVOS

2.1 Objetivo geral

- Avaliar os efeitos das variaveis climaticas e edaficas na modelagem de tragos morfofuncionais

intraespecificos de uma espécie vegetal endémica e amplamente distribuida na Caatinga.

2.2 Objetivos especificos

- Quantificar os tragos morfologicos e anatdmicos em populacdes de Croton blanchetianus Baill.

- Verificar a existéncia de diferencas intraespecificas na expressdo dos tracos morfoldgicos e

anatdmicos sob diferentes condi¢des ambientais.

- Avaliar a influéncia dos fatores edaficos e climaticos na expressao dos tragos foliares da espécie.
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3 PERGUNTAS E HIPOTESES

- Havera variacgdo intraespecifica de tragos funcionais ao longo do gradiente de precipitacdo na

Caatinga?

- Os fatores ambientais, climaticos e edaficos, exercem influéncia na modelagem dos tracos

funcionais?

Hipdtese 1. Havera variacdo intraespecifica dos tracos funcionais em Croton blanchetianus Baill.
em resposta aos condicionantes ambientais, onde em areas com menores niveis de cobertura vegetal
e precipitacdo média anual predominardo folhas com menor area foliar (AF), area foliar especifica
(AFE), maior contetdo de matéria seca (CMSF) e massa foliar por area (MFA), bem como folhas
com maior cobertura de tricomas tectores e estdmatos em ambas as faces da epiderme, em

contraposicdo as areas de maior cobertura vegetal e maior ocorréncia de precipitagéo.

Hipdtese 2. Solos com maior teor de matéria organica, fertilidade e disponibilidade de agua no
solo se relacionam com tracos funcionais envolvidos na aquisicdo de recursos, Como maiores
valores de area foliar especifica, area foliar, e menores valores de massa foliar por area e contetdo

de matéria seca foliar.
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RESUMO

Espécies vegetais amplamente distribuidas ocorrem sob diferentes condicBes abioticas e
respondem rapidamente a mudancas ambientais e antropogénicas, devido principalmente a sua
capacidade de aclimatizacdo e variabilidade intraespecifica dos tragos funcionais. Assim, foram
investigadas populagdes de Croton blanchetianus Baill, a fim de (1) comparar a variabilidade
intraespecifica dos tracos de uma espécie vegetal endémica e amplamente distribuida na Caatinga
e (2) explorar as relagdes entre tracos funcionais (morfolégicos e anatdmicos) e as suas relacées
com as variaveis climaticas e edaficas. Foram selecionadas seis populacdes de C. blanchetianus
distribuidas ao longo de um gradiente de precipitacdo (400-850mm) e niveis de cobertura vegetal
(SAVI) distintos na Caatinga (maior cobertura 0,6-0,8 e menor cobertura 0,2-0,5), e marcados 10
individuos, totalizando 60 unidades amostrais, dos quais foram coletadas amostras foliares para as
analises morfologicas e anatdbmicas. As variaveis climaticas foram obtidas do repositorio
atualizado mundial de variaveis bioclimaticas no WorldClim e para as informacdes edaficas foram
coletadas amostras deformadas e indeformadas em cada ponto da populagdo. Para verificar a
existéncia de diferenciacdo das popula¢des com base na variagdo dos tracos funcionais entre as
populagdes foram utilizadas a PERMANOVA e PERMIDISP. A relagdo entre 0s tracos e as
variaveis climaticas e edaficas foram testadas através das regressdes multiplas. Os dados
demostraram variacdo substancial dos tragos funcionais entre as populacdes de C. blanchetianus.
Essa modificagdo ¢ moldada principalmente pela interacdo conjunta das condigdes ambientais,
cobertura vegetal (SAVI), precipitacdo média anual, fertilidade e agua disponivel no solo. Sob
menor disponibilidade de &gua e nutrientes, ha reducéo no tamanho da folha e area foliar especifica,
ao passo que ha investimento no revestimento das superficies foliares por denso indumento de
tricomas tectores, e também estdbmatos em ambas as faces da folha, de modo a garantir elevada
atividade fotossintética no periodo de disponibilidade hidrica. Nota-se pela variacdo intraespecifica
nos tracos foliares, uma amplitude de nicho elevada, com adaptabilidade aos condicionantes
abioticos predominantes do ambiente. Estes niveis de variacdo fenotipica podem contribuir para a
persisténcia de C. blanchetianus em cenarios de mudancas ambientais ocasionadas pelas alteracGes
climaticas e antropicas em escala global e local, respectivamente.

Palavras-chave: Tragos funcionais, C. blanchetianus, varidveis ambientais, variagdo
intraespecifica, caatinga.
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1 INTRODUCAO

A selecdo e modificacdo dos tragos funcionais ao longo da historia evolutiva das espécies
vegetais refletem nos mecanismos de exploracdo dos recursos, € consequentemente, promove a
diferenciacdo de nicho e coexisténcia das espécies na comunidade (HE et al.,, 2018;
MACARTHUR; LEVINS, 1964). Adicionalmente, a amplitude da variagdo dos tracos funcionais
entre e dentro de populagdes permite que as espécies vegetais persistam em uma gama de condicbes
ambientais (BARUCH et al., 2016), contribuindo para superagédo dos fatores abidticos e bidticos
(MITCHELL; BAKKER, 2013), principalmente em cenarios de mudancas climéticas iminentes
(IPCC, 2014; MAGRIN et al., 2014).

As espécies amplamente distribuidas sdo expostas a multiplos fatores ambientais que
podem atuar conjuntamente no desempenho da planta (LANG et al., 2019), como varia¢fes na
precipitacdo, temperatura, fertilidade do solo (LAZARO-NOGAL et al., 2015), cuja permanéncia
¢ garantida devido a combinacdo de adaptacGes genéticas e plasticidade fenotipica (MCLEAN et
al., 2014; LEMOS FILHO et al., 2008). Por possuirem elevada capacidade de aclimatizacéo, estas
especies respondem rapidamente a mudangas ambientais e antropogénicas e quando submetidas a
gradientes ambientais ajustam suas caracteristicas foliares e estratégias ecoldgicas a fim de garantir
melhor eficiéncia na utilizagdo dos recursos disponiveis (MCLEAN et al., 2014).

Dessa forma, a variabilidade nas caracteristicas funcionais entre e dentro de populacGes
permite que as espécies vegetais persistam em uma gama de condi¢Ges ambientais (BARUCH et
al., 2016; SALAZAR et al., 2018), e isso contribui para a distribuicdo e ocupacdo nos diferentes
espacos do gradiente ambiental (BOLNICK et al., 2011), e consequentemente na superagao dos
filtros ambientais (MARACAHIPES et al., 2018). No entanto, para a maioria das espécies ndo sao
conhecidos os mecanismos envolvidos na variacao de tragcos (GRASSEIN et al., 2010) e respostas
de espécies individuais ao longo de gradientes ambientais ndo sdo explicitamente examinadas
(MOORE et al., 2020), uma vez que € comumente utilizado valores médios de tracos para descrever
uma Unica espécie em estudos ecologicos comunitarios, o que pode esconder grande variagao
funcional existente (MITCHELL; BAKKER, 2013).

Entre as Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSSs, PENNINGTON et al., 2000,
2009) encontra-se a Caatinga que é reconhecida pela sazonalidade do recurso hidrico devido a
variacdo na ocorréncia da precipitacdo (300-1000mm) que juntamente com outros fatores

estressantes, como altas taxas de radiacdo solar, temperatura (DA SILVA et al., 2017; MORO et
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al., 2016) e disturbios antropogénicos crénicos (DAC, sensu SINGH, 1998) promovem diferencas
na cobertura vegetal, com fragmentos que exibem uma estrutura heterogénea, com copas de dossel
abertos e fechados (DA SILVA et al.,, 2017), o que resulta em variagdes nas condigdes
microclimaticas locais. Também sdo observadas variacbes nas condigdes edaficas, com
predominancia de solos rasos, com diferentes tipologias e elevada disponibilidade de nutrientes
(MORO et al., 2016). No entanto, a influéncia das variaveis edaficas na expressao dos tracos
funcionais em plantas tem recebido maior énfase em uma abordagem comunitaria (JAGER et al.,
2015; PINHO et al., 2018) e as relagdes traco-solo pouco sdo compreendidas em nivel populacional
(SOUZA, 2016). Mas, tanto a disponibilidade de nutrientes no solo, como também a capacidade
de reter e disponibilizar agua para plantas (MINASNY ET AL., 2018) podem atuar como
propulsores na variagdo de caracteristicas funcionais das plantas (SOUZA, 2016).

A heterogeneidade de fatores adversos produz efeitos negativos em algumas espécies,
porém podem beneficiar outras, as quais exibem alta variabilidade intraespecifica de tracos e
ajustam suas carateristicas conforme as condi¢des ambientais em mudanca (ZORGER et al., 2019;
RIBEIRO et al. 2015, 2016; RIBEIRO-NETO et al., 2016). Exemplo disso, é a espécie Croton
blanchetianus Baill. (Euphorbiaceae), planta nativa de porte arbustivo-arbéreo (ALEXANDRE,
2017), decidua tardia (5-6 meses sem folhagem) (SILVA et al., 2014) que apresenta elevada
densidade populacional e é adaptada as condicdes adversas da regido, imprescindivel para
manutengdo do equilibrio ecoldgico do sistema (MCCHESNEY et al., 1991; GRANJA, 2013).
Mesmo se tratando de uma espécie com fenologia decidua, espera-se adaptacGes foliares frente as
condicdes estressantes que predominam na Caatinga (SAMPAIO, 1995; BARROS et al., 2010).

Tanto a limitagdo hidrica, como a baixa disponibilidade de umidade do ar (AUSTIN et al.,
2011; BARROS et al, 2013) sdo fatores limitantes para as populagfes vegetais em ambiente
semiarido. Entdo, espera-se que sob maior restricdo hidrica, temperaturas elevadas haja
investimento na construcao de folhas com menor area foliar para reduzir a perda excessiva de dgua
por evaporacio (DIAZ et al., 2016), maior espessura e densidade foliar que impedem danos sob
altas temperaturas e evitam a desidratacdo (LEIGH et al., 2012); investimento em contetdo de
matéria seca da folha que garante resisténcia a danos fisicos e herbivoria (PEREZ-
HARGUINDEGUT et al.,, 2013); assim como, ha reducdo da area foliar especifica (AFE)
(POORTER etal., 2009) e menor extensdo do comprimento do peciolo a fim de reduzir a exposicéo

do limbo foliar (SOUZA et al., 2018). Espera-se também presenca de estdmatos em ambas as
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superficies das folhas, com maior densidade de estdmatos na porcdo abaxial, para controle da
transpiracdo excessiva (VILE et al., 2012). E, por fim, uma cobertura de tricomas ndo glandulares
que formam um indumento denso sobre a superficie foliar atuando no reflexo da radiacdo solar e,
consequentemente reduzindo a temperatura foliar, isso porque agem como uma barreira a perda de
agua com aumento da profundidade da camada de ar aprisionada acima da folha (SANDQUIST;
EHLERINGER, 1997). Porem, as varia¢des nos tracos funcionais estdo sujeitas ao tipo de espécie
vegetal, aos tracos analisados e as condi¢cdes ambientais na qual as plantas estdo submetidas
(FALCAO et al., 2015).

Avaliar as respostas das plantas em diferentes condi¢des ambientais permite compreender
os fatores envolvidos na estruturacdo e distribuicdo das populacdes naturais. Dessa forma, este
estudo objetiva (1) comparar a variabilidade intraespecifica dos tragos em uma espécie vegetal
endémica e amplamente distribuida na Caatinga (2) explorar as relagdes entre os tragos funcionais
com as variaveis climéticas e edéaficas. Entdo, iremos avaliar a extensdo da variagdo fenotipica em
resposta ao gradiente de precipitacao, niveis de cobertura vegetacional (SAVI) e condicdes edaficas
distintas, comparando os tragos funcionais de seis populagdes de Croton blanchetianus Baill. Com
base nos padrdes observados, hipotetizamos que Croton blanchetianus possui atributos anatdmicos
e morfologicos que variam de acordo com a distribuicdo das chuvas, niveis de cobertura

vegetacional (SAVI) e condigdes edaficas distintas (Figura 1).

Figura 1. Previsdes para a relacdo dos tracos funcionais (AF — &rea foliar, AFE — area foliar
especifica, CP — comprimento do peciolo, MFA — massa foliar por area, DF — densidade foliar,
CMSF — contetido de matéria seca foliar) de populacdes de Croton blanchetianus Baill. ao longo
do gradiente de precipitagdo média anual (mm), cobertura vegetal (SAVI), fertilidade (V%) e agua
disponivel do solo (AD).

Premissa (1):

- Maior disponibilidade hidrica associada com maior
cobertura vegetal (SAVI), fertilidade e agua disponivel no
solo proporcionam condi¢Bes abioticas favoraveis as
populacdes, onde havera construcdo de folhas que garantam
uma rapida aquisicdo de recursos, com maiores valores
AFE, AF, CP, em contraste das popula¢Ges submetidas a
maior restricdo hidrica, que exibirdo maiores valores de
tracos estruturais, como MFA, DF ou CMSF que permitam
protecdo da funcao foliar.

__________________________________________________

AF/AFE/CP
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2 MATERIAL E METODOS

2.1 Areas de estudo

As areas geograficas para coleta de dados foram as mesorregides paraibanas, Borborema e
Agreste (Figura 2), ambas inclusas no semiarido do Brasil e submetidas a condi¢des severas: clima
do tipo Bsh’ (ALVARES et al., 2013), altas taxas de radiagdo solar, temperatura média anual e
evapotranspiracdo, baixos indices de nebulosidade e precipitacbes irregulares (LEAL,;
TABARELLI, 2003). Exibem geralmente solos rasos e pedregosos e com elevada disponibilidade
de nutrientes (EMBRAPA, 2013; MORO et al., 2016).

Figura 2. Localizacdo das seis populagdes (P1, P2, P3, P4, P5, P6) amostradas de Croton
blanchetianus Baill. no estado da Paraiba, regido nordeste do Brasil (A). As populac@es distribuidas
em duas mesorregides paraibanas (B) e sobre diferentes niveis de cobertura vegetal e um gradiente
de precipitagdo (400-850mm) (C). As populacbes submetidas a maior cobertura vegetal (SAVI
alto) estdao destacados com circulo preto (®) e aquelas presentes em menor cobertura vegetal (SAVI
baixo) em circulo cinza (#) (B, C). Em cada populagédo foram demarcados 10 individuos, os quais
estdo destacados com circulos tracejados (D). A numeracdo das populacdes, coordenadas
geogréaficas e variaveis ambientais estdo disponiveis no apéndice D.
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2.2 Selecéo das parcelas: desenho amostral

Para selecdo da espécie vegetal com maior abundancia e representatividade foi realizada a
amostragem da composicao da vegetacdo, em que foram plotadas aleatoriamente seis parcelas de
0,1 ha (50 m x 20 m) no estado da Paraiba. A selecdo das parcelas foi realizada através de sorteios
no programa Excel (2016) e foram levados em consideracgéo dois fatores principais: (i) precipitacao
média anual e (ii) cobertura vegetal indicada pelo indice de vegetagéo ajustado ao solo. E para fins
do sorteio forram definidos o0s seguintes critérios: i) as areas sorteadas devem assumir um gradiente
de precipitacdo e sob diferentes niveis de cobertura vegetal e (ii) as areas devem possuir acesso
facilitado, viabilizando o trajeto até a ponto sorteado para instalacdo da parcela. Foram plotados

aleatoriamente pontos com distancia de 1 km com o software ArcGis 10.5.

As areas selecionadas estao situadas em um gradiente de precipitacdo que varia entre 400 — 850
mm ao ano e sob diferentes niveis de cobertura vegetal estabelecidos por meio do indice de
Vegetacdo Ajustado ao Solo (SAVI), com fator de ajuste de 0.5 (HUETTE, 1988). Para o célculo
do SAVI foram utilizadas imagens do Satélite LandSAT8/sensor OLI (Operacional Terra Imager),
adquiridas no site USGS (United States Geological Survey), no periodo de setembro a novembro
2018, devido aos baixos indices de nebulosidade e qualidade da imagem. Para este Gltimo
procedimento foi utilizado o software ArcGis 10.5. Enquanto os dados de precipitacdo anuais
foram coletados no repositorio global de dados climaticos do WorldClim 2 no periodo de 30 anos
(1970-2000) (FICK; HIIMANS 2017; http://www.worldclim.org/bioclim). A resolucéo espacial
sera de 1 km? e os dados foram coletados usando o pacote 'raster' (HIJMANS 2016) no programa
estatistico R studio (R Core Team 2019).

Entre as seis parcelas selecionadas segundo os critérios supracitados, trés parcelas
apresentam maior cobertura vegetal (SAVI entre 0.6-0.8) e outras trés com menor cobertura vegetal
(SAVI entre 0.2-0.5) (Apéndice A), distribuidas ao longo de um gradiente de precipitacdo (400mm-
850mm). As parcelas selecionadas foram plotadas, com 20 x 50 m de dimenséo, cada qual
equidistantes pelo menos 5 km de distancia, em locais dominados por vegetacdo arbustiva-arborea,
expostos a disturbios antropogénicos cronicos. Em cada parcela foram amostradas e identificadas
ao nivel das espécies todas as plantas lenhosas com diametro no solo > 3 cm e altura > 1 m.

O levantamento fitossociolégico permitiu o conhecimento composicional da comunidade

vegetal, e garantiu a selecdo da espécie amplamente distribuida e com maior abundéncia nos
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fragmentos analisados. Com a determinacdo da espécie alvo, em cada parcela foi demarcada uma
populacdo de 10 individuos, totalizando seis populacdes. Cada individuo corresponde a uma

unidade amostral, totalizando 60 unidades amostrais (Figura 2).

2.3 Selecdo da especie alvo: Croton blanchetianus Baill.

A selecdo da espécie ocorreu através de um prévio levantamento fitossocioldgico nas seis
parcelas demarcadas, conforme anteriormente supracitado, a fim de selecionar a espécie vegetal
nativa/endémica da Caatinga com maior abundéncia e representatividade. Na amostragem
fitossocioldgica foram registrados 2.013 individuos adultos, pertencentes a 32 espécies vegetais
lenhosas. Desse total, a espécie com maior abundancia total foi Croton blanchetianus Baill,
pertencente a familia Euphorbiaceae e com registro de 893 individuos nas seis parcelas.

Croton blanchetianus Baill. conhecida como marmeleiro preto, é uma espécie vegetal
arbustiva-arbdrea pertencente a familia Euphorbiaceae Juss., endémica e nativa do territorio
brasileiro, com distribuicdo geografica no estado de Minas Gerais e em estados do nordeste
(Alagoas, Bahia, Ceard, Paraiba, Pernambuco, Piaui, Rio Grande do Norte, Sergipe). Planta com
porte ereto, com variacdo de 1-8 m de altura, geralmente suas folhas sdo membranaceas a
papiraceas, peciolo curto, com lamina foliar oval-lanceolada, face adaxial e abaxial com tricomas,
margem inteira, apice acuminado a agudo, base cordada a atenuada. Fruto em columela(s) com
lobos apicais pouco diferenciado (FLORA DO BRASIL, 2020). Durante o periodo de estiagem,
perde todas as suas folhas, porém no periodo de chuvas, imediatamente rebrota e se desenvolve,
formando densa e extensa cobertura vegetal, com aroma caracteristico, agradavel e peculiar da
Caatinga. (SILVEIRA; PESSOA, 2005).

Em campo, foi marcada uma populacdo com dez individuos em cada uma das seis parcelas
anteriomente selecionadas. A selecdo dos individuos seguiu alguns critérios de incluséo (i) todos
com altura entre 1 e 3 metros e didmetro acima de 3 cm; (ii) todos em estagio ontogenético adultos,

de modo a evitar o efeito da ontogenia nos tracos analisados (Apéndice E)
2.4 Variaveis ambientais: climaticas e edaficas

Os dados de precipitacdo e temperatura média anual em cada parcela foram obtidos no

repositorio  atualizado  mundial de  variaveis  bioclimaticas no  WorldClim
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(https://www.worldclim.org/bioclim). A evapotranspiracdo potencial (ETP) e a evapotranspiracao
real (ETR) foram retirados do conjunto de dados Global Evapor-Transpiration (Global-PET) e
Global Aridity Index (Global-Aridity) (http://www.cgiar-csi.org), os quais foram resultantes da
modelagem dos dados no WorldClim Global Climate Data. A partir destes ultimos dados climaticos
foram calculados: e o indice de déficit hidrico de longo prazo (CWD), definido como meses em
que a evapotranspiracdo excede a precipitacdo, corresponde a diferenca entre precipitacdo e
evapotranspiracdo apenas durante 0s meses secos e, por definicdo, é negativo. Sites com CWD =0
ndo sofrem estresse sazonal de agua; em contraste, locais com valores muito negativos de CWD

sdo fortemente estressados sazonalmente pela agua.

Nas proximidades de cada populagéo foram coletadas amostras compostas de solo na regido
que corresponde a porgdo radicular das plantas, aproximadamente de 0-30cm de profundidade, a
fim de analisar a granulometria (teores de areia, silte e argila), matéria organica e fertilidade do
solo, esta ultima estimada pela saturacdo de bases do solo (V%). Também foram obtidas amostras
indeformadas dos solos, com auxilio de anéis de PVC com dimens@es de (50 mm x 50 mm), que
garantiram a integridades dos poros, para determinacdo capacidade de campo (CC/ -30 KPa) e
ponto de murcha permanente (PMP/-1500KPa). Estes parametros foram determinados utilizando-
se a camara de Richard. A capacidade de campo do solo (CC) corresponde a porcentagem de dgua
que o solo pode reter na satura¢do. Enquanto que o ponto de murcha permanente (PMP) é definido
como o teor de agua do solo, no qual as plantas murcham e ndo recuperam a turgidez mesmo em
ambientes saturados (KLEIN, 2014). A capacidade de agua disponivel no solo (AD) para as plantas
é definida como o conteldo de agua entre a capacidade de campo (CC) e o ponto de murcha
permanente (PMP), ou seja, AD = CC — PMP (TEIXEIRA et al., 2017). Todas as andlises foram
realizadas no Laboratério de Analise de Solo, Tecido Vegetal e Fertilizante da Universidade

Federal de Vicosa.

2.5 Tracos morfoldgicos

Foram medidos sete tracos funcionais foliares: Area Foliar (AF), Area Foliar Especifica
(AFE), Contetido de Matéria Seca Foliar (CMSF), Massa Foliar por Area (MFA), Espessura foliar
(EF), comprimento do peciolo (CP) e densidade foliar (DF). Para mensuracgao desses tracos foram
realizadas coletas das amostras foliares no periodo de fevereiro a abril de 2020 (periodo chuvoso),
e em cada individuo foram selecionadas dez folhas, totalizando 600 folhas analisadas
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morfologicamente. Esses tracos estdo relacionados a estratégia de uso da &gua, competicao,
colonizacdo e defesa de grandes herbivoros (Apéndice E). Os procedimentos de coleta e
armazenamento dos tracos seguiram o protocolo de mensuracao de tragos funcionais de plantas
(PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013) e literatura especializada e foram realizadas no
Laboratdrio de Ecologia e Conservacdo Florestas Tropicais Secas (EcoTropics) na Universidade
Estadual da Paraiba (Campus | — Campina Grande-PB)

Para mensuracdo de tracos foliares foram selecionadas apenas as folhas expostas ao sol e
totalmente expandidas, sem nenhum sintoma evidente de danos de patdgenos ou herbivoros
(PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). Dez folhas foram recolhidas de 10 individuos da
especie e as medidas assumirdo peciolos e raquis como parte da folha. Ainda em campo, as folhas
coletadas foram envolvidas em papel toalha umedecido dentro de um saco plastico, armazenadas
em uma caixa térmica até o laboratério, e foram mantidas sob condi¢des de refrigeracdo e em
ambiente escuro. A espessura foliar foi medida no centro da lamina, evitando as grandes nervuras
da folha com auxilio do paquimetro digital. Em seguida, as folhas foram digitalizadas e no
programa Imagel v. (https://imagej.nih.gov) medida a AF e o comprimento do peciolo. A razao
entre AF e Massa Seca Foliar (MSF) resultou nos valores de AFE. O CMSF foi obtido pela diviséo
da Massa Seca Foliar (mg) e Massa Fresca Foliar (g). A MFA foi calculada pela razéo entre Massa
Fresca Foliar e Area foliar (PEREZ-HARGUINDEGUT et al., 2013). Por fim, a densidade foliar
(DF) obtida pela razdo entre a massa seca foliar e o resultado da multiplicagéo entre a area foliar e

espessura foliar.

2.6 Tracos anatdémicos: Densidade de tricomas e estomatica

Para analise anatdmica foram utilizadas cinco populages™ de C. blanchetianus distribuidas
ao longo do gradiente de precipitacdo. Trés folhas foram recolhidas, sem danos fisicos e expostas
ao sol, de trés individuos da espécie. Totalizando 45 unidades amostrais, a fim de verificar a
existéncia de tracos anatdmicos xeromorficos foliares: como a posicdo dos estdmatos
(hipoestomatico, epistomatico e anfistomatico), densidade estomética, densidade de tricomas
(GUERRA et al., 2018).

1 *Foram coletadas as folhas de apenas cinco populacdes (P1-P5) para anlise anatdmica devido a inviabilidade de
coleta causada pela pandemia do Sars-Cov-2.


https://imagej.nih.gov/
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Em campo, as folhas foram fixadas em solucdo FAA 70% (Formaldeido 37% (50ml); acido
acetico glacial PA (50ml) e alcool etilico (900ml)) e alocadas em potes de vidro devidamente
etiquetados. Estas amostras foliares fixadas permaneceram em solucéo durante 72 horas, ap0s esse
intervalo foram lavadas com &gua destilada e continuaram imersas durante 30 minutos. Apos esse
processo de lavagem, as amostras foliares foram mantidas em alcool 70% devidamente

conservadas.

A densidade de tricomas e estomatica foram obtidas através da dissociagdo da epiderme via
solucdo de Franklin (perdxido de hidrogénio e &cido acético 1:1) (FRANKLIN, 1945). Para isso,
cortes de aproximadamente 2 cm? foram retirados na regido mediana do limbo foliar,
especificamente na regido da nervura central, uma vez que favorece a diferenciagéo da face abaxial
e adaxial da folha nas etapas posteriores, e em seguida imersos na solugdo de Franklin em potes
lacrados com fita adesiva e condicionados em estufa a 60°C durante 24 horas. Apos este periodo e
com auxilio de um microscopio estereoscopio, as amostras foram cuidadosamente lavadas com
agua destilada e retirada a face epidérmica abaxial e adaxial. Nesta etapa, a pelicula epidérmica
abaxial e adaxial foram separadas e coradas com safranina alcodlica 50%, e em seguida montadas

em laminas semipermanentes em glicerina PA e vedadas com esmalte incolor.

Ap06s montagem das ldminas, em um microscopio binocular, com aumento de 100 vezes, foram
obtidas imagens, as quais foram analisadas no software ImageJ v. (https://imagej.nih.gov). A
contagem de tricomas foi realizada em ambas as faces da folha, porém a contagem de estdmatos
apenas na face adaxial, devido a grande quantidade de tricomas na face abaxial, em algumas
amostras, impossibilitando a visualizacdo holistica dos estdbmatos.  Utilizou-se uma éarea
determinada para realizagcdo da contagem dos tricomas na face abaxial e adaxial. Vale ressaltar que
em cada face da folha (abaxial e adaxial) foram realizadas trés contagens de tricomas, a fim de
obter um valor médio representativo. A densidade de tricomas foi calculada como a razédo entre o
namero de tricomas/area (2.8mm2). Ja para a contagem dos estdmatos foi realizada em trés campos
de 0.5mm2 na face adaxial. A densidade de estbmatos foi medida como a razdo entre o nimero de

estdmatos/area (0.5mm2).


https://imagej.nih.gov/
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2.7 Analise de dados

Examinaram-se o0 ajuste das variaveis explicativas e respostas aos pressupostos de normalidade
dos dados, dos residuos e homogeneidade através dos testes de Shapiro-Will, Kolmogorov Smirnov
e Barllett, respectivamente. Foi observado que os valores brutos dos tracos foliares morfolégicos
(AF, AFE, EF, CP, CMSF, MFA, DF) ndo seguiam o0s pressupostos de normalidade e
homogeneidade, entdo, foi utilizada a analise de variancia permutativa (PERMANOVA), seguida
do PERMIDISP, a fim de verificar a variacao de tragos funcionais entre as populacgdes investigadas
(objetivo 1) e detectar diferencas entre as mesmas. Estas analises foram realizadas usando os
pacotes ‘permute’, ‘lattice’ e ‘vegan’ com a medida de distancia euclidiana e 9999 permutacGes.
Ja os tracos anatémicos (densidade de tricomas e estomatica) apresentaram variacdo homogénea e
normal entre as populacfes e foram analisadas estatisticamente através da analise de variancia
(ANOVA), seguida do teste de Tukey. Foram calculados e comparadas as médias e coeficientes de
variacdo (CV%) das distribuicGes de todos os tragos analisados de C. blanchetianus.

A associacao entre os tracos foliares e suas relacfes com as variaveis ambientais (climaticas
e edéaficas) foram investigadas através de regressdes lineares multiplas, a fim de testar o segundo
objetivo da pesquisa. Entre as varidveis ambientais foram apenas consideradas: (I) Precipitacdo
média anual (mm), (111) Fertilidade do solo (V%), (IV) Agua disponivel no solo (AD) e (V)
cobertura vegetal (SAVI). A selecdo ocorreu atraves do calculo do fator de inflacdo da variancia
(VIF) [ou seja, VIF =1/ (1-R?)], cujos valores de VIF < 10 indicam fraca colinearidade entre as
variaveis (JOU, HUANG & CHO 2014). Modelos foram montados com todas as variaveis
ambientais (climaticas e edaficas) em interacdo e calculados os valores de VIF, apenas foram
mantidos no modelo as combinagGes com valor de VIF <10, ou seja, fracamente colineares. Quanto
aos tracos foliares morfoldgicos foram selecionados: area foliar (AF), area foliar especifica (AFE),
densidade foliar (DF) e massa foliar por area (MFA) e conteldo de matéria seca foliar (CMSF),
sendo os trés primeiros log-normalmente distribuida; e entre os tracos anatémicos foram utilizadas:
densidade de tricomas adaxial e a densidade de estbmatos. A selecdo ocorreu por dois motivos: (1)
colinearidade fraca entre os tragos; (2) atende aos pressupostos de normalidade e homogeneidade
requeridos pela analise. Vale ressaltar que para realizacdo das regressdes foram utilizados os
valores médios dos tracos para cada individuo da populagdo. Assim, com as variaveis ambientais
preditoras e os tracos foliares foram elaborados modelos para testar as interagdes até a formulagdo

do modelo simplificado com as relagdes significativas.
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Os valores medianos dos tracos funcionais foliares (morfoldgicos e anatdmicos) foram
resumidos e ordenados em BloxPlots através do pacote ‘gplotts2’, 0 que permitiu uma comparacao
visual dos dados disponiveis. Todas as analises foram realizadas no Programa Rstudio (R Core
Team, 2019).
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3. RESULTADOS

Todos os tracos foliares analisados apresentaram uma variacdo intraespecifica substancial
(Tabela 1), com coeficientes de variagdo (CV%) que variaram de 13.9% para MFA e 96.3% para
EF. Adicionalmente, houveram diferencas significativas nas populacdes em todos os tracos foliares
(AF, AFE, EF, CP, DF, MFA, CMSF) (Tabela 1, apéndice B e 5) quando analisadas via
PERMANOVA, porém comparagdes entre as populacbes através da PERMIDISP mostram
diferencas nos seguintes tragos: AF, AFE, EF, CP E MFA. No entanto, a diferenciagéo entre as
populacdes foi marcada principalmente pela variacdo da area foliar, area foliar especifica e
comprimento do peciolo. Nota-se, portanto, uma variagdo intraespecifica dos tragos foliares de C.

blanchetianus.

Conforme a disposicgéo das populagdes ao longo do gradiente de precipitagao (P1-P6, 400-
850mm) e observando os valores médios dos tracos analisados, notamos maiores valores médios
de tragos relacionados a aquisicéo de recursos, como AF, CP, AFE nas populagdes submetidas a
maior precipitacdo e menor aridez (P3, P4, P5, P6). Enquanto, que DF apresentou maiores valores
nas populagdes no inicio do gradiente de precipitacdo, ou seja, sob maior restri¢do hidrica (P2). Os
demais tragos foliares (CMSF e MFA) apresentaram valores médios pouco varidveis ao longo do
gradiente de precipitacdo. (Apéndice C; Tabela 1).

Tabela 1. VValores médios, desvio padrao e coeficiente de variacdo (CV%) dos tragos morfologicos
nas seis populacdes de Croton blanchetianus Baill.: Espessura foliar (EF, mm); Area foliar (AF,
mm2); Area foliar especifica (AFE, mgt.mm?2); Comprimento do peciolo (CP, mm?); Densidade
foliar (DF, mm2.mg. g-1); Conteudo de massa seca das folhas (CMSF, mg. g-1); Massa foliar por
area (MFA, mm2mg-1). A distribuicdo das populacbes (P1 — P6) estd disposta conforme o

gradiente precipitacdo que estdo submetidas (400-850mm).

Tracos Parametros 400mm < 850mm
funcionais  estatisticos POPULACOES
P1 P2 P3 P4 P5 P6
EF Média 0.1362 0.1062 0.100?2 0.1322 0.129?2 0.1722

DP 0.036 0.102 0.023 0.053 0.045 0.039
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CV% 26.4% 96.3% 23.2% 40.2% 35.1% 22.7%
Média 4011.97° 3131.74*  4754.80°  4377.41% 7240.84¢ 5297.63°
AF DP 1607.1 875.374  2371.69 1224.090 2475.985 1515.477
CV% 40.0% 27.9% 49.8% 28.0% 34.2% 28.6%
Media 15.60% 14.182 20.53° 14.22% 17.70¢ 16.162
AFE DP 2.405 2.228 7.651 3.772 5.103 2.748
CV% 15.4% 15.7% 37.2% 26.5% 28.8% 17.0%
Média 14,972 13.99% 24.26° 17.81° 28.110¢4 22.822
CP DP 4.817 3.228 7.135 5.474 7.426 4.885
CV% 32.1% 23.0% 29.4% 30.7% 26.4% 21.4%
Média 0.51502 0.8335% 0.5549? 0.63% 0.5222 0.3892
DF DP 0.158 0.771 0.176 0.213 0.204 0.110
CV% 30.7% 92.4% 31.8% 33.9% 39.0% 28.2%
Média 402.202 396.422 377.32% 458.162 432.01° 339.922
CMSF DP 93.022 85.305 119.167 90.514 126.695 68.206
CV% 23.1% 21.5% 31.5% 19.8% 29.3% 20.1%
Média 0.065° 0.072% 0.053% 0.072 0.061* 0.064°
MFA DP 0.010 0.010 0.016 0.018 0.018 0.011
CV% 15.6% 13.9% 30.8% 24.1% 28.8% 16.8%

* Os nimeros marcados com a mesma letra ndo diferem significativamente pelo PERMIDISP.
* Valores destacados em negrito indicam maior valor médio do trago foliar

No que se refere aos tracos anatdmicos de C. blanchetianus foram observadas varia¢des entre

as populacGes de C. blanchetianus, com coeficientes de variagcdo (CV%) entre 9% para densidade

de tricomas (abaxial) e 95% para densidade estomatica (Tabela 2), porém maiores variaces

observadas para densidade estomatica. Vale ressaltar que apenas as populacfes nos extremos do

gradiente de precipitacdo (P1 e P5) diferenciaram-se entre si quanto a densidade de tricomas e

estomatica (Tabela 2). As populagdes de Croton blanchetianus submetidas a menor disponibilidade

hidrica (P1/P2) exibiram maiores valores médios da densidade de tricomas em ambas as faces

foliares, assim como a densidade estomatica.
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Tabela 2. Valores médios, desvio padrdo e coeficiente de variagdo (CV%) dos tracos anatdbmicos
foliares das populacGes de Croton blanchetianus Baill.: Densidade de tricomas (n° de
tricomas/2mm) (abaxial e adaxial) e de estdbmatos (face adaxial) (n° de estbmatos/0.5mm).

Tracos anatbmicos

o Parametros
Tragos anatdmicos o
estatisticos P1 P2 P3 P4 P5
_ Média 53.243¢ 35.820° 39.189° 33.706° 25.781a
Dens. de tricomas
) DP 5.559 8.003 6.213 2.901 5.093
(abaxial)
CV% 10% 22% 16% 9% 20%
_ Média 31.182¢ 22.817° 22.727° 19.268b¢ 12.0422
Dens. de tricomas
) DP 5.142 6.331 10.114 3.399 3.122
(adaxial)
CV% 16% 28% 45% 18% 26%
Média 125.466° 47.2552 80.402%  81.0872 57.8402
Dens. de estbmatos
) DP 32.239 45.578 37.496 34.167 20.216
(adaxial)
CV% 26% 96% 47% 42% 35%

* Os numeros marcados com a mesma letra ndo diferem significativamente pelo teste de Tukey.

* Valores destacados em negrito indicam maior valor médio do traco foliar

A superficie foliar de C. blanchetianus é coberta por um indumento denso de tricomas, em
ambas as faces da folha (abaxial e adaxial), porém maior densidade de tricomas € encontrada na
face abaxial, os quais sdo compridos intensamente ramificados, e revestem completamente a
superficie foliar, protegendo os estdmatos presentes. Os tricomas observados sdo do tipo tectores,
pluricelulares, ramificados e muito varidveis entre os individuos da espécie, com predominancia
da forma estrelado, conforme a classificacdo de Webster et al., 1996. A média da densidade de
tricomas na superficie superior da folha variou de 12.042/mm (P5) a 31.182/mm (P1), enquanto

que na face inferior com variagdo de 25.781/mm (P5) a 53.243/mm (P1).

Quanto aos estdmatos estdo localizados em ambas as superficies da folha (abaxial e adaxial),
portanto, a folha é caracterizada como anfiestomatica, a qual é protegida por um indumento denso
de tricomas tectores (Figura 3). O tipo de estbmato consiste € anomocitico, ou seja, a0 mesmo nivel
das demais células epidérmicas A média da densidade estomatica na face adaxial variou entre
47.255/mm (P2) e 125.466/mm (P1).
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A relacdo entre os tracos e as variaveis ambientais foram avaliadas (Tabela 3), e estas em
conjunto exerceram influéncia significativa na exteriorizagdo dos tragos foliares em C.
blanchetianus. Os tracos foliares relacionados a maior aquisi¢do de recursos, como a AF e AFE
foram positivamente associados com a precipitacdo média anual, cobertura vegetal e fertilidade do
solo. Enquanto que aqueles estruturais, como MFA foi afetado negativamente pela fertilidade do
solo, cobertura vegetal e agua disponivel. Ja o CMSF foi apenas correlacionado negativamente
com a agua disponivel no solo. Assim, como a DF, que também apresentou menores valores sob
maiores niveis de precipitacdo, cobertura vegetal e agua disponivel no solo. Em suma, as
populacBes de C. blanchetianus submetidas a maior disponibilidade hidrica e sombreamento, bem
como fertilidade e agua disponivel no solo investiram em maior area foliar para otimizar a captacao
de luz, e também em maior &rea foliar especifica, em contraste, reduziram os valores de tragos
estruturais como a MFA, CMSF, DF.

A densidade estomatica apresentou relagdo positiva e significativa com a cobertura vegetal
(SAVI), ou seja, populagdes submetidas a maior cobertura vegetal, investiram em maior nimero
de estdmatos na face adaxial. Enquanto que a densidade de tricomas exibiu uma relag&o negativa
e significativa com a precipitacdo média anual (Tabela 3). As variaveis edaficas ndo exerceram
influéncia significativa na densidade de estomatica e tricomas. Dessa forma, os modelos preveem
que as interacdes entre preditores ambientais influenciam significativamente na constru¢do do
fendtipo foliar de C. blanchetianus (Tabela 3).

Tabela 3. Resultados das analises de regressdo multipla de tragos morfolégicos e anatdmicos em
Croton blanchetianus Baill. com variaveis climaticas e edaficas. Para cada trago, foram utilizados
os valores médios de cada individuo. Tracos foliares: Area foliar (AF, mm?); Area foliar especifica
(AFE, mgt. mm?); Densidade foliar (DF, mm2.mg. g-1); Massa foliar por area (MFA, mg. mm2);

Densidade de tricomas (n° de tricomas/2.8mm) e de estbmatos (face adaxial) (n° de
estdmatos/0.5mm).

Regressdo (Intercepto * Slope) RSE* R2ajustado F P
logAF=2.7004701

o)
+0.0039860 V%% 0.10 0.41 1472 <0.001

+0.0008248 PRE.
+0.3232238 SAVI
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LogAFE=0.5986321
+0.0041749V%
+0.2599429 SAVI
+0.0002550 PRE

MFA=0.1253742

- 0.0004160V%

-0.0217694 SAVI

- 0.2542372 AD

CMSF=546.02

- 2203.96 AD

LogLD=0.4397045

- 0.0003242 PRE

-0.2421474 SAVI

- 5.8330590 AD

Den. de estdmatos = 17.55

+105.29 SAVI

Dens. de tricomas = 60.87315

-0.07320 PRE

Pre=Precipitacdo media anual (mm); V%=Fertilidade do solo; AD=Agua disponivel no solo
para as plantas; SAVI = Indice de vegetacao ajustado ao solo

*RSE= Erro padréo residual
**R2 gjustado

0.0677 0.3738 12.74 <0.001

0.010 0.2736 8.406 <0.001

53.4 0.1831 14.23 <0.001

0.0841 0.5564 25.67 <0.001

38.4 0.20 121 <0.01

6.059 0.5019 45.34 <0.001

Figura 3. Epiderme foliar de Croton blanchetianus Baill. S8o expostos apenas 0s registros das
populacbes das extremidades do gradiente de precipitacdo (P1 e P5). A - Indumento denso de
tricomas tectores ramificados (Face abaxial/ P1). B - Tricomas tectores estrelados (Face adaxial/
P1). C — Cobertura de tricomas (Face abaxial/ P5). D — Cobertura de tricomas (Face adaxial/P5).
E — Tricomas tectores e estbmatos (Face abaxial/P1). F — Tricoma tector estrelado e muito
ramificado tectores (Face abaxial/P1l). G — Tricoma e estdbmatos (Face adaxial/ P5). H e I-
Tricomas tectores ramificados e estrelados comumente encontrados na epiderme foliar da espécie
estudada.
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4. DISCUSSAO

4.1 Variacao dos tracos funcionais morfoldgicos

De modo geral, os resultados mostram elevada variagcdo na expressao dos tracos funcionais
entre e dentro das populacbes de C. blanchetianus Baill. ao longo do gradiente de precipitacdo. E
para a maioria das caracteristicas analisadas, a variacdo € explicada principalmente pela
precipitacdo média anual, cobertura vegetal (SAVI), a fertilidade e agua disponivel no solo.
Estudos preexistentes também encontraram forte variacdo intraespecifica com outras espécies
vegetais Hypochaeris radicata (MICHELL; BAKKER, 2014), Copaifera langsdorffii (SOUZA et
al., 2018), Prosopis pollida (SALAZAR et al., 2018), Eucalyptus tricarpa (MCLEAN et al., 2014)
e outras (AUGER; SHIRPLEY, 2012; GOTSCH et al., 2010; JUNG et al., 2014; MARACAHIPES
et al., 2018) que observaram modificacbes morfofuncionais dentro da espécie ao longo de
diferentes condicGes e gradientes ambientais.

Espécies deciduas, como C. blanchetianus, sdo reconhecidas por construirem folhas que
garantam um retorno rapido dos recursos no periodo de disponibilidade hidrica (EAMUS, 1999;
FU et al., 2012; SOUZA et al., 2015), uma vez que perdem a folhagem no periodo seco como
estratégia de evitar a seca (EAMUS, 1999). O fendtipo foliar reflete esta estratégia, com valores
elevados de AFE, AF e menor investimento em massa foliar (MFA, DF, CMSF), o que permite
maior capacidade fotossintética, auxiliando na competicao por recursos (POORTER; BONGERS,
2006). Mesmo que a espécie seja decidua, enfrenta condi¢es adversas mesmo no periodo imido,
uma vez que na caatinga as chuvas sdo erraticas e irregulares, as temperaturas sdo elevadas e a
radiacéo intensa (BARROS et al., 2010; SAMPAIO, 1995). Dessa forma, entre populacdes de uma
mesma espécie podem ocorrer adaptacbes as condigdes locais predominantes impulsionadas
fortemente pela plasticidade nos tracos foliares (MITCHELL; BAKKER, 2014).

As populacBes de C. blanchetianus distribuidas sob maior precipitagdo média anual
apresentaram folhas maiores, eficientes fotossinteticamente (AFE), com maior comprimento do
peciolo, garantindo maior exposicdo e absorcdo de luz (CIANCIARUSO et al., 2012; PEREZ-
HARGUINDEGUT et al., 2013). A populacao (P6) distribuida em um local com maior precipitacao
e menor aridez exibiu maiores valores de EF, porém também se encontra submetida a maior
temperatura media, o que pode ter contribuido diretamente para aumento da espessura foliar, uma

vez que aumentos minimos deste traco impede danos a estrutura foliar causados por altas
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temperaturas (LEIGH et al., 2012). Ndo foram detectadas diferencas no CMSF e DF entre as
populagdes, isso porque a espécie investe em folhas de vida curta, baixo custo energético e
processam recursos rapidamente (WRIGHT et al., 2004), em contrapartida séo menos resistentes
aos perigos fisicos. Nota-se que todas as populagdes apresentaram folhas com pequenos e pouco
variaveis valores de MFA, isso € comumente encontrado em espécies com fenologia decidua e de
estratégia aquisitiva para obtencdo de recursos (DIAZ et al., 2016; POORTER et al., 2009). No
entanto, estas espécies deciduas que produzem folhas com baixos valores MFA, comumente se
decompdem rapidamente, levando ao aumento do ciclo de carbono e nutrientes, acelerando a
produtividade do ecossistema (CORNELISSEN et al., 1999), com efeito ‘pos-vida’ para biota
associada (POORTER et al., 2009). Nota-se, portanto, respostas altamente especificas e variaveis
ao longo do gradiente de precipitacéo.

Vaérios estudos que analisaram a relacdo entre o gradiente climéaticos e as caracteristicas
morfolégicas foliares em varios ecossistemas no mundo divergem nos resultados. McLean et al.,
(2014) observaram variacOGes as caracteristicas funcionais Eucalyptus tricarpa, ao longo do
gradiente de climatico na Australia, nos locais de menor precipitacdo, as arvores geralmente
apresentam folhas menores, mais espessas e densas. Ja Salazar et al. (2018) observaram que a
precipitagdo ndo foi relacionada com nenhuma caracteristica foliar de Prosopis pallida, no nordeste
do Peru. Lang et al., (2019) avaliaram os padrdes de resposta entre individuos de trés espécies ao
longo do gradiente de precipitacdo na Mongdlia, e ndo houve variacdo intraespecifica em resposta
ao gradiente. Enquanto, Souza et al., (2018) observaram variacdo intraespecifica em Copaifera
langsdorffii ao longo de um gradiente climatico em trés ecossistemas brasileiros (caatinga, cerrado
e mata atlantica). Dessa forma, os gradientes climaticos imp&em pressdes seletivas que ddo origem
a variages nas caracteristicas funcionais das plantas (GOULD et al., 2014). Porém, multiplos
fatores ambientais também contribuem conjuntamente para o desempenho da planta (LANG et al.,
2019), como a disponibilidade de nutrientes no solo, a temperatura (MOLES et al., 2014;
KICHENIN et al., 2013). Nesse contexto, a variacdo de caracteristicas intraespecificas tende a
contribuir e facilitar a distribuicdo e ocupagéo nos diferentes espagos do gradiente ambiental
(BOLNICK et al., 2011), devido principalmente a elevada amplitude de nicho da espécie (HE et
al., 2018).

Nota-se que os preditores ambientais em interacdo (Tabela 3) apresentaram maior

explicabilidade na variacdo do fenotipo foliar de C. blanchetianus que quando analisados
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individualmente. Entdo, a construcdo da folha da espécie foi significativamente influenciada pela
acao conjunta dos fatores ambientais aos quais esta submetida. Sob condi¢Ges ambientais
climaticas favoraveis, como maiores niveis de precipitacdo e temperatura amenas, a espécie modula
0 tamanho da folha, de modo que haja aumento na absorcéo de luz, proporcionando maior alocagéo
de recursos pela planta (CIANCIARUSO et al., 2012; CORNELISSEN et al., 2003; DIAZ et al.,
2016). Outrossim, também investe em maior AFE, garantindo maior assimilacdo de radiacdo
fotossintética ativa, e por conseguinte, maior capacidade fotossintética (GREEN et al., 2003) e taxa
de crescimento relativo da planta (POORTER et al., 2009). Ja quando submetida as condicdes
climaticas estressantes, as folhas apresentaram maiores valores de densidade do tecido foliar,
contribuindo diretamente para tolerancia a desidratacao e protecdo da folha (NIINEMETS, 2001).
Além disso, a reducdo da &rea foliar em condicGes adversas pelas populacdes influencia
diretamente a regulacdo da temperatura e a taxa de transpiracdo e, consequentemente, também
impacta no calor e no equilibrio de dgua (DIAZ et al. 2016).

Dentre as variaveis edaficas, a fertilidade do solo é tida como fator primordial para
diferenciacédo de populacGes de plantas (SOUZA, 2018), e consequentemente a montagem e
estruturacdo de comunidades vegetais em florestas tropicais secas (GROSSIORD et al. 2017; RITO
et al. 2017; PINHO et al., 2019). Estudos anteriores avaliaram a relacdo traco-solo em uma
abordagem comunitaria e observaram uma relacéo positiva entre tracos aquisitivos e fertilidade do
solo (; JAGER et al., 2015; ORDONEZ et al., 2009; PINHO et al., 2018), e 0 oposto para tragos
que correspondem a estratégia conservativa (PAKEMAN, 2013). Nossos resultados véo de acordo
com estas premissas, onde a fertilidade do solo foram associados positivamente com folhas de
maior area AF e AFE, e negativamente com tracos que refletem investimento em biomassa foliar,
como a MFA (MOLES et al., 2018).

E amplamente conhecido que os solos da Caatinga exibem elevados niveis de fertilidade,
porém as diferentes classes e tipologias de solo encontradas nesses ambientes (MORO et al., 2016)
contribuem para uma estrutura granulométrica variavel, onde a forma e o arranjo das particulas do
solo afetam a quantidade de dgua que o solo € capaz de reter (BORTOLINI, 2016; EMBRAPA,
2007). Comumente, os solos com maior teor de argila e silte tendem a apresentar maior
disponibilidade de &gua para as plantas, uma vez que possuem maior capacidade de reter agua e
também garantem que a demanda hidrica das plantas seja atendida por um maior periodo de tempo,

em contraste aos solos arenosos (DA COSTA et al., 2013). Nossos resultados apontaram que 0s
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solos argilosos e siltosos associados com maior teor de matéria organica exibem maior capacidade
de disponibilizar agua para planta (AD) e foram negativamente associados com tracos estruturais,
como CMSF, MFA e DF, ou seja, havera construcdo de folhas com maior investimento em carbono
e mais resistentes nos solos que possuem menor capacidade de fornecer agua para a planta. Nesse
sentido, diferentes condi¢des ambientais direcionam a selecdo de caracteristicas (POORTER et al.,
2009) e estas condicBes ndo atuam ou funcionam de forma independente (MOLES, 2018).

Além da imprevisibilidade e estressores ambientais (RIBEIRO et al., 2015; MORO et al.,
2016), os disturbios antropogénicos cronicos (DAC; sensu SINGH, 1998) tém afetado a vegetacao
da caatinga (DA SILVA et al., 2017), cuja cobertura vegetal tem sofrido intensas alteragdes
(FONSECA etal., 2017), promovendo fragmentacdo da flora da Caatinga (DA SILVA et al., 2017).
Essas modificacGes podem ser observadas indiretamente através dos indices de vegetacdo (como o
SAVI) que indicam através da reflectancia da vegetacdo quais &reas apresentam maior ou menor
densidade vegetal (CRUZ et al., 2011). Maior cobertura vegetal proporciona condicdes
microclimaticas locais amenas, como maior sombreamento, umidade e menor temperatura, 0s
quais minimizam os efeitos dos fatores estressantes e favorecem o desenvolvimento das espécies
vegetais. Observamos nos resultados, uma relacdo positiva e significativa entre AF/AFE com
cobertura vegetal, e o inverso com a MFA e DF (Tabela 3), ou seja, quando submetidas a maior
insolacdo apresentaram menores valores de AF, AFE e maiores valores DF e MFA. Sob condi¢cbes
abioticas estressantes e limitantes, como menor disponibilidade hidrica, umidade, a espécie tende
a reduzir sua AF para minimizar a perda de agua por evaporacdo (LAMBERS et al., 2008), como
também ajusta 0 comprimento do peciolo para reduzir a exposi¢do do limbo foliar (KING et al.,
1999) aos intensos raios de luz e temperatura, enquanto aumentam os valores nos tracos que
protegem a funcdo das folhas devido a presenca de estressores ambientais, como CMSF, MFA, DF
(DIAZ et al., 2004; NIINEMETS, 2001). Estas varia¢des nos tragos morfol6gicos sdo expressdes
fenotipicas de fatores ecoldgicos, tanto bidticos quanto abioticos, no intuito de adequar-se as
condicdes ambientais vigentes (REICH et al., 2003).

Nota-se que C. blanchetianus modifica a expressdo dos tragos foliares a fim de utilizar
eficientemente os recursos e atender as condi¢bes ambientais locais. Tal modificacdo a nivel de
especie influencia diretamente na amplitude da distribuicdo espacial, com possibilidade de
ocupacao em diferentes ambientes (LAVOREL et al., 2007). A variacdo fenotipica e capacidade

de aclimatizacéo de C. blanchetianus foi também observada em outros estudos em fragmentos de
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floresta de Caatinga. Santos et al. (2010) e Mendes et al., (2017) ressaltaram a elevada capacidade
da espécie em adequar a morfologia e fisiologia sobre diferentes condi¢des de luz. A capacidade
de construir folhas adaptadas a um novo ambiente é tida como a estratégia de aclimatacdo mais
relevante dessa espécie (SANTOS et al., 2010). Esta variagdo fenotipica também favorece a
proliferacdo e permanéncia habitats cronicamente perturbados na Caatinga (RITO et al., 2017).
Porém, também vale ressaltar que C. blanchetianus é uma arvore de vida longa, decidua
tardia (SILVA et al., 2014) e submetida a varias condi¢6es ambientais durante sua histéria de vida,
com elevada densidade populacional em fragmentos de caatinga antropizados (RITO et al., 2017).
Assim, a capacidade de aclimatizacdo da espécie em ambientes heterogéneos permite que 0s novos
metameros foliares exteriorizados a cada nova rebrota apresentem caracteristicas moldadas pelas
condi¢Bes ambientais locais, contribuindo para a persisténcia das popula¢cbes mesmo em habitats
antropizados e heterogéneos. E por apresentar uma variabilidade de tracos que garantem uma
estratégia aquisitiva na obtencdo de recurso tende a facilitar sua permanéncia local e também na

montagem de mdltiplas assembleias comunitarias (BARUCH et al., 2016).

4.2 Tracos anatdmicos: densidade de tricomas e estomatica

A densidade estomatica e de tricomas diferiram entre as populagdes de C. blanchetianus
distribuidas nos extremos do gradiente de precipitacdo, cuja variacao foi explicada principalmente
pela precipitacdo média anual e cobertura vegetal (SAVI). Estudos anteriores com espécies
vegetais da caatinga também encontraram variacbes e diferencas em tracos anatdbmicos
xeromorficos em resposta aos fatores ambientais circundantes (BARROS, 2010; BARROS;
SOARES, 2013; SANTOS, 2018).

Os estdmatos estdo presentes em ambas superficies foliares de C. blanchetianus,
caracterizando-a como folha anfiestomatica, a qual é comumente encontrada em espécies de
ambientes aridos e semiaridos (PARKHURST, 1978). Este tipo de distribuicdo de estdmatos
permite um aumento na condutancia de gas carbonico, e consequentemente possibilita que a folha
atinja altas taxas fotossintéticas (CAMARGO; MARENCO, 2011). Dessa forma, a elevada
incidéncia luminosa na caatinga associada com a disponibilidade hidrica durante o periodo chuvoso
favorece as espécies anfiestomaticas, as quais podem captar gas carbonico rapidamente e otimizar
a aquisicdo de recursos (BARROS, 2010), principalmente para espécies de estratégia aquisitiva,

como C. blanchetianus. Porém, além de uma estratégia de aclimatizagdo, a construcdo de folhas
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anfiestomaticas é uma estratégia evolutiva e adaptativa de longo prazo, pela qual as plantas alteram
as caracteristicas anatbmicas das folhas para lidar com mudangas permanentes nas condigdes
ambientais (CAMARGO; MARENCO, 2011).

A densidade estomatica apresentou fortes variacbes entre as populages de C.
blanchetianus, com maiores valores médios nos individuos submetidas a menor precipitacdo e
maior déficit hidrico (P1), o que pode contribuir para um maior controle nas taxas de perda de agua
e absorcdo de gas carbonico (LEMOS et al., 2020). Também observamos uma relacéo positiva e
significativa da densidade de estomatica com a cobertura vegetal (SAVI), provavelmente para
otimizar as taxas fotossintéticas e garantir a obtencdo eficiente de recursos pela planta. Essa
variacao intraespecifica na quantidade, frequéncia, forma e distribuicdo de estdmatos nas folhas
favorecem os mecanismos de adaptagédo das plantas as condi¢gdes ambientais que estdo inseridas
(WILLMER; FRICKER, 1996). E além da disponibilidade hidrica, outros fatores também podem
exercer influéncia na densidade estomatica, como a umidade do ar, concentracdo de CO2
atmosférico e temperatura (WOODWARD; KELLY 1995). No entanto, cada espécie responde e
desenvolve uma estratégia adaptativa diferente para lidar com o ambiente semiarido (GUERRA et
al., 2018).

Os tricomas, estruturas comumente encontradas em plantas de ambientes semiaridos
(FAHN; CUTLER, 1992) foram observados em ambas as superficies foliares de C. blanchetianus,
sdo do tipo tectores (ndo glandulares), pluricelulares, muito ramificados e muito variaveis entre os
individuos da espécie, principalmente na face foliar abaxial, com predomindncia da forma
estrelado, conforme a classificacdo de Webster et al., 1996. Estudos anteriores com C.
blanchetianus corroboram nossos resultados e mostram adicionalmente a presenca de tricomas
glandulares lignificados (BARROS; SOARES, 2013). A presenca de tricomas tectores ramificados
e estrelados sé@o eficientes na cobertura da epiderme (LUCENA et al., 2006) e formam um
indumento denso sobre a superficie foliar, e consequentemente protegem os estdmatos da perda de
agua excessiva (BARROS; SOARES, 2013) e também dos danos causados pelos raios solares
(MANETAS, 2003).

Maiores médias da densidade de tricomas (abaxial e adaxial) foram observadas nas
populacdes submetidas a menor disponibilidade hidrica (P1 e P2), e foram detectadas relac6es
significativas e negativas com a precipitacdo média anual, ou seja, maior cobertura de tricomas nas

folhas de individuos distribuidos sob maior déficit hidrico. A presenca de tricomas em ambas as
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faces da folha, além de afetar diretamente a transpiracédo, contribui também para economia de dgua
das plantas atraves da regulacdo da temperatura (FAHN, 1986), protege os tecidos de danos
causados por raios UV-B (MANETAS, 2003) e atua na prote¢do contra herbivoria (LEVIN, 1973),
imprescindiveis para o desenvolvimento e sobrevivéncia das populagdes de C. blanchetianus.

Nesse sentido, a elevada variacdo fenotipica adaptativa de C. blanchetianus as intempéries
ambientais do ambiente semiarido, justifica a ampla distribuicao da espécie em areas antropizadas
da caatinga, sendo um indicativo da importancia da espécie para recuperacao de areas degradadas,
ja que ela pode ocupar nichos mais indspitos, proporcionando, assim, melhorias nas condi¢fes do
solo, e consequentemente permite a continuidade da sucessdo ecoldgica do ecossistema
(SANTANA, 2009) e contribui para manutencdo do equilibrio ecoldgico local (GRANJA, 2013;
MCCHESNEY et al., 1991). Assim, plantas com elevada capacidade de alterar seu fenétipo
mediante mudancas nas condi¢cdes ambientais tendem a ser selecionadas em ambientes de maior
heterogeneidade (SALAZAR et al., 2018), o que explica o sucesso de espécies amplamente
distribuidas (SOUZA et al, 2018).
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5. CONCLUSOES

Os dados mostram variacdo substancial nos tracos funcionais foliares das populagdes de
Croton blanchetianus Baill., as quais investem a cada novo processo de rebrota na exteriorizacdo
de um fenotipo foliar adaptado as condi¢cBes ambientais predominantes, principalmente sob
influéncia conjunta das variaveis ambientais analisadas: cobertura vegetal (SAVI), precipitacdo
média anual, fertilidade e 4gua disponivel no solo. A capacidade de responder a uma vasta gama
de exigéncias ambientais facilita e contribui para sua presenca em multiplas assembleias
comunitarias em ambiente semiarido, inclusive em areas antropizadas. Observamos que quando
submetidas as condicGes abidticas adversas, como menor disponibilidade de agua e nutrientes, ha
reducdo no tamanho da folha, como também na eficiéncia fotossintética, ao passo que investe em
folhas mais resistentes e também no revestimento de ambas as superficies foliares com denso
indumento de tricomas tectores. Dessa forma, a capacidade de aclimatizagdo e variagao fenotipica
frente as mudancas no ambiente podem explicar o sucesso desta espécie ao longo de uma série de
habitats na Caatinga, inclusive em areas submetidas a distarbios antropogénicos crénicos. Estudos
que fornecam informacdes sobre as respostas funcionais intraespecificas sdo imprescindiveis para

identificar aquelas espécies que melhor respondem as mudangas ambientais presentes e iminentes.
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APENDICES

APENDICE A. llustracio das populagdes de Croton blanchetianus Baill distribuidas sobre
diferentes valores do indice de cobertura vegetal ajustado ao solo (SAVI). Menor cobertura vegetal
(A e C) e maior cobertura vegetal (B e D). Fonte: A autora (2020).
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Fonte: A autora (2020).
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APENDICE B. Representacdo esquematica das folhas das seis populacbes de Croton
blanchetianus Baill. distribuidas ao longo do gradiente de precipitacdo (400-850mm).
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APENDICE C. Distribuicdo dos valores medianos dos tracos foliares nas populagbes de C.

blanchetianus distribuidas ao longo do gradiente de precipitacio. Espessura foliar (EF, mm); Area

foliar (AF, mm?); Area foliar especifica (AFE, mgt.mm?); Comprimento do peciolo (CP, mm?);

Densidade foliar (DF, mm2.mg. g-1); Contelddo de massa seca das folhas (CMSF, mg. g-1); Massa

foliar por area (MFA, mg.mm?2). A distribuicdo das populacdes esta disposta conforme o gradiente

precipitacdo que estdo submetidas (400-850mm).
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APENDICE D. Dados de localizac3o, condigdes climaticas anuais médias (1970-2000) e variaveis

edaficas locais para as seis populacdes estudadas de Croton blanchetianus Baill. As populagdes

o . . Populacdes
Variaveis ambientais 1 57 3 bz p5 PG
Variaveis climaticas
Long. (°E) -36.37 -36.35 -36.75 -36.77 -36.93  -35.62
Lat. (°N) -7.37 -7.14 -7.12 -7.50 -1.77 -7.34
Precipitagdo(mm) 423 494 515 582 668 807
Temperatura(°C) 23.19 23.16 22.85 22.42 23 24.11
AET (mm) 319 407 425 456 503 636
PET (mm) 1626 1648 1634 1605 1694 1666
CWD (mm) -1228.63 -1169.43 -1190.93 -1141.997 -1099.15 -851.66
SAVI 0.72 0.29 0.82 0.60 0.45 0.36
Variaveis edéaficas
Fertilidade do solo 755 81.9 83.2 57.3 88 74
Matéria organica 1.88 1.34 1.34 0.67 2.28 2.02
Agua disponivel no 0.068 0054  0.063 0.05 0.07L  0.086
solo (AD)
Nitrogénio total 0.080 0.068 0.077 0.037 0.128 0.097
Fosforo (P) 18,3 115 11,3 1,2 206,8 2,5
Potassio (K) 96 145 295 46 227 147
Sédio (Na) 4,51 12,58 2,50 0 0,48 18,64
Areia grossa 0.449 0.496 0.341 0.574 0.346 0.303
Areia fina 0.169 0.227 0.321 0.217 0.238 0.341
Silte 0.216 0.122 0.116 0.134 0.224 0.166
Argila 066  0.155 0222 0075 0192  0.189
Caracterizacdo das areas

Vegetacao fechada X - X X - -
Vegetacado aberta - X - - X X

+ Sinais de distarbios ) N i i N N

antropogénicos

*Longitude (Long. °E), latitude (Lat. °N), precipitacdo média anual (mm), temperatura média anual
(°C), indice de vegetacdo ajustado ao solo (SAVI), indice de déficit hidrico de longo prazo (CWD),
evapotranspiracdo real (ETR), evapotranspiracdo potencial (ETP), agua disponivel no solo (AD
= capacidade de campo — ponto de murcha permanente).
(P1-P6) estdo organizadas conforme o gradiente de precipitacdo (400-850mm ) estabelecido.
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APENDICE E. Tragos morfoldgicos e anatdmicos que foram mensurados neste estudo, incluindo

tipo, categoria/ unidades e relevancia ecolégica.

Tracos Tipo Unidade Relevancia ecolégica

Area foliar Continuo mm? Captacéo de luz e absorcdo de
recursos

Area foliar especifica Continuo mm2.mg? Eficiéncia fotossintética e

longevidade foliar

Comprimento do peciolo  Continuo mm?2 Suporte da lamina foliar, no
que  diz respeito  ao
posicionamento espacial

Conteudo de matériaseca  Continuo mg.g* Indicador da resisténcia foliar

foliar contra danos fisicos e
correlacionado positivamente
com longevidade foliar

Massa foliar por area Continuo mg.mm? Participa dos processos de
fixacdo de carbono e reforco
estrutural da folha,

correlacionado positivamente
com longevidade foliar

Densidade foliar Continuo mm2.mg.g-1 Fornece maior tolerancia a
desidratacéo

Posicao dos estbmatos Categdrico  Hipoestomatico, Controle hidrico
epistomatico e
anfistomatico
Tricomas Categorico Tectores e Defesa  estrutural  contra
glandulares herbivoros e protecdo contra
fatores ambientais

*Referéncias: PEREZ- HARGUINDEGUT et al., (2013); POORTER et al., (2009); LEIGH et al., (2012);
GUERRA et al., (2018); CORNELISSEN et al., (2003)




