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Introducéo Geral

Estudos ecofisioldgicos em sua maioria tém como objetivo avaliar a resposta de
organismos de acordo com o0 ambiente, dando informacGes de como mudancas
ambientais podem influenciar o fitnnes do individuo, e identificar quais mecanismos
podem favorecer a ocupacdo de diferentes nichos (Ackerly 2000; Luttge et al. 2007).
Tracos funcionais tém sido amplamente utilizados em estudos ecoldgicos,
especialmente, em estudos que buscam explicar como as comunidades vegetais séo
estruturadas (Diaz et al. 2004; McGill et al. 2006; Westoby & Wright 2006; Cornwell

& Ackerly 2009; Gotzenberger et al. 2012).

Em relacdo as plantas, caracteristicas funcionais incluem tamanho da semente,
concentracdo de nutrientes na folha, taxa fotossintética, area foliar especifica, entre
outros (Ackerlyet et al. 2000; Wright et al. 2004). Tais caracteristicas podem ser ditas
como aquelas que refletem adaptacGes a variagdes no ambiente e trade-offs entre
diferentes funcdes no organismo, e fornece informacdes sobre fatores bidticos e

abidticos que estruturam as comunidades (Kraft et al. 2008; Webb et al. 2010).

Inimeros processos estdo envolvidos na montagem de comunidades, tais como
diferenciacdo de nicho, filtros ambientais e competicdo por recursos (Weiher & Keddy
1995; Ackerly 2003; Stubbs & Wilson 2004; Cornwell et al. 2006; Cornwell & Ackerly
2009), e o estudo de tracos funcionais foliares em comunidades de plantas pode nos dar
indicios de quais processos sdo responsaveis por moldar a evolucdo de espécies em

comunidades vegetais.

Também a adaptacdo dos individuos para um dado ambiente pode ndo ser

somente resultado do ambiente atual, mas é também resultado de eventos ocorridos no



passado, de forma que o nicho é determinado pela historia filogenética (Wiens &
Graham 2005) de tal forma que aspectos evolutivos devem ser levados em consideracao
também em estudos ecofisioldgicos quando possivel. Nas ultimas décadas varios
estudos ecofisioldgicos tém levado em consideracdo a informacao filogenética (Ackerly
2004; Zhenget et al. 2009; Gallagher & Leishman 2012; Barolotto et al. 2012; Batalha
et al. 2011; Silveira et al. 2012), mas, estudos dessa natureza com espécies localizadas

em Campo Rupestre sdo ainda escassos.

Nessa tese avaliamos a evolucao de tragos funcionais foliares em 30 espécies de
Melastomataceae dos campos rupestres em um contexto filogenético. Nosso projeto é
pioneiro por ser talvez um dos poucos trabalhos a utilizar uma abordagem integrativa
para o estudo de atributos foliares em espécies de plantas localizadas no campo rupestre,
levando em consideracdo a histdria evolutiva das espécies. Através de métodos
comparativos filogenéticos mapeamos a evolucdo de caracteristicas funcionais foliares
de 30 espécies de Melastomataceae localizadas em habitats mésicos e xéricos no Parque
Nacional da Serra do Cipd, Minas Gerais. Escolnemos essa familia por ser uma das
mais representativas Cerrado, especialmente, nos campos rupestres (Mendonga et al.
2008; Silveira et al. 2013), e devido a sua grande diversidade filogenética, ecoldgica e
funcional, ocupando inumeros habitats (Figura 1), e com diferentes estratégias
morfologicas foliares (Figura 2) servindo como um bom modelo de estudo para
testarmos nossas hipoteses sobre evolucdo de caracteristicas funcionais foliares nos

Ccampos rupestres.

Os campos rupestres sdo ecossistemas que possuem umas das floras mais ricas
do mundo, com alto grau de endemismo, e possuem uma enorme variedade de habitats,
e caracterizado também por ter uma baixa disponibilidade de nutrientes no solo, alta

luminosidade e variacdo sazonal na disponibilidade de agua no solo (Giulietti et
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al.1997; Conceicéo e Pirani 2007; Silveira et al. 2015), com uma marcante reducdo na
precipitacdo na estacdo seca (entre julho e setembro) Figura 3. Essa sazonalidade na
disponibilidade de agua no solo foi verificada em medidas de umidade do solo
realizadas em habitats mésico e xéricos (Figura 4) em que observamos que quase todo o

periodo avaliado a umidade do solo foi maior em habitat mésico.

De acordo com Silveira et al. 2015, os campos rupestres abrigam em torno de
5011 espécies de plantas vasculares, distribuidas em 134 familias e 753 géneros,
correspondendo a cerca de 14,7% de toda a flora vascular brasileira em uma é&rea de
0,78% do territorio nacional. Embora sua extrema riqueza de espécies, 0S campos
rupestres séo atualmente um dos ecossistemas altamente ameagados, principalmente
pela ocupacgdo urbana, exploracdo turistica, mineracdo, introducdo de espécies exaticas,
que tém levado a crescente perda de habitats (Barbosa et al. 2010; Hilario et al. 2011;
Fernandes et al. 2014). Com isso, estudos que avaliem a evolucéo de tracos funcionais
de espécies localizadas nesse rico ecossistema sdo de grande importancia para
conhecermos quais processos sdo estruturadores de suas comunidades. Tais estudos
podem apontar como as espécies desse ecossistema podem responder ao crescente

impacto das atividades humanas, e ao cenério atual de mudancas climéticas globais.

Essa tese esta estruturada em trés capitulos onde buscamos responder a varias
perguntas sobre a evolucdo de tracos foliares em Melastomataceae. No primeiro
capitulo avaliamos a evolucao de caracteristicas funcionais foliares em 30 espécies de
Melastomataceae, localizadas em ambiente mésico e xérico usando o metodo de
contraste independente de filogenia para avaliar como pode ter se dado a evolucéo das
caracteristicas foliares ao longo da historia evolutiva de Melastomataceae dos campos
rupestres. Avaliamos também a ocorréncia de sinal filogenético e possivel conservacao

de nicho, e a decomposicdo da diversidade de caracteristicas ao longo da histéria
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evolutiva das espécies avaliadas. No segundo capitulo avaliamos respostas
ecofisioldgicas, especialmente o desempenho fotossintético atraves de medidas da
fluorescéncia da clorofila a e relacGes hidricas em doze espécies localizadas em habitats
mésico e xérico avaliando possiveis diferencas entre habitats e variacdo sazonal nas
respostas ecofisioldgicas. E no terceiro capitulo avaliamos a termotolerancia de 12
especies a fim de verificarmos como 0 aumento da temperatura pode afetar fenémenos

ecofisiolégicos de espécies de Melastomataceae dos campos rupestres.
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Figura 1. Exemplos de habitats xéricos (A, B, C) e mésicos (D, E, F) de localizacdo das
espécies usadas para a avaliacdo dos tragos funcionais foliares
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Figura 2. Diversidade foliar em Melastomataceae dos campos rupestres: Lavoisiera
campos-portoana (A), Trembleya laniflora (B), Lavoisiera confertiflora (C), Lavoisiera
imbricata (D), Miconia albicans (E), Miconia chamissois (F), Lavoisiera cordata (G),
Clidemia urceolata (H), Miconia stenostachya (1), Rynchantera grandiflora (J),
Comolia sertularia (K), Miconia cipoensis (L), Miconia coralina (M), Tibouchina
cardinalis (N) e Miconia theaezans (O).
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Figura 3. Precipitacdo e temperatura média do ar para os anos de 2013 e 2014 no
ambiente mésico (A) (1000 m de altitude) e xérico (B) (1200 m de altitude) no Parque

Nacional da Serra do Cipé — MG.
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2013 e 2014 em habitat mésico e xérico no Parque Nacional da Serra do Cip6 — MG.
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Tabela 1. Espécies avaliadas nos diferentes capitulos com distribuicdo geografica e seu respectivo habitat, e altitude no campo rupestre, Serra do

Cip6-MG.

Tribo

Espécies utilizadas em cada capitulo

Espécies Distribuicao Habitat  Altitude (m) Capitulo 1 Capitulo 2 Capitulo 3
Melastomeae Macairea radula Ampla Meésico 995 X
Marcetia taxifolia Ampla Xeérico 996 X
Comolia sertularia Endémica Xeérico 1334 X
Comolia stenodon Endémica Mésico 1295 X
Tibouchina candolleana Ampla Mésico 1224 X X X
Tibouchina heteromalla Ampla Mésico 1379 X X X
Tibouchina cardinalis Endémica Xérico 1247 X X X
Tibouchima martiusiana Ampla Xeérico 1247 X X
Miconieae Miconia albicans Ampla Xeérico 1051 X X X
Miconia corallina Ampla Xérico 1247 X
Miconia rimalis Ampla Xérico 1247 X
Miconia cipoensis Endémica Xeérico 1247 X X X
Miconia alborufescens Endémica Xeérico 1037 X
Miconia chamissois Ampla Meésico 1000 X X X
Miconia theaezans Ampla Mésico 1224 X X X
Miconia stenostachya Ampla Mésico 1000 X
Clidemia urceolata Ampla Mésico 1000 X
Leandra aurea Ampla Xérico 1247 X
Microlicieae Lavoisiera campos-portoana Endémica Xérico 1247 X X X
Lavoisiera confertiflora Endémica Mésico 1247 X X X
Lavoisiera caryophyllea Endémica Meésico 995 X
Lavoisiera cordata Endémica Xérico 1037 X
Lavoisiera glandulifera Endémica Xérico 1295 X
Lavoisiera imbricata Endémica Meésico 1295 X
Microlicia fulva Ampla Meésico 1295 X
Microlicia graveolens Endémica Meésico 1295 X
Microlicia tetrasticha Endémica Mésico 1295 X
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Microlicia avicularis Endémica Xeérico 1334 X
Trembleya parviflora Endémica Mésico 1295 X
Trembleya laniflora Endémica Xérico 1334 X
Rynchanthera granfiflora Ampla Mésico 1334 X
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Capitulo 1

Tracos funcionais foliares em Melastomataceae dos

Campos Rupestres sdo marcados por sinal filogenético




Tracos funcionais foliares em Melastomataceae dos Campos Rupestres séo
marcados por sinal filogenético

Resumo

Inimeros processos conduzem a evolugdo de tragos funcionais foliares em espécies
localizadas nos campos rupestres, caracterizados por sua enorme riqueza de espécies e
endemismos. Avaliamos a evolucdo de tracos funcionais foliares em 30 espécies de
Melastomataceae localizadas em habitats mésico e xérico no Campo Rupestre
relacionados com a eficiéncia na captura de luz, economia de agua e conservagdo de
recursos. Ha indicacdes de que filtros ambientais e interacbes competitivas sejam
responsaveis pela evolugdo dos tracos funcionais foliares nas espécies avaliadas e
esperamos encontrar sinal filogenético em espécies mais relacionadas com indicios de
possivel conservacdo de nicho. Entre os tracos foliares avaliados estdo a &rea foliar, area
foliar especifica, comprimento do peciolo, espessura do mesofilo e densidade de
estbmatos. Utilizamos o método de contrastes independentes de filogenia e
decomposic¢éo da diversidade ao longo dos nos para avaliar a evolucédo de tragos foliares
em um contexto filogenético. Observamos uma clara separacdo entre espécies
endémicas e de ampla distribuicdo e diferencas entre espécies de habitats mésico e
Xérico. Encontramos também inimeras convergéncias especialmente em Microlicieae e
Melastomeae, enquanto divergéncias foram observadas em Miconieae. Acreditamos que
convergéncias seja resultado da acdo de filtros ambientais, enquanto que interacdes
competitivas talvez estejam levando a divergéncia em tracos foliares avaliados
especialmente em espécies localizadas em habitats mésicos. Observamos sinal
filogenético para a maioria dos tragos avaliados, o que nos da indicios de possivel
conservagao de nicho ao longo da evolugdo de Melastomataceae. A decomposicdo da
diversidade nos nés revelou maior diversidade em direcdo ao ndé da arvore,
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especialmente no n6 em que Miconieae diverge de Melastomeae e Microlicieae.
Possivel conservacdo de nicho nas espécies avaliadas em funcdo do sinal filogenético
observado pode ser crucial no atual cenario de mudancas climaticas, no qual espécies
dos campos rupestres podem ndo serem labeis o suficiente para se adaptar a rapidas

mudancas ambientais.

Palavras chave: convergéncia, divergéncia, espécies endémicas, micro-habitats,

afloramento quartzitico, Serra do Cipd.
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Functional traits of leaves of plants of the family Melastomataceae in campos
rupestres are marked by phylogenetic signal indicating possible niche conservation
2

Abstract

Numerous processes drive the evolution of functional traits of leaves of plant species of
Campos Rupestres plant species, which are characterized by enormous species richness
and endemism. We evaluated the evolution of leaf functional traits of leaves related to
the efficiency of capturing light, water economy and the conservation of resources of 30
species of Melastomataceae of xeric and mesic habitats from campos rupestres. We
hypothesized that environmental filters and competitive interactions are responsible for
the evolution of the functional traits of leaves of the studied species, and we expect to
find phylogenetic signal in closely related species indicating possible niche
conservatism. Among the leaf traits evaluated were leaf area, specific leaf area, length
of petiole, thickness of mesophyll and stomatal density. We used the method of
phylogenetic independent contrasts and decomposition of diversity among nodes to
evaluate leaf characteristics in a phylogenetic context. We observed a clear separation
between endemic and widely distributed species, and differences between species of
mesic and Xxeric habitats. We also found numerous convergences, especially in
Microlicieae and Melastomeae, while divergences were observed in Miconieae. We
believe that the convergences in leaf characteristics are a result of the action of
environmental filters while divergences are due to competitive interactions, especially
in species located in mesic habitats. We observed phylogenetic signal for the majority
of evaluated traits, suggesting niche conservation throughout the evolution of
Melastomataceae. The decomposition of diversity among the nodes revealed greater

diversity in the direction of the root of the tree, especially the node where Miconieae
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diverges from Melastomeae and Microlicieae. The possibility of niche conservation as a
function of phylogenetic signal in the species evaluated can be crucial in the current
scenario of climate change, since these species of campos rupestres may not be

sufficiently labile to adapt to rapid environmental changes.

Key words: convergence, divergence, endemic species, microhabitats, quartzitic

outcrop, Serra do Cipo.

25



Introducéo

Tragos funcionais sdo fundamentais para o entendimento dos mecanismos que
estruturam comunidades de plantas, ja que podem estar relacionados com adaptacéo ao
ambiente de ocorréncia (McGill et al. 2006; Goétzenberger et al. 2012). Tracos ligados a
aquisicdo e utilizacdo de recursos, alocacdo de biomassa e crescimento podem
influenciar o fitness das espécies (Reich et al. 2003; Violle et al. 2007). Como exemplo,
podemos citar caracteristicas funcionais foliares tais como éarea foliar, area foliar
especifica (AFE) e caracteristicas anatdmicas foliares como espessura do mesofilo,
densidade estomatica que estdo diretamente relacionadas com a captura de luz e
eficiéncia no uso da agua e conservacao de recursos (Niinemets & Fleck 2002; Wright
et al. 2004; Poorter 2009).

E esperado que espécies ecologicamente similares apresentem tracos funcionais
similares (Ackerly and Cornwell 2007), e a similaridade morfologica entre espécies
filogeneticamente distantes ocupando um mesmo tipo de habitat pode indicar a
ocorréncia de evolucdo convergente (Ackerly et al. 2000; Webb 2000). Por outro lado, €
esperado maior divergéncia em tracos quanto maior for a distancia filogenética entre as
especies (Wiens et al. 2010). Também pode ser esperado que espécies
filogeneticamente proximas sejam fenotipicamente mais semelhantes entre si do que
especies filogeneticamente distantes, apontando para ocorréncia do sinal filogenético
(Blomberg et al. 2003; Losos 2008). Além disso, € possivel que tracos sejam retidos ao
longo do tempo em espécies relacionadas levando a existéncia conservacdo de nicho
(Losos 2008; Wiens et al. 2010). A deteccdo de um ou mais desses eventos dependera
da escala filogenética considerada, dos tragcos avaliados e também de quais processos

atuam nas regras de montagem das comunidades.
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Filtros ambientais e competicdo por recursos sdo alguns dos processos
responsaveis pela estruturacdo de comunidade de plantas, especialmente, em
comunidades montadas com base em tracos funcionais (Weiher & Keddy 1995;
Chesson 2000; Cornwell et al. 2006; Jung et al. 2010). A baixa variabilidade nos
valores de tragcos funcionais sugere forte efeito de filtros ambientais (Cornwell et al.
2006). Em contraste, a exclusdo competitiva prediz que espécies com similar uso dos
recursos nao podem coexistir, resultando em padrdes de alta dispersdo de tracos
funcionais (Kraft et al. 2008; Cornwell & Ackerly 2009). Entretanto, as espécies
também podem competir igualmente por ter similar capacidade na captura e uso dos
recursos, o que levaria a similaridade nos tracos funcionais resultando em baixa
variabilidade desses (Grime 2006). Além disso, a convergéncia também pode ser
resultante da exclusdo de espécies que possuem caracteristicas funcionais associadas
com baixa capacidade competitiva (Mayfield & Levine 2010).

Os filtros ambientais sugerem que espécies de um pool regional sé podem fazer
parte de uma comunidade local se possuem tracos funcionais que as permitam superar
condicdes e restricGes ambientais locais, tais como, seca, frio e deficiéncia de nutrientes
(Weiher & Keddy 1995). Filtros ambientais operam em tracos e eliminam os que ndo
sdo ajustados para 0 ambiente, de modo que as espécies que compdem a comunidade
sdo aquelas que sobrevivem aos filtros (Webb et al. 2002; Mayfield et al. 2009; Helsen
et al. 2012).

O campo rupestre € uma vegetacdo montanhosa caracterizada por apresentar um
mosaico de vegetacdo que se estabelece em solos derivados de rochas extremamente
antigas de origem quartzitica (Oliveira et al. 2015; Silveira et al. 2015). O campo
rupestre ocorre de forma disjunta, separados por vales e bacias, levando ao isolamento

geografico de populacdes, resultando em uma flora com um dos maiores indices de
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endemismos (Giulietti & Pirani 1988), e podem ser caracterizados como paisagens
antigas, inférteis e climaticamente estaveis (Hopper 2009; Silveira et al. 2015). A
heterogeneidade geomorfoldgica do campo rupestre resulta em uma grande diversidade
de microhabitats (Giulietti et al. 1997; Conceicdo & Pirani 2005) que devem estar
relacionados a diferentes intensidades de filtros ambientais. Dessa forma, 0os campos
rupestres podem ser considerados um sistema adequado para testar hipoOteses
relacionadas a evolucao de tracos funcionais foliares. Por essas razdes, avaliamos aqui a
diversidade de tracos funcionais foliares em 30 espécies de Melastomataceae, utilizando
0 método de contrastes independente de filogenia e decomposicdo da diversidade nos
nos de uma arvore filogenética. Escolhemos essa familia por ser dominante na regiao
Neotropical, e por ser a quarta familia mais diversificada nos campos rupestres,
ocupando uma grande diversidade de habitats e de padrdes de distribuicdo geogréafica
(Silveira et al. 2013, 2015).

Nesse trabalho ndés temos quatro questdes sobre a diversidade de tracos
funcionais foliares em espécies de Melastomataceae de campos rupestres: 1) tracos
foliares podem ser significativamente diferentes de acordo com o habitat de ocorréncia
(mésico e xérico), e diferentes entre espécies endémicas e ampla distribuicdo?
Diferencas entre espécies refletem ajustes para condi¢cdes ambientais atuais prevalentes
nos distintos habitats ou podem ser adapta¢des ocorridas no passado quando as espécies
divergiram? 2) os filtros ambientais nos campos rupestres determinam os padrdes de
diversidade de tracos? Esperamos que os filtros ambientais nos campos rupestres
fossem responsaveis pela ocorréncia de convergéncias e divergéncias nos trago
funcionais resultado da radiacdo adaptativa para diferentes habitats; 3) espécies
filogeneticamente mais relacionadas apresentam maior similaridade nos tracos

funcionais? Esperamos encontrar sinal filogenético na maioria dos tracos foliares, ou
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seja, espécies mais relacionadas apresentam maior similaridade nos tragos segundo o
movimento Browniano podendo sugerir possivel conservacdo de nicho; 4) A
diversificacdo dos tracos funcionais é ancestral (ocorrendo na raiz da arvore
filogenética), ou é fruto de eventos recentes (ocorrendo nos terminais da arvore
filogenética)? Assimetria da diversidade de tracos funcionais foliares em dire¢do a um
unico no é esperada se a taxa de evolucdo da caracteristica é alta em um unico ramo da
arvore, ou se a taxa de evolucao foi maior no passado, possibilitando maior diversidade

de caracteristica no n6 da raiz.

Material e Métodos
Area de estudo

Esse trabalho foi desenvolvido na Serra do Cipd, localizada na porcao sul da
Cadeia do Espinhaco, sudeste do Brasil. No campo rupestre, as plantas evoluiram em
um ambiente onde estdo expostas a alta luminosidade, baixa disponibilidade de
nutrientes, solos acidos e superficiais, além da variacdo sazonal na disponibilidade de
agua no solo (Silveira et al. 2015). Embora as condi¢cGes ambientais mencionadas sejam
prevalentes no campo rupestre, manchas de vegetacdo florestal com caracteristicas
mesofiticas também sdo encontradas nas matas de galerias ao longo de corregos. O
clima regional ¢ Cwb com verbes chuvosos e invernos secos com uma precipitacdo
média anual de 1500 mm (Alvares et al. 2014).

O estudo foi realizado em diversos pontos em areas localizadas no Parque
Nacional da Serra do Cip6 e APA (Area de Protecdo Ambiental) Morro da Pedreira.
Esses pontos foram classificados aqui como habitats xéricos: areas de afloramentos
rochosos, com solo raso, e alta luminosidade, onde as plantas desenvolvem-se
diretamente sobre as rochas ou em micrositios onde ha condicGes para fixacdo das
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raizes (Figura 1LA—C da Introducdo geral). Embora esses habitats recebam luz na maior
parte do dia, € comum em areas de maior altitude a presenca de nuvens em varias horas
do dia, de forma que possa ocorrer uma maior flutuagdo na temperatura e umidade do ar
ao longo do dia nessas areas. Os habitats mésicos sdo areas localizadas ao longo de
corregos com densa vegetacdo e variacdo na disponibilidade de luz resultado do
sombreamento causado pelas espécies arboreas presentes nesses ambientes; e também
campos graminosos onde o solo é arenoso e mais profundo, e as espécies também estédo
expostas a alta luminosidade (Figura 1D-F da Introducéo geral).

Para caracterizar a umidade do solo nos habitats mésicos e xéricos foi
empregado um medidor FieldScout TDR 100 (Spectrum Tecnologies Inc., USA). Em
cada habitat durante todos os meses entre marco de 2013 e setembro de 2014 foram
efetuadas cinco medidas utilizando-se pinos de 12 cm de comprimento (Figura 4 da

Introducdo Geral).

Coleta de dados de tragos funcionais foliares

Foram avaliados 15 tragos funcionais relacionados a eficiéncia na captura de luz,
economia de &gua e conservacgdo de recursos (Pérez-Harguindeguy et al. 2013; Tabela
2) em 30 espécies de Melastomataceae (Tabela 1, Introducdo geral). Em cada espécie
foram selecionados dez individuos com altura semelhante e coletados quatro metameros
(entre-no, peciolo e folha) de cada individuo no terceiro entre-nd, garantindo que suas
folhas ja estivessem completamente expandidas. Os metameros foram fotografados com
uma camera digital Nikon com o uso de uma escala, levados em estufa para secagem a
70°C até atingir peso constante. Foi obtida a massa seca total dos metameros e
separadamente para cada um de seus componentes (folha, peciolo e entre-ng). O
comprimento do peciolo, entre-nd e a area foliar foram obtidos com imagem fotogréafica
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calibrada com escala conhecida, usando o programa Sigma Scan Pro5 SPSS Inc. Com
os valores de éarea foliar e peso seco das folhas, foram obtidos a Area Foliar (AF), Razéo
de Area Foliar por metamero (RAF,) e a Area Foliar Especifica (AFE) (Tabela 2).

Para a obtencdo dos tracos anatébmicos foram utilizadas folhas expandidas,
localizadas no terceiro entre-nd, de cinco individuos por espécie, sendo trés folhas por
individuo. As folhas foram fixadas em FAA 50% e armazenadas em alcool 70%
(Johansen 1940). Fragmentos da regido mediana da folha foram incluidos em
Paraplast®, seccionados em micrétomo rotativo, e corados com Safranina e Azul de
Astra (Kraus & Arduin 1997). Laminas foram montadas em gelatina glicerinada e
fotografadas em microscopio Zeiss modelo Primo Star com cadmera fotografica Canon
modelo A650. Foram estimadas as espessuras da epiderme na face adaxial e do tecido
clorofiliano (parénquima palicaddico e lacunoso, (Tabela 2) através do software
ImagePro-Plus 4.1. Para a determinacdo da densidade estomaética, foi realizada a
dissociacdo de epiderme de fragmentos da regido mediana da folha utilizando-se
hipoclorito 50%. As epidermes foram coradas com Safranina e Azul de Astra 10%, e
montadas entre lamina e laminulas sendo considerados 30 campos por individuos, e

cinco individuos por espécie.

Analises estatisticas e ecofilogenéticas

Foi realizada uma andlise de componentes principais para verificar a relacdo
entre os tracos funcionais foliares avaliados e as espécies estudadas, utilizando a
transformacdo quando necessario. Avaliamos se os tracos funcionais foliares diferiam
entre 0s habitats mésicos e xéricos, e em relacdo a distribuicdo geografica das espécies,
através da GLM (General Linear Model) no ambiente R (R Development Core Team
2014). Os tracos funcionais foliares foram as variaveis dependentes, enquanto que 0s
habitats e a distribuicdo geografica foram as variaveis independentes.
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Para investigar a diversidade dos tracos funcionais foliares foi construida uma

superarvore ultramétrica no Phylomatic (http://www.phylodiversity.net/phylomatic/).

As relacBes entre espécies foram melhoradas e politomias foram resolvidas com base
nas atuais filogenias publicadas (Renner et al. 2001; Fristsch et al. 2004; Goldenberg et
al. 2008; Michelangeli et al. 2008, 2013) no Mesquite (Maddison & Maddison 2008).
NOs com estimativas de datacdo conhecidas foram utilizados para calibragdo dos
tamanhos dos ramos através do algoritmo BLADJ do Phylocom (Webb et al. 2006).
Foram calculados os contrastes independentes de filogenia (PIC’s) para cada um dos
tracos foliares no Analysis of Traits do Phylocom (Webb et al. 2006). Para todos 0s nos,
o tamanho do contraste é o valor estimado do traco em um nd filho, menos o valor
estimado do segundo no filho, dividido pela raiz quadrada do comprimento total entre
os dois nos (Felsenstein 1985). Convergéncias e divergéncias nos nds foram calculadas
para cada traco individualmente (Moles et al. 2005). Também foi calculado o sinal
filogenético usando o teste K de Blomberg com 100.000 randomizacg6es (Blomberg et
al. 2003; Munkemidiller et al. 2012), usando o pacote ‘picante’ (Kembel et al. 2014) no
ambiente R (R Development Core Team, 2014).

Para investigar a particdo da diversidade ao longo dos nés da arvore filogenética
foi calculado o indice de entropia quadratica (diversidade de RAQ) para cada trago
avaliado (Pavoine et al. 2010). A contribuicdo para a diversidade em um né em
particular € igual a diversidade de tracos entre espécies do grupo descendentes desse nd
(Pavoine et al. 2010). Primeiramente foi gerada uma distancia multivariada baseada em
todos os tracdes simultaneamente de acordo com Pavoine et al. 2009, e também foi
gerada uma distancia baseada em cada traco separadamente. Nés avaliamos se a
diversidade de tracos esta contida em um unico no (single-nodes skewness test —SN), ou

se a diversidade esta contida em alguns nds (few-nodes skewness test — SN). Também
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avaliamos se a diversidade de tracos esta mais concentrada em direcdo a raiz da arvore
ou mais em direcdo aos nds terminais (Root/tips skewness test — RT). Todos esses
testes foram feitos com 1000 permutagGes utilizando também o ambiente R com 0 uso

da fun¢ao ‘rtest.decdiv’ desenvolvida por Pavoine et al. (2010).

Tabela 1. Espécies avaliadas, seu respectivo habitat, distribuicdo geografica e altitude no

Campo Rupestre, Serra do Cip6-MG

Tribo Espécies Habitat  Distribuicdo  Altitude (m)
Melastomeae Macairea radula Mésico Ampla 995
Marcetia taxifolia Xeérico Endémica 996
Comolia sertularia Xérico Endémica 1334
Comolia stenodon Mésico Endémica 1295
Tibouchina candolleana Mésico Ampla 1224
Tibouchina heteromalla Mésico Ampla 1379
Tibouchina cardinalis Xeérico Endémica 1247
Miconieae Miconia albicans Xeérico Ampla 1051
Miconia corallina Xeérico Ampla 1247
Miconia rimalis Xérico Ampla 1247
Miconia cipoensis Xérico Endémica 1247
Miconia alborufescens Xeérico Endémica 1037
Miconia chamissois Mésico Ampla 1000
Miconia theaezans Mésico Ampla 1224
Miconia stenostachya Mésico Ampla 1000
Clidemia urceolata Mésico Ampla 1000
Leandra aurea Xérico Ampla 1247
Microlicieae Lavoisiera campos-portoana Xérico Endémica 1247
Lavoisiera confertiflora Mésico Endémica 1247
Lavoisiera caryophyllea Meésico Endémica 995
Lavoisiera cordata Xeérico Endémica 1037
Lavoisiera glandulifera Xérico Endémica 1295
Lavoisiera imbricata Mésico Endémica 1295
Microlicia fulva Mésico Ampla 1295
Microlicia graveolens Mésico Endémica 1295
Microlicia tetrasticha Mésico Endémica 1295
Microlicia avicularis Xeérico Endémica 1334
Trembleya parviflora Meésico Endémica 1295
Trembleya laniflora Xérico Endémica 1334
Rynchanthera grandiflora Meésico Ampla 1334
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Tabela 2. Tragos funcionais foliares avaliados, descricdo dos tragos e referéncias.

Tracgos Foliares

Descricéo

Referéncias

Massa seca do Metamero
(mg)

Area Foliar Especifica—
AFE (cm®g-") Area foliar
por unidade de massa seca

Avrea Foliar (cm?) e massa
seca da folha (mg)

Razdo de Area Foliar por
Metdmero - RAFm
(cm’g™)

Comprimento do Peciolo
(cm) e Comprimento do
entre-né (cm)

Espessura do mesofilo
(nm)

Espessura da Epiderme
(nm)

Hipoderme (um)

Posicéo do estbmato -
adaxial e abaxial,
densidade estomatica (n°
por mm?)

Parénquima Paligadico e
Lacunoso (um)

Parénquima
Palicadico/Parénquima
Lacunoso - PP/PL

A plasticidade da planta depende das respostas plasticas e das
caracteristicas individuais dos metameros.

Tem relacdo direta na assimilagéo de carbono, e balango de
energia refletindo a alocacdo de biomassa para interceptacéo de
luz, sendo, portanto, um trago de economia da folha.

A Avrea Foliar varia amplamente entre os ambientes e
ecossistemas, reflete o investimento de biomassa na captura de
luz, além de estar relacionada com a SLA. E um importante traco
a ser avaliado em nivel de comunidade.

Reflete o investimento em biomassa no nivel do metamero em
exposicao da folha e captura de luz.

Sao importantes na posicao espacial das folhas. Ha evidéncias de
que os peciolos sejam mais rigidos sob maior irradiancia como
resultado de maiores investimentos em biomassa para apoiar 0
tecido.

Protecdo contra herbivoria e reducdo de sua digestibilidade; e
conservacao de agua e nutrientes.

Protecéo contra UV-B e conservagao da agua.

Estoque de &gua na folha, especialmente em ambientes secos.

Plantas de habitats xéricos apresentam em geral maio nimero de
estbmatos por unidade de area. Estdmatos em ambas as faces
aumenta a condutancia do CO, na folha, caracteristica presente em
espécies de habitats xéricos.

Maior desenvolvimento do parénquima pali¢adico e diminuigdo
do parénquima lacunoso e do espaco intercelular; parénquima
palicadico espesso e compacto provem um eficiente sistema na
limitacdo da perda de agua em ambientes com pouca agua ou
durante periodos de seca;

Alta razédo entre PP/PL sugere arranjo compacto de células
aumentando a superficie de area do mesofilo facilitando a
absorcédo de CO,, mantendo a fotossintese sob condigdo de seca.

Dong et al. (1996)

Westoby et al. (2000);
Niinemets (2002);
Wright et al. (2004)

Westoby et al. (2000)

Poorter (2009)

Poorter (2009);
Niinemets (1998);
Niinemets & Fleck,
2002

Turner (1994);
Marques et al. (2000);
Rossato & Kolb
(2010)

Turner (1994)

Turner (1994)
Fahn & Cutler (1992)

Elias et al. (2003)

Marques et al. (2000);
Rossato & Kolb
(2010); Fahn and
Cutler (1992)

Chartzoulakis et al.
2000.
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Resultados

A andlise de componentes principais mostrou que ndo houve uma clara
separacdo entre espécies que ocorrem nos ambientes xéricos e mésicos (Figura 2A).
Espécies de Microlicieae foram associadas positivamente com densidade de estdmatos
na face adaxial, e negativamente com a area foliar, massa foliar, comprimento do
peciolo, e densidade abaxial de estbmatos. Por outro lado, espécies de Miconieae foram
positivamente relacionadas com area foliar, massa seca do metdmero e da folha,
comprimento do entre-nd e densidade de estdbmatos na face abaxial. Espécies de
Melastomeae tiveram uma posicdo intermediaria, porém espécies de ambiente xérico
estiveram mais proximas de Microlicieae enquanto que as de ambiente mésico foram
mais préximas as Miconieae (Figura 2A). O PCA2 ndo contribuiu para a separacdo das
espécies entre tribos, ou microambientes. Em relacdo a distribuicdo geografica, o PC1
separou claramente as espécies endémicas e de ampla distribuicdo geografica (Figura
2B). As espécies endémicas foram positivamente associadas com densidade de
estbmatos na face adaxial, enquanto que espécies de distribuicdo ampla foram
positivamente relacionados com é&rea foliar, massa seca do metdmero e da folha,
comprimento do entre-n6 e densidade de estdbmatos na face abaxial (Figura 2B). O
PCA2 ndo contribuiu para a separacdo de espécies com diferentes distribuicdes

geogréficas. Os dois primeiros eixos explicaram 57.8% da variacao total.
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Figura 2. Analise

PCA 1 (39.9 %)

de componentes principais (PCA) para 30

espécies de

Melastomataceae de campo rupestre, em relacdo as tribos avaliadas, sendo simbolos

cheios para espécies de habitat xérico e simbolos vazios para espécies de habitat

mésicos (A) e distribuicdo geogréafica das espécies (B).
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Dos quinze tracos avaliados, sete foram significativos entre espécies de
diferentes habitats (Tabela 3). No ambiente mésico, as espécies apresentaram maiores
valores de comprimento do peciolo, maior AFE, razdo de area foliar/metamero e
espessura da hipoderme. No ambiente xérico, as espécies apresentaram maior espessura
da epiderme adaxial, do parénquima palicddico e a razdo parénquima
palicadico/lacunoso.

Das quinze variaveis, apenas quatro ndo foram estatisticamente significativas
entre espécies endémicas e de ampla distribuicdo. Conforme esperado, a area foliar,
massa seca do metdmero, massa seca da folha, comprimento do entre-n6 e do peciolo,
espessura do mesofilo, da hipoderme e do parénquima lacunoso e densidade de
estdmatos na face abaxial foram significativamente maiores em espécies de ampla
distribuicdo, enquanto que as espécies endémicas apresentaram maior razao parénquima
palicadico/lacunoso, maior espessura do mesofilo, e maior densidade adaxial de
estdmatos. Nenhuma das espécies de ampla distribuicdo apresentou estdbmatos na face

adaxial da epiderme (Tabela 3).
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Tabela 3. VValores médios e desvio-padréo para as tragos foliares avaliados, em espécies endémicas e de ampla distribuicéo, localizadas em habitat mésico e

xérico no campo rupestre. ANOVA one-way; p- valor ***< 0.001, **< 0.01, *<0.05. ns (ndo significativo)

Habitat Distribuicdo
Tracos Foliares
Meésico Xeérico p-valor Endémica Ampla p-valor

Area Foliar (log+1; cm?) 12,93+1,2 10,6£1,0 ns 4,3+0,7 21,710 falekad
Massa seca do Metamero (log;mg) 0,44+0,04 0,58+0,06 ns 0,23+0,04 0,88+0,08 faleka
Massa seca da folha (log+1mg) 0,38+0,04 0,48+0,05 ns 0,030,006 0,091+0,005 faleka
Comp. do entre-nd (log mm) 1,44+0,09 1,46x0,11 ns 0,95+0,08 2,1+£0,09 Fxk
Comp. do peciolo (mm) 0,69+0,03 0,51+0,05 fleka 0,19+0,03 1,14+0,04 fleka
Area foliar especifica (raiz; cm?g?) 44,4+1,8 25,7+0,95 Fekee 34,60+21,3 35,67+21 ns
Razdo de area foliar/Met. (raiz) 35,8+1,5 21+0,7 falalel 27,917 29+17 ns
Espessura do mesofilo (raiz; pm) 165,13+£71  169,53+71,2 ns 185,2+8,0 150,2+7,7 Fxk
Espessura da Epiderme adaxial (log+1;um) 15,1+0,7 28,3+2,3 il 22+16,7 21,3£16 ns
Espessura da Hipoderme (log; pum) 13,8+4,3 1,0+0,5 ** 2,58+2 14,7442 foleka
Espessura do Parénquima Palicadico - PP (log; 86+4,6 108,8+5,4 *x 98,415,0 94,745,4 ns
pm)

Espessura do Parénquima Lacunoso - PL (raiz; 59+3,5 62,5+4,5 ns 54,15+4,3 69,5+3,8 falekel

pm)
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PP/PL
Densidade de estdmatos abaxial (raiz; mm?)

Densidade de estdmatos adaxial (log+1; gmm?)

1,54+078
997,7+60

173+33

0,50+0,01
880,5+59

112,5+24

**k*

ns

ns

2,15+0,97
660,8+45

252,3+32,5

1,66+1,4
1295+51,3

Ob

**k*

**k*k

*k*k
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NOs observamos divergéncias e convergéncias para a maioria dos tracos
funcionais foliares avaliados, com predominancia de convergéncias em Microlicieae e
Melastomeae, e de divergéncias em Miconieae (Figura 3). O padrédo de divergéncia em
Miconieae e convergéncias em Microlicieae e Melastomeae foram bastante consistente
para &rea foliar, massa seca da folha e do metdmero, comprimento do entre-né e do
peciolo, e densidade de estdmatos na face abaxial (Figura 3A-E, H). Para AFE e razédo
de area foliar/metdmero foram observadas divergéncias em Microlicieae e
convergéncias em Melastomeae (Figura 3F-G, respectivamente). Detectamos
convergéncias na densidade de estdmatos na face adaxial, apenas em espécies de
Microlicieae (Figura 3l) e divergéncias apenas em Melastomeae para epiderme adaxial
da folha (Figura 3J). Para o parénquima palicadico, parénquima lacunoso, espessura do
mesofilo, razdo pp/pl foi observado um Unico evento (convergéncia ou divergéncia)
para um no (dados ndo mostrados).

Apesar das convergéncias e divergéncias observadas para a maioria dos tracos
funcionais, sinal filogenético foi observado em nove das quinze caracteristicas avaliadas
(Tabela 4), com alto valor de K para comprimento do peciolo, seguido da massa seca da
folha, massa seca do metamero, hipoderme, e area foliar (Tabela 4). Espessura da
epiderme na face adaxial, comprimento do entre-n0, densidade adaxial e abaxial de

estomatos também apresentaram valores de K significativos (Tabela 4).
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Tabela 4. Resultado de sinal filogenético (K — Blomberg) com 100,000 aleatoriza¢des. NS: ndo

significativo (p > 0,05).

K P
Avrea foliar (log+1; cm?) 0,754 <0,001
Massa seca do metamero (log+1; g) 0,977 <0,001
Massa seca da folha (log+1; g) 0,984 <0,001
Comprimento do entre-nd (log+1; cm) 0,698 <0,001
Comprimento do peciolo (cm) 1,212 <0,001
Area foliar especifica (\; em?® gt 0,156 NS
Raz#o de area foliar/metamero 0,116 NS
Espessura da Epiderme adaxial (log; pum) 0,315 0,017
Espessura da Hipoderme (log+1; um) 0,891 0,015
Espessura do Parénquima palicadico (um) 0,125 NS
Espessura do Parénquina lacunoso (V; pm) 0,194 NS
Razdo parénquima palicadico/parénquima espon;joso NS
(log+1) 0,244
Espessura do mesofilo (V; um) 0,152 NS
Densidade abaxial de estdmatos (V; unid. mm) 0,301 0,005
Densidade adaxial de estématos (log+1;unid. mm'z) 0,644 0,002
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Miconia theaezans
Miconia rimalis
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Figura 3. Arvore filogenética de 30 espécies de Melastomataceae mostrando a
localizagdo de convergéncias (9, divergéncias (<) para area foliar (A), massa seca da
folha (B), massa seca do metamero (C), comprimento do entre-n6 (D), comprimento do
peciolo (E), AFE (F), razdo de é&rea foliar/metdmero (G), densidade de estdmatos

abaxial (H), densidade de estomatos adaxial (1) e epiderme adaxial (J).
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Em relacdo a decomposicdo da diversidade nos nds ao longo da arvore, quando
avaliamos todos os tracos juntos, a diversidade se mostrou concentrada em poucos nos,
especialmente no n6 onde ocorreu a separagdo entre Miconia do grupo
Melastomeae/Microlicieae (Figura 4A). Para seis dos 15 tracos avaliados o mesmo
padrdo foi observado, com maior diversidade localizada em um unico nd, ou poucos
nos, e com grande diversidade mais préxima da raiz onde ocorreu a separacdo de
Miconia dos demais grupos (Figura 4B-F, D). Apenas para epiderme adaxial (Figura 41)
e densidade adaxial de estbmatos (Figura 4P) maior diversidade foi observada no node

Melastomeae/Microliciae (Figura 4).
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Figura 4. Decomposicdo da diversidade nos nds da arvore filogenética de
Melastomataceae para os tracos funcionais foliares. A diversidade total de cada traco é
indicada pela TQE (Total Quadratic Entropy). Sdo mostradas a significancia dos testes
SN (Single Nodes), FN (Few Nodes) e RT (Root/Tips) skewness test, e a % da

diversidade no nd que concentra 0 maximo da diversidade € indicada em cada figura.
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Discussao

Entender os fatores que controlam a distribuicdo geografica de espécies e sua
coexisténcia é um dos maiores desafios em ecologia de comunidades. Esta questdo tem
sido abordada de diversas maneiras, e uma das mais promissoras é aquela que assume
gue a montagem das comunidades é baseada em tragos funcionais (McGill et al. 2006;
Gotzenberger et al. 2012). Neste estudo, demonstramos que espécies com diferentes
distribuicbes geograficas e que colonizam diferentes habitats divergem em tracos
funcionais relacionados a captura de luz e economia hidrica. Além disto, fornecemos
evidéncias de que mudancas de tracos podem contribuir para a coexisténcia de espécies
de Melastomataceae em campos rupestres.

A marcada sazonalidade climatica dos campos rupestres € considerada uma
importante pressdo seletiva que favoreceu a evolugéo de tragos relacionados a economia
de agua (Silveira et al. 2015). Ambientes xéricos e mésicos apresentam diferentes
capacidades de retencdo de agua, especialmente durante a estacdo seca, e seria esperado
que as diferentes comunidades de plantas que se estabelecem nestes diferentes
ambientes evoluissem contrastantes sindromes funcionais (Ackerly et. al 2000).
Observamos diferengas entre os tragos de especies que ocorrem nos diferentes habitats.
Ao compararmos espécies de habitat xérico vs mésico, foi possivel identificar diferencas
significativas em sete dos 15 tracos avaliados. Possivelmente, o sinal filogenético para
grande parte dos tracos foliares avaliados pode indicar uma possivel conservagdo de
nicho para as espécies avaliadas. Também, a maior diversidade contida no no da raiz
para a maioria dos tracos foliares avaliados aponta para a importancia de eventos
passados moldando a evolugdo de caracteristicas funcionais foliares em

Melastomataceae de campo rupestre.
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A separacdo de Microlicieae das demais tribos observada no PCA se deve pela
presenca de estbmatos na face adaxial que ocorrem quase exclusivamente em
Microlicieae, e pela menor area foliar, menor comprimento do entre-nd, seu menor
massa seca do metdmero, menor massa seca da folha, menor comprimento do peciolo e
menor densidade de estdbmatos abaxial. Tragos anatdmicos foliares também foram
capazes de capaz de distinguir as espécies em quatro grupos funcionais em um estudo
com doze taxa de Lychnophorinae dos campos rupestres (Lusa et al. 2014). Também, a
maioria das espécies de Melastomeae e Miconieae avaliadas nesse estudo sdo espécies
de ampla distribuicdo (Goldenberg et al. 2013), e ocupam ambientes com caracteristicas
mésicas (menor exposicdo a luz, e maior disponibilidade de agua). A contrastante
distribuicdo geogréafica entre estas tribos explicaria maior area foliar, maior peso seco da
folha, maior comprimento do entre-n6 e peciolo. Por outro lado, uma menor area foliar
e folhas majoritariamente sésseis observada em espécies de habitat xérico sdo
importantes, pois proporciona um auto-sombreamento nas horas mais quentes do dia
(Takenaka 1994; Niinemets 1998; Falster & Westoby 2003; Franca et al. 2012). O
pequeno tamanho da folha é importante para o balanco de energia e arquitetura
hidraulica, com pequenas folhas geralmente observadas em condi¢bes de seca e alta
exposicao a luz, tipico de habitats xéricos (Ackerly & Cornwell 2007).

Maiores valores para comprimento do peciolo e do entre-ndé observado
especialmente em Miconieae pode ser uma adaptacdo das espécies a uma maior
variacdo na disponibilidade de luz encontrada no habitat mésico, onde a maioria das
especies amostradas nessa tribo é de alguma forma sombreada por espécies arbéreas. O
comprimento do entre-no6 e peciolo sdo importantes para 0 posicionamento espacial das

folhas, estdo relacionados ao investimento de biomassa em suporte biomecanico,

46



hidraulico e refletem a eficiéncia no investimento de biomassa para o forrageamento da
luz (Brites & Valladares 2005; Poorter 2009). Além disso, folhas maiores exigem um
grande investimento da massa do metamero na constru¢do de peciolos maiores para
apoiar suas folhas, e evitar o auto-sombreamento (Pearcy et al. 2005; Niinemets et al.
2007). Diferencas para AFE observadas entre espécies de habitat mésico e xérico
condizem com outros trabalhos em que foram observados menores valores de AFE com
0 decréscimo da umidade e disponibilidade de nutrientes no solo (Fonseca et al. 2000;
Niinemets & Fleck 2002).

A maioria das espécies de Miconieae sdo tipicas de formacdo florestal
(Goldenberg et al. 2013) o que poderia explicar a grande variagdo em caracteristicas
foliares relacionados com a aquisicdo de luz. Maior espessura do mesofilo, e maior
parénquima palicaddico observado no nosso estudo sdo caracteristicas tipicamente
encontradas em espécies de habitats xéricos, e provém um eficiente sistema na limitagédo
da perda de 4gua em ambientes com pouca agua ou durante periodos de seca (Fahn and
Cutler 1992; Vogelmann 1993). Maior epiderme adaxial encontrada em espécies de
habitat xérico é importante por diminuir a perda de agua, ou ataque de herbivoros, e
protecdo contra raios UV-B (Turner 1994). A presenca de estbmatos na face adaxial
observada apenas em Microlicieae é fundamental para a permanéncia em um ambiente
xérico. A caracteristica anfiestomatica € comum em espécies de habitat xérico (Fahn
and Cutler 1992), e a presenca de estdbmatos em ambas as faces aumentaria a
condutancia do CO, na folha, permitindo uma troca gasosa mais eficiente quando
comparada com folhas hipoestomaticas (Mott et al. 1982; Elias et al. 2003). A alta
densidade estomatica observada em espécies de habitat xérico é também uma
caracteristica de ambientes xéricos, estando relacionada com a reduzida disponibilidade

hidrica. Mais estdmatos por mm?® em espécies endémicas podem prover um melhor
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controle hidrico, sobretudo, onde a agua é um fator limitante em alguma época do ano
(Aasamaa et al. 2001; Pearcy et al. 2006).

Diversos fatores podem contribuir para determinar o padrdo de distribuicao
geografico das espécies (Brown et al. 1996). Encontramos fortes diferencas entre
espéecies endémicas e de ampla distribuicdo que podem ser resultado de diferentes
pressdes seletivas ocorridas no passado quando as espécies divergiram e colonizaram o
campo rupestre. Portanto, demonstramos aqui que além de tragos relacionados a
biologia reprodutiva (Santos et al. 2012), tracos funcionais também podem contribuir
para a expansao da distribuicdo geografica de Melastomataceae de campos rupestres.

Acreditamos que convergéncias observadas para a maioria dos tracos foliares
avaliadas em Microlicieae e Melastomeae possa ser resultado da acdo de filtros
ambientais moldando a evolucdo dos tragos nessas duas tribos. Nos habitats xericos a
dréstica diminuicdo da umidade do solo da estacdo chuvosa para a estagcdo seca (Silveira
et al. 2012) pode atuar como filtro ambiental levando a convergéncia em alguns tracos
foliares em Melastomataceae. Negreiros et al. (2014) também apontam para o possivel
papel de solos extremamente inférteis atuando como filtro ambiental. A acdo de filtros
ambientais leva as espécies a convergirem para uma caracteristica ideal, tornando-as
funcionalmente semelhantes (Maire et al. 2012). Também a exclusdo competitiva pode
levar ao agrupamento dos tracos, similar ao que é observado quando os filtros
ambientais operam quando caracteristicas relativas a habilidade competitiva sdo
filogeneticamente conservadas (Mayfield & Levine 2010). Além disso, é possivel que o
padrdo convergente observado em Microlicieae e Melastomeae tenha relacdo com a
filogenia, ja que sdo grupos irmdos. Marteinsdéttir e Erikson (2014) também
encontraram convergéncia para AFE em um estudo de uma comunidade local de

gramineas. Para as espécies estudadas, existem evidéncias de convergéncia funcional
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para a germinacdo e dorméncia de sementes (Silveira et al. 2012), reforcando a ideia de
que os filtros ambientais exercem grande pressdo seletiva nas espécies de campo
rupestre.

O padrdo divergente para area foliar e comprimento do peciolo observados em
Miconieae pode indicar a importancia da competicdo por luz em espécies nessa tribo,
sobretudo, as espécies que estdo localizadas em habitats mésicos. Além disso, o padrdo
divergente observado para a densidade estomatica abaxial em Miconieae pode ser
explicado também pelo maior nimero de espécies dessa tribo presente em micro-habitat
com algum sombreamento. Nessa condi¢do, especies com similar tracos similares séo
esperadas que tivessem requerimento similar de recursos e dessa forma podem competir
intensamente, de forma que a competicdo pode ser minimizada se as espécies diferem
de outras espécies da comunidade, o que levaria a dispersdo nos tracos foliares em
escala local (Violle & Yiang 2009). Também, Scheffer and Nes (2006) demonstraram
que a co-evolucdo de caracteristicas sobre condi¢cdes competitivas pode resultar em
especies que sao suficientemente divergentes para coexistir em determinado nicho, mas
também podem resultar em agrupamento de espécies muito semelhantes que coexistem
por competir de forma relativamente igual. Ao contrario, lidar com filtros ambientais
como 0s que sdo observados em habitats xéricos pode levar a uma menor dispersdo nos
tracos foliares de modo que as espécies apresentem convergéncia para esses tracos
(Weiher & Keddy 1995; Maire et al. 2012). Além disso, fendmenos como hibridacéo,
poliploidia, apomixia observados em Miconieae podem explicar em parte, a riqueza de
especies e a diversidade de formas observadas nesse grupo (Mendes-Rodrigues &
Oliveira 2012, Santos et al. 2012), eventos esses que podem ter relacdo com o grande

namero de divergéncias observadas em Miconieae. Liu et al. (2015) também
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encontraram sinal filogenético para varios tracos foliares em Magnoliaceae e atribui isso
a grandes divergéncias entre linhagens de Magnoliaceae.

O sinal filogenético observado para a maioria dos tracos funcionais foliares
avaliados, associado com o padrdo global de diversidade nos nds da raiz da arvore
sugere que eventos remotos tenham exercido maior importancia na evolucdo destes
tracos, do que eventos mais recentes. 1sso também sugere que a maioria das espécies
apresenta conservacao de nicho para a maioria dos tracos avaliados, embora a existéncia
de sinal filogenético ndo necessariamente indica que a caracteristica seja conservada,
enguanto que o baixo sinal filogenético ndo necessariamente indica que 0s tragos sdo
labeis (Wiens et al. 2010; Crisp & Cook 2012). Em contraste, eventos recentes podem
levar a diferentes estratégias evolutivas resultando em convergéncias especialmente em
Microlicieae. Eventos recentes estariam moldando a evolucdo de caracteristicas
funcionais foliares no recente grupo de Microlicieae (3,7 milhdes de anos), o que
coincide com a evolucdo deste clado quase endémico dos campos rupestres (Fritsch et
al. 2004). As convergéncias observadas, principalmente em Microlicieae e Melastomeae
sugerem a manutencdo de caracteristicas que permita o estabelecimento e permanéncia
em ambientes estressantes tais como 0s predominantes habitats xéricos, e também
podem refletir o efeito filogenético, ja que sdo grupos irmaos.

As divergéncias observadas principalmente em Miconieae também podem ser
resultados de eventos ocorridos no passado, especialmente quando ocorreu a separacao
de Miconia do grupo Melastomeae/Microlicieae. Em toda a linhagem, quando as
especies se estabelecem em ambientes onde uma dada caracteristica ndo € mais
vantajosa, a caracteristica anteriormente conservada é rapidamente perdida, e tais perdas
podem ocorrer repetidamente em linhagens independentes (Crisp & Cook 2012). Além

disso, espécies relacionadas podem divergir em algum aspecto ecoldgico para se adaptar
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a diferentes partes do ambiente e para minimizar a sobreposi¢do de recursos, e essa
divergéncia pode ser repetida ao longo de muitos clados (Losos 2008; Crisp & Cook
2012), como seria o caso das multiplas divergéncias observadas em Miconieae.

O padréo de convergéncias e divergéncias observado para os tracos funcionais é
coerente com as maultiplas mudancas em tracos ao longo da evolucdo das
Melastomataceae, fundamentais para ocupacdo de uma enorme variedade de habitats.
Mudangas de tracos ao longo da filogenia podem contribuir para explicar a coexisténcia
de espécies (através da segregacdo de nicho) em ambientes megadiversos como o
campo rupestre. O sinal filogenético observado para a maioria dos tracos foliares
avaliados ao longo da evolucdo de Melastomataceae pode ser um indicio de possivel
conservacao de nicho, uma vez que a flora do campo rupestre é formada por espécies
que se originaram em diferentes biomas (Silveira et al. 2015) e mantiveram seus tragos.
O sinal filogenético detectado para a maioria dos tracos funcionais tem importantes
implicacdes para a conservacao da biodiversidade, pois se a tolerancia climética de uma
espécie ndo é ampla o suficiente para abranger as novas condi¢es ou se adaptar a essas
mudancas, as espécies com forte conservacao nicho podem migrar ou serem extintas,
enguanto que espécies com caracteristicas mais labeis podem se adaptar (Wiens et al.
2010). Dessa forma, os resultados encontrados nesse trabalho tém grande importancia,
visto que as espécies avaliadas em sua maioria sdo exclusivas de ambientes
montanhosos como os Campos Rupestres, que por sua vez sdo 0s mais impactados pelas

mudancas climaticas (Colwell et al. 2008).
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Relacdes hidricas e fotossintese em Melastomataceae do campo rupestre: efeitos da
sazonalidade e do habitat

Resumo

O Campo Rupestre € caracterizado pela presenca de solos &cidos com baixa
disponibilidade de nutrientes, alta luminosidade e variacdo sazonal na disponibilidade
de &gua no solo, além de uma complexidade de tipos de solos que determinam a
ocorréncia de um mosaico de habitats mésico e xéricos. Essa variagdo sazonal na
disponibilidade de agua aliada a alta luminosidade pode provocar diminuicdo no
potencial hidrico foliar e fotoinibicdo levando as espécies a desenvolverem mecanismos
para lidar com essas adversidades ambientais. Nesse estudo avaliamos o status hidrico,
desempenho fotossintético e medidas de curvas de resposta a luz em 12 espécies de
Melastomataceae do Campo Rupestre localizadas em habitat mésico e Xxérico.
Hipotetizamos que o estresse hidrico sazonal pode levar ao decréscimo no potencial
hidrico foliar, especialmente, em espécies de habitat xérico, e também pode ocasionar
fotoinibicdo devido a alta luminosidade associada com o estresse hidrico. Avaliamos o
status hidrico atraves de medidas do potencial hidrico foliar, e avaliamos a ocorréncia
de fotoinibicdo com medidas de rendimento quéntico potencial (Fv/Fm) através de
medidas de fluorescéncia da clorofila. Espécies de habitat xérico apresentaram valores
de potencial hidrico mais negativo especialmente na estacéo seca, e com decréscimos no
meio do dia. Alem disso, fotoinibi¢cdo também foi detectada em quase todas as espécies
de habitat xérico e em algumas espécies de habitat mesico, principalmente, na estacdo
seca. Espécies de habitat xérico apresentaram maiores valores de Maxima Taxa de

Transporte de Elétrons (ETRmax) € Densidade de Fluxo de Fotons Fotossintetizantes
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(DFFFg0%) quando comparadas com espécies de habitat mésico, mostrando que as

especies se adaptam a alta intensidade de luz presente especialmente em habitat xérico.

Palavras chave: curvas de resposta a luz, respostas ecofisioldgicas, espécies

endémicas, fluorescéncia da clorofila, potencial hidrico foliar.
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Water relations and photosynthesis in Melastomataceae the rocky fields: effects of

seasonality and micro-habitat

Abstract

Campo rupestre is characterized by the presence of acidic soils with low nutrient
availability, high luminosity and seasonal variation in the availability of water, as well
as a complexity of soil types that produce a mosaic of mesic and xeric habitats. This
seasonal variation in water availability combined with the high luminosity can cause
photoinhibition and a decrease in leaf water potential causing species to develop
mechanisms to deal with these environmental adversities. In this study we evaluated the
hydric status, photosynthetic performance and measures of the light response curves for
12 species of the family Melastomataceae located in mesic and xeric habitats of campos
rupestres. We hypothesized that seasonal hydric stress can lead to a decrease in leaf
water potential, especially for species in xeric habitats, and can cause photoinhibition
due to the high luminosity associated with hydric stress. We evaluated hydric status by
measuring leaf water potential and evaluated photoinhibition by measuring potential
qguantum yield (Fv/Fm) using chlorophyll fluorescence. Species of xeric habitats
exhibited more negative values for water potential, especially in the dry season and
lower during the middle of the day. Furthermore, photoinhibition was also detected in
almost all of the species of xeric habitats and in some species in mesic habitats, mainly
during the dry season. Additionally, the species in xeric habitats had higher maximum
electron transport rate (ETRmax) and photosynthetic photon flux density at ETRgos
(PPFDgoy) values compared with species from mesic habitats, showing that species

adapt to the presence of high light intensity, especially in xeric habitats.
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Key words: chlorophyll fluorescence, ecophysiological response, endemic species, leaf

water potential, light response curves.
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Introducéo

Os campos rupestres incluem um mosaico graminoso com arbustos esparsos e
arvores crescendo entre afloramentos rochosos em uma altitude entre 800 e 1200 m
principalmente na cadeia do Espinhaco (Silveira et al. 2015). O campo rupestre
quartzitico é caracterizado pela presenca de solos acidos com baixa disponibilidade de
nutrientes, alta luminosidade e variacdo sazonal na disponibilidade de agua no solo
(Oliveira et al. 2015; Silveira et al. 2015). Essa variacdo na disponibilidade hidrica no
campo rupestre ocorre em escala temporal e espacial devido a marcante sazonalidade
climatica com uma estacdo seca que se prolonga por seis meses bem como a
complexidade do mosaico de solos com diferencas acentuadas na granulometria,
profundidade, distribuidos em uma topografia acidentada determinando ocorréncia de

habitats mais xéricos ou mais mésicos (Silveira et al. 2015).

H& relativamente um bom conhecimento sobre a floristica da cadeia do
Espinhaco, no entanto, h& poucos estudos de campo focando a resposta das plantas em
relacdo ao estresse hidrico e luminico (Lemos-Filho 2000; Morales et al. 2015).
Decréscimo na condutancia estomética em resposta ao estresse hidrico foi observado em
um estudo experimental com Lavoisiera campos-portoana, uma espécie endémica dos
campos rupestres (Franca et al. 2012). Danos no aparato fotossintético devido ao
excesso de luz foram observados em espécies lenhosas (Littge et al. 1998; Lemos-Filho
2000). No entanto, em estudos com espécies de Velloziaceae ndo foi constatado
significante fotoinibicdo mesmo durante a estacdo seca (Luttge et al. 2007, Morales et
al. 2014). Em contraste com 0 observado nas especies de Velloziaceae, um recente
estudo com Chamaecrista semaphora (uma leguminosa também endémica dos campos

rupestres) registrou decréscimo no potencial hidrico ao meio dia acompanhado por
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decréscimo significativo nos valores de rendimento quantico potencial do fotossistema

I1 (PSII) (Castro et al. 2015).

Os dados, as vezes contrastantes e a escassez de estudos ecofisiologicos
abrangendo um maior nimero de espécies nesse ambiente com flora riquissima limitam
0 entendimento das estratégias que determinam o sucesso das espécies nesse ambiente
particular. Considerando a heterogeneidade espacial no campo rupestre com a presenca
de habitats mésicos e xéricos e grande variacdo estacional da precipitacdo, no presente
estudo selecionamos 12 espécies de Melastomataceae (Tabela 1), umas das familias
mais representativas nos campos rupestres (Silveira et al. 2015). A opg¢do para a
escolha deste grupo de plantas permitiu eliminar o viés filogenético, uma vez que
procuramos comparar espécies congenéricas de trés tribos que ocorrem em habitats

MEsicos e Xéricos.

Hipotetizamos que espécies de habitat xéricos, devido ao estresse hidrico mais
severo, notadamente na estacdo seca, apresentam menores valores de potencial hidrico
guando comparadas com as de ocorréncia em habitat mais mésico independente da tribo
avaliada. E também hipotetizado que devido as condigbes mais estressantes a ocorréncia
de fotoinibicdo é mais frequente nas espécies de habitat xéricos, que exibirdo também

um pior desempenho fotossintético avaliado por medidas de fluorescéncia da clorofila.
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Material e Métodos
Area de estudo e espécies selecionadas

Este estudo foi desenvolvido na Serra do Cip0, localizada na porcdo sul da
Cadeia do Espinhaco, sudeste do Brasil. Nessa regido o clima € classificado como Cwb
na classificacdo Koppen, com verdes chuvosos e invernos secos, com uma precipitacao
média anual de 1500 mm (Alvares et al. 2014). Na area de estudo, foram coletados
dados de dois anos consecutivos (2013-2014) em duas estacdes meteoroldgicas
automa@ticas instaladas em dois habitats, a 1000 m e 1200 m de altitude. O ano de 2014
apresentou uma estacdo seca mais prolongada que 2013, com sete meses de precipitagdo
inferior a 50 mm (Figura 3 da introdugdo). A temperatura média mensal maxima
ocorreu no verdo com valores proximos a 23°C na estacdo posicionada a 1000m. Por
outro lado, a temperatura média mensal ndo ultrapassou 22°C. A menor temperatura
média mensal foi registrada em Julho de 2014 (16,4°C) (Figura 3 da Introducéo geral).
Para caracterizar a umidade do solo nos habitats mésicos e xéricos foi empregado um
medidor FieldScout TDR 100 (Spectrum Tecnologies Inc., USA). Em cada habitat
durante todos os meses entre marco de 2013 e setembro de 2014 foram efetuadas cinco
medidas utilizando-se pinos de 12 cm de comprimento. Os dados obtidos
caracterizando uma maior umidade ao longo do ano no sitio mésico podem ser
verificados na Figura 4 da Introdugéo geral.

Nesse estudo, as areas de habitat xéricos foram caracterizadas por serem areas de
afloramentos rochosos, com solo raso e arenoso ou pedregoso, e alta luminosidade,
onde plantas desenvolvem-se entre rochas ou em micrositios onde ha condig¢des para
fixagdo das raizes. Os habitat mésicos foram caracterizados como areas localizadas ao
longo de corregos e nascentes, com vegetacdo mais densa, e variagcdo na disponibilidade

de luz resultante do sombreamento causado pelas espécies presentes nesse local. Foram
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selecionadas quatro espécies de cada uma das trés tribos de Melastomataceae:

Melastomeae, Miconieae e Microlicieae. Para controlar o efeito da filogenia, dentro de

cada tribo, escolhemos dois pares de espécies congenéricas (Tabela 1). Para cada

espécie foram marcados cinco individuos que foram utilizados para a coleta de todas as

variaveis estudadas.

Tabela 1. Espécies avaliadas em cada tribo e seu respectivo habitat na Serra do Cip6 —

MG.

Tribos Espécies

Habitat

Tibouchina martiusiana
Melastomeae
Tibouchina cardinalis
Tibouchina heteromalla
Tibouchina candolleana

Miconia albicans

Miconieae
Miconia cipoensis
Miconia chamissois
Miconia theaezans
o Lavoisiera campos-portoana
Microlicieae

Trembleya laniflora
Lavoisiera confertiflora

Trembleya parviflora

xérico

xérico

mésico

mésico

xérico

xérico

mésico

mésico

xérico

xérico

mésico

mésico
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Avaliacdo do status hidrico

A avaliacdo das medidas de potencial hidrico do xilema, rendimento quéntico
potencial (Fv/Fm), conteudo relativo de agua (CRA), e suculéncia foram realizadas na
estacdo chuvosa (Marco de 2014) e na estacdo seca (Agosto de 2014). Nos dias em que
foram avaliadas as variadveis ecofisioldgicas foram obtidos dados do curso diario de
radiacdo fotossinteticamente ativa, temperatura e umidade relativa do ar, utilizando-se
sensores acoplados a um datalogger L1 1400 (Li-cor, USA) (Figura 1).

Para a determinagdo do potencial hidrico foram coletados ramos terminais no
pré-amanhecer e no meio do dia em cinco individuos por espécie, sendo o material
coletado, acondicionado em caixa de isopor e imediatamente utilizado para as medicoes,
com o uso de uma camara de pressdao modelo PMS 600 (PMS instrumennts, Covalis,
Oregon, USA). Foi também determinado o contetdo relativo de agua (CRA) conforme
Barrs and Weatherley (1962): CRA = (Peso Fresco-Peso Seco)/(Peso Turgido-Peso
Sec0)*100, e a suculéncia foliar segundo Ogburn & Edwards (2012): Suculéncia=(Peso

Tuargido—Peso Seco)/Peso Seco, em folhas expandidas do terceiro entre-no.
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Figura 1. Variaveis ambientais; Densidade de Fluxo de Fétons (DDF), temperatura e

umidade relativa do ar medidas nos dias em que foram coletados os materiais para

avaliacdo do potencial hidrico e Fv/Fm em espécies de habitat mésico (A, B, C) e xérico

(D, E, F).
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Avaliagéo da fotoinibigéo

Para identificar a ocorréncia de fotoinibicdo no campo foram realizadas medidas
do rendimento quantico potencial (Fv/Fm) em dois horéarios do dia, no pré-amanhecer e
no meio do dia, na estacdo seca e na estacdo chuvosa, utilizando-se um medidor de
fluorescéncia modulada (MINI-PAM Waltz, Alemanha). Apds adaptacdo da folha ao
escuro por cerca de 30 minutos, foi avaliado o rendimento quantico potencial (Fv/Fm)
do fotossistema Il (PSII) in situ (Rascher et al. 2000). Para o célculo do Fv/Fm (Fv=Fm-
Fo) € medido o Fv (fluorescéncia variavel) em folhas adaptadas ao escuro, e Fm
(fluorescéncia maxima) da folha adaptada ao escuro ap6s um pulso de luz saturante, e
Fo é a fluorescéncia basal produzida por folhas adaptadas ao escuro.

Curvas de reposta a luz foram obtidas para as espécies na estacdo seca (Agosto
de 2014) utilizando o Mini-PAM programado para incremento da intensidade luminosa
em oito etapas de 30 segundos cada. A taxa aparente de transporte de elétrons (ETR) foi
calculada como 0,84 x 0.5 x AF/Fm’ x PPFD. Nesse calculo é assumido a absorc¢do de
84% da luz incidente e que ocorre igual particdo da energia de excitacdo entre os dois
fotossistemas (Genty et al. 1990). A radiacdo fotossinteticamente ativa incidente
(PPFD) foi medida com um micro sensor quéntico do leaf clip holder. Os valores de
ETR e AF/Fm’ obtidos foram utilizados para a determinacdo dos pontos cardinais da
curvas de luz conforme Rascher et al. (2000). Esses pontos foram: ETR a luz saturante
(ETRmax); PPFD para alcangar 90% e 50% de ETRmax (PPFDgos, PPFDsos%); AF/Fm’

correspondente & ETRyax (AF/Fm’sy) ¢ AF/Fm” a 50% of ETRpax (AF/Fm’s00).
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Anélise Estatistica

Para avaliar se existem diferencas entre estacdo e habitat e interacdo estacdo e
habitat para o conjunto de espécies nesse estudo foi realizada uma analise de variancia
two-way ANOVA, seguida de teste de Tukey. Para avaliar diferencas entre habitat
mésico e xérico para dados obtidos a partir da curva de luz foi utilizado um teste T de
Student. Para avaliar separadamente cada tribo para as medidas de potencial hidrico
foliar e Fv/Fm, e para cada espécie para 0 CRA e Suculéncia foi realizada uma analise
de variancia one-way ANOVA seguida de test de Tukey utilizando o software JMP®

5.0 (SAS Institute, Inc. 2002). Em todas as analises, considerou-se o valor de o= 0,05.

Resultados
Avaliacao do status hidrico e fotoinibicao

Por ocasido da avaliacdo do status hidrico e medidas de fluorescéncia da
clorofila foram registrados maiores valores de DFF e temperatura do ar e menores
valores de umidade relativa do ar na estacdo seca, tanto no ambiente xérico quanto
mésico (Figura 1).

Observamos diferenca significativa para o potencial hidrico para estagcdo e
habitat tanto no pré-amanhecer quando no meio do dia (Tabela 2) com o potencial
hidrico mais negativo em espécies de habitat xérico quando comparado com espécies de
habitat mésico, tanto no pré-amanhecer quanto no meio do dia (Figura 2A). E Também
observamos que os valores em geral foram mais negativos na estacéo seca para espécies
dos dois habitats (Figura 2 A e E).

Quanto aos valores de Fv/Fm encontramos diferenca significativa para estagéo,
habitats e interacdo estacdo x habitat em medidas realizadas no pré-amanhecer.
Entretanto, para 0 meio do dia, diferengas significativas s6 foram observadas entre
estacOes (Tabela 2). Os valores de Fv/Fm foram maiores no pré-amanhecer em ambas
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espeécies de habitat mésico e xérico, ndo havendo diferenca entre mésico e xérico tanto
no pré-amanhecer (Figura 2B) quanto no meio do dia na estacdo chuvosa (Figura 2F).
Na estacdo seca foi observado um decréscimo significativo dos valores de Fv/Fm no
pré-amanhecer em espécies de habitat xérico que se mostraram fotoinibidas em medidas
realizadas ja no pré-amanhecer (Figura 2B). Fotoinibicdo foi observada na estacdo seca
em medidas realizadas no meio do dia em espécies de habitat mésico e xérico (Figura
2F). Na estacdo chuvosa, medidas realizadas no pré-amanhecer e no meio do dia nédo
observamos diferenca significativa entre espécies de habitat mésico e xérico (Figura 2B
e 2F). Entretanto, quando avaliado cada espécie separadamente, observamos diferencas
significativas entre estacdo seca e chuvosa para dados coletados no pré-amanhecer e
meio do dia (Tabela S1, material suplementar). Na estacdo chuvosa no pré-amanhecer
apenas M. theaezans e M. chamissois estavam fotoinibidas, ja no meio do dia metade
das espécies estavam fotoinibidas na estacdo chuvosa. Na estacdo seca tanto em
medidas realizadas no pré-amanhecer quanto no meio do dia, a maioria das espécies
estava fotoinibida (Tabela S1, material suplementar).

Para o CRA diferencas significativas sé foram observadas na interacdo estacdo x
habitat no pré-amanhecer, enquanto que no meio do dia observamos diferencas
significativas apenas para comparacdes entre de habitat (Tabela 2). Ndo observamos
diferenca significativa entre espécies de habitat xérico e mésico em medidas realizadas
no pré-amanhecer tanto na estacdo seca quanto na estacdo chuvosa (Figura 2C). Em
poucas espécies foram observadas diferencas significativas para medidas realizadas no
pré-amanhecer entre estacdo seca e chuvosa, e para medidas realizadas no meio do dia,
e em geral a maioria das espécies apresentaram valores acima de 70% (Tabela S2

material suplementar).
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Em relacdo a suculéncia comparacdes foram significativas para estacdo e
habitats no pré-amanhecer, enquanto que no meio do dia sé foi observada diferenca nas
comparagOes para habitats (Tabela 2). A suculéncia foi maior na estacdo chuvosa, com
maiores valores observados em espécies de habitat mésico, tanto no pré-amanhecer
qguanto no meio do dia (Figura 2D e 2H). Na comparacdo dentre de cada espécie
algumas diferencas foram significativas para o pré-amanhecer e meio do dia entre
estacdo seca e chuvosa, mas em geral os valores de suculéncia foram baixos (Tabela S3,

material suplementar).

73



0,0
_0’2 4
-0,4 1
-0,6

-0,8 a
-1,0 |
21,2 4 b
-1,4
-1,6
-1.8 1| —= mésico
-2,0 1 xérico

-2,2
0,88 1 B
0,86 | a b F

0,84 1 l

Potencial hidrico (MPa)

0,82

0,80 1
0,78
0,76 1
0,74
0,72
0,70 4
0,68
0,66 1
0,64
0,62 1

Z
90
:L 17

75 1

Fv/Fm

» MY

o
o
®

& 60 1

45 |

CRA (%

30

15 4

45 4 a
4,0 |
3,5 1
3,0 1
2,5 1
2,0 1
15 {
1,0
0,5 1
0,0

Suculéncia

Chuvosa Seca Chuvosa Seca
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Tabela 2. Resultado da Two-Way ANOVAs seguida de teste de Tukey, para tracos funcionais foliares em Melastomataceae de Campos Rupestres

na Serra do Cip6-MG, p<0,05 *, p<0,01 **, p<0,001 ***,

Pré-amanhecer Meio-dia
Fonte de Variacao DF SS MS F DF SS MS F
Potencial Hidrico
Estacéo 1 3,441 3,441 47,81*%** 1 9,330 9,330 98,098***
Habitat 1 6,247 6,247 86,8*** 1 8,835 8,835 92,892***
Estacéo x Habitat 1 0,236 0,236 3,277 1 0,117 0,117 1,226
Residuo 116 8,349 0,0720 116 11,032 0,0951
Total 119 18,273 0,154 119 29,313 0,246
Fv/IFm

75



Estacdo

Habitat

Estacdo x Habitat

Residuo

Total

CRA

Estacao

Habitat

Estacdo x Habitat

Residuo

Total

116

119

116

119

0,0257

0,00293

0,00472

0,071

0,104

0,0000181

0,00484

0,0135

0,32

0,339

0,0257

0,00293

0,00472

0,00061

0,0009

0,0000181

0,00484

0,0135

0,00276

0,00285

42,21%**

4,81*

7,73**

0,0065

1,75

4,89*

1

1

1

116

119

116

119

0,0618

0,000795

0,00375

0,260

0,326

0,00206

0,668

0,0000976

3,668

4,338

0,0618

0,000795

0,00375

0,00224

0,00274

0,00206

0,668

27,59***

0,355

1,676

0,065

21,12%**

0,0000976 0,003

0,0316

0,0365
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Suculéncia

Estacéo

Habitat

Estacdo x Habitat

Residuo

Total

116

119

0,295

0,729

0,00000616

4,389

5,413

0,295

0,729

7,794**

19,269**

1

1

0,00000616 0,000161 1

0,0376

0,0455

116

119

0,00743

0,777

0,0000325

4,895

5,679

0,00743 0,176

0,777 18,415**

0,0000325 0,000771

0,0422

0,0477
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Ao avaliarmos o potencial hidrico para cada Tribo separadamente na estacao seca e
chuvosa em Miconieae no pré-amanhecer foram observadas diferencas significativas no
potencial hidrico foliar com espécies de habitat xérico M. albicans e M. cipoensis
apresentando valores de potencial hidrico mais negativo (Figura 3A e Figura 3D) no pré-
amanhecer. J& meio do dia foram observadas diferencas significativas entre as espécies de
ambiente mésico e xérico (Figura 3A e Figura 3D) sendo que novamente, as espécies M.
chamissois e M. theaezans apresentaram valores maiores quando comparadas com M.
albicans e M. cipoensis de ambiente xérico. Na estacdo seca em trés de quatro das espécies
foram observadas diferencas no potencial hidrico foliar entre o pré-amanhecer e 0 meio do
dia (M. albicans F;=40,17 p=0,0002; M. cipoensis F;g =13,75 p=0,006; e M. theaezans
F15=93,73 p<0,0001; Figura 3A). Quando comparado o potencial hidrico entre pré-
amanhecer e meio do dia para cada espécie na estacdo chuvosa em quatro das espécies
observamos diferencas significativas (M.albicans F;g= 25,80 P<0,00010; M.cipoensis
F11s= 14,95; p=0,048; M.chamissois F;g = 7,35 p= 0,026; M.theaezans F;g= 46,93
p<0,0001; Figura 3D).

Em relacdo a tribo Melastomeae na estacdo seca apenas T. martiusiana de habitat
Xérico apresentou valores mais negativos de potencial hidrico (Figura 3B). J& no meio do
dia, também foram observadas diferencas significativas entre as espécies, sendo que
novamente T. martiusiana apresentou 0 menor valor para 0 meio do dia (Figura 3B). Em
duas das espécies foram observadas diferencas significativas entre o pré-amanhecer e 0
meio do dia (T. cardinalis F;g=17,06 p=0,003 e T. candolleana F;g=97,44 p=0,0001,;
Figura 3B). Na estacdo chuvosa foi possivel observar que espécies de habitat xérico
apresentaram valor de potencial hidrico mais negativo quando comparadas com espécies
de habitat mésico, tanto no amanhecer como no meio do dia (Figura 3E). Quando

comparado o potencial hidrico entre pré-amanhecer e meio do dia para cada espécie
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também em quatro das espécies observamos diferencas significativas (T. martiusiana F; g=
22,29 p<0,0015; T. cardinalis F;15=119,55 p<0,0001; T. candolleana Fig= 18,9 p=
0,0028; T. heteromalla F;g=12,39 p<0,007 Figura 3E).

Em Microlicieae tanto na estagcdo seca quanto na estacdo chuvosa ndo observamos
clara separacdo entre espécies de habitat xérico e mésico, mas as espécies foram
significativamente diferentes tanto no amanhecer quanto no meio do dia (F316=14,330
p<0,0001; Figura 3C). Comparando-se 0s dois horarios avaliados apenas em L.
confertiflora ndo foi observada diferenca significativa entre o pré-amanhecer e o meio do
dia (F1s=4,12 p=0,076; Figura 3C). Na estacdo chuvosa no pré-amanhecer também
observamos diferenca entre as espécies com menor valor em T. laniflora de habitat xérico
(F3,16=46,89 p<0,0001; Figura 3F). No meio do dia novamente foi observado menor valor
em T. laniflora (Fs16= 72,92 p<0,0001; Figura 3F). Também em 100% das espécies
observamos diferencas significativas entre pré-amanhecer e meio do dia (L. campos-
portoana F;g=22,22 p=0,0015; L. confertiflora F;=30,11 p=0,0006; T. laniflora F;ig=

44,60 p=0,0002, e T. parviflora F1 g= 42,39 p=0,0002).
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Miconieae, Melastomeae e Microlicieae de Melastomataceae, na estacdo seca (A, B, C), e

estacdo chuvosa (D, E, F). Simbolos cheios para espécies de habitat xérico e simbolos

vazios para espécies de habitat mésico. One-way ANOVA, seguida de teste de Tukey
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significativa entre os horarios do dia dentro de cada especie.
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Ao avaliamos o Fv/Fm em cada tribo separadamente observamos diferentes
respostas na estacdo seca e chuvosa, sendo que maior variacdo entre as espécies parece
ocorrer mais precisamente na estacdo seca (Figura 4C). Na tribo Miconieae na estacdo seca
observamos diferencas significativas entre as espécies sendo que M. cipoensis foi a espécie
mais fotoinibida ja no pré-amanhecer (F316 = 36,71 p<0,0001; Figura 4A). Observamos
diferencas entre pré-amanhecer e meio do dia para trés das espécies (M. albicans
F15=11,86 p=0,0088; M. chamissois F;g=10,45 p=0,0120 e em M. theaezans F; g=31,47 p
=0,0005; Figura 4A). Na estacdo chuvosa as diferencas entre as espécies tanto no pré-
amanhecer quanto no meio do dia foram menos pronunciadas, ndo sendo observadas
diferencas significativas entre as espécies (Figura 4D). Mas quando comparamos pré-
amanhecer e meio do dia em trés das espécies foram observadas diferencas significativas
entre os dois horéarios avaliados (M. albicans F;g = 71,29 p=0,0001; M. chamissois F; g =

13,72 p=0,006; M. theaezans F; g = 8,28 p=0,0206; Figura 4D).

Em Melastomeae na estacdo seca apenas T. candolleana ndo estava fotoinibida no
pré-amanhecer (Figura 4B). No meio do dia T. martiusiana e T. candolleana foram as
especies com menores valores de Fv/Fm (F316=9,45 p=0,0007; Figura 4B). Ja comparando
pré-amanhecer e meio do dia para cada espécie, observamos decréescimo significativo nos
valores de Fv/Fm em T. candolleana (Fis= 12,03 p=0,0085; Figura 4B) e em T.
martiusiana (F1s= 39,63 p= 0,0002; Figura 4B). Na estacdo chuvosa no pré-amanhecer
nenhuma das espécies estavam fotoinibidas (Figura 4E). J& no meio do dia T. heteromalla
e T. cardinalis apresentaram valores acima de 0,80, enquanto que T. candolleana e T.
martiusiana apresentaram um decréscimo nos valores de Fv/Fm (F316= 7,60 p=0,0022;
Figura 4E). Em trés das espécies foram observadas diferencgas significativas entre pré-
amanhecer e meio do dia (T. martiusiana F;=13,49 p=0,0063; T. cardinalis F;g=11,45

p=0,009; T. candolleana F; g=117,30 p<0,0001; Figura 4E).
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Em Microlicieae na estacdo seca no pré-amanhecer T. parviflora foi a espécie com
maior valor de Fv/Fm, (F316=5,81 p=0,006; Figura 4C). J& no meio do dia T. parviflora e
L. campos-portoana apresentaram valores acima de 0,80, enquanto as demais espécies
estavam fotoinibidas (Figura 4C). Em apenas T. laniflora foi observada diferenca
significativa entre pré-amanhecer ¢ meio do dia (Fig= 7,72 p= 0,024; Figura 4C). Na
estacdo chuvosa no pré-amanhecer em geral as espécies apresentaram valores acima de
0,80 ndo estando fotoinibidas para esse horario (Fsz16 = 13,69 p=0,0001; Figura 4F). Em
apenas T. parviflora foi observada diferenca significativa entre pré-amanhecer e meio do

dia (F1 8= 25,03 p=0,001; Figura 4F).
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Figura 4. Valores médios e desvio-padrdo de Fv/Fm para as tribos Miconieae,

Melastomeae e Microlicieae de Melastomataceae, na estacdo seca (A, B, C), e estacdo

chuvosa (D, E, F). Simbolos cheios para espécies de habitat xérico e simbolos vazios para

espécies de habitat mésico. One-way ANOVA, seguida de teste de Tukey p<0,05. *

indicam diferenca significativa entre os horérios do dia dentro de cada espécie.
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Em relacdo aos parametros obtidos a partir da curva de resposta a luz observamos

gue em sua maioria os valores foram maiores para espécies de habitat xérico (ETRmax;

PPFDggy%, AF/Fmgy ¢ AF/Fmsgy). Em apenas ETRggy, € PPFDsgy, N0 foram observadas

diferencas significativas entre habitat mésico e xérico (Tabela 3).

Tabela 3. Valores médiostdesvio-padrdo para variaveis extraidas das curvas de resposta a

luz, para os habitats mésico e xérico, seu respectivo valor de teste T de Student, e valor de

p.

Fonte de Variacéo Xeérico Mésico Valor de t p
ETRmax 156,51+87,4 123,50+46,2 2,23 0,03
ETRogo% 137,51+81,9 111,12+41,54 1,96 ns

PPFDgoo 940,91+500,3  728,76+272,2 2,16 0,039
PPFDs09 323,74+198,6  276,9+120,4 1,3 ns

AF/Fmgy 0,373+0,04 0,354+0,04 2 0,0054
AF/Fmsgo, 0,575+0,06 0,538+0,07 2,59 0,014
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Discussao

Menores valores de potencial hidrico e fotoinibicdo observados, principalmente,
em espécies de habitat xérico na estacdo seca corroboram com nossa hipotese inicial.
Os valores registrados para as espécies nesse estudo estdo de acordo com estudos para
espécies do Cerrado (Franco et al. 2005; Goldstein et al. 2004; Rossatto et al. 2013) e
também condizem outros estudos realizados em espécies localizadas também em campo
rupestre (Franca et al. 2012; Castro et al. 2015). Diminuicdo do potencial hidrico foliar
na estacao seca tem sido observada em inUmeras espécies do Cerrado, especialmente,
entre medidas realizadas entre o pré-amanhecer e meio do dia (Franco et al. 2005; Bucci
et al. 2005; Rossatto et al. 2013). Os menores valores de potencial hidrico observados
em espécies de habitat xérico M. albicans, M. cipoensis, T. martiusiana e T. laniflora na
estacdo seca refletem o efeito da sazonal disponibilidade de agua tipica do Cerrado,
onde o conteudo de agua no solo diminui drasticamente, especialmente, nos campos
rupestres (Silveira et al. 2015). As diferencas mais pronunciadas para o potencial
hidrico entre espécies de habitat xérico e mésico observadas em Miconieae na estacdo
seca e chuvosa podem ser resultado da menor disponibilidade de agua no solo em

habitat xérico (Figura 4, Introducgéo geral).

Menores valores de Fv/Fm observados para as espécies desse estudo na estacdo
seca podem ser resultado ndo sé da seca sazonal mas tambem de danos causados ao
aparato fotossintético devido ao estresse oxidativo causado pela aumento da radiacédo
nessa época do ano. Lemos-Filho (2000) demonstrou que a seca combinada com alta

exposicao a luz levou a diminuicéo nos valores de Fv/Fm em espécies do Cerrado.

Corroborando com nossa hipétese de que espécies de habitat xérico estivessem

fotoinibidas, trés espécies de Melastomeae e trés espécies de Microlicieae ja estavam

85



fotoinibidas no pré-amanhecer na estacdo seca (Figura 4B e 4C). A fotoinibicdo pode
levar a diminuicdo da fotossintese e essas condi¢cBes ocorrem quando as plantas sdo
expostas a luz excessiva (Maxwell and Johnson 2000). Em condic¢es de alta irradiancia,
alta temperatura e baixa umidade do ar tipico da estacdo seca em ambientes sazonais, ha
a necessidade de um balanco entre absorcao de luz e dissipacdo do excesso de energia, e
alta irradiancia pode levar a fotoinibicdo cronica durante a estacdo seca quando as trocas
gasosas sofrem uma diminui¢cdo mais pronunciada (Franco & Luttge 2002; Franco

2007).

Na estacdo chuvosa a maioria das espécies apresentaram valores de Fv/Fm
acima de 0,80 indicando auséncia de fotoinibicdo crbnica, e pequeno decréscimo nos
valores foi observado entre o pré-amanhecer e meio do dia (Figura 4). Também Morales
et al. (2015) em um estudo com Vellozia gigantea encontraram valores médios acima de
0,80 para essa espécie ao longo de varios meses e atribui esse resultado a producéo de
tocotrienol como protetor do fotossistema Il contra danos do estresse oxidativo. Luttge
et al. (2007) ao avaliar o desempenho fotossintético em espécies de Velloziaceae do
campo rupestre no inicio da estacdo chuvosa também néo observaram fotoinibicdo em
medidas realizadas em varios horarios do dia. Esses resultados mostram que as espécies
dos Campos Rupestres dispdem de mecanismos eficientes para lidar com o excesso de

luminosidade.

Observamos que espécies de habitat mésico tiveram maior CRA em medidas
realizadas no meio do dia (Figura 2G), mas em geral os valores estiveram acima de 70%
tanto na estacdo seca quanto na estacdo chuvosa. Franca et al. (2012) em um estudo
com L. campos-portoana mostrou que a espécie limitou a condutancia estomatica

durante um experimento de estresse hidrico e apds esse periodo a espécie apresentou
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CRA em torno de 70%, revertendo o CRA para altos valores ap0s reidratacdo. Dessa

forma, valores abaixo de 70% podem ser indicativos de estresse hidrico.

Em relacdo a suculéncia, embora esse termo seja comumente utilizado para
plantas de ambiente arido, a suculéncia é um aspecto da fisiologia que pode garantir a
sobrevivéncia da planta em ambientes limitados por 4&gua em algum momento (Eggli
and Nyffeler 2009). Consideramos essa medida por ser 0 campo rupestre um ambiente
sazonal para a disponibilidade de agua, e esperamos que as espécies apresentassem
alguma variacdo na suculéncia, como de fato foi observado. Entretanto, os valores
obtidos foram baixos (Von Willert et al. 1990), apesar de que algumas das espécies
principalmente de ambiente mésico apresentaram hipoderme, certamente com funcéo de
estoque de agua (Capitulo 1), e esta estrutura é também encontrada em espécies

suculentas (Von Willert et al. 1992; Engler & Nyffeler 2009; Ogburn & Edwards 2010).

Em relacdo as curvas de saturacdo de luz, os valores altos de ETRmax, ETRgo9
podem ser resultados da adaptacdo das espécies para ambiente com alta exposigéo a luz
tipica dos campos rupestres. Os resultados encontrados para as espécies avaliadas nesse
estudo sdo muito proximos de resultados encontrados por Castro et al. (2015) em um
estudo com uma leguminosa endémica também do campo rupestre em medidas
realizadas na mesma época do ano em que foram realizadas as nossas medidas. J& um
estudo com Velloziaceae dos campos rupestres realizado por Littge et al. (2007) no
inicio da estagdo chuvosa encontraram valores superiores de ETRpax € para PPDFgy,
entretanto, resultados semelhantes ao nosso foi encontrado para AF/Fmgs; € AF/Fmsqo,
Também Franca et al. (2012) encontraram valores de ETRmax proximos aos das nossas
espécies ao avaliar L. campos-portoana em experimento de estresse hidrico, o que
mostra que independente das relacBes filogenéticas as espécies de campo rupestre

mostraram similar resposta a disponibilidade de luz.
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Nossas hipbteses foram em geral corroboradas ja que observamos que espécies
de habitat xérico apresentaram menores valores de potencial hidrico, especialmente, na
estacdo seca, com baixa variacdo entre as espécies na estacao chuvosa. A fotoinibicdo
foi observada em espécies de habitat xérico, principalmente na estacdo seca e em
medidas realizadas no meio do dia. O CRA em geral esteve acima de 70% com espécie
chegando a 90% mostrando que possivelmente as espécies tenham maior controle da
abertura estomatica, principalmente, na estacdo seca. Baixos valores de suculéncia
observados em espécies de habitat xérico e mésico, mostram que possivelmente essas
especies adotam principalmente estratégias para diminuir a perda de agua do que
acumular grandes volumes de agua no mesofilo. Alta taxa de transporte de elétrons
observada principalmente em espécies de habitat xérico condiz com o ambiente com

alta exposicao a luz e eficiéncia no uso da luz nesse ambiente.
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Material suplementar

Tabela S1. Valores médiostdesvio-padrdo de Fv/Fm para cada espécie no pré-amanhecer e meio do dia para estacdo seca e chuvosa.

Horario de medida da Fv/Fm

Espécies Pre-amanhecer Meio do dia

Seca Chuvosa F-valor Seca Chuvosa F-valor
L. campos-portoana 0,763 £ 0,04 0,819+ 0,01 8,39 * 0,792 £ 0,02 0,797 £ 0,02 ns
L .confertiflora 0,735 £ 0,06 0,818 + 0,007 8,70* 0,750 + 0,06 0,803 £ 0,01 8,70 *
T. laniflora 0,774+0,018 0,821+0,003 29,47*** 0,663+0,08 0,823+0,02 15,96**
T. parviflora 0,837 £ 0,018 0,852 + 0,013 ns 0,831+0,023 0,805+0,016 ns
M. albicans 0,824 £ 0,014 0,817+ 0,006 ns 0,752 + 0,04 0,770 £ 0,010 ns
M. cipoensis 0,686 +0,04 0,821 +0,03 33,19*** 0,617 £ 0,130 0,785+ 0,02 6,26*
M. chamissois 0,798 + 0,009 0,787 £ 0,02 ns 0,659+0,09 0,733+0,02 ns
M. theaezans 0,811+ 0,01 0,796+ 0,02 ns 0,755+ 0,03 0,755+ 0,02 ns
T. cardinalis 0,745+0,05 0,850+0,007 15,59** 0,774+0,02 0,819+0,02 11,01*
T. martiusiana 0,727 £ 0,03 0,835 + 0,006 45,4 ** 0,575+ 0,04 0,771+ 0,03 60,7***
T. candolleana 0,844 £ 0,01 0,852 + 0,01 ns 0,646+ 0,08 0,770+ 0,10 10,5*
T. heteromalla 0,735+ 0,05 0,831 + 0,013 13,80** 0,734 £ 0,04 0,818+0,007 16,79** 89




Tabela S2. Valores médios + desvio-padrdo de Contelido Relativo de Agua (CRA%) para cada espécie no pré-amanhecer e meio do dia para

estacdo seca e chuvosa. Letras diferentes denotam diferenca significativa entre estacéo.

Horéario de medida do CRA

Espécies Pré-amanhecer Meio do dia
Seca Chuvosa F-valor Seca Chuvosa  F-valor

L. campos-portoana 89,28 £1,81 90,60+ 4,8 ns 80,31+ 8,3 87,55+ 45 ns
L. confertiflora 91,46 + 3,7 92,24 +5 ns 88,09+46 92,64+33 ns
T. laniflora 67,61+8,70  81,07+7,60  20,37** 66,91+9,3 75+6,5 ns
T. parviflora 84,24+ 3,4 75,36 + 2,9 89,24** 79,30£3,9  71,39+7,59 ns
M. albicans 76,51+9,44 76,26+ 10 ns 74,07 £2,94 76,0+ 3 ns
M. cipoensis 73,67 2,6 76,20 +2,75 ns 74,07 £ 2,94 76 £3 ns
M. chamissois 79,73+34 82,18+294 ns 81,86+8 78,72+4,7 ns
M. theaezans 74,49+ 6,6 72,80+ 1,7 ns 71,21+ 2,1 70,64 3 ns
T. cardinalis 81,89+6,0 80,27+5,1 ns 74,71+10,7 79,2714 ns
T. martiusiana 76,60 £ 15,6 85,7786 £7,2 ns 75,63 +10,5 84,86+6,0 ns
T. candolleana 79,55+ 5,4 78,37 +8,3 ns 83,09+2,71 76,28+5,2 6,58*
T. heteromalla 76,61+ 8,5 87,45+ 6,7 ns 74+£6,6 82,92+38  6,78*
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Tabela S3. Valores médios e desvio-padréo de Suculéncia para cada espécie no pré-amanhecer e meio do dia para estagdo seca e chuvosa.

Horario de medida da Suculéncia

Espécies Pré-amanhecer Meio do dia

Seca Chuvosa  F-valor Seca Chuvosa F-valor
L. campos-portoana  1,78+0,48  2,45+0,72 ns 2,36£0,66  2,39+0,80 ns
L. confertiflora 3,0£1,2 5,65+0,74 13,69**  3,23+0,66  4,55+0,36 15,22**
T. laniflora 1,32+0,2 1,21+0,09 ns 1,42+0,29  0,99+0,14 8,4*
T. parviflora 2,24+0,5 2,35x0,4 ns 2,48+0,54  2,31+0,36 ns
M. albicans 1,52+0,43 1,08+0,16 ns 1,41+0,14 1,29+0,13 ns
M. cipoensis 1,60+0,33  1,42+0,27 ns 1,48+0,48 1,51+0,17 ns
M. chamissois 2,31+0,67 1,80+0,34 ns 2,0240,31  1,77+0,11 ns
M. theaezans 2,51+0,55  3,57+0,33 13,60**  2,69+0,60  3,41+0,18 6,57*
T. cardinalis 1,45+0,35 1,83+0,34 ns 1,42+0,32  1,78+0,10 5,35*
T. martiusiana 2,46x0,77  6,0+0,70 59,561***  337+1,40  4,27+0,43 ns
T. candolleana 1,94+0,20  1,99+0,23 ns 1,24+0,40  2,0+0,13 16,2**
T. heteromalla 1,79+0,21  3,0+0,15 111,67*** 1,79+0,42  2,37+0,25 6,70*
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Capitulo 3

Tolerancia do PSII ao calor em
Melastomataceae do campo rupestre: efeitos

da sazonalidade e do habitat
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Tolerancia ao calor do PSIl em Melastomataceae do campo rupestre: efeitos da
sazonalidade e do habitat

Resumo

Uma elevacédo da temperatura de 10 a 15°C acima da temperatura ambiente ja pode ser
considerada responsavel por causar estresse térmico acarretando varios danos ao aparato
fotossintético, com consequente impacto no estabelecimento, crescimento e reproducao.
O Campo Rupestre ¢ um ecossistema impar por sua alta diversidade de espécies e
complexidade de tipos de solos que determinam um mosaico de habitats mésico e
xéricos. Nesse trabalho avaliamos a termotolerancia de 12 espécies de Melastomataceae
dos Campos Rupestres. Hipotetizamos que espécies de habitat xéricos sdo mais
termotolerantes do que espécies de habitat mésico e que a termotolerancia pode ser
maior na estacdo seca do que na estacdo chuvosa, estando associada com a sazonalidade
hidrica dos campos rupestres. A termotolerancia foi avaliada no amanhecer e meio do
dia na estacdo seca e chuvosa de 2014, através de rendimento quantico potencial do
fotossistema Il (Fv/Fm) de folhas de espécies submetidas ao aumento da temperatura a
partir de 35°C, em um banho termostatico com circulacdo de agua, sendo as medidas
realizadas a cada aumento de 2°C, até cerca de 65°C. Avaliamos também o potencial
hidrico foliar e Contetdo Relativo de Agua para avaliar a relacio entre status hidrico e
termotolerdncia. Observamos que a termotolerancia apresenta variacdo sazonal e a
maioria das espécies de habitat xérico foram mais termotolerantes. A termotolerancia
em geral foi maior na estacdo seca, com decréscimo significativo na estagdo chuvosa
para a maioria das espécies avaliadas. Também observamos que a termotolerancia foi
maior em espécies com potenciais hidricos mais negativos na estacdo seca. N0ss0s
resultados mostraram que a termotolerancia das espécies avaliadas tem um carater

sazonal, tendo relacdo direta com o status hidrico foliar. Esses resultados s&o pioneiros
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considerando que essas espéecies ocorrem em um ecossistema montano, sendo esse
altamente ameacado e susceptivel as mudancas climaticas globais.
Palavras chave: aquecimento global, Cerrado, ecossistemas montanos, fluorescéncia da

clorofila, status hidrico.
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Heat tolerance in Melastomataceae of campos rupestres: effects of seasonality and

microhabitat.

Abstract

A rise in temperature of 10 to 15°C above ambient is already known to cause thermic
stress resulting in a variety of damage to the photosynthetic apparatus, with consequent
impacts to plant establishment, growth and reproduction of plants. Campos rupestres
(rocky fields) is a unique ecosystem due to its high species diversity and complexity of
soil types that determine a mosaic of mesic and xeric habitats. In this work we evaluate
the thermotolerance of 12 species of plants of the family Melastomataceae of the
campos rupestres and hypothesize that: 1) species of xeric habitats are more
thermotolerant than species of mesic habitats; and 2) thermotolerance is higher in the
dry season than in the rainy season, since it is associated with the hydric seasonality of
campos rupestres. Thermotolerance was evaluated prior to dawn and at midday in both
the dry and rainy seasons of 2014 by quantum yield of photosystem Il (Fv/Fm). Leaves
were subjected, in a thermostatic bath with circulating water, to increasing temperatures
from 35°C to about 65°C, with measurements being made every 2°C. Measurements of
leaf water potential and relative water content were also made in order to assess the
relationship between hydric status and thermotolerance. We found that thermotolerance
varied seasonally, and most of the species of xeric habitats were more tolerant. In
general, thermotolerance was higher in the dry season, with a significant decrease in the
rainy season for the majority of the species assessed. We also observed that
thermotolerance was higher with the negative water potentials of the dry season. Our
results show that the thermatolerance of the studied species have a seasonal character

with a direct relationship with leaf hydric status. These results are pioneering
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considering that these species occur in a montane ecosystem that is highly threatened

and susceptible to global climate change.

Key words: Cerrado, chlorophyll fluorescence, global warming, montane ecosystems,

hydric status.
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Introducéo

Em climas tropicais, 0 excesso de luz e altas temperaturas sdo frequentemente
fatores que limitam o crescimento das plantas (Lawlor & Uprety 1993; Sinsawat et al.
2004). Em geral, uma elevacdo da temperatura de 10 a 15°C acima da temperatura
ambiente ja pode ser considerada responsavel por causar estresse térmico (Wahid et al.
2007). As plantas tém diferentes dominios de temperatura, ou “envelopes climaticos”
que inicialmente determinam sua distribuicdo geografica (Ducruet et al. 2006). Com o
progressivo aumento da temperatura do ar esses envelopes climaticos tornam-se
deslocados para regides mais frias forcando as espécies a se deslocarem para outras
areas além da sua distribuicdo atual (Gian-Reto et al. 2002; Corlett & Westcott 2013).

A faixa de temperatura considerada 6tima para a fotossintese em plantas C3 esta
entre 18°C e 30°C, enquanto que temperaturas acima de 30°C sdo consideradas zonas de
aquecimento induzindo mudancgas estruturais importantes na membrana do tilacéide e
reorganizacao das vias de transferéncias de elétrons (Berry and Bjérkman 1980; Havaux
1992; 1996; Ducruet et al. 2006). Consequentemente, acima de um determinado limite,
aumentos na temperatura resultam em danos no aparato fotossintético e diminuicdo das
taxas fotossintéticas (Berry and Bjorkman 1980). Esses limites foram definidos com
base em espécies de clima temperado de forma que espécies de ambientes tropicais e
sujeitas a interagdes com outros tipos de estresses podem apresentar variacdes na
tolerancia do aparato fotossintético a altas temperaturas.

O estresse pelo aumento da temperatura provoca alteracdo na fluidez da
membrana, sobretudo, na membrana do tilacoide, sendo esse um dos principais locais de
percepcdo de injurias causadas pelo estresse térmico (Havaux 1996; Epron 1997;
Horvath et al. 1998; Orvar et al. 2000; Los & Murata 2004; Sharley 2005; Dias et al.

2010; Mittler et al. 2012). O estresse por calor pode levar a dissociacdo do complexo de
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geracdo de oxigénio, resultando em um desequilibrio no fluxo de elétrons entre o sitio
de producédo de oxigénio e o PSIl (Cao & Govindjee 1990; Havaux 1993; Barra et al.
2005). Altas temperaturas também podem levar a dissociacdo do manganés ligado ao
complexo de geracdo de oxigénio, além de causar danos na proteina D1 (De Las Rivas
& Barber 1997). Além disso, a dissociacdo do sistema antena de captacdo de luz, a
perda da atividade fotossintética causada pela inativacdo do lado aceptor do PSII e
reducdo na taxa de transporte de elétrons podem ocorrer a altas temperaturas (40-42°C)
(Berry & Bjorkman 1980; Allakhverdiev et al. 2008). A assimilacdo de carbono
também é sensivel a temperaturas elevadas, podendo ser fortemente inibida sobre
moderada temperatura (Berry & Bjorkman 1980; Sharkey 2005).

Um aumento da resisténcia ao calor mesmo em poucos graus pode ser
extremamente importante para a sobrevivéncia das plantas uma vez que a inativacédo do
PSII pode ocorrer em uma pequena variacdo da temperatura (Havaux 1992). A interacdo
entre varios tipos de estresse (alta temperatura, estresse hidrico e alta luminosidade)
podem resultar em complexas respostas das plantas (Gamon & Pearcy 1990; Havaux
1992; Ladjal et al. 2000; Mittler 2006). Em condi¢des de campo, o estresse térmico é
frequentemente associado com outros tipos de restri¢fes abidticas, tais como o estresse
hidrico e luz excessiva, especialmente em regides aridas, ou semi-aridas, ou com
variacdo sazonal na disponibilidade de dgua (Havaux 1992; Lu & Zhang 1999; Mittler
2006; Zavalloni et al. 2009). O estresse hidrico pode aumentar substancialmente a
tolerancia do PSII a altas temperaturas, sendo observado um aumento em varios graus
na temperatura em que se observam danos ao PSII (Havaux 1992; Ladjal et al. 2000;
Gimeno et al. 2008; Gonzales-Cruz & Pastenes 2012). Uma adaptacdo dinamica e

rapida do fotossistema para variacdes na temperatura em condi¢fes de campo é talvez a
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mais importante caracteristica da termotolerancia do que a intrinseca resisténcia do PSI|I
(Valladares & Pearcy 1997).

A combinacdo de estresse hidrico sazonal, alta luminosidade e alta temperatura
sdo condicdes tipicamente comuns dos campos rupestres, além da baixa disponibilidade
de nutrientes (Silveira et al. 2015). Os campos rupestres sdo especialmente importantes
devido sua alta diversidade de espécies e endemismos (Giulietti et al. 1997), sendo
também um ecossistema altamente ameacado. Nés investigamos nesse trabalho a
tolerancia do PSII a altas temperaturas em espécies de campo rupestre utilizando
medidas de fluorescéncia da clorofila, uma técnica que tem sido amplamente utilizada
para avaliar resposta do aparato fotossintético ao aumento da temperatura (Yamada et
al. 1996; Epron 1997; Lu & Zhang 2000; Weng & Lai 2005; Godoy et al. 2011; Chaves
et al. 2015). Considerando que a tolerdncia a altas temperaturas pode também estar
associada com o estresse hidrico, avaliamos também a relacdo entre status hidrico
(conteddo relativo de agua, suculéncia e potencial hidrico foliar) e termotolerancia.

A variacdo na disponibilidade hidrica no campo rupestre ocorre em escala
temporal e espacial. A marcante sazonalidade climatica com uma estacdo seca que se
prolonga por seis meses associada a complexidade do mosaico de solos com diferencas
marcantes na granulometria, profundidade e fertilidade, distribuidos em uma topografia
acidentada determina ocorréncia de habitats mais xéricos ou mais mesicos (Silveira et
al. 2015).

Para esse estudo selecionamos 12 espécies de Melastomataceae, umas das
familias mais representativas nos campos rupestres, além de ser dominante na regido
Neotropical (Silveira et al. 2013, 2015). No campo rupestre, existe uma segregacao
espacial na ocorréncia das diferentes espécies de Melastomataceae, algumas ocorrendo

exclusivamente em habitats mais xéricos e outras somente ocorrem em habitats mais
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umidos. A opcao para a escolha deste grupo de plantas permitiu eliminar o viés
filogenético, uma vez que foi possivel comparar espécies congenéricas que ocorrem em
diferentes habitats. Hipotetizamos que: 1) espécies adaptadas ao ambiente xéricos sdo
mais termotolerantes quando comparadas com espécies de ambiente mésico; 2) a
termotolerancia é maior na estacdo seca que na chuvosa; 3) que existe uma relacdo entre

tracos funcionais foliares e a termotolerancia.

Material e Métodos
Area de estudo e espécies selecionadas

Este estudo foi desenvolvido na Serra do Cipd, localizada na por¢do sul da
Cadeia do Espinhaco, sudeste do Brasil. Nessa regido o clima € classificado como Cwb
na classificacdo Koppen, com verfes chuvosos e invernos secos, com uma precipitacao
média anual de 1500 mm (Alvares et al. 2014). Na area de estudo, foram coletados
dados de dois anos consecutivos em duas estacdes meteoroldgicas automaticas
instaladas em dois habitats um com 1000 m de altitude e outro a 1200 m de altitude. O
ano de 2014 apresentou uma estacao seca mais prolongada que 2013, com sete meses de
precipitacdo inferior a 50 mm (Figura 3, Introducdo geral). A temperatura média mensal
maxima ocorreu no verdo com valores proximos a 23°C na estacdo posicionada a
1000m. Por outro lado, a temperatura média mensal ndo ultrapassou 22°C. A menor
temperatura média mensal foi registrada em Julho de 2014 (16,4°C) (Figura 3,
Introducdo geral).

Nesse estudo, as areas de ambiente xéricos foram caracterizadas por serem areas
de afloramentos rochosos, com solo raso e arenoso ou pedregoso e alta luminosidade,
onde plantas desenvolvem-se diretamente sobre as rochas ou em micrositios onde ha
condigdes para fixacdo das raizes. As areas mésicas foram caracterizadas como areas
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localizadas ao longo de corregos e nascentes, com vegetacdo mais densa, e variacdo na
disponibilidade de luz resultante do sombreamento causado pelas espécies presentes
nesse local (Figura 1, Introducédo geral). Os dados de umidade do solo em habitat xérico
e mésico caracterizando a maior aridez no primeiro constam da Figura 4 (Introducéo
geral).

Foram selecionadas quatro espécies de cada um das trés tribos de
Melastomataceae: Melastomeae, Miconieae e Microlicieae. Para controlar o efeito da
filogenia, dentro de cada tribo, escolhemos dois pares de espécies congenéricas, cada
par representando uma espécie de cada habitat (Tabela 1). Para cada espécie foram
marcados cinco individuos que foram utilizados para a coleta de todas as variaveis

estudadas.
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Tabela 1. Espécies de Melastomataceae avaliadas na termotolerancia, seu respectivo

habitat na Serra do Cip6 — MG.

Tribos Espécies Habitat
Melastomeae Tibouchina martiusiana Xérico
Tibouchina cardinalis Xérico

Tibouchina heteromalla mésico

Tibouchina candolleana mésico

Miconieae Miconia albicans Xérico
Miconia cipoensis Xérico

Miconia chamissois mésico

Miconia theaezans mésico

Microlicieae Lavoisiera campos-portoana Xérico
Trembleya laniflora Xérico

Lavoisiera confertiflora mésico

Trembleya parviflora mesico

Avaliagéo da termotolerancia do PSII

Apo6s a medigdo do Fv/Fm in situ foram utilizados os mesmos ramos de cada
individuo, colocados em sacos plasticos e acondicionados em isopor e levados
imediatamente ao laboratério. De cada ramo, foram coletadas duas folhas
completamente expandidas, sem danos causados por herbivoros e retirados um disco de
cada folha com area de 2 cm? totalizando 10 discos por espécie. A avaliacdo da
termotolerancia foi conduzida conforme metodologia descrita por Chaves et al. (2015)
utilizando um banho termostatico (214D2, QUIMIS, Diadema, Brasil). Os discos
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foliares foram submetidos a um incremento de temperatura de 35 a 65°C, com aumentos
graduais de 1°C a cada trés minutos. Os valores de Fv/Fm foram obtidos em intervalos
de 2°C. Um termopar conectado a um termémetro digital (TD-880, ICEL, Manaus,
Brasil) foi utilizado para medir a temperatura das amostras. Foram calculadas as
temperaturas de decaimento em 50% (T50) nos valores de Fv/Fm, a partir de um ajuste
de equacdo sigmoidal entre os dados de Fv/Fm a cada incremento de temperatura
(Godoy et al. 2011; Chaves et al. 2015).

O status hidrico das plantas em que foram coletadas as folhas para a avaliacdo
da termotolerdncia foi avaliado pela determinacdo do potencial hidrico no pré-
amanhecer e ao meio dia, bem como, para os valores do contedo relativo de agua e
suculéncia foliar. A metodologia empregada esta descrita no Capitulo 2. Para obter os
valores de Area Foliar Especifica (AFE), quatro folhas maduras, expandidas sem sinais
de ataque por herbivoros e patdgenos foram coletadas de cada individuo. Estas folhas
foram fotografadas com camera digital Cyber-shot (Sony corp. Japan), com uso de
escala e a area foliar foi calculada usando o programa Sigma Scan Pro5. O material foi
levado a estufa para secagem a 70°C por no minimo 48 horas, até atingir peso constante.
Os valores médios mais o desvio-padrdo sdo apresentados na tabela S2 do material
suplementar. No campo também foram obtidos os valores de rendimento quantico

potencial do fotossistema Il (Fv/Fm) conforme descricdo no Capitulo 2.

Avaliacéo da plasticidade fenotipica

A plasticidade fenotipica para os dados de T50 foi avaliada calculando-se o
Relative Distance Plasticity Index (RDPI) (Valladares et al. 2006). Para o célculo do
RDPI foi considerado os valores das distancias relativas entre pares de individuos de

cada espécie na estacdo seca e chuvosa.
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O RDPI varia de 0 (zero) (nenhuma plasticidade) a 1(um) (plasticidade maxima) e é
calculado segundo a formula: RDPI= Z(dij% i ’/(xl,,j, + xl.j)/n
onde j e ;' € o individuo avaliado na estagdo i seca e i’ chuvosa, e n 0 numero de

individuos em cada espécie.

Anélise estatistica

Comparacdes da termotolerancia entre estacfes e ambientes foram realizadas
através de two—way ANOVAs seguidas do teste de Tukey. Para os valores de T50
comparagOes foram feitas entre espécies dentro de cada estacdo do ano atraves de one-
way ANOVA, e também para comparacOes de cada espécie entre estacdo seca e
chuvosa, tanto no pré-amanhecer e meio do dia. Todas essas analises foram realizadas
com o software JMP® 5.0 (SAS Institute, Inc. 2002).

Foi realizado um modelo linear generalizado (GLM) no qual o T50 foi a variavel
dependente e potencial hidrico, Fv/Fm, CRA, suculéncia, ambiente e estacdo foram as
variaveis independentes. O modelo minimo foi obtido através da retirada de variaveis
ndo significativas e observando-se a variacdo de deviance, e essa analise foi realizada no
ambiente R (R Development Core Team 2014). A Analise de Componentes Principais
(PCA) foi realizada com o software Past.3.x (Hammer @ 2014). Para todas as analises

foram estabelecidos os valores de significancia de o= 0,05.
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Resultados
Avaliagéo da termotolerancia do PSII

A andlise de variancia (Tabela S1, material suplementar) mostrou diferencas
significativas entre as estagcdes e ambientes tanto no pré-amanhecer quanto no meio do
dia. Os valores de T50 para a maioria das espécies atingiu valores superiores a 50°C e
variou entre a estacdo seca e chuvosa para a maioria das espécies avaliadas (Figura 1).
Em geral, as espécies foram mais termotolerantes na estacdo seca, sendo observada
queda significativa da termotolerdncia na estacdo chuvosa. Além disso, a
termotolerancia do PSII foi significativamente maior nas espécies de habitat xéricos
(Figura 1).

Conforme pode ser observado na Tabela S2 (material suplementar), na estacdo
seca T. heteromalla, uma espécie de ambiente mésico foi quem apresentou menor valor
de T50, enquanto que T. martiusiana, que também ocorre em ambiente mais xérico, foi
a que apresentou maior valor (59,1°C), também no pré-amanhecer na estacdo seca. Na
estacdo chuvosa, 0 menor valor de T50 registrado foi para T. candolleana (45,3°C) no
meio do dia, e maior valor de T50 (55,9°C ) foi registrado para M. cipoensis no pré-
amanhecer. Em nove espécies, todas de ambiente xérico, e em trés espécies de ambiente
mésico (L. confertiflora, T. parviflora, M. theaezans) foram observados valores
méaximos de termotolerancia no meio do dia na estacdo seca, quando comparado com o
meio do dia na estacdo chuvosa. Em apenas trés espécies (M. chamissois, T.
candolleana, T. heteromalla) todas de ambiente mésico, a termotolerancia foi menor no
meio do dia na estagdo seca (Tabela S2, material suplementar).

Ao avaliar a tolerancia do PSIlI ao aumento da temperatura em espécies de
Miconieae no pré-amanhecer, na estacdo seca, ndo observamos diferenca entre as

espécies (F316=3,38 p=0,054; Figura 1A). J& na estacdo chuvosa foi observada diferenca
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significativa (Fs 16= 53,55 p=0,001) sendo que as espécies M. theaezans (54,8°C) e M.
chamissois (54,2°C) foram mais termotolerantes quando comparadas com seus pares de
ambiente xérico, M. albicans (52°C) e M. cipoensis (48°C). Em M. cipoensis foi
verificado uma diminuicdo de cerca de 6°C nos valores de T50 da estagdo seca para a
estacdo chuvosa (F15=206,20 p<0,0001; Figura 1A). J& no meio do dia os valores de
T50 na estacdo seca foram significativamente diferente entre as espécies (F316=10,09
p=0,0006) sendo que M. cipoensis (55,4°C) e M. albicans (51,5°C), ambas de ambiente
xérico, foram as espécies mais termotolerantes, seguidas de M. chamissois (50,6°C) e
M. theaezans (48,5°C) de ambiente mésico (Figura 1D). Na estacdo chuvosa a
termotolerancia também foi diferencial entre as espécies sendo observado um
significativo aumento na termotolerancia em M. chamissois (50,6°C para 53,9°C) e uma
queda de 5,2°C nos valores de M. cipoensis (55,4°C para 50,2°C) (Fs1s = 44,29
p=0,0001; Figura 1D).

Em relacdo a tribo Melastomeae foi observada diferenca significativa entre as
espécies no pré-amanhecer na estacdo seca, sendo T. martiusiana (56,5°C) e T.
cardinalis (53,7°C) as mais termotolerantes, enquanto T. candolleana (52,7°C) e T.
heteromalla (49,4 °C) foram menos termotolerantes (Fs 1= 27,14 p<0,0001; Figura 1B).
Na estacdo chuvosa T. martiusiana apresentou decréscimo de 3°C nos valores de T50
quando comparados com os da estagdo seca. Entretanto, mesmo com essa redugao,
juntamente com T. candolleana (52,1°C), comparativamente foram mais
termotolerantes que T. heteromalla (50,2°C) e T. cardinalis (48,8°C). Nas espécies de
ambiente xérico foi observado uma consideravel diminuicdo na termotolerancia da
estacdo seca para a chuvosa, com decréscimo de cerca de 5°C para T. cardinalis
(F1g=43,16 p=0,0002) e 3,5°C em T. martiusiana (F1=12,61 p=0,007; Figura 1B). Ja

em T. candolleana e T. heteromalla ndo foi observada diferenca entre a estacdo seca e
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chuvosa (Figura 1B). No meio do dia também foram observadas diferencas
significativas entre as espécies (Fs16=17,77 p<0,0001) sendo que T. cardinalis (55,3°C)
e T. martiusiana (53,4°C) foram as espécies mais termotolerantes e T. candolleana
(49,5°C) e T. heteromalla (48,5 °C) as espécies menos termotolerantes na estagéo seca
para esse horario (Figura 4E). Na estacdo chuvosa as espécies também apresentaram
diferenca na termotolerancia (Fz16=8,09 p=0,0017). T. heteromalla (52,8°C) apresentou
aumento nos valores de T50 em relacdo ao observado na estacdo chuvosa sendo a
espécie mais termotolerante, sequida de T. cardinalis (51,6°C), T. martiusiana (50,4°C)
e T. candolleana (47,6°C) (Figura 1E).

Em relacéo a tribo Microlicieae ndo se observou diferencas significativas para a
termotolerancia entre as espécies na estacdo seca no pré-amanhecer (Figura 1C).
Entretanto, na estacdo chuvosa foram observadas diferencas significativas entre as
espécies (Fz16=8,70 p=0,0012), sendo que L. confertiflora (51,9 °C), T. parviflora
(51,2°C) e L. campos-portoana (51,3°C) foram as espécies mais termotolerantes (Figura
1C). Em L. campos-portona (diminuicdo em 2,7°C; F1=7,15 p=0,028) e em T.
parviflora (diminuicdo em 2,2°C; F1=61,72 p<0,0001) foram observadas diferencas
significativas entre a estacao seca e chuvosa para medidas realizadas no pré-amanhecer.
No meio do dia, também foram observadas diferencas nos valores de T50 entre as
especies (F316=12,93 p=0,0002), sendo que a termotolerancia foi maior em L.
confertiflora (54,8°C), e menor em T. laniflora (50°C ) (Figura 1F). Comparando-se
com a estacdo seca, ha estacdo chuvosa foi observado diminuicdo na termotolerancia em
L. campos-portoana (diminuicdio em 2,5 °C, F14=10,57 p=0,011), Lavoisera
confertiflora (diminuicdo em 4,8 °C, F1g=142,07 p<0,0001) e T. parviflora (diminuicéo

em 3,4 °C, F1=11,38 p=0,009; Figura 1F).
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Figura 1. Valores médios e desvio padrdo da termotolerancia do PSII para cada espécie

entre estacdo seca e chuvosa no amanhecer (A, B, C) e meio-do-dia (D, E, F). Simbolos

cheios (espécies de ambiente xérico), simbolos vazios (espécies de ambiente mésico).

one-way ANOVA, seguida de teste de Tukey p<0,05; Letras diferentes indicam

diferenca significativa entre espécies dentro de cada estacdo, e * indicam diferencas

significativas entre estacdes seca e chuvosa dentro de cada espécie.
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Relac0es entre tolerancia do PSII ao calor e variaveis ecofisiologicas

Os dois eixos da Analise de Componentes Principais (PCA) explicaram cerca de
62,5% da variacdo. As variaveis mais associadas ao eixo 1 possibilitaram a separacao
das espécies em dois grupos, cada qual correspondente a um dos ambientes analisados
(Figura 2). A termotolerancia, AFE e potencial hidrico tanto no pré-amanhecer como no
meio do dia mostraram-se mais relacionados com o eixo 1, enquanto que as variaveis
suculéncia, contetdo relativo de agua e Fv/Fm mostraram-se mais relacionadas com
eixo 2. O potencial hidrico tanto no pré-amanhecer como no meio do dia foi
negativamente relacionado com os valores de T50. O mesmo ocorreu em relacdo a AFE.

A termotolerancia (T50), o potencial hidrico (PH meio do dia e PH amanhecer e
AFE estiveram mais associadas com o PCAL, enquanto que a Suculéncia (SC), O
Contetido Relativo de Agua (CRA) e FV/FM estiveram mais associados aos PCA2
(Figura 2). As variaveis associadas ao PC1 separaram claramente as espécies de habitat
mésico e xérico, enquanto que as variaveis do PC2 ndo separaram nenhuma espécie
(Figura 2).Tanto o potencial hidrico, AFE e termotolerancia explicam a variacao do eixo
1, enquanto que CRA, Fv/Fm e Suculéncia explicaram a variacdo no eixo 2. Também
observamos uma relacdo negativa entre termotolerancia e potencial hidrico foliar no
qual observamos que espécies de maior termotolerancia tendem a ter potencial hidrico
mais negativo (Figura 3). Entretanto, quando consideramos todas as espécies juntas
observamos que tanto no amanhecer (y=48,36-2,91x; R*=0,30 p=0,065; Figura 3A),
quanto no meio-do-dia (y=48,19-2,24x; R°=0,14 p<0,22, Figura 3B) ha uma tendéncia
de maior termotolerancia em potenciais hidricos mais negativos, 0 que nos mostra que
possivelmente, espécies com maior estresse hidrico tendem a ser mais termotolerantes.
Apesar da relacdo negativa entre tolerancia ao calor do PSII e potencial hidrico indicada

na PCA, mesmo considerando todas as espécies, apenas o CRA restou no modelo
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minimo da regressdo multipla (F=5,651 p=0,01824) sendo negativamente

correlacionado com o T50.

O xérico
[J mésico
o CRA
L.21 FVFQ DD
O
PH meio-gosdi
o mEIOlﬁ ia

O PH amanhecer

-1.27
SC

Lo
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30 -24 -18 <12 -06 0.0 06 12 18 24
PCA 1 (37,50 %)

Figura 2. Anélise de Componentes Principais (PCA) entre as variaveis, termotolerancia
(T50), contetdo relativo de agua (CRA), suculéncia (SC), Fv/Fm, area foliar especifica
(AFE), potencial hidrico - PH (pré-amanhecer) e potencial hidrico - PH (meio do dia),

para as espécies avaliadas na estacao seca de 2014
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Figura 3. Relacdo entre potencial hidrico foliar e termotolerancia (T50) para todas as

especies no amanhecer (A) e meio-dia (B) na estacdo seca de 2014
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Plasticidade fenotipica na tolerancia ao calor do PSII
Apesar das diferencas sazonal e didria na termotolerancia evidenciadas nas
normas de reacdo (Figura 1) e anteriormente descritas, os valores calculados de RPDI

foram muito baixos (Tabela 3), indicando baixa plasticidade fenotipica para o T50.

Tabela 3. Valores médios de RDPI para cada espécie no amanhecer e meio do dia
comparando-se estagédo seca e chuvosa.

Espécies RDPI —seca x chuva RDPI - seca x chuva
Pré-amanhecer Meio do dia

Lavoisiera campos-portoana 0,020 0,020
Lavoisiera confertiflora 0,002 0,039
Trembleya parviflora 0,020 0,034
Trembleya laniflora 0,016 0,016
Miconia albicans 0,004 0,006
Miconia chamissois 0,010 0,031
Miconia theaezans 0,000 0,004
Miconia cipoensis 0,062 0,049
Tibouchina martiusiana 0,032 0,026
Tibouchina cardinalis 0,047 0,034
Tibouchina candolleana 0,005 0,019
Tibouchina heteromalla 0,005 0,019
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Discussao

Espécies de ambiente montanhoso sdo as mais susceptiveis as mudancas
climaticas uma vez que por ocorrerem em topos de montanha sdo limitadas para a
mudanca de nicho com o aumento de temperatura (Colwell et al. 2008). Diversas
especies de campo rupestre ocorrem em topos de montanha e tem limitada capacidade
de dispersdo (Silveira et al. 2015). Neste sentido, 0 aquecimento global é uma grande
ameaca a sobrevivéncia a estas espécies que ja sofrem grande pressdo antrépica
(Martinelli & Moraes 2013). A tolerancia do PSII a altas temperaturas das espécies
Melastomataceae de campo rupestres aqui estudadas sdo similares aos obtidos para
especies lenhosas de floresta semidecidua que também incluiu espécies dessa mesma
familia botanica (Campos 2011). Os valores aqui observados também foram similares
ao descrito para espécies de Bromeliaceae de campo rupestre (Chaves et al. 2015) e
comparaveis aos obtidos para plantas C3 do deserto da Califérnia (Knight & Ackerly,
2002).

A maior parte das espécies de ambiente xérico avaliadas (M. cipoensis, M.
albicans, T. martiusiana, T. cardinalis e L. campos-portoana) apresentou maior
tolerancia do PSII ao calor que as de ambiente mésico, corroborando a hipotese de
adaptacdo ambiental. De acordo com Hamerlynck and Knapp (1994) é esperado que
espéecies de ambiente xérico tivessem maior tolerancia ao aumento da temperatura do
que espécies de ambiente meésico.

Tanto no pré-amanhecer como no meio do dia, e de forma mais acentuada para
espéecies de ambiente xérico, foi observado variacdo sazonal na termotolerancia, com
aumento de valores de T50 na estacdo seca. Variacdo sazonal na termotolerancia do
PSII também foi observada por Campos (2011).
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Em um estudo com uma conifera no mediterraneo Ladjal et al. (2000)
encontrou que a seca inicial no verdo pode ter acionado mecanismos que conferem
termotolerancia, aumentando a termotolerancia das espécies de 3 a 4°C. No presente
estudo foram observadas diferencas de até 6°C nos valores de T50 entre as estagles seca
e chuvosa como no caso de M. cipoensis. Apesar dessas diferencas sazonais observadas,
a plasticidade na termotolerancia avaliada pelo RPDI foi muito baixa. A maior parte das
especies de Melastomataceae € sempre-verde e algumas produzem folhas
continuamente ao longo do ano (Bedetti et al. 2011). Folhas produzidas em diferentes
estacbes sdo funcionalmente diferentes, fornecendo também uma explicacdo para a
plasticidade sazonal na termotolerancia.

A tolerancia ao calor do PSII nas melastomataceae de campo rupestre tem
relacdo o status hidrico das plantas, uma vez que as espécies mais termotolerantes foram
a sua maior parte as que apresentaram em geral valores mais negativos de potencial
hidrico foliar. Esse resultado vem confirmar que mecanismos de tolerancia ao déficit
hidrico podem também estar relacionados com a aquisi¢cdo da termotolerancia. Tem sido
relatado que o estresse hidrico modifica a resposta do PSIl a altas temperaturas
aumentando a termoestabilidade do complexo de evolugéo de oxigénio pelo acumulo de
compostos soltveis induzidos sob estresse hidrico (Lu & Zhang 1999). O estresse salino
também induz aumento na termotolerancia do PSII. Wen et al. (2005) ao avaliar a
termotolerancia em plantas submetidas ao estresse salino verificaram um aumento em
5°C na termotolerancia de Artemisia anethifoliu. Esses autores também atribuem esse
efeito a maior resisténcia do complexo de evolugdo de oxigénio ao aumento da
temperatura. Varios outros trabalhos tém mostrado a relacdo entre estresse por calor e
estresse hidrico (Gonzalez-Cruz & Pastenes, 2011; Havaux 1992; Ladjal et al. 2000;

Sharkey 2005; Oukarroum et al. 2009; Snider et al. 2014).
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A relacdo entre tolerancia ao calor e a seca pode se dar no nivel estomatico,
considerando que a transpiracdo ¢ um mecanismo de resfriamento da folha. Sob estresse
hidrico é frequente uma limitacdo na abertura estomatica para economizar agua, € assim
ja haveria um aumento na temperatura foliar (Sharkey 2005; Rizhsky et al. 2002;
Chaves et al. 2003). A combinacdo de alta exposicdo a luz, e estresse hidrico
observados na estacdo seca também pode afetar o sistema antioxidante. Enzimas
fundamentais na mitigacdo do estresse oxidativo (Superéxido Desmutase, Ascorbato
Peroxidase, Glutationa redutase), tem sua atividade diminuida sob alta temperatura
(Rennenberg et al. 2006). Entretanto, é observado aumento de xantofilas (Violaxantina,
Neoxantina, Luteina, [p-caroteno), que podem ser fundamentais para proteger
especialmente o PSII dos efeitos danosos do aumento da temperatura (Garcia-Plazaola
and Becerril 2001). Sobretudo, o possivel envolvimento das xantofilas na
termoestabilidade do PSII, pode estar relacionado com a estabiliza¢&o conferida ao PSlI
por tamponar o efeito do aumento da temperatura sobre a fluidez da membrana do
tilacoide (Havaux 1998; Yin et al. 2010; Gonzales-Cruz & Pastenes 2012). Além disso,
aumento na concentragdo de a-tocoferdis tem sido observado em plantas sobre estresse
hidrico e luminoso (Munné-Bosch and Alegre 2000; Munné-Bosch and Pefiuelas 2004),
sendo observado seu aumento em folhas de Vellozia gigantea, também uma espécie
endémica do campo rupestre, justamente na estacdo seca (Morales et al. 2014). Também
a capacidade de manter alta concentragdo de fosfatilglicerol, e 0 aumento dos niveis de
acidos graxos saturados na membrana do tilacoide podem ser eventos responsaveis para
adquirir a resisténcia ao calor (Havaux 1998; Zhang et al. 2005; Gonzalez-Cruz &
Pastenes 2012; Bita & Gerats 2013).

A relacdo inversa observada entre Termotolerdncia, AFE e potencial hidrico

foliar (Figura 3) mostra uma clara separacdo entre espécies de ambiente xérico das
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especies de ambiente mésico. De acordo com o observado, podemos esperar que
espécies com maior AFE e maior potencial hidrico foliar, sejam menos termotolerantes.
Knigh & Ackerly (2001) também encontrou que espécies com menor AFE foram mais
termotolerantes, e que tais espécies foram mais capazes de recuperar o transporte de
elétrons ap0Os exposicdo a altas temperaturas do que espécies com maior AFE. Uma
relacdo inversa entre termotolerancia e AFE é especialmente importante porque AFE
estd diretamente relacionada com assimilacdo de carbono e balanco de energia da folha
(Westoby et al. 2000; Wright et al. 2004). Além disso, espécies de ambiente Xxeérico,
expostas a alta luminosidade e baixa disponibilidade de nutrientes apresentam em geral
baixa AFE (Wilson et al. 1999; Poorter & Jong 1999; Westoby et al. 2000), o que
condiz com 0 nossos resultados encontrados em que a maior parte das espécies de
ambiente xéricos apresentam menor AFE quando comparadas com espécies de ambiente
mésico (Tabela S3, material suplementar). Essa relacdo inversa observada entre AFE e
termotolerancia pode ser extremamente importante, uma vez que AFE poderia ser
utilizada como indicativo de termotolerancia em plantas. Avaliar AFE é uma tarefa que
demanda menos trabalho e equipamentos do que avaliar diretamente a termotolerancia
com o uso de medidas de fluorescéncia da clorofila a. Também o CRA, uma variavel de
facil e rapida medicdo, poderia ser indicativo de termotolerancia, ja que foi a Unica
variavel significativa no modelo de regressdo multipla, estando negativamente
correlacionada com a termotolerancia.

As espécies de ambiente xérico que foram mais termotolerantes sdo também
em sua maioria espécies endémicas dos campos rupestres, corroborando com nossa
hipdtese inicial de que espécies de ambientes xéricos fossem mais termotolerantes. Ao
mesmo tempo, os resultados encontrados corroboraram com nossa hipétese de variacao

sazonal na termotolerancia, associada a disponibilidade sazonal de agua.
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Esses resultados sdo pioneiros, principalmente por serem 0s primeiros
resultados da avaliacdo da termotolerancia em espécies em sua maioria endémicas e
ameacadas de extincdo localizadas em ecossistemas montanos. Além do mais, esses
resultados podem apontar que em um cenario de mudancas climaticas com aumento da
temperatura do ar e diminuicdo na precipitacdo, previsto para as proximas décadas
(IPCC 2014), possivelmente, espécies de ambiente mésico serdo mais prontamente
afetadas do que espécies de ambiente xérico. Com isso, é esperado que essas espécies
tenham que migrar para maiores altitudes ou regides mais frias devido ao aumento da
temperatura. Entretanto, a perda gradual de habitats tanto pelo turismo desenfreado,
impactos da mineracdo e pecuaria nessa regido, e a fragmentacdo de habitats podem
diminuir em muito as areas que ainda estardo disponiveis para migracdo dessas
espéecies. Se a temperatura continuar aumentando nas préximas décadas além da
capacidade de termotolerancia das espécies, € esperado que as espécies, sobretudo, as
endémicas dos campos rupestres, também ndo terdo habitats suficientes para migrarem
em busca de condi¢gdes ambientais mais propicias para manterem populagdes viaveis,

podendo também estar a beira de extincao.
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Material suplementar

Tabela S1. Resultado da Andlise de variancia, two-way ANOVAs, realizada para dados

de termotolerancia do PSIl (T50) para estacdo, habitat e interacdo estacdo x habitat.

p<0,05

Pré-amanhecer

Fonte de variacéo DF SS MS F p
estacdo 1 0,00463 0,00463 11,704 <0,001
habitat 1 0,00118 0,00118 2,975 0,087

estacaoxhabitat 1 0,00344 0,00344 8,698 0,004
residuo 116 0,0459 0,000396
total 119 0,0552 0,000463
Meio do dia

Fonte de variacao DF SS MS F p
estacao 1 0,00561 0,00561 12,669 <0,001
habitat 1 0,00501 0,00501 11,322 0,001

estacdoxhabitat 1 0,00251 0,00251 5,667 0,019
residuo 116 0,0514 0,000443
total 119 0,0645 0,000542
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Estagéo seca Estagédo chuvosa

Espécies
Amanhecer Meio-dia Amanhecer Meio-dia
Tmin®C Tmax.°’C Tmin.°C T.ma&x.°C Tmin.°C Tmax.°C Tmin.°C T.méax.°C

L.campos- 51,6 54,7 51,7 55,5 49,4 51,8 49 51,1

portoana

T.laniflora 42,6 53,9 48,8 52,6 47,2 51,6 47,2 51,6
L.confertiflora 50,6 53,8 54 55,5 50,9 53,2 49 50,4
T.parviflora 52,9 53,6 49,6 52,9 50,5 51,7 45,6 49,6
M.albicans 49,8 55,6 49,4 56,1 51,1 52,8 50,1 51,8
M.cipoensis 52,5 56,5 52,5 56,5 50,1 55,9 49,8 50,3
M.chamissois 51,8 53,8 49,2 52,6 53,8 54,8 53,2 54,5
M.theaezans 53,3 55,3 45,2 52,0 53,8 56,2 46,5 49,7
T.cardinalis 52,0 54,7 54,8 56,2 475 50,0 50,9 52,4
T.martiusiana 53,6 59,1 48,7 55,2 51,7 54,0 50,2 51,2
T.candolleana 51,8 53,3 48,0 52,0 50,6 53,3 45,3 52,0
T.heteromalla 48,7 50,2 46,6 49,6 48,9 51,0 51,3 54,8

Tabela S2. Valores maximos e minimos da termotolerancia do PSII (T50) no amanhecer
e meio-dia, na estacdo seca e chuvosa para 12 espécies de Melastomataceae dos Campos
Rupestres
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Tabela S3.Valores médios + desvio-padrio para Area Foliar Especifica — AFE para 12

espécies de Melastomataceae dos Campos Rupestres, Serra do Cip6-MG.

Tribos Espécies Habitat ~ AFE (cm?/g)
Tibouchina martiusiana Xérico 27,3+0,9
Melastomeae Tibouchina cardinalis Xérico 16,4+2,8
Tibouchina heteromalla mésico 32,7+6,2
Tibouchina candolleana mesico 50,2+10,9
Miconia albicans Xérico 21,2142
Miconieae Miconia cipoensis Xérico 26,8+4,2
Miconia chamissois mesico 32,9+3,0
Miconia theaezans mesico 26,6+3,9
Lavoisiera campos-portoana Xérico 29,4+8,3
Microlicieae Trembleya laniflora xérico 17,4+3,5
Lavoisiera confertiflora mésico 14,7119
Trembleya parviflora mésico 52,2+11,4
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Considerac6es Finais

Esta tese deu continuidade aos poucos trabalhos existentes sobre a evolucao e
ecofisiologia das Melastomataceae dos Campos Rupestres. O nosso foco aqui foi
ampliar o conhecimento sobre a evolucéo de tracos nessa familia que é uma das mais
representativas dos Campos Rupestres, buscando responder perguntas sobre como o
ambiente e a historia evolutiva determina a distribuicdo de tracos nessa familia e
consequentemente, influenciam a distribuicdo geografica das espécies avaliadas.

Nesse trabalho avaliamos a evolucdo de tragos foliares em Melastomataceae em
um contexto filogenético usando os métodos comparativos filogenéticos e
decomposicdo da diversidade ao longo dos nos de uma éarvore filogenética de
Melastomataceae dando continuidade ao proposto por Silveira et al. 2012 que apontou
em seu trabalho a importancia dessa abordagem filogenética em estudos com a flora dos
Campos Rupestres.

Os principais resultados do nosso trabalho foram:

- O estudo da evolugdo de tragos funcionais foliares apontou inumeras
convergéncias e divergéncias que podem ser resultado da acdo de filtros ambientais e
interacdes competitivas moldando a evolucdo de tracos em Melastomataceae dos
Campos Rupestres;

- Observamos sinal filogenético para a maioria dos tracos avaliados, podendo
indicar possivel conservacéo de nicho para essa familia;

- Através da decomposicdo da diversidade ao longo dos nos, observamos que a
maior diversidade esta contida na raiz da arvore, especialmente, na separacdo de
Miconieae das demais tribos Melastomeae e Microlicieae, mostrando a importancia de

eventos remotos influenciando a evolugédo de tracos funcionais nessa familia.

130



- Ao avaliar a influéncia do habitat e sazonalidade sobre o status hidrico e
desempenho fotossintético observamos diferencas entre espécies de habitat xérico e
mésico e que a sazonalidade influencia o status hidrico das espécies, além de que
espécies de habitat xérico apresentaram menores valores de potencial hidrico e foram
mais fotoinibidas do que espécies de habitat mésico;

- Ao avaliar a tolerancia ao calor em espécies de habitat xérico e mésico
observamos que a sazonalidade influencia na termotolerancia das espécies, sendo que a
termotolerancia foi maior na estacao seca, sendo diretamente relacionada com o status
hidrico das espécies. Também foi observado que espécies de habitat xérico e em sua
maioria endémica dos Campos Rupestres foram também mais termotolerantes do que
especies de habitat mésico.

Esses resultados tém implicacGes para conservacdo de espécies dos Campos
Rupestres, visto que, se considerarmos que a maioria dos tracos avaliados apresenta
sinal filogenético com possivel conservacdo de nicho, em um cenario atual de mudancas
climaticas globais com aumento da temperatura, € possivel que as espécies endémicas
ndo tenham tempo o suficiente para migrarem para regibes com temperaturas mais
amenas, mesmo sendo elas mais termotolerantes. Contudo, a crescente perda de habitats
nos Campo Rupestre devido a pressdo do ecoturismo, introducdo de espécies exoticas,
mineracao entre outras pressdes antropicas sobre esse ecossistema pode diminuir em
muito as areas disponiveis para as espécies migrarem.

Outras perguntas sobre a evolucdo de tracos foliares em Melastomataceae dos
Campos Rupestres ainda precisam ser respondidas, mas acreditamos que 0 NnoSsoO
trabalho traz contribuigdes relevantes sobre o estudo da evolugédo de tragos nessa familia

dominante nos Campos Rupestres. Reforcamos a importancia de mais estudos com
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espécies desse rico e ameacado ecossistema, especialmente, com o objetivo de trazer

novas contribuicdes com vista a conservacao e protecdo dos Campos Rupestres.
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