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RESUMO

Restingas sdo ecossistemas que reunem alguns atributos importantes para a
ocorréncia de especiacdo ecologica. Trata-se de um conjunto de fitofisionomias
costeiras da Mata Atlantica que apresentam ambientes multivariados em
reduzidos intervalos espaciais. Nesse contexto, investigamos respostas de duas
populacdes de Protium icicariba, distribuidas parapatricamente, em dois
ambientes contrastantes. Nosso objetivo foi determinar se caracteristicas
morfoldgicas, anatémicas e fisioldgicas estao relacionadas a adaptacéo local das
populacdes. A partir dai, avaliamos a existéncia de pressupostos para a
ocorréncia de especiacdo ecoldgica. Descobrimos que individuos ocorrentes na
formacéo florestal sdo mais altos e possuem maior area foliar, devido, entre
outras variaveis, a maior disponibilidade de &agua e nutrientes no solo. A
populacao arbustiva, por outro lado, apresenta individuos com maior densidade
da madeira, folhas menores e mais espessas. Caracteristicas que
provavelmente sdo induzidas pelo solo arenoso, profundo e oligotréfico. A fase
reprodutiva da populacao arbustiva é precoce em relacao a populacgéao florestal,
culminando em certa assincronia entre elas. Tanto a germinacdo quanto o
desenvolvimento inicial de mudas, apresentaram melhor desempenho quando
sementes e mudas foram cultivadas em seus ambientes de origem. De fato, os
resultados corroboram com as condi¢cdes minimas para o desenvolvimento da
especiacao ecoldgica entre populacdes de P. icicariba e abrem caminho para

novos estudos que consolidem essas premissas.

Palavras-chave: Anatomia « fenologia reprodutiva * germinacao ¢ jardim comum

» morfologia



ABSTRACT

Restinga sandbanks are ecosystems that bring together some important
attributes for the occurrence of ecological speciation. It is a set of coastal
phytophysiognomies of the Atlantic Forest that present multivariate environments
in reduced spatial intervals. In this context, we investigated responses of two
populations of Protium icicariba, distributed parapatrically, in two contrasting
environments. Our objective was to determine whether morphological,
anatomical and physiological characteristics are related to the local adaptation of
populations. From there, we evaluated the existence of assumptions for the
occurrence of ecological speciation. We found that individuals occurring in the
forest formation are taller and have greater leaf area, mainly due to the greater
availability of water and nutrients in the soil. The shrub population, on the other
hand, presents individuals with higher wood density, smaller and thicker leaves.
Characteristics that are probably induced by sandy, deep and oligotrophic soil.
The reproductive phase of the shrub population is precocious in relation to the
forest population, culminating in a certain asynchrony between them. Both
germination and initial seedling development performed better when seeds and
seedlings were grown in their originenvironments. In fact, the results corroborate
the minimum conditions for the development of ecological speciation among P.
icicariba populations and they open the way for new studies to consolidate these

assumptions.

Keywords: Anatomy ¢ reproductive phenology * germination « common garden

morphology
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1 INTRODUCAO

Dentre os mecanismos evolutivos conhecidos, a especiacdo ecoldgica
ocupa uma posicao relevante na busca permanente para explicar como as
espécies evoluem (NOSIL, 2012). Para que esse modelo de especiacdo se
desenvolva, deve ocorrer a evolucdo do isolamento reprodutivo entre
populacdes ou subconjuntos de uma unica populagéo por adaptacao a diferentes
ambientes (SCHLUTER, 2000). Entre os ambientes, a selecdo natural deve ser
divergente, fixando diferentes alelos vantajosos em um local e desvantajosos no
outro (SCHLUTER, 2009). Isso pode acontecer mesmo entre populacdes
continuas e com fluxo génico. A partir do momento que fendtipos sédo
selecionados pelo ambiente, sugere-se que exista uma base genética comum
entre a selecdo dos fenodtipos e genes envolvidos na evolugdo do isolamento
reprodutivo (SCHLUTER, 2009). Apesar do modelo de especiacao ecologica ser
bem explorado, existem poucos estudos sobre o real impacto da inducéo
ambiental e da plasticidade na evolucdo (GILBERT e EPEL, 2009; DEWITT e
SCHEINER, 2004), principalmente das espécies arbdreas (LEIGH et al., 2004,
STACY et al., 2017). Nesse sentido, os ecossistemas de restinga (Bioma Mata
Atlantica), por apresentarem condigbes ambientais contrastantes, mesmo em
uma pequena escala espacial, despontam como um importante laboratorio
natural para pesquisas relacionadas a especiacao ecoldgica.

Entre os mecanismos geradores de isolamento reprodutivo, considera-se
que diferencas de aptiddo associadas ao habitat sdo uma possibilidade,
conhecida como inviabilidade do imigrante (RUNDLE e NOSIL, 2005). Mesmo
gue populacdes ou subpopulacdes adaptadas a ambientes contrastantes sejam
capazes de intercruzar e migrar para regides de forcas seletivas opostas, a
reproducdo ndo serd aleatdria entre elas. Os individuos distribuidos em
determinado local devem cruzar com maior frequéncia de forma
intrapopulacional comparado a um modelo interpopulacional. Isso porque, 0s
individuos migrantes sobrevivem a menores taxas ou apresentam desempenho
inferior aos individuos nativos, o que aumenta as possibilidades de cruzamentos
entre fendétipos e gendtipos locais. Além disso, os fenétipos induzidos por
ambientes contrastantes podem gerar assincronia entre 0s periodos

reprodutivos das populacdes. Dessa forma, o fluxo génico pode ser interrompido
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total ou parcialmente se as popula¢gfes apresentarem um periodo de floracéo
nao equivalente (PFENNIG et al., 2010). O tempo de floracéo é frequentemente
acelerado ou atrasado quando um determinado genétipo € cultivado em solos
com diferentes disponibilidades de agua e nutrientes (LEVIN, 2009). A espécie
Mimulus guttatus (Phrymaceae), por exemplo, que se estabelece no litoral e no
interior da América do Norte, apresenta periodos de floracao diferentes. Fato que
se deve principalmente a diferenca na disponibilidade de agua entre os locais de
ocorréncia (LOWRY et al., 2008).

De maneira geral, estudos demonstram que a indugdo ambiental é o
principal fator que produz divergéncia entre as plantas (FITZPATRICK, 2012).
Em um estudo classico, realizado no Havai, verificou-se que duas variedades da
espécie Metrosideros polymorpha (Myrtaceae), incana e glaberrima, ocorrem em
diferentes fluxos de lava vulcanica, novos e antigos (STEMMERMANN, 1983).
Nos fluxos de lava mais recentes, o substrato apresenta menor disponibilidade
de nitrogénio e umidade no solo, quando comparado aos fluxos mais antigos
(BURTON e MUELLER-DOMBOIS, 1984; MCDANIEL e OSTERTAG, 2010). As
respostas das variedades as condicbes edaficas parecem representar um
estagio inicial de especiacdo ecoldgica (STACY et al., 2017). Pois, existem
adaptacdes diferenciais em mudas de incana e glaberrima submetidas a
diferentes disponibilidades de luz e nitrogénio. Sob maior irradiancia, incana
apresenta maior area foliar e massa seca total, porém, glaberrima exibe maior
namero de folhas em maiores concentracbes de nitrogénio (MORRISON
e STACY, 2014). A capacidade germinativa e o estabelecimento de plantulas
também podem indicar adaptacdo local entre populacdes de Metrosideros
polymorpha (BARTON et al., 2020). Nesse caso, sementes e plantulas oriundas
de populagbes que ocupam regibes secas, apresentaram altas taxas de
germinacdo e sobrevivéncia nas diferentes escalas de umidade. Contudo,
sementes e plantulas de populacbes que ocupam regides Umidas,
apresentaram, respectivamente, menores taxas de germinacao e sobrevivéncia
em condi¢cOes de estresse hidrico.

Notavelmente, ambientes heterogéneos sdo capazes de gerar forcas
disruptivas e, consequentemente, causar divergéncias intrapopulacionais
(NOSIL, 2012). Nesse contexto, figura o Bioma Mata Atlantica, composto por
ecossistemas variados e classificado como hotspot mundial (FUNDACAO SOS


https://www.calflora.org/entry/psearch.html?family=Phrymaceae
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MATA ATLANTICA; INPE, 2021). Em seu mosaico de ecossistemas, destaca-se
as restingas, regibes onde a vegetacdo experimenta ambientes
consideravelmente heterogéneos (Araujo e Henriques 1984; Pereira, 2003).
Trata-se de areas que reinem caracteristicas pouco comuns em escala espacial
muito reduzida (LOURENCO et al. 2020). Formam um conjunto de fitofisionomias
distintas, influenciadas principalmente pelas variacdes no nivel do lencol freatico
e composicao fisico-quimicas do solo (MAGNAGO et al., 2013; LOURENCO et
al., 2021). Sao constituidas por formacgfes vegetais herbaceas, arbustivas e
florestais que, ainda, podem ser diferenciadas de acordo com a influéncia de
inundacdes e sua composicao floristica (PEREIRA, 2003; MAGNAGO et al.,
2013). Na formacéao florestal periodicamente inundavel, por exemplo, existem
individuos de porte arbéreo colonizando solo raso, mido, acido, rico em matéria
organica, e com maiores concentragdes de nutrientes (LOURENCO et al., 2021).
Em contraste, a formacéo arbustiva aberta ndo inundavel, mesmo adjacente a
formacdes florestais, apresenta solo profundo, substancialmente arenoso, pobre
em nutrientes, e que apresenta uma vegetacao arbustiva distribuida em moitas
(CEPEMAR, 2007). Mesmo assim, em ambas as formacgdes, existem populagdes
vegetais com distribuicdo ampla ou restrita. Sendo que, entre as espécies com
distribuicdo ampla, Protium icicariba (DC.) Marchand var. icicariba (Burseraceae)
€ uma das mais abrangentes (LOURENCO et al., 2020).

Conhecida como almécega ou almesca, P. icicariba € descrita como
espécie arborea, didica, endémica do Brasil, tendo ocorréncias confirmadas nos
Estados da Bahia, Espirito Santo e Rio de Janeiro (DALY, 2016). Uma
caracteristica marcante dos individuos dessa espécie é a alta capacidade de
exsudar resinas aromaticas e volateis, usadas, dentre outras finalidades, como
repelente de insetos e na medicina tradicional (RUDIGER et al., 2007). Sua
sindrome de polinizagéo ocorre essencialmente por entomofilia (MATALLANA et
al., 2005) e, a disperséo das sementes € principalmente zoocorica (PEREIRA et
al., 2020). E frequentemente apontada como uma das espécies mais importantes
nas comunidades de restinga do Espirito Santo (FERREIRA et al., 2010;
FERREIRA E SILVA, 2014; LOURENCO et al., 2020). De acordo com Kurtz et
al. (2013), P. icicariba pode habitar tanto areas abertas ndo inundaveis, quanto
areas periodicamente inundaveis. Tal capacidade adaptativa sugere que essa
espécie seja considerada de habito generalista.
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Tendo em vista as impressionantes caracteristicas ambientais de restinga
e a distribuicdo espacial da espécie P. icicariba, nossos objetivos foram: (i)
comparar quimico-fisicamente os solos da formacao florestal periodicamente
inundavel e da formacgdo arbustiva aberta ndo inundavel; (ii) investigar se
populacbes de P. icicariba, distribuidas nas duas formacgbes, apresentam
divergéncias funcionais nas caracteristicas morfologicas e anatdbmicas em folhas
e ramos; (iii) analisar a sincronia entre fenofases reprodutivas das populacoes e,
por meio de analises de germinacdo e desenvolvimento inicial de mudas,
verificar a viabilidade de imigrantes entre as formagfes vegetais. Nado € nossa
intencdo apresentar um exemplo claro de especiacéo ecologica. Mas, devido a
escassez de evidéncias empiricas (RICHARDS et al., 2019; LEVIS e PFENNIG,
2020; PARSONS et al., 2020), demonstrar que divergéncias especificas podem
estar relacionadas a adaptacdo local de populacdes que experimentam
ambientes contrastantes. Nossas hipoteses séo: (I) a formacao florestal, em
relacdo a arbustiva, além de maior disponibilidade de luz e menor profundidade
do lencol freatico, possui uma maior concentracao de nutrientes; (I1) as respostas
morfoldgicas e anatdbmicas adaptativas serdo associadas principalmente com as
diferencas nas concentracfes de nutrientes e disponibilidade hidrica do solo de
cada formacdo; (lll) haverda assincronia entre fenofases reprodutivas e
desempenho sub-6timo no desenvolvimento e sobrevivéncia dos imigrantes.
2 REVISAO BIBLIOGRAFICA

2.1 Especiacéo ecologica

Desde a grande contribuicao de Darwin e Wallace, ao descreveram a acao
da selecdo natural na formacdo de novas espécies, a ciéncia vem
experimentando diversos mecanismos para explicar como e porque as espécies
divergem-se. A maioria das novas espécies devem surgir pela acdo da sele¢ao
natural e, seus mecanismos podem ser classificados em duas categorias mais
abrangentes: especiacao ecoldgica e por ordem de mutacdo. Essa ultima pode
ser definida pelo desenvolvimento do isolamento reprodutivo a partir da fixagéo
de diferentes mutacdes entre populacbes que experimentam ambientes com
pressdes de selecdo semelhantes (MANI e CLARKE, 1990). Por outro lado, a
especiacdo ecoldgica deve ocorrer quando ha evolucdo do isolamento

reprodutivo entre populagdes ou subconjuntos da mesma populacdo adaptadas
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a ambientes diferentes, onde as pressdes seletivas s&o divergentes
(SCHLUTER, 2000, 2009). A velocidade em que cada mecanismo se desenvolve
nao difere pelo motivo de serem ambos direcionados por selecdo natural, mas
se existir fluxo génico, a especiacdo por ordem de mutacdo é menos provavel
pelo fato da mutacdo favorecida em um ambiente também ser favoravel no
ambiente oposto (KONDRASHOV, 2003). Em contrapartida, a especiacdo de
ordem ecoldgica tem mais chances de ocorrer mesmo na presenca de fluxo
génico (SCHLUTER, 2009).

West-Eberhard (1989, 2003) propds que a especiacdo ecoldgica pode
acontecer de maneira relativamente rapida quando existe plasticidade fenotipica
entre os fendtipos e os ambientes. Primeiro, os fenétipos alternativos fixam-se
diferentemente entre populagbes ou subpopulacdes que se adaptam a
ambientes contrastantes. A partir do momento em que fendtipos séo
selecionados, sugere-se que exista uma base genética comum entre a selecéo
dos fendtipos e genes envolvidos na evolucdo do isolamento reprodutivo
(SCHLUTER, 2009). Entéo, o isolamento reprodutivo evolui como subproduto da
divergéncia adaptativa (WEST-EBERHARD, 2003). A plasticidade fenotipica é o
gatilho inicial para o desenvolvimento da especiacdo ecoldgica. Trata-se da
capacidade de um Uunico gendtipo expressar diferentes caracteristicas a
depender das condi¢cdes ambientais, ou seja, 0 organismo é capaz de responder
as pressbes impostas pelo meio (PFENNIG et al., 2010). Pode incluir
plasticidade de desenvolvimento, aclimatacdo fisiologica ou flexibilidade
comportamental.

Sé&o considerados dois tipos de plasticidade: a adaptativa e a nao
adaptativa. No modelo de West-Eberhard (1989, 2003), a plasticidade adaptativa
permite que uma populacdo colonize e persista em um novo ambiente,
continuamente exposta a selecéo divergente. A permanéncia no ambiente pode
iniciar a selecdo de caracteristicas e causar ou ndo a especiacao ecoldgica. Ja
a plasticidade n&o adaptativa limita a permanéncia de individuos de outras
populacdes no novo ambiente, potencializando a ac¢do da selecdo divergente
(FITZPATRICK, 2012). Ou seja, a populagdo imigrante apresenta
desenvolvimento sub-6timo ou plasticidade ruidosa (VIA, 2017). Suas
caracteristicas ndao alcancam um estado otimo local, acentuando a acédo da

selecdo natural. Portanto, deve existir algum limite para que a plasticidade
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adaptativa permita a acao da selecao divergente entre ambientes. Se todos os
individuos puderem expressar fendtipos oOtimos em qualquer local que se
encontrem, a plasticidade adaptativa pode neutralizar a divergéncia genética e
evitar a especiacdo (FITZPATRICK, 2012). Certo, € que atualmente dispomos
de evidéncias gracas aos experimentos de transplante reciproco. Eles sugerem
que fendtipos induzidos por ambientes contrastantes sao suficientemente
adequados e persistentes para deixar uma assinatura na evolucdo adaptativa
(RADERSMA et al., 2020). H& evidéncias, ndo por acaso, que confirmam
alinhamentos entre respostas plasticas induzidas por novos ambientes e as
principais variacdes genéticas responsaveis pela adaptacdo (NOBLE et al.,
2019). Se uma populacdo continuar sob selecao disruptiva por muito tempo,
pode desencadear evolucdo do isolamento reprodutivo por efeito pleiotrépico, ou
seja, a existéncia de uma ligacdo entre os loci génicos selecionados pelo
ambiente e agueles responsaveis pelo processo reprodutivo (GAVRILETS,
2003).

Considera-se que diferencas de aptiddao associadas ao habitat, por si
mesmas, sdo uma fonte de isolamento reprodutivo, conhecida como
inviabilidade do imigrante (RUNDLE e NOSIL, 2005). Mesmo que populac¢des ou
subpopulacdes adaptadas a ambientes diferentes sejam capazes de reproduzir
entre si e migrar para os habitats opostos, a reproducao nao sera aleatdria entre
elas. Os individuos locais tendem a cruzar com maior frequéncia de forma
intrapopulacional e com menor frequéncia de maneira interpopulacional. Isso
porque, os individuos que migram sobrevivem em menores taxas ou apresentam
desempenho inferior ao dos individuos nativos. Isso aumenta as possibilidades
de cruzamentos entre fenotipos e gendtipos locais. Além disso, os fenétipos
induzidos por ambientes contrastantes, podem desencadear assincronias entre
os periodos reprodutivos das populacdes (PFENNIG et al., 2010). Nesse caso,
o fluxo génico pode ser interrompido total ou parcialmente se as populacoes
apresentarem um periodo de floracdo nao equivalente. O tempo de floracdo €
frequentemente acelerado ou atrasado quando um determinado genoétipo é
cultivado em substratos diferentes (LEVIN, 2009). Gramineas e flores que
colonizam solos contaminados ao redor das minas de extragcao mineral no Reino
Unido, demonstram mudanc¢as ambientalmente induzidas no periodo de floracao
(ANTONOVICS, 2006). A populacdo de Anthoxanthum odoratum, que coloniza
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o interior de minas desativadas, é submetida a altas concentra¢des de zinco e
chumbo. A poucos metros, fora dos limites da mina, existe uma populacao
praticamente continua da mesma espécie, mas que habita solos
descontaminados. Em geral a populag&o no interior da mina apresenta periodo
de floracdo precoce o suficiente para gerar assincronia reprodutiva entre as
populacdes e consequentemente certo grau de isolamento reprodutivo. Todo
esse processo ocorrendo em menos de 40 anos de selecdo divergente
(ANTONOVICS, 2006). Esse tipo de evento também é bem documentado entre
variedades da espécie herbacea Mimulus guttatus (HALL e WILLIS, 2006).
Populacdes que habitam o interior do continente no estado do Oregon, Estados
Unidos, sdo adaptadas ao clima sazonal com periodos secos, apresentando
ciclos de vida anuais. Em contraste, as populacdes litoraneas sao perenes e
experimentam condigbes de maior umidade no solo. Mesmo cultivadas em
situacdes de jardim comum, exibem assincronias entre periodos reprodutivos,
sendo a variedade anual aquela mais precoce para o evento de floracao.
Alguns estudos tem revelado que a variacdo ambiental também é um
importante fator de divergéncia entre espécies arbdéreas. No Havai, as
variedades da espécie Metrosideros polymorpha, incana e glaberrima, ocorrem
em fluxos de lava novos e antigos, respectivamente e, parecem representar um
estagio inicial de especiacdo ecolégica (STACY et al., 2017). As variedades
exibem significativa diferenciacdo morfolégica e ecoldgica consistente com a
adaptacao a fluxos de lava novos e antigos. Analises moleculares e de fertilidade
sugeriram relacdo entre incompatibilidades genéticas das variedades e a
reducdo da fertilidade feminina e masculina dos hibridos. Os dados sugerem
isolamento reprodutivo parcial devido a selecdo disruptiva, mesmo entre
populacdes hibridizantes de arbdoreas. As mesmas variedades exibem
adaptacdes diferenciais quando suas mudas sdo submetidas a diferentes
disponibilidades de luz e nitrogénio (MORRISON e STACY, 2014). Em
tratamentos de maior intensidade luminosa, incana exibe maior taxa de
sobrevivéncia e ganho de massa, coerente com a ocupacado de zonas de
sucessao inicial. Em contraste, as mudas de glaberrima sobreviveram mais em
condi¢cbes de pouca luz, consistente com sua distribuicdo em sucessao tardia.
Somente glaberrima parece ser limitada por concentracdo de nitrogénio,

engquanto incana estaria adaptada a solos recentes com pouco nitrogénio
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disponivel. As variedades apresentam variagfes adaptativas no tamanho da
folha e pigmentacdo (DAWSON e STEMMERMANN, 1999), e também na
retencdo de agua (STEMMERMANN, 1983).

A taxa de germinacdo e o desenvolvimento inicial de plantas pode ser
diferencial quando sementes ou mudas sao submetidas a condigbes ambientais
contrastantes aos seus locais de origem. O que demonstra menor viabilidade
dos imigrantes, evidenciados em estudos de transplante reciproco e jardim
comum (KAWECKI e EBERT, 2004; BLANQUART et al., 2013). Barton et al.
(2020), por exemplo, observaram variacdo significativa entre populacdes M.
polymorpha quando a germinacdo de sementes era quantificada entre
variedades e ambientes secos ou Umidos no Havai. Populacdes de locais umidos
apresentaram taxas de germinagdo menores em locais de umidade reduzida,
enquanto populagdes de locais historicamente secos germinaram bem em todos
os locais. As mudas também devem ter um pior desempenho quando cultivadas
em outros ambientes com limitagdes de recursos, como o déficit hidrico (CHOAT
etal., 2012; BARTON et al., 2020). Tanto em experimentos de campo quanto em
casa de vegetacdo, mudas de M. polymorpha provenientes de populacdes que
habitam solos Umidos, sobreviveram menos dias sem agua do que as

populacdes de locais historicamente secos (BARTON et al., 2020).

2.2 Vegetacado de Restinga

A Mata Atlantica € um bioma que se estende por quase todo litoral
brasileiro. Em grande parte de sua distribuicdo, sdo encontradas planicies
litoraneas compostas predominantemente por solos arenosos e que abrigam
complexos de vegetacdo muito heterogéneos conhecidos como restingas. Mas
devido sua localizagdo geografica, sdo ecossistemas que perdem consideravel
porcdo de area anualmente (DA SILVA et al., 2018; FOLHARINI et al., 2020).
Mesmo sendo areas protegidas por lei, pois sd0 nessas regides que se
concentram a maior parte da populacéo brasileira. Originalmente, as restingas
se distribuem por quase toda a costa brasileira, sendo interrompidas em alguns
trechos pela foz de rios, por costdes rochosos e manguezais (FERREIRA e
SILVA, 2014). No Espirito Santo a vegetacdo de restinga encontra-se
extremamente fragmentada (FUNDACAO SOS MATA ATLANTICA; INPE,
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2021). Seus principais remanescentes estdo localizados em unidades de
conservagao como o Parque Estadual Paulo Cesar Vinha, localizado no interior
da Area de Protecdo Ambiental de Setiba (Guarapari), o Parque Municipal de
Jacarenema (Vila Velha); a Area de Protecdo Ambiental de Guanandy
(Itapemirim); a Reserva Biologica de Comboios (Linhares); a Area de Protecdo
Ambiental de Conceicdo da Barra e o Parque Estadual de Itatnas (Conceicéo
da Barra).

Os ecossistemas de restingas foram formados durante o periodo
quaternario, mais precisamente durante as épocas do pleistoceno e holoceno
(SUGUIO et al., 1985; PEREIRA, 2003). Nesse periodo houve a deposicdo de
areia em algumas areas e o surgimento de depressdes entre elas (MARTIN et
al., 1997). As espécies vegetais que se estabeleceram nas regides mais baixas,
lidaram com condi¢cdes limitantes pela ocorréncia de solos com maior
concentracdo de aluminio, pH acido e elevada salinidade, além da deficiéncia
em drenagem e inundacoes peridédicas (MAGNAGO et al., 2013; LOURENCO et
al., 2021). Por outro lado, a vegetacao que ocupou as zonas arenosas encontrou
solos mais profundos, com baixa retencdo de agua e pobres em nutrientes
(MAGNAGO et al., 2010; LOURENCO et al., 2021).

As variacbes na formacao do relevo das restingas em combinacdo com
sua flora adaptativa culminou na formacao de fitofisionomias multivariadas
(Figura 1). Um dos primeiros trabalhos a classificar tal heterogeneidade foi Ule
(1901) que, analisando a restinga de Cabo Frio-RJ, identificou e denominou entre
outras formacdes, restinga de Ericacea, restinga de Myrtacea, restinga de
Clusia, comunidades hal6filas e matas de restinga. Aradjo e Henriques (1984),
classificaram 11 formacdes vegetais nas restingas do Rio de Janeiro, sendo elas:
hal6fila psamdfila reptante, dunas, pds-praia, palmae, aberta de Clusia, mata
seca, arbustiva fechada inundavel, aberta de Ericaceae, floresta periodicamente
inundavel, brejo herbaceo e floresta permanentemente inundavel. No sul do pais
Waechter (1985) usou outro tipo de classificacdo, utilizado os termos como
vegetacdes pioneiras, campestres, savanica e florestal, sugerindo “zonagtes”
ambientais. Porém, tanta variedade de classificagbes, dificultaram a
padronizacdo nomenclatural das restingas, por levarem em consideragéo grupos
vegetais predominantes, que podem variar naturalmente entre regiées ou devido

a terminologias regionais. Por esse motivo, Pereira (2003), revisado por
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Magnago et al. (2011), com objetivo de padronizar as classifica¢cées, mantiveram
0 numero de fitofisionomias de Araujo e Henriques (1984). Porém, alteraram as
terminologias e relacionaram-nas, principalmente, a influéncia do lencol freatico
e as caracteristicas fisionbmicas. As formacdes florestais, por exemplo, podem
ser nado inundaveis, periodicamente inundaveis ou permanentemente
inundaveis. As formacdes arbustivas, aléem de serem classificadas em relacdo
aos episodios de inundacdo, sdo diferenciadas em abertas ou fechadas, de

acordo com seu adensamento.

Figura 1: Vista aérea do Parque Estadual Paulo Cesar Vinha, Guarapari, Espirito Santo.

Nos solos alagados ou constantemente inundaveis, os padrdes estruturais
e floristicos exibem predominancia de uma ou poucas espécies, 0 que torna a
diversidade local baixa (KURTZ et al., 2013). Essa caracteristica foi evidenciada
por Magnago (2013) em uma floresta de restinga no municipio de Vila Velha -
ES, onde as zonas florestais exibem um efeito de gradiente em diversidade,
diminuindo a medida que se avanca da zona ndo inundavel para as zonas
inundavel ou inundada. No Parque Estadual Paulo Cesar Vinha, Lourenco et al
(2020) observaram a mesma mudanca em diversidade de arbéreas para
condicbes semelhantes. Segundo os autores, as inundagbes exercem uma
filtragem ambiental mais acentuada na diversidade taxonémica das
comunidades. Nesse sentido, a floresta periodicamente inundavel, possui uma
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menor riqueza de espécies em relacdo a floresta ndo inundavel. Apenas seis
espécies ocorrem em todo o gradiente de umidade: Emmotum nitens, Protium
icicariba, Pseudobombax grandiflora, Tapirira guianensis, Aspidosperma
pyricollum e Cynophalla flexuosa, sendo a familia Myrtaceae aquela mais
representativa com um total de 17 espécies.

Nas restingas, existem também algumas formacfes ndo inundaveis
caracterizadas por ilhas de vegetacdo circundadas por espacos desnudos de
areia, onde as plantas estao sujeitas a alta incidéncia de luz solar, salinidade,
solo oligotrofico e pouca disponibilidade hidrica (CORREIA et al., 2010). Esse
tipo de formacédo € conhecida popularmente como aberta de Clusia, visto que
frequentemente a espécie Clusia hilariana Schitdl. (Clusiaceae) é o arbusto
central das moitas, facilitando o estabelecimento de outras espécies (DIAS e
SCARANO, 2007). E possivel observar moitas em que C. hilariana ndo é o
individuo dominante. Isso ocorre devido ao fato de outra espécie estabelecer-se
inicialmente na area aberta ou em virtude da morte do individuo Clusia sp.
dominante, permitindo o desenvolvimento de outra espécie (CORREIA et al.,
2010). No estudo de Pimentel et al. (2007), no Rio de Janeiro, C. hilariana e P.
icicariba sdo co-dominantes na vegetacdo, sendo que a grande maioria das
moitas que ndo sdo dominadas por C. hilariana apresentam predominancia de

P. icicariba.

2.3 Protium icicariba (DC.) Marchand (Burseraceae)

Burseraceae é uma das familias vegetais mais estudadas, sendo sugerido
que espécies desse grupo sejam utilizadas como organismos modelo em
pesquisas relacionadas com a diversificacdo das plantas (DALY et al., 2022,
DALY et al. 2012a, 2012b). A familia provavelmente teve origem no hemisfério
norte e dispersou-se para o sul durante as mudancas climéticas na época do
Oligoceno (WEEKS et al., 2014). Dentre os grupos resultantes da grande
irradiacdo adaptativa de Burceraceae ao longo do continente americano, o
género Protium se destaca devido sua caracteristica de dispersao por ornitocoria
(FINE et al. 2014). Em trabalhos recentes, por exemplo, o género é apontado
como um dos mais abundantes nas formacdes de restingas brasileiras (DALY et

al.,, 2022). Nas formagoOes arbustivas de restinga do Rio de Janeiro e Espirito
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Santo, a espécie Protium icicariba alcangcou o segundo maior valor de
importancia. (ROSADO e MATTOS, 2017; KUSTER et al. 2019). Além disso,
entre as espécies de ampla distribuicdo ao longo de um gradiente edafico de
floresta de restinga no Espirito Santo, P. icicariba foi uma das mais abundantes
(LOURENCGCO et al., 2020).

Conhecida como almécega ou almesca, P. icicariba é uma espécie que
pode ser encontrada em forma de arbusto ou arvore (Figura 2a, 2b), dependendo
do local de ocorréncia. Em alguns casos pode chegar até 14 metros de altura
(DALY, 2014). Uma caracteristica marcante dos individuos dessa espécie € a
alta capacidade de exsudar resinas aromaticas e volateis, usadas, dentre outras
finalidades, como repelente de insetos e na medicina tradicional (RUDIGER et
al., 2007). Na natureza, suas esséncias desempenham funcdes de protecéo,
como antibacterianos, antifingicos, antivirais, inseticidas e também contra
herbivoros (MURTHY et al., 2016). A composicdo quimica dos seus Oleos
essenciais é diferencial entre espécies do mesmo género, caracteristica que
pode ser usada na taxonomia do grupo (REIS SOUZA et al., 2016). Possuem
folhas compostas imparipinadas (Figura 2d, 2e), pecioladas, foliolos coriaceos,
oblongo-lanceolados, apice foliolar acuminado, base obliqua, venacao
broquidédroma com nervuras bem proeminentes na superficie abaxial,
inflorescéncias com flores dispostas em racemos de coloracdo variando de
branco ao amarelo esverdeado (SIANI et al., 2004). O fruto € do tipo drupodide
(Figura 2f), de formato ovoide-obliquo, coriaceo, contendo de 4 a 5 sementes
pretas embebidas numa polpa branca, aroméatica (SIANI et al., 2004). Apresenta
fase reprodutiva durante o periodo de maior disponibilidade de recursos,
normalmente de setembro a marco (VIANA et al., 2006; BRAZ e MATTOS,
2010). Suas sementes apresentam germinacédo lenta e levam de 12 a 73 dias
para germinar (ZAMITH e SCARANO, 2004). A sindrome de disperséo dos frutos
€ zoocorica, tornando ampla a disperséo das sementes (PEREIRA et al., 2020).
Nos ambientes de restinga, a producéo de novas folhas se concentra na estacao
umida (PIRES et al., 2006). Espécie endémica do Brasil com ocorréncias
confirmadas nos estados da Bahia, Espirito Santo e Rio de Janeiro (DALY,
2014).
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Figura 2: Individuos e ramos de P. Icicariba. a - Individuo arbustivo; b - Individuo arbéreo; c -
Formacgao arbustiva e florestal; d - Ramo de individuo arbustivo; e - Ramo de individuo arboreo;
f - Inflorescéncia e frutificacao.

Estudos ja relataram uma ampla distribuicdo da espécie nas diferentes
fitofisionomias de restinga do Parque Estadual Paulo Cesar Vinha, Guarapari -
ES (CEPEMAR, 2007; FERREIRA e SILVA, 2014; LOURENCO et al., 2020). Na
Area de Preservacdo Permanente — APA de Setiba, no mesmo municipio, a
espécie foi encontrada na frequéncia de 90% nas parcelas amostradas em areas
sujeitas a inundacbes (FERREIRA et al., 2010). Nas areas periodicamente
inundadas do Parque Nacional da Restinga de Jurubatiba — PNRJ, no Rio de
Janeiro, P. icicariba tem destaque sobre os valores de cobertura da comunidade,
apresentando 17% da area basal encontrada (MONTEZUMA e ARAUJO, 2007).
Dentre as espécies lenhosas que ocorrem nas areas periodicamente inundadas
do PNRJ, P. icicariba € uma das espécies que melhor representa a formacéo
vegetal, despontando como a espécie de maior densidade. De acordo com Kurtz
et al. (2013), P. icicariba pode habitar tanto as areas abertas ndo inundaveis,
quanto as areas periodicamente inundaveis (Figura 2c). Tal capacidade de
adaptacdo sugere que essa espécie seja considerada como generalista, visto
gue ocorre desde areas abertas até as areas florestais, seja inundavel ou nao

inundavel.
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3 OBJETIVO GERAL

Avaliar se as populacbes de Protium icicariba e o0s ambientes
contrastantes de restinga reunem atributos significativos para a ocorréncia de

especiacdo ecologica.

4 OBJETIVOS ESPECIFICOS

- Comparar quimico-fisicamente os solos da formacao florestal periodicamente
inundavel e da formacao arbustiva aberta nédo inundavel,

- Investigar se populacdes de P. icicariba, distribuidas nas duas formacoes,
apresentam divergéncias funcionais em caracteristicas morfologicas e
anatdmicas em folhas e ramos;

- Analisar a sincronia entre fenofases reprodutivas das populacdes florestal e
arbustiva;

- Verificar a viabilidade de imigrantes entre as formacdes vegetais por meio de

analises de germinacao e desenvolvimento inicial de mudas.

5 MATERIAIS E METODOS

5.1 Area de estudo

A éarea de estudo esta localizada no Parque Estadual Paulo Cesar Vinha,
Km 37,5 da Rodovia ES-060 (Rodovia do Sol), (20° 35'25" S; 40° 25'24" W),
municipio de Guarapari, estado do Espirito Santo, Brasil (Figura 3). De acordo
com o sistema de classificacdo climéatica de Kbppen-Geiger, o clima da regido é
do tipo Aw, tropical quente e imido com estacao chuvosa (veréo) e estacéo seca
(inverno). A precipitacdo média anual para a capital Vitoria é de 1.276 mm e
temperatura anual média de 24,2°C (INMET, 2022).
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Base Cartografica: IBGE (2020)
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Figura 3: Area de estudo no Parque Estadual Paulo Cesar Vinha (PEPCV) e sua localizac&o nos
mapas do municipio de Guarapari, estado do Espirito Santo, Brasil. Individuos de P. icicariba na
formacao arbustiva aberta ndo inundavel sédo representados por esferas vermelhas. Individuos
de P. icicariba na formacéao florestal periodicamente inundavel sédo representados por esferas
azuis.
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Foram selecionadas duas fitofisionomias de restinga distantes entre si
num raio de 150 m. A primeira fitofisionomia é classificada como formacao
arbustiva aberta ndo inundavel (PEREIRA, 2003). Localiza-se entre a formacéao
florestal e a rodovia ES-060 (Figura 3). Apresenta cobertura vegetal distribuida
em moitas de diferentes dimensfes e de esparsas populagbes de espécies
herbaceas colonizando faixas de areia branca. O solo é essencialmente
quartzoso de textura arenosa e lencol freatico profundo (CEPEMAR, 2007). A
segunda € uma formacéo florestal de restinga classificada como floresta
periodicamente inundavel (PEREIRA, 2003). Com inundacdo periddica
caracteristica no verao, esta localizada em uma area de depressao do relevo
entre uma formacao herbacea inundavel e uma zona de floresta ndo inundavel.
Essa zona de floresta apresenta topografia plana, solo visualmente escuro e odor
caracteristico de matéria organica em decomposi¢cdo. Em comparacdo as
demais zonas florestais, apresenta maior acumulacdo de matéria organica,
acidez, concentracfes de aluminio e sais, drenagem deficiente, além de lencol
freético raso (MAGNAGO et al., 2013; CEPEMAR, 2007, LOURENCO et al.,
2020).

5.2 Dados climaticos e Analise de solo

Utilizamos dados de temperatura e precipitacdo registrados durante o
periodo experimental, junho de 2018 até junho de 2021, a fim de compara-los
com as médias histéricas. Essas informac6es foram obtidas a partir da estacéo
automatica A634, municipio de Vila Velha - ES (INMET, 2022).

Coletamos amostras de solo na projecdo da copa de cada individuo
arboreo ou arbustivo. Com o auxilio de um trado, extraimos quatro amostras
simples ao redor do individuo, a uma profundidade de 0-20 cm. Em seguida
homogeneizamos as amostras de maneira composta e as armazenamos em
sacos plasticos para encaminhamento ao laboratorio responsavel pelas analises
fisico-quimicas. As analises quimicas foram realizadas conforme De Arruda et
al. (2014), onde determinou-se fésforo (P), potassio (K), enxofre (S), calcio (Ca),
magnésio (Mg), aluminio (Al), acidez potencial (H+Al), pH em agua (pH-H20),
matéria organica (MO), ferro (Fe), zinco (Zn), cobre (Cu), manganés (Mn), boro

(B) e sodio (Na). Também foram determinados o percentual de areia grossa,
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areia fina, areia total, silte e argila; utilizando-se o método analitico proposto por
Teixeira et al. (2017).

5.3 Determinacao das popula¢des amostrais, altura e circunferéncia do caule

Na nossa abordagem o termo populacéo € utilizado apenas para diferir a
distribuicdo espacial de grupos de individuos que provavelmente pertencem a
uma mesma populacdo. Nesse contexto, selecionamos 20 individuos da
populacdo de P. icicariba distribuidos pela formacdo arbustiva aberta nao
inundavel e 20 individuos da populagéo de P. icicariba distribuidos pela formacéao
florestal periodicamente inundavel (Figura 3 e 4). Selecionamos individuos
adultos com didmetro caulinar & altura do peito (DAP) = 5 cm, respeitando um
espacamento minimo de 15 metros entre individuos da mesma populacao
amostral. Para a populacao arbustiva, o diametro do caule foi determinado ao
nivel do solo devido a pequena extensdo de caule aéreo e pelo inicio da
ramificacdo no nivel do solo (Figura 4b). A altura e a circunferéncia foram
determinadas com o auxilio de fita métrica. Todos os individuos foram

georreferenciados e marcados com plaguetas de aluminio numeradas.

Figura 4: Individuos e ramos de P. Icicariba. a e b - Individuo da populacdo arbustiva; c e e -
individuo da populacéo florestal; d — floresta periodicamente inundavel.
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5.4 Andlises morfolégicas e anatbmicas

Para todas as analises morfolégicas e anatdbmicas de folha e caule,
utilizamos o niumero amostral de 20 individuos por populacédo. Coletamos todas
as amostras no mesmo dia e, em seguida, as analisamos em laboratério. Os
dados morfoldgicos foram obtidos com as amostras ainda frescas.

Foram coletadas, ao longo da copa, trés folhas expostas ao sol e
completamente expandidas por individuo. Analisamos o numero de foliolos por
folha somando todos os foliolos de cada folha e calculando o nimero médio. A
espessura foliar foi determinada com auxilio de um paquimetro digital em trés
foliolos por folha, a massa fresca por meio de uma balanca de precisao e a area
foliar com auxilio do medidor de éarea foliar (LICOR-3100C Area Meter).
Enquanto a massa seca foi obtida ap6s secagem das folhas em estufa 60 °C
(Leucadema-LM300) durante 7 dias. A area foliar especifica foi obtida por meio
da razéo entre a area foliar e sua massa seca (cm? g1).

Trés foliolos de cada individuo (um por folha) foram fixados em FAA 70
(formaldeido 37%, éacido acético glacial, etanol 70%, na proporcao 1:1:18)
(JOHANSEN, 1940), e estocados em &lcool etilico 70%. Cortes transversais
foram realizados a mao livre e, apds dupla coloracdo com safrablau (KRAUS e
ARDUIM, 1997), foram montados em glicerina pura. Na regido internervural,
foram realizadas analises quantitativas por meio de medicfes da espessura da
cuticula adaxial e abaxial, das células epidérmicas das faces adaxial e abaxial,
além do parénquima palicadico e esponjoso. Mensuramos cada variavel
utilizando um foliolo por individuo, do qual utilizamos um corte para realizar vinte
medidas de espessura por estrutura anatdmica. Em seguida calculamos a média
da variavel por individuo e populacéo. Determinamos a frequéncia estomética
(n°/mm2) e o didmetro dos estdmatos por meio da técnica de impressao
epidérmica utilizando uma gota de adesivo instantaneo universal (Tek Bond®)
na face abaxial dos foliolos em uma lamina de vidro, de forma a obter a
impresséo da epiderme a ser analisada. Utilizamos uma imagem por individuo,
onde os estbmatos foram quantificados e os diametros polar e equatorial
mensurados para calculo da média. Todas as laminas foram analisadas por meio

de um software de analise de imagens (Nikon NIS-Elements, Tec. Comportation,
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Toquio, Japéo) e documentadas em fotomicroscopio modelo Nikon (Eclipse 50i,
Japao).

A amostragem de segmentos dos ramos foi padronizada quanto a sua
posicao ao longo da arvore (primeiro ramo basal), sua posi¢cdo ao longo do ramo
(~ 1 m da ponta do ramo), seu diametro (1,10 + 0,37 cm, sem a casca), e sua
maturidade. Para determinacdo da densidade da madeira, as amostras foram
hidratadas por 12 horas e o volume de madeira calculado segundo o método de
deslocamento de agua (CHAVE, 2005), com o apoio de uma balanca de
precisdo. Em seguida, as amostras foram secas em uma estufa 60 °C até o peso
constante. A densidade da madeira foi determinada dividindo a massa seca da
amostra pelo seu volume.

A partir de amostras dos ramos estocadas em alcool etilico 70%, foram
obtidas sec¢des de aproximadamente 15 a 20 um de espessura das secdes
transversais com o auxilio do micr6tomo de deslize Jung para madeira. Os cortes
foram corados com safranina aquosa 1% e azul de alcian aquoso 1% (1:9)
(KRAUS e ARDUIM, 1997). As laminas histologicas foram montadas
permanentemente com verniz vitral. Determinamos a frequéncia e diametro de
vasos de cada individuo, a partir de uma imagem, com auxilio do software
TSview. Os vasos total ou parcialmente presentes em 1 mmz foram contados e
seu didametro determinado a partir da média de duas medidas transversais em
cada célula. As fotomicrografias foram obtidas em microscopio Nikon Eclipse 50i,

utilizando-se o software Nikon NIS-Elements.

5.5 Fenologia reprodutiva

Registramos 0s eventos fenoldgicos reprodutivos quinzenalmente,
durante 24 meses (setembro de 2018 até agosto de 2020) em 20 individuos por
populacdo. Observamos as fenofases de floracéo e frutificacdo com auxilio de
binéculo e camera fotografica. As fenofases foram quantificadas quanto ao seu
indice de atividade, indicando a porcentagem de individuos da populacdo que
estdo manifestando o evento fenoldgico, além da comparacéo sincrénica desses
eventos entre as populacbes (BENCKE e MORELLATO, 2002). A floragéo foi

definida como o periodo em que os individuos apresentavam botdes até a antese
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das ultimas flores, e a frutificagcdo como o periodo de aparecimento dos primeiros

frutos até o amadurecimento.

5.6 Germinagéao

Frutos de P. icicariba foram colhidos no periodo de disperséo, a partir de
dez plantas matrizes localizadas na formacdo arbustiva e de cinco matrizes
localizadas na formacéo florestal. Posteriormente, os frutos foram transferidos
para beneficiamento em laboratério, para a retirada do epicarpo e mesocarpo.

As sementes foram alocadas em envelopes de poliéster de malha fina e
enterrados no solo a uma profundidade de 2—-3 cm, seguindo, com modificacdes,
0s métodos adotados por Porceddu et al. (2013) e Sarmiento et al. (2017).
Confeccionamos um total de 8 envelopes com sementes oriundas de individuos
arbustivos e 8 envelopes com sementes originarias de individuos florestais, cada
qual com 30 sementes (Figura 5). Em cada formacédo, definimos 4 sitios de
germinacao com o objetivo de aumentar a area experimental. Cada sitio estava
localizado abaixo do dossel, contendo 1 envelope com sementes nativas, ou
seja, coletadas na propria formacao, e 1 envelope com sementes imigrantes,
coletadas na formacéo oposta. Os envelopes foram exumados em intervalos de
20 dias, com tempo maximo de duracao de 80 dias, de acordo com os resultados
de Zamith e Scarano (2004). A cada exumacao as sementes germinadas foram
contadas com o objetivo de determinar a porcentagem e periodo de germinacao.
Consideramos como germinacao a protrusdo da radicula ou a emissao de parte

aérea pela plantula.
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Formacao arbustiva Formacao florestal
Sitio 1 Sitio 2 Sitio 1 Sitio 2
SA SF SA SF SA SF SA SF
30 30 30 30 30 30 30 30
Sitio 3 Sitio 4 Sitio 3 Sitio 4

SA SF SA SF SA SF SA SF

Figura 5: Método de germinacéao em jardim comum. Em cada formacao vegetal sdo estabelecidos
quatro sitios de germinacdo: 1, 2, 3 e 4. Dois envelopes sao enterrados em cada sitio: um
contendo 30 sementes de individuos nativos de P. icicariba e um envelope contendo sementes
de individuos imigrantes. SA = envelope com sementes arbustivas; SF = envelope com sementes
florestais.

5.7 Sobrevivéncia e emissao de novas folhas

Mudas de P. icicariba medindo entre 20 e 30 centimetros foram cultivadas
em jardins comuns de setembro de 2020 até margo de 2021. Extraimos 40
mudas da formacdao arbustiva e 40 mudas da formacao florestal mantendo parte
do solo na rizosfera. Posteriormente, foram replantados 20 individuos no seu
préprio ambiente de ocorréncia (nativo) e 20 individuos em ambiente oposto
(imigrante). Em cada formacédo foram estabelecidos 4 sitios de plantio. Nos
sitios, as mudas foram replantadas de forma circular e aos pares contendo 5
mudas imigrantes e 5 locais (Figura 6). Realizamos irrigaces no momento do
plantio e, na auséncia de precipitacdo, em intervalos de 3 dias durante o primeiro

més. Todas as mudas foram demarcadas com arame e placa de aluminio.
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Figura 6: Método experimental de transplante de mudas. Para cada formacdo arbustiva ou
florestal séo criados quatro sitios de plantio: 1, 2, 3 e 4. Em cada local foram replantadas 5 mudas
arbustivas (SS) e 5 mudas florestais (FS) de P. icicariba. As mudas foram orientadas de forma
circular e aos pares.

As mudas transplantadas foram monitoradas mensalmente durante seis
meses, a partir do plantio, para a avaliacdo de sobrevivéncia e contagem de
emissao de novas folhas. Definimos duas categorias em relacdo a sobrevivéncia:
muda “viva”, aquela sobrevivente que apresentava no minimo uma folha ou caule
verde; e muda “morta”, a muda totalmente seca. As folhas novas foram
contabilizadas quando se apresentassem totalmente expandidas a partir das

folhas existentes no momento do plantio.

5.8 Andlises estatisticas

Avaliamos a normalidade dos dados por meio do teste de Shapiro-Wilk.
As caracteristicas que apresentaram distribuicdo normal foram submetidas ao
teste de médias t de Student para amostras independentes (P < 0,05). As médias
das caracteristicas que nao apresentaram distribuicdo normal foram comparadas
pelo teste Mann-Whitney para amostras independentes (P < 0,05). Calculamos
também o indice de plasticidade fenotipica (IPF) para todos caracteres
morfolégicos e anatdomicos, sendo IPF = média maxima — média minima / media
maxima (VALLADARES et al., 2006). Para melhor compreenséo das variacdes
morfoldégicas e anatbmicas entre as populacbes utilizamos analises de
componentes principais (PCA). A partir da analise multivariada é possivel

visualizar a diferenciagdo ou similaridade (distancias relativas) entre todos os
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individuos amostrados e as caracteristicas quantificadas por meio de

componentes (planos) que melhor expliquem a variacédo dos dados.

6 RESULTADOS

Durante o periodo experimental ndo ocorreram grandes variagdes de
temperatura do ar e precipitacdo em relacdo aos dados histéricos para a regiao
(Figura 7).
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Figura 7: Temperatura e precipitacdo no municipio de Vila Velha, estado do Espirito Sando, Brasil
(julho de 2018 até junho de 2021, INMET, 2022).

6.1 Andalise de solo

Os dados de solo demonstraram consideraveis diferencas quimicas e
fisicas entre as formacdes de restinga (Tabela 1). A formacao florestal, em
relacdo a arbustiva, apresenta maiores concentracdes relativas de potassio
(64,5%), enxofre (70,4%), calcio (70,4%), magnésio (59,2%), aluminio
(285,41%), acidez potencial - H+AI (235,87%), matéria organica (143,34%), ferro
(119,23%), zinco (158,7%), boro (31,58%), sodio (134,28%), areia fina (117,9%),
silte (1.841,3%) e argila (169,0%). Por outro lado, o solo da formacao arbustiva
apresentou maiores médias de pH (9,18%) e areia total (57,2%), sendo maior a

proporcao de areia grossa (97,1%). Quanto a classificacdo textural, o solo da
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formacéao florestal foi definido como franco-siltoso, enquanto o solo da formacao

arbustiva foi classificado como areia.

Tabela 1: Andlise de solo em formacg6es arbustiva e florestal no Parque Estadual Paulo Cesar
Vinha, municipio de Guarapari, estado do Espirito Santo, Brasil.

Formacéo
Elementos Arbustiva Florestal p-valor CV (%)

Fésforo (P): 3,65 5,75 0,0579 72,26
Potassio (K)! 22,10 36,35 0,0035 49,52
Enxofre (S)! 5,75 9,80* <0,0001 35,59
Célcio (Ca)? 0,88 1,50* 0,0029 52,34
Magnésio (Mg)? 0,27 0,43* 0,0065 48,95
Aluminio (Al)2 0,96 3,70* <0,0001 32,70
Analise H+AI2 13,41 45,04* <0,0001 57,75
Quimica  pH 4,64* 4,25 0,0001 6,38
Matéria Orgénica3 6,53 15,89* <0,0001 32,93
Ferro (Fe)* 27,3 59,85* 0,0005 61,69
Zinco (Zn)* 0,63 1,63* <0,0001 59,70
Cobre (Cu)* 0,24 0,29 0,4026 70,49
Manganés (Mn)* 1,20 1,35 0,3002 35,42
Boro (B)* 0,76 1,00* <0,0001 17,88
Sodio (Na)* 17,65 41,35* <0,0001 46,78
Areia grossa® (2a 0,20 mm)  927,20* 530,80 <0,0001 16,60
Areia fina® (0,2 a 0,05mm) 27,60 76,70* 0,0001 70,62
Anlise Areia total® (2 a 0,05mm) 954,80* 607,50 <0,0001 16,59
fisica Silte® (0,05 a 0,002mm) 16,20 314,50* <0,0001 73,47
Argila® (> 0,002mm) 29,00 78,00* <0,0001 33,63

Classificagdo textural Areia Franco- — —

siltoso

Os valores sdo médias de 20 amostras (n = 20). As médias seguidas por * sdo estatisticamente
diferentes pelo teste t de Student ou Mann-Whitney (P < 0,05). Onde: *mg/dm3, 2cmolc/dms3,

3dag/dm3, “mg/cm?3 e 5g/Kg.

6.2 Variaveis morfolégicas e anatbmicas

Os individuos da populacao florestal séo maiores relativamente em altura

(221,1%), area foliar (124,5%), area foliar especifica (38,1%) e foliolos por folha

(47,2%) (Tabela 2). J4 os individuos ocorrentes na formacdo arbustiva

apresentam caules ramificados, que somados, apresentaram maiores diametros

(35,4%). Suas folhas sdo compostas por limbo mais espesso (12,5%) e a

madeira € mais densa (8,6%). Dentre as caracteristicas que apresentaram

maiores indices de plasticidade fenotipica, estdo altura (0,69) e area foliar (0,55).
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Tabela 2: Andlises comparativas de atributos morfologicos entre duas populacdes de P. icicariba
ocorrentes em formacgdo arbustiva aberta ndo inundavel e formacao florestal periodicamente
inundavel de restinga.

Variaveis F:Eldgﬁ/aao P&g?éifglo p-valor CV (%) IPF
Altura (m) 2,51 8,06* <0,0001 20,83 0,69
Diametro do caule (cm) 17,11* 12,64 0,0398 44,67 0,26
Densidade da madeira (g cm™3) 0,63* 0,58 0,0082 8,63 0,08
Area foliar (cm2) 94,74 212,73* <0,0001 24,63 0,55
Foliolos por folha (n) 3,54 5,21* <0,0001 15,12 0,32
Espessura foliar (mm) 0,27* 0,24 0,0093 15,77 0,11
Area Foliar Especifica (cm? g1) 69,93 96,59* <0,0001 12,64 0,28

O asterisco (*) indica diferenca significativa entre a média da formacao arbustiva e da formacao
florestal pelo teste t de Student ou Mann-Whitney (P < 0,05) ao nivel de 5% de significancia (n =
20). IPF = indice de plasticidade.

As caracteristicas anatdmicas de madeira ndo apresentaram diferencas
significativas entre as populacdes. Entretanto, os atributos foliares indicaram que
a populacdo arbustiva apresenta, praticamente, todas as maiores médias
relativas, apesar dos baixos indices de plasticidade fenotipica (Tabela 3 e Figura
8). Sao elas: cuticulas abaxial (46,3%) e adaxial (65,9%), epidermes abaxial
(14%) e adaxial (34,9%), além de parénquimas esponjoso (11,5%) e palicadico
(30,8%).

Tabela 3: Andlises comparativas de atributos anatémicos entre duas populagfes de P. icicariba
ocorrentes em formacgéo arbustiva aberta ndo inundavel e formagéo florestal periodicamente
inundavel de restinga.

- Populacéo Populacéo ) o
Caracteristicas Arbustiva Florestal p-valor CV (%) IPF
Cuticula Abaxial' 2,59* 1,77 0,0019 35,51 0,32
Cuticula Adaxial' 4,53* 2,75 <0,0001 31,92 0,39
Epiderme Abaxial* 6,82* 5,98 0,0193 17,02 0,12
Espessura Epiderme Adaxial 11,53* 8,55 0,0019 28,02 0,26
Parénquima 77,12+ 58,95 <0,0001 13,86 0,23
Palicadico
Parénquima 119,49* 107,16 0,0067 12,00 0,10
Esponjoso
" Estomético?! 56,72 53,34 0,1096 17,20 0,06
Diametro
Vasos! 57,65 57,60 0,9898 18,06 0,00
.. Estomatica? 31,40 28,80 0,2043 21,15 0,08
Frequéncia
Vasos? 81,00 69,76 0,0705 25,36 0,14

O asterisco (*) indica diferenca significativa entre a media da populacéo arbustiva e da populagao
florestal pelo teste t de Student ou Mann-Whitney (P < 0,05). Onde: um, 2n/mm2. IPF = Indice de
plasticidade.
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Figura 8: a, c, e - Individuo de P. icicariba arbustivo. b, d, f - Individuo de P. icicariba florestal.
Impressdes epidérmicas a-b. Sec¢bes transversais da area internervural da folha c-d. Se¢des
transversais do ramo e-f. Complexo estomatico (cp), cuticula (ct), elemento de vaso (v), epiderme
(ep), fibras (fi), parénquima palicadico (pp), parénquima esponjoso (pe), raio unisseriado (ru).
Escala: a-b = 10 ym; c-f = 40 um.

Os primeiros componentes principais (CP1 e CP2) explicaram 68,5% da
variacao entre populacdes de P. icicariba dentre as caracteristicas morfologicas
(Figura 9A). Enquanto os mesmos componentes, explicaram uma variacédo de
51,1% para as caracteristicas anatomicas (Figura 9B). Isso demonstra que as
variaveis anatdbmicas exibem participacdes mais homogéneas na explicacao da
variacao apresentada pelas populacées. A distribuicdo dos valores das variaveis
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morfologicas e anatbmicas de cada individuo dentro do espago multivariavel
destaca que os individuos da populacéo arbustiva sédo deslocados e agrupados
em uma regido oposta a ocupada pela populacéo florestal. A populacéo arbustiva
estid mais associada com as variaveis de didmetro do caule, densidade da
madeira, espessura foliar e de quase todas as varidveis anatémicas. Enquanto
os individuos da populacdo florestal estdo alocados nas regibes que
compreendem as variaveis de altura, area foliar, area foliar especifica e nimero

de foliolos por folha.
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Figura 9: Andalise de componentes principais para caracteristicas morfologicas (A) e anatémicas
(B) de duas populacdes de P. icicariba, arbustiva (circulos amarelos) e florestal (circulos verdes).
A = altura, AF = &rea foliar, AFE = area foliar especifica, FF = foliolos por folha, DC = didametro
do caule, DM = densidade da madeira, EF = espessura foliar, FV = frequéncia de vasos, DV =
diametro de vasos, FE = frequéncia estomatica, DE = didmetro estomatico, CAD = cuticula
adaxial, CAB = cuticula abaxial, EAD = epiderme adaxial, EAB = epiderme abaxial, PP =
parénqguima pali¢cadico, PE = parénquima esponjoso.

6.3 Fenologia reprodutiva

O pico de floragédo da populacdo arbustiva se concentra entre os meses
de setembro e dezembro, onde até 85% dos individuos apresentaram flores
(Figura 10). A frutificacdo nessa populacao foi equivalente e se concentrou entre
0s meses de outubro e janeiro. Nesse periodo, encontramos frutos em 75% dos
individuos amostrados. O percentual de individuos da populacéo florestal que
apresentaram inflorescéncias e frutos limitou-se a 45% e 35%, respectivamente.
Além disso, os picos de floragdo foram concentrados entre dezembro e janeiro,

sendo que alguns individuos floresceram até o més de marco. A frutificacdo



44

distribui-se entre os meses de novembro até marco, com picos entre dezembro

e fevereiro.
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Figura 10: indice de atividade reprodutiva de duas populacdes de P. icicariba distribuidas em
formacao arbustiva e florestal do Parque Estadual Paulo Cesar Vinha, municipio de Guarapari,
estado do Espirito Santo, Brasil. PA = populacdo da formagdo arbustiva; PF = populagédo da
formacéo florestal.

6.4 Germinacdo e sobrevivéncia

No geral, sementes de P. icicariba germinaram durante o periodo de 80
dias, porém, apresentaram baixo desempenho germinativo (Figuras 11A e 11B).
Na formacao florestal, a germinacdo média foi maior (32,1%) em relacdo a
formacdao arbustiva (16,7%), quando analisamos o conjunto de sementes nativas
e imigrantes. Porém, sementes nativas sempre apresentaram maior germinacao,
independentemente da formacéao florestal.

Os primeiros trinta dias decorrentes ao transplante, foi o periodo em que
houve a maior mortalidade de mudas em ambas as formac¢des vegetais (Figura
11C e 11D). Em um total de oitenta mudas, dezenove morreram no primeiro més
(23,75%). A mortalidade foi maior na formacéo arbustiva em comparagcdo a
formacao florestal. Na formacao arbustiva, as mudas imigrantes apresentaram
maior nimero de perdas (75%), restando apenas cinco individuos vivos contra
onze individuos da populacdo nativa ao final do experimento. J& na formagéo

florestal, a mortalidade foi menor durante o mesmo periodo, com pouca diferenga
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entre as mudas nativas e imigrantes. Nesse ambiente, quatorze mudas nativas
sobreviveram apds seis meses de experimento, contra doze mudas da
populacao imigrante.

Na formacéo arbustiva, as mudas nativas emitiram um maior niumero de
folhas durante o periodo de 180 dias (Figura 11E). Em média, as mudas nativas
emitiram 4,8 folhas nessa formacdo, enquanto as mudas imigrantes
apresentaram 2,4 novas folhas. Na formacéo florestal, as mudas transplantadas
exibiram o mesmo comportamento (Figura 11F), onde as mudas nativas emitiram
um maior numero de folhas. Em média, as nativas emitiram 6,8 folhas, enquanto

as mudas imigrantes apresentaram 3,6 novas folhas.
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Figura 11: A e B - Germinagéo; C e D - Emissao de novas folhas; E e F - Sobrevivéncia de mudas
de P. Icicariba na formacéo arbustiva e florestal. A linha continua representa sementes oriundas
da populacéo arbustiva e as linhas tracejadas sementes provenientes da populacgéao florestal. As
letras comparam as meédias dos individuos de cada populacao pelo teste t de Student ou Mann-
Whitney (P < 0,05). .

7 DISCUSSAO
7.1 Respostas morfologicas e anatomicas

Como esperado, a formacao florestal apresenta maiores ofertas de macro
e micronutrientes essenciais para o desenvolvimento das plantas. Isso acontece

porque o0s solos das regifes mais altas de restinga sofrem maior lixiviagado de
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nutrientes (LOURENCO e CUZZUOL 2009, MAGNAGO et al. 2010), devido,
principalmente, a alta pluviosidade e textura arenosa do solo (RODRIGUES et
al., 2013). Essa diferenca nutricional, assim como a profundidade do lencol
fredtico e capacidade de retencdo de agua no solo, corresponde a algumas
adaptacdes morfolégicas e anatbmicas especificas observadas em cada
populacdo. Essa é a primeira condicdo para o desenvolvimento da especiacao
ecoldgica (WEST-EBERHARD, 2003).

O ambiente florestal dispde de maior oferta de agua devido a maior
concentragcdo de argila e matéria organica, além de reduzida profundidade do
lencol freatico. Essa condicéo, aliada com maiores concentracdes de nutrientes
essenciais, contribui para a presenca de individuos maiores em altura nos
ambientes de maior competicao por recursos (KUNSTLER et al., 2016). Investir
em crescimento, por exemplo, seria uma condi¢do essencial para alcancar o
dossel em um ambiente de competicdo por luz. Em contrapartida, os maiores
teores de sais e altas concentracfes de aluminio, associados ao baixo pH,
poderiam ser limitantes para a distribuicdo das espécies (MAGNAGO et al.,
2013), atuando como filtros na composicdo funcional e taxondmica da
comunidade vegetal (POORTER et al. 2009, LOURENCO et al., 2020). Todavia,
os individuos da populacao florestal poderiam contornar essa limitacéo utilizando
mecanismos de tolerancia e exclusao de sal (POORTER et al. 2009). Como a
diminuicdo da taxa de transporte de sais para as folhas ou pelo compartimento
dos ions em vacuolos (MUNNS, 2002). Ou ainda, dispondo de mecanismos de
exclusédo ou de tolerancia ao AI** que fica disponivel em solos acidos (SCHMITT
et al., 2016a).

O maior numero de foliolos por folha € uma caracteristica que reforca o
desenvolvimento de folhas maiores na formacdo florestal, além de
considerarmos um importante indicativo de divergéncia evolutiva inicial. Esse
resultado, refor¢ca a informacdo de que individuos distribuidos pela formacéo
florestal inundavel, assim como toda a comunidade de arboreas desse ambiente,
apresentam areas foliares maiores (LOURENCO et al., 2020). Isso porque, a
disponibilidade de agua e nutrientes permite o investimento em expansao da
area foliar (KOZUKA et al., 2005). Além disso, a existéncia de folhas maiores e
delgadas nos individuos florestais, pode facilitar a penetracédo de luz em todo

parénquima palicadico e, consequentemente, otimizar a atividade fotossintética
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(DA SILVEIRA et al., 2015). O ambiente sombreado também estimula o aumento
da area foliar e acumulo de biomassa para otimizar a interceptacéo da pouca luz
que penetra o dossel (NIINEMETS, 2010; POORTER et al., 2012). Caracteristica
essa que se reflete nos maiores indices de area foliar especifica, sendo comum
que espécies florestais apresentem maior &rea foliar especifica, quando
comparadas com espécies que ocorrem em ambientes bem iluminados
(HOFFMANN e FRANCO, 2003; HOFFMANN et al., 2005). Adicionalmente,
devido & maior oferta de 4gua, ndo é necesséario que individuos na formacao
florestal possuam maiores estoques de agua no parénquima esponjoso, 0 que
influencia em menor espessura do limbo e, consequentemente, no aumento da
concentracdo de biomassa e o indice de area foliar especifica (DA SILVEIRA et
al., 2015).

Ja no outro extremo, existe um ambiente com caracteristicas xéricas. O
solo na formacao arbustiva concentra em sua maior parte areia grossa, baixas
concentracbes de argila e matéria organica. Caracteristicas essas que séo
observadas em solos que retém pouca agua (COOPER et al. 2017).
Provavelmente, o lencol freatico é mais profundo que o observado na formacao
florestal inundavel (LOURENCO et al. 2021). Por esses motivos, os individuos
de P. icicariba provavelmente dispdem de estratégias comuns de plantas
adaptadas a seca, como investir em menor altura, area foliar e area foliar
especifica (CORNWELL e ACKERLY 2009; KATABUCHI et al. 2012); assim
como maior producdo de folhas espessas e escleromoérficas (WRIGHT et al.
2004, LAMBERS et al. 2008), e densidade da madeira (SUR et al., 2018). Apesar
de ndo analisado neste estudo, notavelmente todos os individuos arbustivos
apresentam um marcante enrolamento das folhas (Figura 4a). Uma
caracteristica que deve ser abordada em estudos futuros por ser um indicativo
de adaptacdo local. Dado que € um atributo conhecido por reduzir a
interceptacao de luz, a transpiracao e a desidratacéo das folhas (KADIOGLU et
al., 2012). Dessa maneira, o enrolamento foliar nos individuos arbustivos pode
ter relacdo com a indiferenca observada no tamanho e frequéncia dos estdbmatos
entre as populacbes. Pois esperavamos que a populacdo arbustiva
apresentasse estbmatos menores e em maior numero, ja essa condi¢ao confere
maior eficiéncia no uso da agua em ambientes xéricos (ABRAMS et al., 1994;
ROSSATTO e KOLB, 2010). Nesse caso, o enrolamento foliar poderia amenizar
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os efeitos xéricos alterando o microclima na superficie das folhas, permitindo que
a perda de agua seja regulada (MATTHEWS et al., 1990).

O espessamento das folhas nos individuos arbustivos, pode ter relacao
com o ambiente bem iluminado, oligotréfico e de baixa umidade no solo. Por ser
uma &rea aberta, as folhas espessas assumem a funcdo de evitar danos
oxidativos ao aparato fotossintético, aumentando a resisténcia a penetracdo da
irradiancia no ambiente muito iluminado (ROSSATO e KOLB, 2010;
TODOROVSKI et al., 2015). Por outro lado, o parénquima palicadico mais
espesso, contribui, @ medida que a luminosidade aumenta, para melhorar a
absorcdo do excesso de luz do ambiente (VOGELMANN e MARTIN, 1993,
CAMPBELL et al.,, 2018). Ou ainda, por se tratar de um solo oligotrofico, o
aumento desse parénquima pode estar relacionado com a maior quantidade de
cloroplastos, que tem capacidade de armazenar carboidratos e lipideos de
reserva energética (HERRERA, 2013). Aliado a esses fatores, existe a limitacao
hidrica, que influencia no desenvolvimento de parénquima esponjoso mais
espesso, possibilitando o acumulo de agua na folha e induzindo a reducao da
area foliar para diminuir perdas de agua por transpiragdo (BOEGER e
GLUZEZAK 2006). A menor area foliar especifica esta relacionada ao solo
oligotrofico e de baixa umidade, pois ocorre o desenvolvimento de folhas
escleromoérficas (TURNER, 1994), como encontrado em outras plantas lenhosas
crescendo sobre solos arenosos de restinga (MELO JR. e BOEGER, 2016).
Caracteristica essa que deve promover maior longevidade das folhas no
ambiente com poucos recursos. Epidermes e cuticulas espessas, por exemplo,
sdo caracteristicas xeromoérficas que evitam a perda excessiva de agua e
refletem parcialmente a luz incidente (FAHN e CUTLER 1992).

Alguns resultados parecem ser mais especificos e ndo seriam esperados
com base nas grandes diferencas na altura dos individuos. Apesar de serem
consideravelmente menores, os individuos arbustivos apresentam maior
diametro caulinar. Tal caracteristica pode ser explicada pelo fato da espécie
apresentar propagacao vegetativa e caules subterraneos (FERREIRA et al.,
2010). Pois, consideramos caules proximos pertencentes ao mesmo individuo,
gue somados, aumentam consideravelmente seu didametro. Todavia, a maior
densidade da madeira observada nesses individuos esta de acordo com nossas

expectativas. Trata-se de uma estratégia muito comum em arvores submetidas
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a ambientes xéricos, pois confere maior sobrevivéncia ao evitar a cavitacao
(CHAVE et al, 2009). Porém, a maior densidade da madeira ndo é
acompanhada por menor diametro ou frequéncia de vasos na populacéo
arbustiva. Alternativamente, uma maior densidade de madeira pode estar
relacionada a existéncia de fibras com paredes mais espessas (PRATT et al.
2007) e, consequentemente, maiores concentracdes de polimeros estruturais.
De maneira geral, eram esperados maiores indices de plasticidade entre
as populagcbes devido as elevadas variagBes abidticas entre as formacgodes.
Mesmo assim, enfatizamos que a maioria das variaveis analisadas estao
alinhadas com a influéncia da inducdo ambiental de cada formacéo, onde as
populacdes sofrem pressbes seletivas diferenciadas. Tais pressdes podem
selecionar fenétipos adaptativos, influenciando fortemente na fixacdo de

caracteristicas especificas em cada populagéo.

7.2 Fenologia reprodutiva

Os eventos fenoldgicos de floracdo e frutificacdo de P. icicariba
apresentam, praticamente, um comportamento sazonal. Ambas as populagdes
concentram suas fases reprodutivas entre as estacfes da primavera e verao,
periodo que coincide com maior temperatura e pluviosidade. Esses resultados
corroboram com os padrdes encontrados por ZAMITH e SCARANO (2004) nas
restingas do estado do Rio de Janeiro, onde P. icicariba frutificou entre os meses
de dezembro e marco. Na restinga do Parque Nacional de Jurubatiba (RJ), a
espécie também dispersou suas sementes durante a estacdo chuvosa (BRAZ e
MATTOS, 2010). Nesse sentido, de acordo com a classificacdo de Newstrom et
al. (1994), P. icicariba, ocorrente no Parque Estadual Paulo Cesar Vinha é
considerada uma espécie anual em relacdo a sua regularidade de floracédo e
frutificacdo, além de intermediaria quanto a duracdo das suas fases reprodutivas.
Dessa maneira, sua classificagdo € sutilmente diferente dos resultados de
Zamith e Scarano (2004), onde classificaram a espécie como supra-anual e
intermediaria.

As diferencas que observamos entre os picos de floracdo, corroboram
com nossa hipotese de que as caracteristicas abidticas de restinga induzem

assincronia entre os periodos reprodutivos em P. icicariba. Elas devem ser
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capazes de favorecer, parcialmente, cruzamentos entre individuos da mesma
populacao e, com isso, possibilitar a fixacdo de variacdes genéticas que possam
estar relacionadas com seus tracos fenotipicos adaptativos. Nesse modelo, a
parcial assincronia reprodutiva € um forte pressuposto para a ocorréncia da
especiacdo ecoldgica sob selecdo disruptiva e fluxo génico (FRY, 2003; KOPP
et al.,, 2018). Ou seja, se existem fendtipos adaptativos variaveis entre as
populacdes, os mesmos podem ser mantidos via cruzamentos preferencialmente
locais. Os primeiros individuos a florescer tenderdo em cruzar com outros
individuos pioneiros e, 0s posteriores, com outros individuos tardios (WEIS et al.,
2005).

Nesse caso, a composicdo quimica e fisica do solo poderia induzir ciclos
reprodutivos inconsistentes entre populagcées continuas. Brady et al. (2005)
sugerem que a adaptacdo de plantas a condi¢bes edéaficas contrastantes € uma
condicdo importante para isolar variedades em carater reprodutivo. Na graminea
Anthoxanthum odoratum, foram constatados tempos de floracéo diferentes entre
parcelas que foram tratadas com fertilizantes (SILVERTOWN et al., 2005). A
aplicacao de sulfato de amonio em certas parcelas acidificou o solo, produzindo
diferencas de pH entre elas. A floracdo de A. odoratum foi significativamente
mais precoce nas parcelas com solos mais acidos. Resposta semelhante, mas
em condicdes diferentes, foi evidenciada entre espécies congéneres adaptadas
a solos serpentinitos (ferromagnesianos), onde a estrutura e composi¢cao do
solo, propiciam condi¢cbes semelhantes ao déficit hidrico (BRADY et al., 2005).
Nessa caracteristica edafica, Mimulus pardalis e Mimulus nudatus florescem
antes da espécie da qual derivaram Mimulus guttatus, ocorrente em solos
“normais” (MACNAIR e GARDINER, 1998).

Levando em consideracéo que o pico de floracdo da populacéo arbustiva
€ precoce em relacdo a populacéo florestal, supomos que essa pode ser uma
estratégia de evitar a seca. Ou seja, quando a espécie dispersa suas sementes
durante o periodo chuvoso, garante uma melhor taxa germinativa no ambiente
arbustivo. Caso contrario, a germinagao seria comprometida nos meses mais
secos. Pois, 0 solo arenoso dessa formacdo retétm menos umidade, além de
existir uma maior exposicdo a luz solar. Em contrapartida, a dispersdo de
sementes da populacéo florestal no seu ambiente natural, pode ocorrer ao final

do periodo chuvoso, pois as caracteristicas do solo nessa formacdo devem
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garantir umidade suficiente, mesmo durante a estacdo seca. Além disso, o fato
de nao dispersar sementes no periodo mais chuvoso, pode ser uma estratégia
das matrizes para que suas sementes evitem os ambientes alagados do veréao.
Condicdo essa que inviabilizaria a sobrevivéncia dos embrides. Isso pode
ocorrer em razdo de um mecanismo de previsibilidade que as matrizes
desenvolvem em seus habitats (FENNER, 1985; BHATT et al., 2020), onde as

plantas selecionam as melhores oportunidades para a reproducao.

7.3 Desempenho dos imigrantes

Tanto a germinacdo quanto o desenvolvimento inicial de mudas séo
etapas chave para o estabelecimento de plantas em ambientes naturais (LIU et
al., 2010; MOLITOR et al., 2014). Logo, ambientes expressivamente antagonicos
como a formacgdo arbustiva e florestal de restinga, podem reprimir o habito
generalista de espécies no ecossistema. De fato, a germinacdo das sementes
imigrantes foi limitada em compara¢do com as sementes nativas, mesmo que a
taxa germinativa geral de sementes de P. icicariba em bancos de sementes
artificiais tenha sido baixa. A formacao florestal parece oferecer as melhores
condicBes para o0 estabelecimento inicial da espécie, pois em geral, tanto a
germinagcdo como a sobrevivéncia e a emissdo de novas folhas, foram
significativamente vantajosas nesse ambiente. Entretanto, nota-se que as
sementes ou mudas submetidas ao seu ambiente nativo superam o desempenho
dos imigrantes. Tais observacdes corroboram com os dados obtidos em uma
espécie de Myrtaceae do Havai, onde as sementes germinaram em maiores
taxas nos ambientes mais Umidos, além dos individuos jovens terem melhor
desempenho em seus locais de origem (BARTON et al., 2020).

Algumas caracteristicas do ambiente florestal podem ter desfavorecido o
desempenho germinativo da populacdo arbustiva, indicando que as sementes
locais sédo mais adaptadas a essas condi¢cdes. A maior concentracao de sais, por
exemplo, pode diminuir o potencial osmotico do solo e dificultar a absorcéao de
agua pela semente. Os efeitos podem ser téxicos ou conduzir o embrido para a
morte, diminuindo a taxa e velocidade de germinacdo (MUNNS, 2002). Em
alguns casos, a acidez do solo pode diminuir as taxas de germinacéo
(LAGHMOUCHI et al., 2017; BELMEHDI et al., 2018). O pH mais acido, por
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exemplo, pode ter efeito na dissolugdo do tegumento das sementes e estimular
o desenvolvimento de fungos que provocam perfuragdes nas sementes
(VLEESHOUWERS et al.,, 1995). JA& no ambiente arbustivo, as sementes
certamente tiveram que lidar com pouca umidade, além de maiores temperaturas
e incidéncia de luminosidade. Essas condi¢des, como ja discutido, corroboram
para uma situacdo de estresse. A deficiéncia hidrica faz com que o potencial
matrico do solo seja mais negativo, dificultando a absorcdo de agua pela
semente (CASTRO et al., 2004; GUEDES et al., 2013). Como ocorrido nas
sementes de P. icicariba provenientes de restingas do estado do Rio de Janeiro,
que diminuiram o percentual de germinacdo e retardaram a velocidade de
germinacao quando submetidas ao estresse hidrico (BRAZ e MATTOS, 2010).
Adicionalmente, a interacao entre luz e temperatura influenciam nas reagdes que
regulam o metabolismo necesséario para iniciar o processo de germinacao
(CARVALHO e NAKAGAWA 1988; BASKIN e BASKIN, 1998). Sendo assim, nao
€ descartado que possa existir variacdo genética interpopulacional de acordo
com 0s requisitos para a germinacdo em cada ambiente (MURRU et al., 2017).
Ou como j& citado, durante a producao e maturacéo das sementes, os individuos
parentais podem perceber e ajustar seus fenétipos de acordo com as exigéncias
ambientais, otimizando o desenvolvimento do embrido (GUTTERMAN, 2000).

De fato, as condicdes ambientais da formacéo arbustiva pressupdem
maiores limitagBes para a espécie P. icicariba na fase inicial de desenvolvimento
de mudas. Por exemplo, o estresse hidrico pode afetar a emissdo de novas
folhnas (NASCIMENTO et al., 2011). A reduzida oferta de nitrogénio pode também
direcionar a alocacao de recursos para o desenvolvimento de raizes (POORTER
et al., 2012). Porém, pelo fato das mudas nativas apresentarem melhor
desempenho nas ilhas de vegetacdo da formacao arbustiva, sugere algum tipo
de adaptacéo fisiolégica no que diz respeito ao aproveitamento de recursos ou
investimento em mecanismos de protecao contra estresses locais (ORCHARD
et al.,, 2010). Nesse sentido, ja foi observado que variedades de uma mesma
espécie costumam nao se adaptar aos novos locais, pois podem apresentar
caracteristicas metabodlicas geneticamente adaptadas aos seus ambientes
nativos (ANEKONDA et al., 2004).

De maneira geral, nosso estudo € pioneiro em restingas e os resultados

apresentados sao significativos para pistas que possam vislumbrar a ocorréncia
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de ecologica entre formacdes de restinga. Porém, necessita de maiores
esforcos, principalmente na realizacdo de analises moleculares. Informacdes
que se fazem necessarias na busca de bases genéticas comuns que,
possivelmente, possam existir entre fenotipos adaptativos e os genes envolvidos
nos mecanismos de isolamento reprodutivo. Nossos resultados também
oferecem informacgdes potencialmente colaborativas para o aperfeicoamento dos
procedimentos de recuperacao de areas degradadas. Como, por exemplo, para
delineamentos no uso da técnica de chuva de sementes e transplante de mudas
entre areas degradadas e ndo degradadas, no sentido de otimizar acdes e evitar
desperdicios de recursos. Pois, como vimos, dependendo da origem de
sementes e mudas, seu uso pode se tornar inviavel para recomposi¢cao vegetal
se os ambientes de coleta e destino forem muito contrastantes. Além disso, a
troca de habitats pode interferir nos processos de modificagdo natural das
espécies, como no caso da especiacdo ecologica. Todavia, é importante
enfatizar que os processos ecoldgicos que ocorrem no presente, nao garantem
que continuem evoluindo. Principalmente devido as alteracfes e assincronias
nas caracteristicas ambientais locais que as mudancas climaticas podem impor
(IPCC, 2018).

8 CONCLUSOES

Abordamos de forma inédita os estagios iniciais de especiacdo ecoldgica
em ecossistemas de restinga. A fantastica heterogeneidade ambiental desses
ecossistemas € um importante indutor de diversidade e deve -contribuir
consideravelmente para nossa compreensao sobre como atuam 0S mecanismos
de evolucdo nas plantas tropicais. A espécie Protium icicariba apresenta
adaptacdes locais em atributos morfolégicos e anatdmicos importantes para sua
distribuicdo generalista. Isso porque, existem consideraveis variacoes
nutricionais e estruturais de solo entre as formacOes vegetais, que sé&o
responsaveis por diferentes pressdes seletivas. Concluimos que a inducao
ambiental diferenciada, influencia no periodo de floracdo e frutificacdo da
espécie, culminando em uma assincronia parcial entre os picos de atividade
reprodutiva de cada populacdo. As sementes imigrantes demonstram

desempenho germinativo inferior, quando comparado aos resultados das
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sementes nativas. O mesmo se repete no desenvolvimento sub-6timo de mudas
imigrantes em ambiente contrastante ao nativo. E possivel que exista o reforco
de adaptacGes fenotipicas preferencialmente locais, pelo motivo dessas
caracteristicas potencializarem a reproducéo intrapopulacional. Sugerimos que
existam condi¢cdes basicas para o desenvolvimento da especiagcdo ecoldgica
entre as populacbes de P. icicariba que ocupam diferentes formacfes de

restinga.
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