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RESUMO

RAMALHO, Henrique Dutra Souto. Avaliacdo do estresse térmico na flora dos inselbergs
do Alto Itatiaia. 2018. 82 f. Dissertacdo (Mestrado em Biologia Vegetal) - Instituto de
Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de
Janeiro, 2018.

O Parque Nacional do Itatiaia possui grande diversidade vegetal incluindo especies de
origem Andina, da Mata Atlantica e do Cerrado, que inclusive ocorrem em afloramentos
rochosos (inselbergs). Este ambiente possue condi¢des abidticas peculiares como a falta de
substrato, baixa retencdo hidrica, alta incidéncia luminosa e ampla variacdo térmica. A
fisiologia da fotossintese sofre grande influéncia da temperatura e frente a um cenario de
mudancas climaticas é preciso compreender a capacidade de aclimatacdo das espécies
tropicais. Adicionalmente, a sucessdo ecoldgica dos afloramentos rochosos depende de
espécies focais pioneiras que amenizam as condicdes extremas de temperatura e
indisponibilidade hidrica. Desta forma, este estudo teve como objetivo (1) investigar a
resposta de quatro espécies rupicolas - duas pioneiras facilitadoras (Ferneseea itatiaiae e
Barbacenia gounellana) e duas de sucessao tardia (Chionolaena isabellae e Alstroemeria
foliosa) - ao estresse térmico numa escala diaria e sazonal; e (2) simular efeito do
aquecimento global (aproximadamente +3°C) in situ utilizando “cdmaras de topo aberto” e
determinar as temperaturas limites da fotossintese. Para atingir o objetivo (1) investigou-se 0s
efeitos da sazonalidade na eficiéncia da fotoguimica do fotossistema Il, a variacdo nos
pigmentos fotossintetizantes e no contetudo relativo de dgua. O objetivo (2) foi abordado
avaliando-se a queda da assimilacdo liquida de carbono, o impacto da subida de temperatura
nos valores de FV\Fm e condutancia estomatica, através da analise acoplada e simultanea das
trocas gasosas e da fluorescéncia da clorofila. As espécies estudadas apresentaram estratégias
ecofisiolégicas distintas para sobreviver as flutuagfes no regime de luz, temperatura e agua
dos afloramentos rochosos, de forma que ndo convergem em um padrdo de pioneiras e
secundarias. A variacao climatica de temperatura é mais pronunciada dentro de um curso
diario, do que sazonalmente - embora somente nas variagdes sazonais as temperaturas
extremas para a fotossintese, isto €, abaixo de 5° C e acima de 23° C, sejam alcangadas. F.
itatiaiae € uma planta CAM cujo mesofilo atingiu temperaturas proximas a zero durante o
inverno e mesmo assim ndo apresentou queda na eficiéncia fotossintética, enquanto as outras
espécies mantiveram o mesofilo desacoplado da temperatura do ar em até 4°C. Com isso, F.
itatiaiae e C. isabellae se mostraram mais vulneraveis ao agquecimento, pois apresentaram
ponto de compesacdo da fotossintese proximo de 25°C, ou seja, proximo & temperatura
méaxima ja observada atualmente no clima do Alto Itatiaia. Estes resultados sugerem que
qualquer aguecimento climéatico causaria impacto significativo para estas espécies. Em
contrapartida, B. gounelleana apresentou taxas de assimilagdo acima da compensacdo mesmo
em temperaturas superiores a 40 °C. Os resultados apontam uma resisténcia da via sucessional
de colonizagéo da rocha por B. gounelleana frente a um cenario de aumento das temperaturas
atmosféricas. Espera-se uma perda de diversidade especifica e funcional.

Palavras-chave: Afloramento Rochoso. Ecofisiologia. Aquecimento Global. Mudanca
Climéatica. Barbacenia gounelleana. Fernsea itaitiaie. Alstroemeria
foliosa. Chionolaena isabellae.



ABSTRACT

RAMALHO, Henrique Dutra Souto. Temperature stress evaluation on inselberg
vegetation of Alto Itatiaia. 2018. 82 f. Dissertagdo (Mestrado em Biologia Vegetal) -
Instituto de Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro,
Rio de Janeiro, 2018

The vegetation of Itatiaia Nacional Park is rich in life forms and aggregate species of
different phylogenetic origin like Andean, Brazilian Atlantic Forest and Brazilian Cerrado
which even occur on rocky outcrops (inselbergs). This environment exhibit peculiar abiotic
conditions such as lack of soil, short water supply, high irradiance and wide thermal
variations. Photosynthesis is highly influenced by temperature and in a climate change
scenario there is an urgent need to investigate about the capacity of tropical species to
acclimate. Moreover, the inselberg’s ecological succession depends on focal species that
mitigate the harsh environmental conditions. Thus, the aims of this study are (1) to study the
response of four rupicolous plant species — two nursing pioneers (F. itatiaiae and Barbacenia
gounelleana) and two climax species (Chionolaena isabellae and Alstroemeria foliosa) — to
thermal stress in a daily and seasonal scale; (2) simulate global warming effect
(about +3°C) in situ with open top chambers and to define the thermal limit of photosynthesis.
To reach objective (1) it was considered the effects on ecophysiological traits such as
photochemical efficiency of photosystem IlI, photosynthetic pigments and relative water
content. Objective (2) was assessed by studying the drop in net carbon assimilation, the
impact of rising temperature on Fv\Fm and stomatal conductance, using simultaneous analysis
of gas exchange and chlorophyll fluorescence. Studied species showed distinct
ecophysiological strategies to survive environmental fluctuations in light, temperature and
water supply of mountain inselbergs, so that there was no unifying pattern determined by
successional status (pioneers and climax). Climatic variation of temperature is more
pronounced in a daily basis than seasonally. Although, only looking at seasonal amplitude is
possible to reach extreme temperatures for photosynthesis, i.e. below 5°C and above 23°C. F.
itatiaiae is a CAM species which the mesophyll reach temperatures close to 0°C in winter and
yet showed no drop on photochemical efficiency, while others kept the mesophyll 4°C above
air temperature. Thereby, F. itatiaiae and C. isabellae showed higher heat sensitivity, since
photosynthetic compensation point was close to 25°C, very close to current maximum air
temperature at Itatiaia National Park. Suggesting that any climatic heating would impact
significantly these species. Alternatively, B. gounelleana showed positive assimilation rates in
temperatures even above 40°C. In a scenario of increase in atmospheric temperature, our
results indicate that rock colonization would remain through B. gounelleana successional
way, and thus, a loss of functional and specific diversity should be expected.

Key words: Increasing Temperature. Ecophysiology. Global Warming. Tropical
Mountain. Barbacenia gounelleana. Ferneseea itatiaiae. Alstroemeria
foliosa. Chionolaena isabellae.
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INTRODUCAO GERAL

O impacto do aumento de temperatura sobre 0s organismos representa um desafio
contemporanero para a biologia da conservacgdo. Neste sentido, o entendimento dos efeitos do
aquecimento global motiva grande parte das pesquisas atuais na area das Ciéncias Bioldgicas.
Mudangas na temperatura do planeta ocorreram em muitas ocasifes ao longo da historia
geoldgica da Terra. Para tanto, pode-se esperar que organismos sésseis, tal como as plantas
(BRADSHAW, 1965), possuam, pelo seu passado ecoldgico-evolutivo, estratégias de
aclimatacdo a variacao térmica (WALTHER, 2003). Entretanto, mesmo no periodo Maximo
Térmico do Paleoceno-Eoceno, quando o aquecimento global ocorreu no menor intervalo de
tempo (6° C em cerca de vinte mil anos) ao longo da histéria geoldgica, este durou milhares
de anos (JARAMILLO et al. 2010), isto €, ainda assim, em intervalo de tempo maior do que
a velocidade exibida pelas mudancas atuais. Portanto, as plantas viventes da atualidade
enfrentam o desafio de apresentar uma plasticidade térmica necessaria para manter o
desempenho fisiologico e reprodutivo na escala de apenas algumas geracdes, ou mesmo,
dependendo da longevidade do individuo, dentro de apenas uma expectativa de vida (SLOT
& WINTER, 2016).

A andlise dos estudos de resisténcia/resiliéncia ao estresse térmico revela que o
conhecimento sobre este tema € mais amplo para ambientes temperados, onde a variacao da
temperatura € marcada pela sazonalidade (CUNNINGGHAM & READ, 2003). Neste mesmo
ambiente, o estudo sobre as respostas das plantas as baixas temperaturas se iniciaram mais
cedo (veja os livros textos PRECHT ET AL., 1973; LARCHER & BAUER, 1981; SAKAI &
LARCHER 1987), do que o estudo das respostas as altas temperaturas, que se tornam mais
preementes na literatura recente com as atuais mudancas climéaticas (WALTHER, 2003).
Entretanto, as florestas tropicais sdo responsaveis por mais de um terco da Produtividade
Primaria Liquida do planeta (PAN et al., 2013), sendo assim, abarcam uma grande parte do
ciclo de carbono terrestre. Este entendimento tem sido motivador de estudos sobre o impacto
da variacdo térmica em ambientes de florestas tropicais (PARMESAN, 2006; CORLETT,
2011) e sua modelagem (COLWELL et al., 2008; CAVALERI et al., 2015).

Os efeitos da variacdo térmica sobre as plantas, apesar da diferenca de escala entre
ambientes tropicais e temperados, sdo preconizados como sendo similares e generalizaveis,
tendo em vista que, os principios bioquimicos da cinética das enzimas, seus efeitos na

fotossintese e respiragcdo, e da diluicdo dos gases, sdo idénticos. Porém, é importante
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considerar que existem ajustes na biofisica da folha (incluindo ajustes na estrutura anatémica
e celular, EVANS & VON CAEMMERER, 2013; VON CAEMMERER & EVANS, 2014) e
nos ecossistemas que podem alterar o resultado da variagdo térmica sobre o individuo e a
comunidade (SLOT & WINTER, 2016).

Os ambientes tropicais, na sua generalidade, possuem estacdes climaticas com
poucas variagles térmicas, sendo os ambientes de topos de montanha uma excessdo a esta
regra. Alguns autores argumentam que esta estabilidade climatica poderia néo ter selecionado
evolutivamente, nos trépicos, espécies capazes de se aclimatar amplamente a variacdo térmica
(JANZEN, 1967; CUNNINGHAM & READ, 2003). Adicionalmente, é possivel prever que
as espécies tropicais estejam mais proximas das temperaturas limites para muitos dos
processos fisiologicos (LLOYD & FARQUHAR, 2008). Ainda é oportuno considerar que o
aquecimento térmico global pode fomentar o prolongamento das estacdo de crescimento nos
ambientes temperados o que compensaria 0 menor desempenho fisiolégico (MENZEL et al.
2006). Por outro lado, nos ambientes tropicais as estacdes de crescimento estdo, muitas vezes,
associadas apenas a pluviosidade, visto que a amplitude das temperaturas anuais estdo ja
abarcam a faixa 6tima e a estacdo de chuvas esta associada ao verdo e maior irradiacéo
luminosa (CUNNINGGHAM & READ, 2003; SLOT & WINTER, 2016).

Os ambientes tropicais representam um mosaico de ecossistemas que ndo pode ser
generalizado pelas florestas tropicais. Reguladas por fatores limitantes maltiplos (incidéncia
luminosa, retencdo hidrica, pluviosidade, temperatura, entre outros), as vegetacdes tropicais
do Brasil alcancam a feicdo florestal quando o balanco hidrico do ecossistema permanece
positivo na maior parte do ano e quando ndo ha um excesso de drenagem no solo (p.ex.
Restingas) ou empogcamento permanente (p.ex. Pantanos) (RIZZINI, 1997). Tal processo
evidencia que a relagdo com a temperatura, como fator limitante, ndo é preponderante para a
instalacdo de florestas.

As feicOes de vegetacdo tropical que se instalam em gradientes altitudinais tém
sido utilizadas como fitorregides cujos limites de distribuicdo de espécies estdo, de fato,
relacionados as questdes do balango térmico (BERRY & BJORKMAN, 1980; KORNER,
2007), como exemplo evidente ha os limites de distribuicdo das espécies de palmeiras da Mata
Atlantica (PORTELA, 2008). Os limites superiores da distribuicdo altitudinal, onde as
temperaturas baixam (em média 5 °C a cada 1000 m de altitude; KORNER, 2007),
determinam o encerramento da feicdo arbdrea para inicio do predominio da vegetagdo

campestre (“tree line”), marcando a ineficiéncia competitiva do sistema de condu¢do do
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xilema secundario (PAULSEN, WEBER & KORNER, 2000; KORNER & PAULSEN, 2004).
Os campos de altitude predominam, portanto, quando as temperaturas maximas se afastam das
temperaturas limites para a manutencdo da integridade bioquimica e estrutural de enzimas, e
proteinas estruturais (aprox. 40 °C). O aumento da altitude em ambientes tropicais se relaciona
com a amplitude térmica entre as estagdes climaticas, embora cada feicdo montanhosa possua
suas peculiaridades (KORNER, 2007).

Os campos de altitude da Serra da Mantiqueira estdo completamente imersos nos
dominios da Mata Tropical Atlantica. Neste sentido, esta flora possui espécies cuja filogenia
se diversificou nas florestas de mata atlantica, com a presenca de espécies endémicas, tais
como, Barbacenia gounelleana (Velloziaceae) Beauverd e Fernsea Itatiaia (Bromeliaceae)
(Wawra) Baker (Ribeiro et al., 2007), aliada a ocorréncia de espécies Andino-patagbnicas
(VASCONCELOS, 2011). A predominante frequéncia de Asteraceae e a ocorréncia de
espécies anuais, como as do género Alstroemeria, confere a vegetagdo a feigdo de “paramos”
(RIBEIRO et al., 2007; VASCONCELQS, 2011), flora tipica de clima fortemente sazonal em
temperatura. No presente estudo admitimos que é provavel que a diversidade nas linhagens
filogenéticas que compde a flora dos campos de altitude do Itatiaia possa gerar diferencas nos
potenciais de aclimatacdo ao estresse térmico (por frio ou calor) entre as espécies. Por
exemplo, no Alto Itatiaia é possivel observar o congelamento do mesofilo em espécies de
Eriocaulaceae, enquanto, Chionolaena sp. (Asteraceae) pode manter flores nos meses mais
frios do ano.

O topo de montanhas tropicais pode, portanto, aliar a presenca de espécies tropicais
com o fato de estarem sujeitas a variagOes climaticas de temperatura, que se aproximam ou
ultrapassam as temperatura limites para processos bioquimicos importantes na fisiologia do
vegetal. Vale considerar que a macrotopografia (dire¢Oes cardeais das faces da montanha) e a
microtopografia (tipo de substrato) podem influenciar este padrdo térmico climatico. Neste
sentido, os campos de altitude sdo compostos predominantemente por duas conformacgoes
topograficas: os campos (ou solo desconsolidado) e afloramentos rochosos (ALVES, 2013).
Nos afloramentos rochosos (doravante denominados inselbergs) o balanco térmico possui
uma amplitude ainda mais pronunciada por influéncia do calor convectivo da rocha. Assim,
com as temperaturas abaixo de zero do inverno e as temperaturas acima de 40°C provocadas no
verdo pela conversao de energia luminosa em calor pela rocha, impde-se a flora que coloniza e
habita este ambiente, 0s dois extremos de temperatura limites para 0s processos bioquimicos

da célula vegetal.
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1 ARCABOUCO TEORICO-CONCEITUAL

1.1.Estresse Térmico

A temperatura afeta processos biofisicos e bioquimicos e, desta maneira, afeta
fortemente a fisiologia das plantas que estdo expostas as altas incidéncias de energia
luminosa e as atmosferas frias e dessecantes. A aclimatacdo bioquimica, o crescimento
através da fotossintese, o desenvolvimento de tecidos jovens, a reprodugdo (através da
reducdo da viabilidade das células reprodutivas) e o aumento da mortalidade por necrose dos
tecidos s@o processos induzidos pela variacdo do ambiente térmico (SAKAI & LARCHER,
1987; LARCHER, 2000; SLOT & WINTER, 2016).

O estresse térmico é representado por trés vias de respostas fisiologicas:
congelamento - provocado por temperaturas abaixo de zero, resfriamento — alteracfes
provocadas por temperaturas préximas ao congelamento, porém antes da formacéo do cristal
de gelo (RUELLAND & ZACHOWISKI, 2010), e aquecimento — aumento de temperaturas
acima de 45° C (O'SULLIVAN et al., 2017). Algumas das respostas encontradas nas plantas
para estas injurias sdo igualmente partilhados, independente da forma do estresse térmico,
p.ex. a desidratacdo (LARCHER, 2000; LAMBERS et al., 2008) ou prejuizo a tecidos jovens
e em crescimento (BJORKMAN, BADGER & ARNOLD, 1980).

A velocidade em que a planta é submetida ao estresse térmico pode influenciar no seu
potencial de aclimatagdo (HIROSAKA et al., 2005; SLOT & WINTER, 2016). Tanto para o
resfriamento, quanto para 0 aquecimento, as exposi¢cOes graduais aos extremos de
temperatura permitem ajustes bioquimicos (p.ex. dependentes de sintese metabdlica, tal como
as proteinas de choque térmico) da célula vegetal (ALLAKHVERDIEV et al., 2008;
YAMORI et al. 2014; NIU & XIANG, 2018).

1.2 Resfriamento/Congelamento

As temperaturas 6timas dos processos de fotossintese e respiracdo para espécies
subtropicais e tropicais, em geral, ocorrem na faixa entre 25 e 35° C (ZHU et al., 2018). A
reducdo das temperaturas foliares para 10 a 15° C costumam representar o periodo de perda
de eficiéncia metabdlica e representam o resfriamento (SAKAI & LARCHER, 1987
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YAMORI et al., 2010). Os danos por resfriamento podem ser vistos nas taxas de transporte
mais lenta dos carboidratos, aumento da fotoinibicdo da fotossintese, reducdo das taxas
respiratorias (e portanto, reducdo de todo o metabolismo dependente de energia) e inibicdo de
proteinas existentes (SAKAI & LARCHER, 1987).

Nas temperaturas de resfriamento a fluidez das membranas celulares comecga a ser
reduzida e por¢des da membrana ficam mais rigidas e diminuem a capacidade de transportar
substancias entre o meio extra e intracelular. Existe uma potencial diferenca no ponto térmico
de reducdo da fluidez que depende da composicdo dos acidos graxos que constituem a
membrana (SAKAI & LARCHER, 1987). Tipicamente, quanto maior a composi¢ao saturada
dos acidos graxos, mais facilmente as membranas celulares perdem a fluidez e passam ao
estado semi-cristalino (GUY et al., 2008). Durante o processo de rustificacdo, as plantas
podem alterar a propor¢éo da composicao de acidos graxo de membrana. Este efeito de perda
da fluidez das membranas induz a inibicdo do transportador H*-ATPase, reducdo das reacdes
de transducdo de energia, perda de permeabilidade de solutos e reducdo de metabolismos
dependentes de enzimas. A presenca de carboidratos ndo-estruturais nos tecidos vegetais
pode aumentar a resisténcia ao resfriamento/congelamento, aumentando a viscosidade do
citosol e reduzindo as temperaturas de congelamento para valores significativamente mais
baixas que zero (OGREN et al., 1997; MOLLO et al., 2011).

Conforme a temperaturas dos tecidos vegetais vai se aproximando de zero, o risco de
inicio de formacdo dos cristais de gelo também aumenta. Neste sentido, a participacdo de
particulas de nucleacdo € fundamental. A baixa presenca de particulas adequadas a nucleacao
dos cristais pode levar ao fendmeno do supercooling onde apesar das temperaturas abaixo de
zero, ndo ha congelamento. Uma vez iniciada a formacéo do cristal de gelo, este pode evoluir
em tamanho, lenta e indefinidamente, formando cristais de tamanho suficiente para perpassar
as membranas celulares determinando a morte celular. Por outro lado, se as temperaturas
baixarem rapidamente, formam-se cristais menores. A maioria dos ambientes ndo possui
resfriamento com velocidade suficiente para a formacdo de cristais pequenos (SAKAI &
LARCHER, 1987).

Durante a fase de cristalizacdo de membrana, algumas espécies demonstram uma
ativa extrusdo de parte contetdo de agua do citosol para o espaco intercelular. Este, ao
congelar, muitas vezes permite que o citosol se mantenha liquido. Contudo, se as

temperaturas baixas mantém o gelo intercelular por um periodo prologado, a célula pode
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sofrer com estresse hidrico, em que o gelo exterior gera um potencial osmoético mais
pronunciado que o do interior celular (LARCHER, 2000).

O metabolismo celular de plantas adaptadas a responder com aclimatacdo ao estresse
térmico podem apresentar HSP, ou Proteinas de Choque Térmico. Existe grande diversidade
de HSP e estas atuam protegendo a estrutura tridimensional das proteinas, para que estas ndo
se dobrem ou tornem-se estendidas, levando a perda da estrutura original e/ou da atividade
enzimatica (SAKAI & LARCHER, 1987).

1.3 Aquecimento

A resultante térmica de uma planta representa a combinacdo de processos, tais como,
entrada de energia como irradiacdo luminosa, indice de reflectancia luminosa da epiderme,
transmitancia da radiacdo luminosa através da folha, entrada de calor convectivo das massas
de ar atmosféricas circundantes, reemissdo de fluorescéncia, producdo de calor pelo
metabolismo (Figura 1; representacdo dos fluxos de energia, extraido de Gates, 1980) e
resfriamento através da evaporacdo estomatica (SCHULZE & HALL, 1980). Nos trépicos, 0
conjunto destas trocas térmicas, frequentemente, induzem ao aquecimento de tecidos foliares
(mais expostos) acima das temperaturas limites suportadas para manutencdo da integridade
bioquimica e estrutural da célula e a mesma pode exibir estratégias para contornar altas
temperaturas (LAMBERS et al., 2008; SCHULZE & HALL, 1980), ou apresentar sintomas de
injdrias, tal como o agravamento da fotoinibicdo (LARCHER, 2000) e a perda de clorofila.

Este balanco de energia, embora seja muitas vezes generalizado para a construgdo de
modelos preditivos de aquecimento da vegetagdo (HUNTINGFORD et al. 2013), pode ser
profundamente afetado pelo microclima do individuo (DAU, 1960; MEDINA, RIBEIRO &
SCARANO. 2006) e arquitetura da planta (LARCHER, KAINMULLER & WAGNER,
2010). A temperatura de um 0Orgédo vegetal pode desviar significativamente do ar circundante
(SCHULZE et al., 1980). A area foliar, a orientagdo da inser¢do do peciolo no caule, a altura
total do individuo, a rugosidade e a pilosidade da superficie foliar e ainda a distancia entre 0s
entrenos sao exemplos de caracteristicas estruturais que levam ao maior “desacoplamento” da
temperatura da folha com a atmosfera (HUPP et al, 2017). Estes ajustes na

morfologia/arquitetura da planta, em geral, reduzem a entrada de energia por irradiagéo
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luminosa (radiacdo de onda curta) que seria convertida em calor nos tecidos vegetais (radiacéo
de onda longa) (GATES, 1980).

Além dos mecanismos de impedimento de entrada de energia, o resfriamento por
emissdo de energia evaporativa, sdo0 mecanismos preponderantes em magnitude que se
contrapfe ao aquecimento (YAMORI et al., 2014). Neste cenario, a condutancia estomatica
admite importancia adicional as trocas gasosas, tendo em vista que a abertura estomatica
valida o resfriamento pela transpiragdo concomitante com a perda de dgua. O comportamento
estomatico do tipo anisohidrico (SADE et al., 2012), portanto, impde variacdo de potencial
hidrico ao mesofilo, porém, poderia ser considerado um comportamento isotérmico pois 0s
estdbmatos se mantém abertos e a temperatura do tecido estavel. O comportamento estomatico
relacionado ao metabolismo CAM, inversamente, impde ao mesofilo temperaturas, muitas
vezes, acima de 55° C (LUTTGE, 2004; LUTTGE, 2007). O estresse hidrico, no mesmo
sentido ldgico, ao provocar o fechamento estomético, pode induzir ao estresse por
temperatura.

Os tropicos, portanto, apesar de estaveis no efeito sazonal de variacdo de temperatura
guando comparados aos ambientes temperados, podem guardar alguma histéria ecoldgica-
evolutiva de estratégias de escape ou tolerancia ao estresse térmico (JARAMILLO et al.
2010). E possivel esperar que a estrutura e a bioquimica celular contenham mecanismos de
compensacao do paradoxo entre a dependéncia da entrada de energia para fotossintese nos
tecidos produtivos e a necessidade de evitar os efeitos do aquecimento no metabolismo
(SLOT & WINTER, 2016).

O aquecimento nas células vegetais afeta a fluidez das membranas, aumentando a
permeabilidade desta a passagem de solutos. O confinamento de espacos bioquimicos dentro
da célula e mais especificamente dentro das organelas plastideo e mitocondria, sao
fundamentais para a formacdo de diferencas de potenciais (KRAUSE et al., 2010). Altas
temperaturas na celula, além de afetar a cinética e integridade das enzimas, pode dificultar a
transducdo de energia nos processos metabdlicos da fotossintese e respiracdo (LAMBERS,
CHAPENS & PONS, 2008).
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Figural — Trocas de energia entre a planta e seu ambiente através da radicao,
convecgado e transpiragao.
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Proteinas de acdo anti-choque térmico HSP sdo encontradas em plantas que foram
submetidas ao estresse por aquecimento. A producdo de HSPs esta relacionadas a periodos de
exposicdo ao aumento de temperatura, mas também a exposicdo a outras fontes de estresse, tal
como, déficit hidrico, lesdo ou salinidade (KOTAK et al. 2007). Atuam de modo similar ao
descrito no topico Resfriamento, protegendo a estrutura tridimensional das proteinas e

enzimas.

2 OBJETIVOS DA DISSERTACAO

O objetivo desta dissertacdo é investigar as respostas fisiologicas a variacdo de
temperatura de espécies que crescem sobre rochas localizadas em altas altitudes tropicais no
Parque Nacional do Itatiaia. Para atingir este objetivo geral, serdo realizados estudos com
quatro objetivos especificos: (1) estudar o acoplamento da temperatura do mesofilo das
espécies estudadas ao ambiente, (2) investigar a influéncia da variacdo sazonal e diaria da
temperatura na fotossintese (fluorescéncia da clorofila) das espécies rupicolas do Alto
Itatiaia, (3) simular o efeito do aquecimento global (aquecendo por volta de 3°C com camaras
de “topo aberto”) na escala do individuo e (4) determinar as temperaturas limites para a
fotossintese nos tecidos do mesofilo. Esta dissertacdo estd dividida em dois capitulos, nos
quais o primeiro tratara dos temas (1) e (2), e o segundo dos temas (3) e (4).

As hipoteses sdo que as espécies que foram filtradas apresentam desacoplamento da
temperatura do ambiente de modo que apesar de sujeitas a extremos de temperatura, evitem
este estresse; a variacdo diaria de temperatura, aliada as altas irradiancias luminosas de topo
de montanha, levardo a inibicdo fotoquimica, suplantando os extremos térmicos apresentados
pela variagcdo sazonal; que a simulacdo do aquecimento ambiental amenize os efeitos do
extremo térmico do frio nas madrugas do inverno, e de outro modo, acentue os efeitos do
extremo térmico do calor, no meio-dia do verdo; e finalmente, que a tolerancia térmica do
aparato fotossintético seja maior para a espécie CAM, e a de origem filogeografica no

Cerrado brasileiro, e mais sensivel nas espécies de origem Andino-Patagbnica.
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3 AREA DE ESTUDO

Os campos de altitude fazem parte do mosaico do bioma Mata Atlantica, ocorrendo
acima de 1500 metros de altitude e associados a um sedimento rochoso de origem ignea ou
metamorfica (VASCONCELLOS, 2011). Na regido Sudeste do Brasil, os campos de altitude
sdo encontrados na Serra do Mar, Serra do Caparad, e Serra da Mantiqueira. Por ser uma
fitofisionomia, por definigdo, inserida na Mata Atlantica (RIZZINI, 1997), é possivel observar
a sua ocorréncia nos topos de montanha, onde ocorre a transi¢do da vegetacdo montana e alto
montana para 0s campos abertos.

Apesar de se tratar de uma extensdo da Mata Atlantica, os Campos de Altitude
possuem uma fitofisionomia e clima mais semelhantes aqueles da regido Andino-Patagonica,
sendo consideradas por alguns autores os ‘paramos brasileiros’ (RIBEIRO, 2002; SAFFORD,
1999). Mesmo com altos indices pluviométricos anuais, a alta altitude faz com que os campos
de altitude apresentem indices de ultra-violeta extremamente altos, temperaturas baixas e alta
demanda evaporativa do ar.

Somando a presenca dos solos rasos, acidos e pobres em nutrientes, os Campos de
Altitude consituem um mosaico campesino formado por vales de substrato terricola pontuado
por afloramentos rochosos. Apresentam uma vegetacdo adaptada a forte flutuacdo da
disponibilidade hidrica, altas amplitudes térmicas sazonais e diarias e ao estresse mecanico,
representado pelos ventos intensos, ao relevo frequentemente em aclive e a dificil fixacdo no
substrato, quando rochoso.

Do ponto de vista ecoldgico-evolutivo, os campos de altitude sdo considerados
ambientes relictuais pelo alto grau de endemismos e complexa dinamica ecolégica (JANZEN,
1967). Representam um mosaico de fitofisionomias determinadas pela variacdo de condicdes
abioticas (ALVES, 2013), formando uma paisagem ‘“adaptativa” de comunidades que se
instalam em funcgdo da microtopografia (RIBEIRO, 2002), microclima, profundidade do solo
e natureza do substrato (VASCONCELOS, 2011).

A area estudada nesta dissertagdo foi a montanha do Couto na Serra da Mantiqueira
por representar um dos locais mais exposto a variacdo nas condi¢des atmosféricas, dada sua
orientacdo Sudoeste e exposicdo ao vale contiguo, determinando um ambiente de larga
amplitude térmica diéria e sazonal, em contraposi¢do a menor variagdo encontrada no interior
dos vales. A regido do Couto esta localizada no Parque Nacional do Itatiaia, e este guarda uma

regido montanhosa que ocorre na divisa dos estados do Rio de Janeiro, Minas Gerais e S0
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Paulo entre as coordenadas geograficas 22°30°-22°33°S; 42°15°-42°19°W. O cume mais alto
da regido alcanca 2789 m de altitude.

As condic¢es macrocliméticas predominantes para o Parque Nacional do Itatitiaia sdo
classificadas, sequndo Kdppen (1948), como Cwb (subtropical temperado com verao brando e
chuvoso, invernos secos) nos lugares a cima de 1600 metros de altitude, e Cpb (mesotérmico
com verdo brando sem estacdo seca) nas partes baixas das encostas da montanha (FURTADO
etal., 2001). A irradiacdo luminosa € alta, compativel com ambientes tropicais (Grafico 2B).
A temperatura média anual é de 11,4 °C, a temperatura maxima apurada foi de 21,4 °C no
més de fevereiro e a minima de -6,4 °C em julho (FURTADO et al., 2001). A parte alta do
Parque Nacional do Itatiaia evidencia temperaturas com valores abaixo de 0 °C em até sete
meses, sendo em média 56 dias por ano (CONDACK, 2006). O climograma para o local é
apresentado na Gréafico 2C com as médias obtidas para dados entre marco de 2015 e Abril de
2018 e coincide parcialmente com o apresentado por Safford (pag. 700 em 1999a e pég. 717
em 1999b), cujos dados apresentam os registros de 1916 a 1940. E possivel observar uma
diminuicdo do volume do periodo super humido (precipitacdo acima de 100 mm mensais e
acima da curva de temperaturas médias mensais) quando comparado ao climodiagrama atual.

A pluviosidade é fortemente sazonal, com o verdo chuvoso e inverno seco, com média
trés meses do ano com precipitacdo inferior a 50 mm (apéndice A figura B). A pluviosidade
média anual é de 2273 mm, sendo mais intensas no més de janeiro (388mm), os episddios de
chuvas véao diminuindo no final de abril e a seca perdura até outubro. Em agosto ocorre em
média oito dias de chuva com até 58 mm (CONDACK, 2006). Nos meses de junho e julho a
umidade relativa do ar ndo ultrapassa de 70%, a umidade relativa absoluta ocorre em
dezembro com 83% e a minima ocorre em julho com 62%.

Apesar de se localizar em uma regido tropical, sua sazonalidade se assemelha mais
com de um ecossistema de ambiente temperado, visto que no inverno temperaturas alcangam
valores abaixo de zero (RIBEIRO, 2002). Sua sazonalidade também implica em verfes com
dias mais nublados e episodios mais frequentes de neblina devido a alta umidade relativa do
ar, e no inverno os dias sdo mais ensolarados e secos, levando a uma maior radiacdo luminosa
(PAR) nessa estacdo (Grafico 2A). As caracteristicas climéticas sofrem fortes influéncias das
frentes frias polares vindas da regido Sul que vdo de encontro ao maci¢co do Itatiaia
(CONDACK, 2006).

O afloramento rochoso da regido tem origem plutdnica** datada do Terciario, sendo de
rocha alcalina nefelina-sienito. Tal substrato é caracteristicamente poroso formado por cristais
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pequenos e de dissolucdo elevada, é facilmente erodido pelos ventos e chuva, formando
buracos e canaletas (SCARANO, 2007). A paisagem dos campos de altitude do Planalto do
Itatiaia € descrito como uma formacéo vegetacional heterogénea, com encostas bem drenadas
cobertas por gramineas intercaladas por encostas Umidas dominadas por bambu-bengala
(género Chusquea). Em locais protegidos do vento, h& brejos e turfeiras. Afloramentos
rochosos cortam a paisagem em todas as direcdes (RIBEIRO, 2002). Este mosaico ambiental
retne diferentes micro-habitats associados a comunidades e nichos ecoldgicos especificos.

As previsdes climaticas futuras apontam para um agquecimento entre 1,8° e 2,6 ° C para
altitudes acima de 1800 m no sudeste brasileiro para os préximos 30 anos (ASSIS & DE
MATTOS, 2016). A ocorréncia de temperaturas extremas deve aumentar em frequéncia.
Desta maneira, o déficit hidrico dos ecossistemas de topo de montanha deve se pronunciar
(veja climodiagrama construido com temperaturas maximas mensais ja apurado para o clima
atual, APENDICE A figura A). Entretanto, a resultante climatica para as previsdes futuras
permanece com certo grau de inexatiddo, uma vez que depende das interacGes entre os fatores,

e.g. aumento de frequéncia de nebulosidade diminui a demanda evaporativa do ambiente.

*1 Rochas igneas intrusivas: formadas a partir de um lento resfriamento do magma em camadas profundas do subsolo,
que afloram apds a remocdo das camadas sedimentares e metamorficas.
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Grafico 1. Dados climatoldgicos do Pico do Couto, Parte Alta do Parque Nacional

do Itatiaia (2600m).
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Legenda: A. Incidéncia luminosa expressa em RFA (umol.m-z.s-l; Radiacdo Fotossinteticamente

Ativa) durante os meses do verdo (Janeiro e Fevereiro de 2017 e 2018). B. Declinio
da RFA em dias nublados, onde a ocorréncia da nebulosidade é indicada pela seta.
C. Climodiagrama construido com datos de Fevereiro de 2015 a Abril de 2018
indicando temperatura média mensal (°C, linha inferior, referente ao eixo da
esquerda) em conjunto de precipitacdo acumulada (mm, linha superior, referente ao
eixo da direita). Dados obtidos em http://www.wunderground.com em Fev/2018 e
referentes a estacdo metereoldgica do Parque Nacional do Itatiaia - Posto Marcéo.

Fonte: O autor, 2018.
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4 ESPECIES ESTUDADAS

Foram escolhidas as espécies Chionolaena isabellae (Asteraceae) Baker, Fernseea
itatiaiae (Bromeliaceae) (Wawra) Baker; Barbacenia gounelleana (Velloziaceae) Beauverd,;
Alstroemeria foliosa var. floribunda (Alstroemeriacea) Beauverd (Figura 2). Dentre elas, as
espéecies sdo capazes de crescer isoladas na rocha (pioneiras) - Fernseea itatiaiae e
Barbacenia gounelleana (Figura 2B e 2C, respectivamente), e expressam um importante
papel ecolégico no tamponamento das condi¢bes do substrato rochoso, criando um ambiente
modificado que permite a entrada de outras plantas (RIBEIRO, 2002). Estas espécies sdo
endemicas do planalto do Itatiaia e restritas aos afloramentos rochosos. As duas atuam como
pioneiras sob a rocha nua e devido ao crescimento clonal, formam tapetes de vegetagéo.
Essas espécies promovem maior retencdo hidrica, formacéo de substrato e menor amplitude
térmica, promovendo aumento na diversidade nas ilhas de vegetacdo por amenizar condi¢fes
ambientais.

Fernseea itatiaiae € endémica do Planalto do Itatiaia e da Serra Fina e estd ameacada
de extingdo, sendo restrita de ambientes rochosos. E uma bromélia perenifélia e tem folhas
com capacidade de absorcdo de nutrientes e agua pelos tricomas (SCARANO et al. 2001).
Ribeiro (2002) aponta a espécie como uma possivel facultativa C3/CAM e a ressalta como
pioneira com mais ampla distribuicdo, sendo indiferente & inclinacdo e diferengas na
paisagem. Scarano et al. (2001) evidenciaram a grande plasticidade ecofisiol6gica da espécie
no uso de agua e nitrogénio nas circunstancias de baixa disponibilidade de agua, altas
variacoes de temperatura e irradiacao.

Barbacenia gounelleana é endémica do Planalto do Itatiaia, restrita & ambientes
rochosos em areas abertas. Scarano et al. (2001) observou depresséo fotossintética durante o
dia nesta espécie, e tolerdncia a dessecacdo foliar. Seu crescimento vegetativo ocorre do
centro para fora das ilhas de vegetacdo e gera grandes espagos com sedimento e folhas
mortas entre seus ramos prostrados (RIBEIRO, 2002). Ribeiro (2002) indica seu
metabolismo  fotossintético como C; e a caracteriza como poiquilohidrica e
poiquiloclorofitica.

As espécies de sucessdo secundaria conseguem se estabelecer na flora rupicola devido
a facilitacdo promovida pelas pioneiras (RIBEIRO, 2002). Foram escolhidas a gedfita
Alstroemeria foliosa e a espécie ereta Chionolaena isabellae (Figura 2D e 2A,

respectivamente). A. foliosa € endémica dos campos de altitude do sudeste brasileiro e
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abundante no planalto. Com a chegada da estacdo seca a espécie desaparece da paisagem dos
campos, pois seus Orgdos aéreos sdo abortados e seu bulbo subterraneo providencia
substancias de reserva até o retorno da estacdo chuvosa (Apéndice C figuras C e D).
Chionolaena isabellae possui ampla distribuicdo nos afloramentos rochosos e € endémica do
Brasil e dos campos de altitude. E perenifdlia de habito arbustivo e possui folhas com alta
densidade de tricomas.

Figura 2 - Imagens das espécies estudadas in situ nos inselbergs da montanha do Couto no Parque
Nacional do Itatiaia

Legenda: A. Chionolaena isabellae (Asteraceae) Baker; B. Fernseea itatiaiae (Bromeliaceae) (Wawra) Baker; C.
Barbacenia gounelleana (Velloziaceae) Beauverd; D. Alstroemeria foliosa (Alstroemeriaceae) Beauverd.
Fonte: O autor, 2017.
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5 VARIACAO SAZONAL E DIARIA DO ESTRESSE TERMICO EM ALTITUDES
TROPICAIS

5.1 Introducéo

Os inselbergs do Parque Nacional do Itatiaia encontram-se acima de 2300 m de
altitude e destoam dos ambientes ao redor (ex. campos de altitude, floresta de chusquea, areas
alagadas) (RIBEIRO, 2002) pelas caracteristicas rupicolas de pouca quantidade ou auséncia
de solo, baixa retencdo hidrica e cujos extremos de temperatura sdo amplificados pelas
intensas trocas de calor convectivo com o substrato rochoso. Desta maneira, 0 ambiente fisico
impde uma barreira a colonizacdo da rocha (POREMBSKI, 2007). Mais além, os
afloramentos rochosos sdo ambientes descontinuos onde ilhas de vegetacao distintas formam-
se de acordo com as peculiaridades da microtopografia da rocha, da composicéo de espécies e
de suas interagdes (RIBEIRO, 2002). Os inselbergs formam um conjunto de moitas formando
um mosaico de fragmentos de vegetacdo em uma matriz de rocha indspita (RIBEIRO, 2002;
POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000).

Apesar de ser um ambiente extremo, as superficies rochosas sdo consideradas
ambientes estruturalmente estaveis na escala geoldgica (RIBEIRO,2002), visto que se trata de
um ambiente de formacdo antiga e isolado (topo de montanha). Porembski (2007) especula
que os efeitos do isolamento geografico dos ambientes de topo de montanha, em conjunto
com a idade geoldgica, contribuiram para a diferenciacdo de populagdes locais que compdem
a alta diversidade genética dessas regides.

Espécies encontradas nos inselbergs muitas vezes séo restritas a esses ambiente de
topo de montanha, apesar de agregar fatores extremos ou estressantes quando comparados a
ambientes a nivel do mar (SAFFORD, 1999a). Aliados ao isolamento geografico, distintas
condicBes abidticas e estabilidade, é esperado ndo s6 que a ocorréncia de formas de vidas e
estratégias fisiologicas nos inselbergs seja distinta das vegetagdes circundantes, mas como
também ocorra convergéncia evolutiva nas formas e estratégias vegetais para colonizacdo e
sobrevivéncia ao ambiente rupicula (SAFFORD, 1999a; POREMBSKI, 2007).

Estudos comparativos da flora do Parque Nacional do Itatiaia com outros ambientes da
Ameérica do Sul, aproximam suas caracteristicas ndo apenas floristicas mas também climaticas
e geoldgicas com 0s paramos equatorianos, venezuelanos, peruanos, andinos e patagénicos
(SAFFORD, 1999b; RIBEIRO, 2002; VASCONCELOS, 2011; ALVES, 2013). Vale ressaltar
que houve fraca correlagdo com ambientes do sul e sudeste do Brasil, sugerindo que
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afinidades floristicas estdo mais correlacionadas com a similaridade em fisionomia geografia
fisica, do que a proximidade em distancia (POREMBSKI, 2000; BURKE, 2003; ALVES,
2013). O que é corroborado pelo fato das montanhas do Itatiaia serem mais semelhantes
floristicamente com as montanhas andinas, que superam em altitude os 2000 metros, do que
elevacBes menores e mais proximas, como a Serra do Cipd e Séo José (RIBEIRO, 2002). Tais
correlagcbes mostram que além de serem um componente ‘temperado’ em uma matriz tropical,
0s campos de altitude do Parque Nacional do Itatiaia ofereceram oportunidades para que
espécies da mata atlantica, cerrado, da cordilheira dos andes até a patagbnia se fixassem e
diferenciassem (SAFFORD, 1999b; RIBEIRO, 2002).

O gradiente altitudinal é muitas vezes visto na literatura como um conceito linear,
onde ha consequéncias previsiveis para determinado aumento da elevagédo e existem fatores
ambientais que sdo atrelados fisicamente com aumento da elevacdo (ex. nebulosidade,
temperatura e pressdo atmosférica) e outros que ndo estdo diretamente corelacionados, tais
como umidade, intensidade de vento que n&o estdo relacionados (KORNER, 2007). Por ndo
existir um modelo de montanha, os dados coletados em gradientes altitudinais irdo refletir
efeitos combinados de fatores regionais e fendmenos globais de altitude (KORNER, 2007).
Mais do que fazer uso de um olhar mecanistico (de relacdo causa-efeito evidente) das
caracteristicas abioticas com altitude, a descricdo livre do ambiente montanhoso evita
associacOes errdneas e propde uma analise mais clara da influéncia da altitude nos ambientes
de topo de montanha.

Os inselbergs do Parque Nacional do Itatiaia apresentam baixa riqueza de espécies
quando comparados com a Mata Atlantica, porém comportam amplo espectro de formas de
vida (POREMBSKI, 2007). Devido as condic¢des particulares de crescimento, as especies que
& ocorrem apresentam adaptacGes & alta radidncia luminosa, estresse térmico e baixa
disponibilidade hidrica aliada a fortes demandas evaporativas do ar (SAFFORD, 1999a;
POREMBSKI, 2000; BURKE, 2003; RIBEIRO, 2002; CONDACK, 2006). Estudos de
atributos foliares e potencial de hidratacdo de especies dos campos de altitude no periodo de
seca mostraram que ndo ha significativa mudanga no potencial de hidratacdo das espécies
analisadas, sinalizando diferentes estratégias para o uso da agua e que as plantas do Planalto
do Itatiaia sdo predominantemente hidroestaveis (CAMERIK et al., 1981). Entretanto,
especies identificadas como importantes na colonizagdo sucessional dos inselbergs por

Ribeiro (2002) ndo foram estudadas quanto a resisténcia a seca por Camerik et al. (1981).
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Porembski (2007) j& ressaltava a importancia de condi¢cbes ambientais severas dos
inselbergs como forca motriz na evolugdo de estratégias ecofisiologicas refinadas nos
vegetais, tais como plantas vasculares poiquilohidricas (observado principalmente em
membros da familia Velloziaceae). Tragos evolutivos de tolerancia a desidratacdo da célula
vegetal sdo raros em plantas vasculares, e tal fator adaptativo é determinante para a
colonizagdo da rocha exposta, onde apenas liquens, cianobactérias e musgos ocorrem
(POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000). A vegetacdo insular dos inselbergs depende
amplamente do efeito fundador das moitas, e da ocorréncia de espécies facilitadoras
iniciadoras de sucessdo (RIBEIRO, 2002). A entrada dos musgos e das plantas vasculares,
formando “tapetes” sobre a rocha ameniza a amplitude térmica, e produz a formagéo de um
“proto-solo”, implicando em maior retencdo hidrica. Desta maneira, ao alterar as condigdes
fisicas do ambiente, as espécies pioneiras atuam como ampliadoras da diversidade, facilitando
a entrada e o estabelecimento de outras espécies de plantas nas ilhas de vegetacdo. Mais além,
as espécies facilitadores tém importante papel ecolégico por promoverem maior diversidade e
riqgueza nos inselbergs, e apresentam resisténcia aos extremos do ambiente rupicola que
plantas de sucessdo mais tardia, ndo apresentardo.

Como ja foi descrito, o substrato dos afloramentos rochosos amplia os extremos de
temperatura devido ao calor convectivo proveniente da rocha, alto grau de exposi¢éo e aos
solos rasos e pobres (MEIRELLES, DE MATTOS & SILVA, 1997; RIBEIRO, 2002;
POREMBSKI, 2007). Consequentemente, os inselbergs extrapolam as temperaturas limites da
fotossintese (35-40 °C e conseguem chegar a 0 °C (congelamento) durante a noite,
apresentando frequentemente amplitude térmica de mais de 20 ° C na escala diaria. Entender o
balanco energético desse ambiente € fundamental para compreensdo da sucessdo ecologica e
tracos evolutivos envolvidos necessarios para conquista do ambiente rupicola. Porembski &
Barthlott (2000) indicam que iniciativas de conservagdo das espécies e vegetacdo do Planalto
deveriam focar no grupo de pioneiras vasculares tolerantes a seca que formam tapetes, pela
posicdo de base na sucessdo ecologica da vegetagdo sobre a rocha e por apresentarem tracos
adaptativos distintos como poiquilohidria. Ao estudar as pioneiras facilitadoras, é vital a
compreensdo do aparato morfo-fisioldgico para interpretar os processos ecolégicos das ilhas
de vegetacdo, sua dindmica e arquitetura. De forma que seja possivel, em futuros estudos,
prever o quanto mudancas climaticas e impactos ambientais irdo afetar a sobrevivéncia das

espécies.
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Neste capitulo, o objetivo é investigar as respostas fisiologicas a variagdo de
temperatura de quatro espécies que crescem nos inselbergs do Parque Nacional do Itatiaia —
duas colonizadoras da rocha nua e duas relacionadas ao aumento de diversidade das ilhas de
vegetacdo. A hipotese é de que a variacdo térmica diaria é mais significativa que a variacao
sazonal e impde o estresse de maior magnitude no aparato fotossintético para as espécies
rupicolas do Alto Itatiaia. Adicionalmente, a hipGtese esperada é que as espécies inciadoras de
sucessao apresentardo maior desacoplamento das temperaturas do ambiente fisico, enquanto
que as espécies tardias na sucessdo serdo mais sensiveis a variacdes do ambiente.

Para alcangar este objetivo avaliamos as flutuacdes de temperatura nas plantas e no
ambiente ao longo de dois anos e simultaneamente avaliamos o estado de hidratacdo, a

competéncia do aparato fotoquimico, e a composicdo dos pigmentos foliares.

5.2 Métodos

5.2.1. Monitoramento da energia térmica

Para compreender como as plantas rupicolas apresentam seu balango térmico, foram
medidos os valores da temperatura de componentes abidticos (ar, rocha e substrato) e de
estruturas vegetativas das espécies estudadas (caule, broto/centro da roseta, superficie foliar e
temperatura do mesofilo). O grau de acoplamento foi considerado como a simples diferenca
térmica entre 0s corpos, isto €, 0 A de temperatura entre o ambiente e o0 érgao.

As variaveis de trocas térmicas foram estimadas pela diferenca das temperaturas entre
dois corpos. Os indices de trocas térmicas entre os ambiente e a planta, tal como representados
como a diferenc¢a entre a temperatura do mesofilo e a rocha (AT wesofilo-Rocha) € €ntre 0 mesofilo
e 0 ar (ATwmesofilo-ar), demonstraram as direcdes das trocas de calor convectivos somadas ao
resfriamento evaporativo. Os valores das diferencas térmicas, quando proximos do zero, (mais
préximas do eixo x) foram consideradas como o grau de acoplamento entre a temperatura do
orgao (caule, folha ou broto) a temperatura do ambiente (rocha e ar). Por conseguinte, quanto
mais os valores se distanciam do eixo, mais desacoplados do ambiente o 6rgéo analisado esta.

As amostragens foram feitas em 6 individuos de cada espécie em dois periodos do dia,
entre 4h e 7h da manh& (periodo das temperaturas mais baixas) e entre 11h e 15h (periodo
mais quente do dia). A sazonalidade foi amostrada para a estacdo chuvosa (~verdo) nos meses

de janeiro e fevereiro e, para a estacdo seca (~inverno) nos meses de junho e julho (2017 e
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2018). A espécie A. foliosa ndo foi amostrada durante a estacdo seca devido a perda da parte
aerea.

As temperaturas foram mensuradas com termémetro de contato do tipo Termopar, de
sensor K (Fluke t3000). As temperaturas do caule, broto e superficie foliar foram tomadas na
superficie do 6rgdo. A temperatura do mesofilo foi tomada em uma secdo transversal que
permitiu o acesso a parte interna do mesofilo, onde foi acoplada a ponteira tipo k do termopar.

Amostragens-piloto mostraram que a temperatura tomada na superficie foliar difere
da temperatura tomada no mesofilo, com uma diferenca significativa entre 2 e 5 °C. Para
tanto, neste estudo utilizamos as temperaturas tomadas no interior do mesofilo ao considerar
as interagdes com a fotoquimica foliar porque estas estdo mais diretamente relacionadas com
0 ambiente em que ocorrem as reacdes. Mantivemos o registro da temperatura da superficie

foliar ao realizarmos as compara¢des de temperatura com os outros 6rgaos analisados.

5.2.2. Eficiéncia fotoguimica do fotossitema I

Analises da fluorescéncia da clorofila sdo amplamente utilizados como indicadores de
estresse na conversdo de energia luminosa em energia quimica. Podendo ser positivamente
correlacionados com danos nos tecidos causada por estresse térmico (KRAUSE el al., 2010;
2013).

Medidas da eficiéncia fotoquimica do fotossistema Il (Fv/Fm) (eficiéncia quéantica
méaxima na qual luz é absorvida pelo fotossistema Il e 0s centros de reacéo estdo abertos em
estado oxidado) foram realizadas com um fluorémetro (Photosynthesis Yield Analyzer Mini-
Pam, Heinz Walz). A razéo Fv/Fm & um parametro que informa sobre alteracdes na eficiéncia
de conversdo da energia eletromagnética em energia quimica, a diminuigdo nesses valores
pode indicar fotoinibicdo da fotossintese. Maxwell & Johnson (2000) identificaram que
plantas submetidas a condigdes ndo estressantes apresentam valores maximos de Fv/Fm por
volta de 0,82.

Adicionalmente, ainda para a analise da influéncia da temperatura na fotoquimica das
espécies do Itatiaia, foram registrados os valores de Fo (fluorescéncia minima) em razéo de
estes refletirem a sensibilidade do Fotossistema Il aos danos causados pela temperatura
(KRAUSE et al., 2010; ZHANG et al., 2012; CURTIS et al., 2014; KRAUSE et al., 2015;
CURTIS et al., 2016).
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A amostragem da fluorescéncia da clorofila foi feita de modo concomitante a da
temperatura das estruturas vegetais, de modo a permitir que pudessem ser feitas correlacoes.
As mensuracdes foram realizadas em seis individuos de cada espécie estudada.

As leituras foram feitas em folhas que foram adaptadas ao escuro, com uso de um clipe
por 30 minutos antes da medicdo. No procedimento, o sensor de fibra dptica foi mantido a
uma distancia de aproximadamente 2 cm e com angulo de incidéncia de 90° constantes na
folha.

5.2.3 Pigmentos foliares

Para o estudo de pigmentos fotossintéticos presentes nas folhas das espécies selecionadas,
foram feitas duas coletas em 2017 e 2018 (no periodo chuvoso, no més de janeiro, e outra na
estacdo seca no més de julho).

Amostragens sazonais foram realizadas para melhor descrever a composicdo dos
pigmentos foliares no tempo, visto que para algumas das espécies estudadas existem relatos
na literatura direcionando como poiclorofiticas (com base no aspecto visual), ou seja, as
espécies apresentariam significativas variacbes no contetdo de clorofila ao longo das estacdes
(RIBEIRO, 2002). As mensuragdes dos pigmentos foram realizadas com sub-amostras de 2
cm2 de &rea foliar.

Depois de coletadas, as amostras foram fotografadas em papel milimetrado,em seguida
seccionadas e imersas em frascos livres de luz com volume de 3 mL de alcool absoluto. O
software Image J foi usado para determinar a &rea de cada amostra foliar a partir imagem.
Apbs um periodo de, em média, dez dias, as fracdes dos fracos apresentaram perda total da
coloracdo verde, sendo assim, a clorofila foi julgada como extraida. A determina¢do do
conteddo de pigmentos foi determinada por espectrofotometria com aliquotas de 1 mL. As
solugdes com extratos de pigmentos fotossintéticos em alcool absoluto foram medidas em trés
diferentes comprimentos de onda (470, 648,6 e 664,2 nm) em espectrofotdmetro Shimadzu
UV-1800. As concentragdes de pigmentos por volume de solucdo (ug/mL) foram calculadas
segundos as férmulas de Lichtenthaler (1987):

Clorofila a= 13,36As64.2 - 5,19A6456
Clorofila b= 24,43As486 + 8,12A664.2
Clorofila at+b=5,24Asp42 + 22,24 A3 6
C(xantofilas+carotenodides)= 1000A470 - 2,13Ca - 97,64Cb/209
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Em seguida, os valores obtidos para a concentracdo dos pigmentos foram
correlacionados com a &rea das amostras e os dados foram expressos em mmol/cm2 por
mililitro de extracao.

5.2.4 Conteudo relativo de dgua nas folhas

A desidratagdo, causada como um estresse adicional ao inverno de temperaturas
rigorosas (LARCHER et al., 2010), foi estimada pela variagdo sazonal do contetdo relativo de
agua. Para isso, amostras foliares foram coletadas durante os meses de janeiro e julho em
2017 e janeiro de 2018. Apods a coleta do material em campo, foram mantidos seladas em
isopor com gelo para preservar o contetdo instantaneo de dgua. Em laboratorio foram pesadas
com balanca de precisdo e em seguida as amostras foram mantidas por trés dias em meio
aquoso para atingir a saturacao da hidratacdo (100%).

O peso total de contetdo de &gua foi estimado na balanca de precisdo. Em seguida, as
amostras foliares foram dessecadas a temperatura de 50 °C na estufa durante dois dias, de
modo a alcancar o peso seco. O conteddo relativo de agua (Relative Water Content) foi
calculado como a massa de agua instantanea presente na folha em relacdo ao conteddo

maximo que a mesma folha pode conter (sensu Meirelles et al., 1997).

5.2.5. Andlises estatisticas

O conjunto dos resultados foi previamente tratado através de andlises descritivas para
que o comportamento das variaveis pudesse ser determinado. A partir da categorizacdo da
distribuicdo dentro da curva normal, seguiu-se com analises paramétricas.

Os valores de temperatura dos 6rgdos entre 0s extremos de temperatura diarios e entre
0s extremos de temperaturas sazonais foram comparados através de Analise de Variancia
“three way”, onde os fatores testados foram “espécies”, “variacdo diaria” e “variacao
sazonal”. Em seguida, a influéncia da temperatura da rocha e da temperatura do ar sobre a
temperatura do mesofilo foi testada através da regressdo linear.

O indice de desacoplamento, representado como a diferenga de temperatura entre a
rocha e 0 mesofilo e o ar e 0 mesofilo, foi comparado entre os extremos diarios e 0s extremos
sazonais utilizando Analise de Variancia “two way”. Nesta andlise, o efeito das espécies nao
foi incorporado, uma vez que as diferencas especificas j& foram estabelecidas na analise da

temperatura dos 6rgaos.
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A anélises da eficiéncia fotoquimica da fotossintese (Fv/Fm), bem como a
fluorescéncia minima (Fo), foram analisados quanto a variacdo diéria e sazonal e, ainda, o
efeito do experimento de simulacao de aquecimento através das cAmaras de topo aberto. Neste
sentido, foram usadas analises de varidncia, novamente com os fatores “variacdo diaria”,
“variagdo sazonal” e, no caso do experimento, “influéncia da cimara de topo aberto”.

Os pigmentos foliares e o conteudo relativo de d&gua foram comparados por analise de
variancia “two way”, com os fatores “espécies” e “variagdo sazonal”. O efeito da variagdo
diaria foi excluido por que as altera¢fes nestas variaveis sao melhor percebidas na escala de
tempo de varios dias.

As andlises foram feitas com o auxilio do software Sigmastat 2.0, e os graficos foram

confeccionadas no Excel 13.

5.3. Resultados

As analises do potencial de desacoplamento das plantas ao ambiente, da influéncia
variacdo sazonal e diaria da temperatura sobre a fotoquimica e, finalmente, dos efeitos da
simulacdo de aquecimento mostraram que as quatro espécies estudadas possuem estratégias
distintas, ndo sendo possivel estabelecer um padrdo Unico. Mais além, a comparacao entre as
espécies de mesmo grupo funcional (pioneiras ou secundarias) ndo mostrou similaridades nas

respostas.

5.3.1. Influéncia da variacdo térmica diaria e sazonal sobre as espécies

A amplitude de variacdo térmica em todos os 6rgdos vegetais analisados (folha, caule,
broto e mesofilo) € substancialmente maior dento de um Unico dia do que entre as estaces
(Grafico 2). Pode-se observar que as especies tem variacdo diaria de no minimo 10°C entre o
amanhecer e meio-dia no verdo, enquanto no inverno esta diferenca é ainda maior e pode
atigir até 22°C (broto de B. gounelleana, Fig.4D). Os 6rgdos apresentaram 0 mesmo padrao
de de variagdo de temperatura, independente da arquitetura da espécies. Para as espécies
analisadas, mesmo plantas com folhas dispostas em rosetas ndo apresentaram maior protecédo
térmica do broto.

O final da madrugada representou 0 momento mais extremo em relagdo a

temperaturas, conforme esperado, contudo mesmo neste periodo (para os anos de 2016 e
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2017, abrangéncia deste estudo), ndo foram registradas temperaturas internas dos 6rgaos
abaixo de zero para todas as espécies, mesmo com registros para a temperatura do ar.

As temperaturas ambientais — Temperatura da rocha e Temperatura do ar — e a
temperatura do mesofilo foram fortemente correlacionadas (Grafico 3), embora a espécie e
sua arquitetura tenha mostrado influéncia em qual fator (rocha ou ar) é significativamente
relacionado com a temperatura do mesofilo. O coeficiente de determinacéo das regressoes
informa que a temperatura da rocha tem maior poder explicativo para justificar o
aquecimento do mesofilo, quando comparado com o ar. Barbacenia gounelleana mostrou
interacdo com ambos fatores abidticos. A rocha possui maior calor latente e calor especifico,
de forma que a rocha € aquecida pela radiacdo de onda curta e aquece o ar circundante e o
mesofilo. Apenas para A. foliosa, planta de arquitetura ereta e folhas membranaceas, a
temperatura do ar é mais informativo do que a rocha para justificar o aquecimento do

mesofilo.



Gréfico 2 — Temperatura dos 6rgdos de quatro espécies da flora
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Grafico 3 — Influéncia das temperaturas ambientais
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Os asteriscos denotam significAncia estatistica
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(p<0,05). A linha pontilhada destaca que as
temperaturas do ar registrdas ndo ultrapassaram 23°C.
Fonte: O autor, 2018.

O desacoplamento entre a temperatura interna da folha e 0 ambiente esté representado
pela diferenca entre a temperatura do mesofilo e da rocha (AT wmesofilo-Rocha) € a diferenca entre a
temperatura do mesofilo e do ar (ATwesofilo-Ar). AS espécies variaram em sSeu grau de
desacoplamento ao ambiente (Graficos 4 e 5). Fernseea itatiaiae estava acoplada com a
temperatura da rocha em todas as amostragense e mostrou mesofilo 3°C a cima da
temperatura do ar, com exce¢do das manhds de inverno (Graficos 4A e 5A). Barbacenia
gounelleana apresentou acomplamento com a rocha nas madrugadas do verdo e inverno,
enguanto que o acoplamento do ar ocorreu somente durante as manhas no verdo, o mesofilo
durante o dia mantinha-se aproximadamente 3°C a cima da temperatura do ar em ambas as
estacfes (Graficos 4D e 5D). As espécies C. isabellae e A. foliosa seguiram um
comportamento semelhante, onde o acoplamento com a rocha ocorreu durante o veréo e o
acoplamento com o ar era mais forte pela manha (Graficos 4B e 5B, 4C e 5C). Vale ressaltar
que os valores minimo e maximo de temperatura do mesofilo alcancados por cada espécie
variou: F. itatiaiae (0,3° C e 28° C), B. gounelleana (0,6° C e 29,2° C), C. isabellae (2,5° C e
25° C) A. foliosa (6,0° C e 23° C). Apenas B. gounelleana apresentou valores negativos (-2°
C na temperatura do caule). No geral, as espécies superaram a temperatura da rocha no
inverno, sugerindo que a maior incidéncia luminosa (radiacdo de onda curta) intensificava

trocas de calor por convecgéo.
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Gréafico 4 — Variacdo sazonal e didria no desacoplamento entre a
temperatura do mesofilo e da rocha (ATmesof-rocha °C)

em quatro espécies rupicolas do Alto Itatiaia (2400m de

altitude).
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Legenda: A. Fernseea itatiaiae. B. Alstroemeria foliosa. C. Chionolaena
isabellae. D. Barbacenia gounelleana. Dados coletados no verdo (jan-
fev) e inverno (jun-jul) de 2017 e 2018 (n=6). O simbolo t representa a
auséncia da parte aérea de A. foliosa durante os meses frios do inverno.
Fonte: O autor, 2018.
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Grafico 5 — Variacdo sazonal e diaria no desacoplamento da
temperatura entre o mesofilo ¢ o ar (ATmesof-ar °C) em

quatro espeécies rupicolas do Alto Itatiaia (2400m de

altitude).
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Legenda: A. Fernseea itatiaiae. B. Alstroemeria foliosa. C. Chionolaena isabellae. D.
Barbacenia gounelleana. Dados coletados no verao (jan-fev) e inverno (jun-
jul) de 2017 e 2018 (n=6). O simbolo t representa a auséncia da parte aérea de
A. foliosa durante os meses frios do inverno.

Fonte: O autor, 2018.

O conteudo relativo de dgua em F. itatiaiae, B. gounelleana e A. foliosa durante o
verdo foi de 90%, 85% e 83%, respectivamente (Grafico 6). Enquanto que C. isabellae
apresentou na mesma estagdo (verdo-chuvoso) 59% do potencial de saturagdo. No inverno, em
todas as espécies, houve uma queda entre 25 - 30% desses valores. A espécie que apresentou
maiores valores de hidratacdo foi F. itatiaiae, em contrapartida C. isabellae obteve nas duas
estacdes, os menores valores. Os resultados mostram um forte efeito sazonal na desidratacao
(f = 65, p<0,05) e indicou semelhanca entre as espécies A. foliosa, F. itatiaiae e B.
gounelleana. A espécie que diferiu das demais foi C. isabellae (f = 35, p<0,05).
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Grafico 6 — Sazonalidade no conteddo relativo de 4gua em
Fernseea itatiaiae, Alstroemeria foliosa,
Chionolaena  isabellae e  Barbacenia
gounelleana nos afloramentos rochosos do
Alto Itatiaia. Dados coletados no inverno (jun
— jul de 2017) e verdo (jan — fev de 2017 e
2018) (n=6). O simbolo t representa a auséncia
da parte aérea de A. foliosa durante 0s meses

frios do inverno.
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Fonte: O autor, 2018.

5.3.2. Eficiéncia fotoguimica do fotossistema Il

A eficiéncia fotoquimica foi distinta entre as espécies, entretanto, as espécies nao
mostraram situacdes de estresse térmico associados a eficiéncia fotoquimica do fotossistema
Il (Tabela 1), de modo que nédo se pode observar diferencas entre as estacdes do ano ou 0s
horarios de medicdo do dia, exceto para Alstroemeria foliosa.

A espécie que apresentou maior razdo Fv/Fm foi C. isabellae com 0,81 no inverno e

0,84 verdo, ndo apresentando sinal de estresse no aparato fotossintético (Tabela 1). As
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espécies pioneiras F. itatiaiae e B. gounelleana apresentaram semelhante rendimento, com

valores no verdo de 0,76 e 0,75 e no inverno 0,71 e 0,73, respectivamente. Alstroemeria

foliosa durante o verdo teve o menor valor dentre as espécies (0,67), apresentando maior

sensibilidade ao estresse luminoso e térmico.

Tabela 1. Sazonalidade da eficiéncia fotoquimica do fotossintema |1

(Fv/Fm) em Fernseea itatiaiae, Alstroemeria foliosa,

Chionolaena isabellae e Barbacenia gounelleana nos

afloramentos

rochosos do Alto

Itatiaia,

Serra da

Mantiqueira, Brasil. Dados coletados no verdo (jan-fev de
2017 e 2018) e no inverno (jun-jul de 2017 e 2018) nos
horérios de 04:00h e 13:00h (n=6). As letras destacam as
diferencas estatisticas (p<0,05).

Fv/Fm
Espécie Sazonalidade 4:00h 13:00h
Fernseea itatiaiae Verao 0.75(+0.02) a 0.76 (+0.02) a
Inverno 0.75(+0.03) a 0.71 (+0.04) a
Alstroemeria foliosa Verdo 0.76 (+0.02) a 0.67 (x0.03) b
Chionolaena isabellae  Verdo 0.81(+0.02) c 0.84 (+0.01) c
Inverno 0.81(x0.02) c 0.80 (+0.01) c

Barbacenia gounelleana Verao

Inverno

0.79 (+ 0.02) ¢
0.71 (¢ 0.03) a

0.75 (+ 0.01) a
0.73 (+ 0.03) a

Fonte: O autor, 2018.

5.3.3. Pigmentos foliares

O contetdo de clorofila total das folhas variou entre 0,11 a 0,96 mmol/cm3 no

inverno e 0,25 a 0,91 mmol/cm3 no verdo. F. itatiaiae e C. isabellae foram as espécies que

mostraram menor variagdo sazonal na quantidade total de clorofila (Gréafico 7), mantendo o

mesmo intervalo sem significativas alteracdes. Barbacenia gounelleana durante o inverno
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apresentou valores entre 0,11 a 0,52 mmol/cm3, enquanto no verdo variou entre 0,25 a 0,85
mmol/cm?3 tal diferenca apresentou significancia estatistica. Enquanto A. isabellae obteve
valores entre 0,29 e 0,82 mmol/cm® no verdo. Analises de variancia mostraram que o fator
espeécie (f = 6,98) é mais explicativo que a sazonalidade (f = 3,08) na variagcdo no contetdo
de clorofila, e que F. itatiaiae se assemelha com C. isabellae e A. foliosa, esta ultima
também ndo apresenta diferenca da espécie B. gounelleana.

A concentracdo de carotenoides totais se mostrou conservativa nas especies pioneiras,
com F. itatiaiae representando valores no inverno de 0,26 a 0,47 mmol/cm?3 e no verdo 0,18 a
0,43 mmol/cm3 e B. gounelleana variando de 0,07 a 0,26 mmol/cm3 no inverno e 0,14 a 0,45
mmol/cm3 no verdo. Enquanto que, C. isabellae demonstrou maior e significativa variagéo
sazonal, na faixa de 0,27 a 0,50 mmol/cm?3 no inverno e 0,12 a 0,46 mmol/cm?3 no verdo. A.
foliosa demonstrou valores no verdo de 0,17 a 0,43 mmol/cm3. Anélises de variancia revelam
ndo haver diferenca estatisticas entre as espécies (p>0,05).

As espécies se mostraram conservativas quanto sua razao clorofila a/b (Gréfico 7C)
com excecao de B. gounelleana. Analises ANOVA indicam que a sazonalidade (f = 15,89)
tem maior poder explicativo para a variacdo que as espécies (f = 2,85) e B. gounelleana

como sendo a Unica espécie com diferenca sazonal significativa.



Gréfico 7 — Sazonalidade na composicdo dos pigmentos foliares
em Fernseea itatiaiae, Alstroemeria foliosa,
Chionolaena isabellae e Barbacenia gounelleana nos
afloramentos rochosos do Alto Itatiaia, Serra da
Mantiqueira, Brasil. Dados coletados no veréo (jan —
fev) e no inverno (jun — jul) de 2017 e 2018 (n=6). O
simbolo t representa a auséncia da parte aérea de A.

foliosa durante os meses frios do inverno.
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5.4. Discussao

A vegetacdo dos inselbergs é exposta a uma variagdo diaria de mais de 10 °C tanto da
superficie rochosa quanto do ar, esta amplitude varia pouco com as estaces, embora durante
0 inverno as temperaturas abaixo de zero sejam frequentes. Para tanto, é importante
compreender de que modo a vegetacdo dos inselbergs do alto Itatiaia respondem a
temperatura, e qual fator preponderante: a amplitude de variacdo térmica ou os valores em si.
Fernseea itatiaiae obteve o registro minimo de 0,5 °C na temperatura da folha quando o
substrato estava a -2 ° C (geada), enquanto as outras espécies mantinham o tecido foliar acima
de 2,5 °C o que aponta em maior termorresisténcia ao congelamento na espécie. O caule foi a
estrutura vegetativa que alcangou os valores mais baixos de temperatura em todas as espécies,
chegando a -2° C em B. gounelleana e proximo a 0 °C nas demais, mostrando que este 6rgao
ndo possui uma protecdo estrutural que confere isolamento térmico (POREMBSKI &
BARTHLOTT, 2000) e, para tanto, os tecidos vasculares estdo sujeitos ao congelamento. Os
eventos de temperaturas negativas representam um grande desafio para a vida nos inselbergs
do Parque Nacional do Itatiaia, com frequéncia de até 56 vezes por ano (CONDACK, 2006).

Os afloramentos rochosos possuem um regime térmico atipico para um ambiente
tropical, fruto do aquecimento latente do substrato rochoso aliado com a auséncia de solos e
baixa reténcdo hidrica que acentuam os extremos de temperatura (RIBEIRO, 2002) e da
entrada de frentes frias polares que encontram nas cadeias montanhosas da Serra da
Mantiqueira (que abrange o Itatiaia) uma grande barreira geografica (CONDACK, 2006). O
grau de acoplamento térmico das espécies com o ambiente encontrados neste estudo é muito
proximo, quando comparados ao acoplamento encontrado em estudos feitos com espécies em
montanhas de ambientes temperados (LARCHER & BAHUER, 1981; LARCHER, 2000;
LARCHER, KAINMULLER & WAGNER, 2010), indicando que as temperaturas extremas
sdo uma forte barreira ambiental a colonizacdo da rocha nua pela flora. A amplitude térmica
dos inselbergs atua como forte filtro ambiental para ocorréncia de espécies de filogenia
tropical nos topos de montanha (JANZEN, 1967) frente a uma amplitude térmica de 20 °C do
substrato rochoso, determinando uma riqueza restrita da flora e corroborando o papel
facilitador de algumas espécies encontrado por Ribeiro (2002).

Os desafios da colonizacao da rocha e a baixa similaridade floristica com 0s campos

de altitude, representam a fragilidade das ilhas de vegetacdo dos inselbergs do Parque
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Nacional do Itaiaia. Adicionalmente, traz a luz a importancia das interac6es positivas nas ilhas
de vegetacdo (POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000; RIBEIRO, 2002), uma vez que a
presenca das espécies pioneiras facilitadoras fomenta o tamponamento das flutuacdes
ambientais e 0 estabelecimento de maior diversidade nas ilhas. Espécies estudadas
apresentaram mesofilo 4 °C acima da temperatura do ar (16 °C) e pouco sinal de estresse no
aparato fotossintético, a observacdo sugere que as plantas possuem temperatura 6tima da
fotossintese superior a temperatura do ar.

Ao se estudar 0s mecanismos das respostas ao estresse, € importante reconhecer que a
reacao inicial do fator de estresse toma lugar no protoplasma celular (LARCHER, 1994), logo
0 estresse intrinseco causa alteracdes na fluidez da membrana, mudancas na estrutura de
proteinas ou altera as dindmicas biogquimicas da fotossintese. O protoplasma de espécies
vegetais pode apresentar ou meios de resistir a certa extensdo o estresse até que ocorra uma
significativa reacdo a nivel celular, sendo este um processo de tolerancia; ou mecanismos que
se desenvolveram para evitar que mudancas causadas pelo fator de estresse cheguem até o
protoplasma com intensidade total como em superficies mais externas da planta estdo
expostas, definindo este um processo de evitacdo pois o0 agente estressante ndo foi capaz de
provocar alteracdes na fisiologia do individuo (POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000).

O estudo das relagdes causais entre os fatores de estresse e suas resposta € dificultado
em estudos in situ porque embora mais realistas, ndo isolam os fatores ambientais para serem
investigados de maneira separada e independente, pelo contrario, eles se conectam em cadeia.
Por exemplo, a alta irradiancia luminosa, ndo s6 atua no aparato fotossintético, como também
promove o aquecimento do tecido foliar. A abertura estomética concomitante ao aquecimento
do tecido foliar intensifica a perda de agua por transpiracdo. De forma que ¢ valido analisar os
inselbergs como ambiente onde estresses térmico, hidrico e luminoso (POREMBSKI &
BARTHLOTT, 2000; BURKE, 2003) interagem sinergicamente de acordo com ciclos diarios
e sazonais. A resultante € uma taxa de evapotranspiracdo superior nos afloramentos em
relacdo aos campos de altitude, que ocorrem lado a lado. Ao comparar os dados encontrados
nestes estudo (Grafico 6) com os conteudos relativos de agua coletados por Camerik (1981), é
possivel eperceber que a vegetagdo dos campos de altitude esta em um regime hidrico mais
estdvel do que as espécies dos afloramentos rochosos. Isso se explica pela diferenga na
retencdo hidrica do substrato de cada ambiente e o grau de exposic¢do que intensifica taxas de
transpiracdo e aumento de temperatura através da convecgdo. Deste modo, o topo das
montanhas é dessecante (observe o periodo de restricdo hidrica na Apéndice A figura B), e
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esta ficando mais (veja comparagdo do climodiagrama apresentado por Safford, 1999ae b, e 0
apresentado na secdo area de estudo desta dissertagdo).

Apesar de combinados - o estresse hidrico e o estresse térmico - formarem fortes
filtros ambientais para colonizacdo da rocha, F. itatiaiae, C. isabellae e B. gounelleana néo
apresentaram sinais de queda na eficiéncia fotoquimica do fotossistema, indicando resisténcia
as flutuacbes ambientais. Apenas A. foliosa apresentou sinais de depressao fotossintética ao
meio dia, sugerindo maior sensibilidade a exposi¢do a energia luminosa. A. foliosa € uma
perene geodfita (de acordo com a classificacdo de Raunkier, 1934), que durante a estacdo seca
n&o apresenta 6rgao aéreos e as gemas permanecem em um bulbo subterraneo. E possivel que
mudangas graduais no balanco de luz e precipitacdo e, consequentemente, de temperatura do
ambiente coordenem estimulos da espécie para abortar a parte aérea e diminuir seu
metabolismo até a volta da estacdo de chuvas, anualmente produzindo novos caules, folhas e
flores (AKER, 1990). A estratégia apresentada por A. foliosa se encaixa na categoria de
escape, tendo em vista que os efeitos da estacdo desfavoravel ndo atingem a espécie com seu
total potencial. Em contra partida, a espécie esta restrita a uma estacdo para desenvolver-se e
reproduzir, ficando sujeita as flutuacbes anuais, que se intensificardo com as mudancas
climaticas previstas.

Fernseea itatiaia é uma planta CAM, logo é esperado uma maior eficiéncia no uso da
agua aliada a capacidade de habitar ambientes de altas variacGes térmicas (YAMORI et al.,
2014). Em adicdo, foi a espécie cujo mesofilo atingiu as maiores temperaturas, indo de
encontro com o estresse térmico induzido pelo fechamento estomatico diurno. O fato dessa
espécie manter alta hidratacdo na estacdo seca (<70%) e atingir altas temperaturas, aponta
para existéncia de um mecanismo de resisténcia do protoplasma ao estresse térmico
(POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000). O mesofilo da espécie alcangava valores de 1°C
durante o inverno e 28°C durante o verdo, fato que sugere capacidade de regulacdo da
composi¢do de membrana para manter sua fluidez e estabilidade (RAISON et al., 1980;
HAZEL, 1988; QUINN, 1988; NUE & XIU, 2018).

Chionolaena isabellae apresentou valores reduzidos de contetdo relativo de agua em
ambas estagdes, 0 que sugere um comportamento de abertura estomética pouco regulado e
consequentemente, um mesofilo com temperaturas mais constantes. Porém, apesar de ser
fisiologicamente eficaz 0 aumento da taxa de transpiracdo para evitar superaquecimento
(LANGE, 1959), nos inselbergs isto implica na necessidade de contornar a pouca
disponibilidade hidrica do micro-habitat (POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000). A alta
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densidade de tricomas em ambas faces da folha pode estar envolvida na captacdo de agua da
atmosfera durante eventos de neblina, como ja foi evidenciado em uma espécie dos campos de
altitude de Croton (Euphorbiaceae) da Serra da Mantiqueira (VITARELLI et al., 2016). Mais
além, o mecanismo de regulacdo da abertura estomatica poderia estar relacionada ao
movimento de &gua entre a folha e a atmosfera na forma de vapor, como proposta por Peak &
Mott (2011).

Barbacenia gounelleana ¢é reconhecida como uma planta de ‘ressurrei¢do’, ou seja,
apresenta duas formas durante o0 ano, na estacdo Umida encontra-se com aspecto verde e
durante a estagéo seca ocorre com folhas escurecidas e aspecto mais seco (Apéndice C figuras
C e D). Esta observacao se refere a capacidade de sobreviver a ciclos sazonais de dessecacao
da célula vegetal e posterior hidratacdo, durante o estado de desidratacdo as taxas metabdlicas
diminuem até o ponto de ndo poderem ser medidas e ao entrar em contato com agua, ha a
recuperacdo gradual dos processos fisiolégicos (POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000). As
plantas tolerantes a dessecacao celular sdo poiquilohidricas, uma vez que passam meses com
taxas de hidratacdo foliar inferiores a 2%, em contrapartida espécies homeohidricas
conseguem manter niveis de hidratacdo do protoplasma junto com as fungbes fisiologicas
constantes no tempo. A desidratacdo do protoplasma leva a degradacdo de biomembranas e
proteinas estruturais (VIEWEG & ZIEGLER, 1969; ZIEGLER & VIEWEG, 1970; BEWLEY
& KROCHKO, 1982; HARTUNG et al., 1998) e ha& espécies poiquilohidricas que
remobilizam a molécula da clorofila e outros pigmentos fotossintéticos. Ainda assim, a sintese
de substancias de protecdo como proteinas, lipideos de membrana e solutos fazem com que
danos no protoplasma durante o periodo de seca se limitem a uma faixa que é toleravel pela
célula vegetal (BEWLEY & KROCHKO, 1982; INGRAM & BARTELS, 1996; MULLET &
WHITSITT, 1996; MULLER et al., 1997; HARTUNG et al., 1998).

A espécie B. gounelleana foi categorizada como poiclorofitica (SCARANO et al.
2001; MEDINA et al., 2006) devido a mudancas na coloracdo das folhas e, de fato, nossos
resultados confirmaram que € capaz de realizar ajustes na conformacdo dos pigmentos do
tecido fotossintético entre estagdes como resposta ao inverno, no qual o nimero de moléculas
de clorofila a foi reduzido, evitando sua degradacao pela exposicdo a radiacao e a seca.

Atrelado a mudanca sazonal na constituicdo foliar, Porembski & Barthlott (2000;
2007; 2012) identificaram na familia Velloziaceae a presenca de velame, um revestimento de
células mortas do tecido radicular que prolonga o contato da raiz com agua e retarda a
dessecacdo, uma vez que a agua deve passar pela hipoderme radicular e por todas as camadas
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do velame até evaporar por completo (CATTAI, 2007). Andlises da anatomia em
Velloziaceae elaboradas por Cattai (2007) estabeleceram que a estrutura no cortex externo
radicular na familia ndo constitui um velame, pois é formado por células derivadas do
meristema fundamental e ndo da epiderme. Adicionalmente, tal revestimento atua no aumento
da eficiéncia do aporte hidrico pela raiz com o retorno da estacdo chuvosa. Desta forma, o
revestimento agiliza a reposta da planta para iniciar mecanismos de reparo do protoplasma
durante o periodo de dessecacdo e normalizacdo das taxas metabolicas, assim como
remobilizacdo da molécula da clorofila. A espécie da familia Velloziaceae apresenta tracos
evolutivos refinados para resistir aos efeitos dos estresses luminoso e hidrico agravados na
estacdo seca (POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000; MEDINA et al., 2006) por sua origem
filogenética na fitofisionomia do Cerrado brasileiro. Neste sentido, o centro de diversificacao
filogenética da espécie s6 ndo compartilha as baixas temperaturas, mas sim ocorre em altas
temperaturas. Igualmente impondo a necessidade de protecdo térmica.

As espécies estudadas apresentaram estratégias de resposta a temperatura bem
delineadas e pouco similares, distintas mesmo entre as que estdo contidas no mesmo grupo
sucessional. Este fato indica que as categorias de iniciais (pioneiras) ou tardias (secundarias)
ndo foram suficientes para representar afinidades ecofisioldgicas entre as espécies da flora de
inselbergs em resposta a temperatura, indo de acordo com o observado por Slot & Winter
(2017a), enquanto Varhammar et al. (2015) encontrou influéncia das categorias sucessionais
em florestas tropicais. Independente do estagio sucessional inicial ou tardio, as espécies
estudadas mostraram estratégias eficientes para resistir ou evitar as flutuacbes ambientais de
disponibilidade hidrica, luz e temperatura. Ainda assim, as espécies pioneiras F. itatiaiae e B.
gounelleana apresentaram tracos em sua fisiologia que sdo cruciais para colonizacao rochosa,
como a hidroestabilidade (<70% de conteddo relativo de &gua na estagdo seca) e
termoresisténcia da espécie CAM e a tolerancia & dessecacdo da célula vegetal (espécie
poiquilohidrica) aliada a remobilizacdo da molécula da clorofila em Velloziaceae.

A resisténcia a dessecacdo celular pode representar um modo eficaz de adaptacdo
ecofisioldgica a seca, contudo apresenta uma forte desvantagem pois limita o crescimento em
biomassa ao periodo em que a planta esta com niveis de hidratacdo altos na estacdo Umida, ou
seja, poucas semanas durante o ano (POREMBSKI & BARTHLOTT, 2000).
Consequentemente, a capacidade de competir de espécies poiquilohidricas € comprometida, e
se restringem a ambientes cujas condigdes ambientais s&o extremas a ponto de excluir outras

plantas como competidoras.
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As quatro espécies estudadas apresentam estratégias para resistir e evitar estresse, e a
divisdo de acordo com os estados sucessionais proposta no estudo (pioneiras e secundarias)
ndo obedece padrdes claros nas estratégias ecofisiologicas das espécies dos inselbergs. Para
compreensdo do efeito de fatores ambientais em ecofisiologia vegetal muitas vezes se faz
necessario atentar aos extremos dos valores alcancgados, pois estes representam um filtro
ambiental para espécies ocorrerem no ambiente. Os valores da média podem mascarar a
ocorréncia de eventos extremos, ainda assim sdo tais eventos (ex. geada) que estabelecem o
verdadeiro desafio para a vida vegetal e o ponto critico necessario para sobrevivéncia. Apesar
dos efeitos da sazonalidade nos inselbergs apenas F. itatiaiae alcangou temperaturas
congelantes no mesofilo durante geada. A observacao sugere gque existam mecanismos para
evitar o congelamento do mesofilo das outras espécies. Chionolaena isabellae apresentou
valores muito baixos de hidratacdo (35% de contetdo relativo de agua) coincidentes com
eventos de geada, e como ja observado por Larcher (2000) espécies vegetais podem resistir &
formacdo de cristais de gelo intracelular pela perda de agua. Foi observado por Ferndndez-
Marin et al. (2018) a primeira evidéncia de tolerancia ao congelamento de uma planta de
“ressurreicdo” através de mobilidade molecular e sintese de zeanxantinas. Ao comparar com a
planta de “ressurreicdo” estudada, B. gounelleana n&o teve diferenca significativa na
sazonalidade dos valores de carotentides e xantofilas porém Fernandez-Marin et al. (2018)
observou sintese de xantofilas numa escala de horas em um gradiente de -7 °C a 4 °C. O
debate fomenta que o metabolismo de acgUcares ndo estruturais, lipideos e proteinas (HSP)
possam estar envolvidos no desacoplamento térmico nos eventos de geada para espécies
estudadas. Para F. itatiaea, resistir ao congelamento a noite e manter a conversao fotoquimica
do fotossistema Il eficiente durante o dia demanda que as membranas celulares mantenham
sua viscosidade apesar da flutuacdo térmica.. Logo, pode-se afirmar que apenas para F.
itatiaiae a amplitude térmica sazonal é mais decisiva para sua fisiologia, enquanto para as
outras espécies, a variagdo diaria € mais determinante, pois estas ndo chegam aos valores

negativos que advém dos efeitos da estacdo do inverno.
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6 AVALIACAO DA SENSIBILIDADE TERMICA DA FLORA DOS INSELBERGS
DO ALTO ITATIAIA: OPEN TOP CHAMBERS E DETERMINACAO DAS
TEMPERATURAS LIMITES

6.1. Introducgéo

Os ambientes estdo passando por mudancas climéaticas, mesmo que esta ocorra em
diferentes intensidades ou dire¢des. Como estas mudancas climaticas estdo ocorrendo em uma
velocidade acima dos registros paleontoldgicos, isto é, as mudangas de temperatura atuais, em
sua magnitude, estdo ocorrendo em espaco de tempo menor do que o ja registrado
anteriormente (JARAMILLO et al., 2011; DIFFENBAUGH & SCHERER, 2011), é provavel
gue as espécies ndo sejam capazes de responder a curto prazo de modo a manter 0 seu
metabolismo positivo. Como escape, € possivel que as espécies vegetais crescendo nos
trépicos migrem populacionalmente em latitude (longas distancias) ou migrem em altitude
(curtas distancias) de modo a compensar 0 aquecimento, € manter a faixa ambiental de
ocorréncia estavel (COLWELL et al., 2008). Deste modo a migracdo ao longo do gradiente
altitudinal tém sido estudado como uma possibilidade de ajuste das populacdes vegetais ao
aquecimento climatico nos trépicos (PARMESAN, 2006; LENOIR et al., 2008). Contudo,
para as populagdes da flora do topo das montanhas esta possibilidade ndo se apresenta.

O topo das montanhas tém sido considerado refugios ecologico-evolutivos da flora
(DULLINGER et al., 2012), e desta forma, agregam uma diversidade de espécies com
filogeografias distintas, uma vez que somam as invasdes da flora de proximidade com
invasdes da flora de mesma similaridade ambiental (MARTINELLI, 2007). O alto do Itatiaia
na Serra da Matiqueira representa um deste ambientes com climas montanos que agrega uma
flora diversa por sua origem (SAFFORD, 1999a & 1999b). Nesta regido, é possivel observar
especies de origem filogeografica na Mata Atlantica (RIBEIRO et al. 2007), de origem
Andina (RIBEIRO et al., 2007, VASCONCELOS, 2011; ALVES et al., 2016) e espécies que
apresentam adaptacOes a aridez (BRADE, 1956; ALVES et al., 2016). Isto torna a flora
diversa em espécies com estratégias ecofisiologicas.

Mais além, o alto das montanhas da Mantiqueiras apresenta duas feicOes
biogeogréaficas, os campos de altitude propriamente ditos e os afloramentos rochosos que
estdo inseridos nesta fisionomia. Os afloramentos rochosos frequentemente apresentam o

papel ecoldgico de refugio para incéndios, e acabam por também guardar remanescentes
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populacionais (POREMBSKI & BARTHLOTT, 2012). Poucas sd0 as espécies
compartilhadas entre os locais com solos terrosos e solos de rocha consolidada, uma vez que
estes apresentam condi¢fes micro-climatica especificas (POREMBSKI, 2007).

A escalada do gradiente altitudinal, embora permita um decréscimo das temperaturas
médias as quais as plantas estdo sujeitas, induz ao aumento da sazonalidade térmica. O
ambiente de topo de montanha é fortemente sazonal em temperatura, caracteristica ndo
compartilhada com outros ambientes tropicais tal como a Mata Atlantica, onde a sazonalidade
€ mais marcada pela pluviosidade. Por sua vez, os substratos rochosos, por suas trocas
térmicas intrinsecas, imp6e a flora, além da variacdo térmica sazonal montana, uma
consideravel variagdo térmica no ambito diério (veja secio Area de Estudos desta dissertagao;
Gates, 1980). Deste modo, € possivel imaginar que a flora que habita os inselbergs no topo de
montanhas tropicais contenham informacdes sobre como esta varia seus processos fisioldgicos
com a temperatura. Em cenarios de mudangas climéticas, a flora dos alfloramentos rochosos
alto montanos podem estar sujeitos a temperaturas maximas mais quentes no inverno, um
encurtamento do nimero de dias com termperaturas abaixo de zero no inverno, e ainda, menor
frequéncia de neblinas acompanhada de uma maior incidéncia de radiancia luminosa total.

Neste estudo, buscamos simular o efeito do aquecimento global na escala do individuo
e determinar as temperaturas limites para a fotossintese nos tecidos do mesofilo. Para isto,
monitoramos o estresse de excesso de energia na fotoquimica foliar através da fluorescéncia
da clorofila durante um experimento de simulacdo do aquecimento previsto para 0 ambiente
(cerca de 2°C para os proximos 5 anos, IPCC, 2013, World Clim, ASSIS & DE MATTOS,
2016) ao longo de 1 ano e meio (camaras de topo aberto) e avaliamos 0 comportamento
fotossintético das espécies ao longo de uma escala de temperatura (10° a 45° C). Deste modo,
avaliamos a resisténcia do metabolismo fotossintético das espécies rupicolas do alto Itatiaia as
mudancas climaticas e abordamos as diferencas interespecificas, relacionadas a posigédo

sucessional e as origens filogeograficas.
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6.2 Métodos

6.2.1 Filogeografia e aspectos ecofisioldgicos das espécies estudadas

Quatro espécies foram selecionadas: Alstroemeria foliosa, Barbacenia gounelleana,
Chionolaena isabellae e Fernsea itaiaiae. Barbacenia gounelleana (Velloziaceae) e F.
itatiaiae (Bromeliaceae) possuem origem filogenética relacionada a ambientes tropicais,
Cerrado e Mata Atlantica, respectivamente. Ambas apresentam adaptac6es a restri¢do hidrica,
e F. itatiaiae possue metabolismo CAM. As duas apresentam distribuicdo endémica ao
Itatiaia. Chionolaena isabellae (Asteraceae) possui distribuicdo mais ampla, ocorrendo nos
afloramentos rochosos montanos do Brasil. A familia Asteraceae é bastante diversa na flora
Andino-Patagbnica. Alstroemeria foliosa (Alstroemeriaceae) € uma espécie sazonal, com
emergéncia da parte aérea apenas nos meses quentes, restrita a ambientes montanos.
Compartilhas espécies congéneres com a flora Andino patagénica. Chionolaena isabellae e B.
gounelleana sdo descritas como iniciadoras de sucessao com a habilidade de colonizar a rocha
nua (RIBEIRO, 2002).

6.2.2 Camara de topo aberto

A utilizacdo das camaras de topo aberto tiveram o objetivo de simular um aquecimento
atmosférico nas plantas rupicolas do Itatiaia, através apenas da retencdo do calor convectivo.
Para este proposito desenhamos uma cadmara com a forma de piramide trapezoide. O material
utilizado foi polimetil-metacrilato (acrilico) transparente, o que permitiu uma pequena
absorbancia luminosa (aproximadamente 1%), isto €, 99% de transmitéancia da energia
luminosa incidente. Em razdo do pequeno porte das plantas estudadas (altura maxima 20cm),
a camara foi construida com as medidas 15 x 15 x 10cm (Figura 3A, 3B e 3C). As camaras
projetadas possuem, em cada um dos quatro lados, um suporte para auxiliar na fixacéo sobre a
rocha com resina epoxi.

As especificacdes técnicas de tamanho e desenho da camaras de “topo aberto”
influenciam fortemente nas variagbes microclimaticas dentro da cAmara. A reducdo do vento
dentro das camaras de “topo aberto” ¢ um dos principais causadores do aumento da
temperatura das folhas, pois limita a troca de calor por convecgdo com o ar (DE BOECK et

al., 2012). Por influenciar em diferentes parametros abidticos, enfatiza-se a importancia de



54

identificar efeitos microclimaticos especificos das camaras de “topo aberto” em ambas
variaveis ambientais e suas influéncias em processos bioldgicos (BOKHORST et al., 2013).

A camara de “topo aberto” elaborada para o presente estudo foi projetada para
aumentar em media 2-4°C a temperatura do ar (Figura 3D). Depois de instaladas foram
medidas temperatura do ar, rocha, substrato do interior da cAmara e interna do mesofilo,
concomitante a valores da eficiéncia fotoquimica do fotossistema Il como medida de estresse.
Individuos fora da cdmara, até o maximo de 1 m de distancia, foram medidas como controle.

A instalacdo das camaras foi iniciada em junho/2017 (inicio do inverno) para as
espécies C. isabellae, B. gounelleana e Fernsea itatiaie, que possuem parte aérea persistente
no inverno. As camaras de A. foliosa foram instaladas em dezembro/2017, logo apds a
reemergéncia dos brotos dos bulbos de A. foliosa. Ao final, seis individuos foram monitorados
para cada espécie. Foram medidos o rendimento quantico do fotossistema Il as 04:00h e as

13:00h no inverno e verdo ao longo de 2017 e 2018.

Figura 3 — Experimento de simulagdo do aquecimento ambiental com camaras de

“topo aberto” instaladas in situ sobre espécies rupicolas na

montanha do Couto no Alto Itatiaia.
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Legenda: A. Chionolaena isabellae (Asteraceae); B. Barbacenia gounelleana
(Velloziaceae); C. Fernseea itatiaiae (Bromeliaceae); D. Diferenca da
temperatura encontrada na superficie da rocha e no ar no ambiente interno a
camara de “topo aberto” e no ambiente externo, evidenciando o aquecimento
simulado pela camara.

Fonte: O autor, 2018.

6.2.3 Experimento para determinacdo das temperaturas-limite

O aparato fotossintético pode apresentar resisténcia/resiliéncia ao estresse térmico,
entretanto, em um dado momento de continuidade ou magnitude do estresse, os danos se
tornam irreversiveis, como desmantelamento do aparato bioquimico. Para avaliar a queda da
eficiéncia fotossintética no ganho de luz e carbono ao longo do aquecimento e por fim,
determinar as temperaturas limites para cada espécies realizamos dois ensaios experimentais
de aquecimento através do ar. Para isto, trés individuos de cada espécie estudada - B.
gounelleana, F. itatiaie e C. isabellae - foram coletados inteiramente junto com o proto-
substrato no inicio de julho/2018 (inicio da estacdo invernal), em seguida acondicionados em
recipientes Umidos e mantidos a 20°, para enfim serem submetidos a medicdo foliar em
camara controlada.

No primeiro experimento, uma folha completamente expandida e livre de injurias foi
selecionada e acoplada ao equipamentos de analise de gases por infra-vermelho (IRGA, Walz,
Alemanha) e de fluorescéncia da clorofila (Mini-PAM, Walz, Alemanha), simultaneamente.
Os equipamentos foram regulados de modo a simular concentracdo de 380 ppm de CO; e
8000 ppm de H,0 no ar da camara em um fluxo de 750 pmol.s™ na analise dos gases e 2 para
ganho de luz (light gain) e 4 para intensidade de sinal (measure intensity) na fluorometria. A
folha foi entdo submetida a ciclos de medi¢cdo com 20 minutos de escuro seguidos de 5
minutos de exposic¢do luminosa a 700 mmol PPFD. Ao final da aclimatag&o ao escuro foram
mensurados 0 Fv/Fm e a taxa de respiracdo (este ultimo, exceto para F. itatiaie em razdo da
possibilidade de esta realizar o acimulo de CO, em é&cidos carbbnicos). Ao final do periodo
de exposicdo luminosa foras tomados os parametros de taxa de assimilacdo fotossintética
liquida, a condutancia estomética e Fo. Os parametros fotossintéticos decorrentes foram
calculados segundo Farghuar, Von Caemmerer & Berry (1980) e ajustado para a area foliar
amostrada. Os ciclos de medicdo foram feitos a cada 5 °C em uma escala de 10° a 45°. As
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temperaturas de referéncia para o aquecimento foram tomadas a partir da folha atraves de um
termopar. As mensuracOes de B. gounelleana e C. isabellae foram feitas preferencialmente
pela manha em trés dias consecutivos. As medicOes de F. itatiaiae foram realizadas sempre no
inicio da noite (a partir das 19h) nos mesmos dias.

Para o segundo experimento, outra folha completamente expandida e livre de injdrias
foi tomada e acoplada do mesmo modo aos equipamentos detalhados anteriormente, porém o
analisador de gases foi usado somente para criar uma atmosfera aquecida, durante as
medi¢cdes com o fluorémetro. Neste ciclo de medi¢cdes foram registrados o Fo e em seguida
através da emissdo de um pulso de luz, o Fv/Fm. Estes foram registrados a cada grau de
aumento na escala entre 10° e 47° C. O intervalo entre as medigOes variou entre 1 — 3
minutos. Todas as medidas foram tomadas no escuro. As temperaturas de referéncias foram
tomadas a partir do ar. O objetivo foi determinar a temperatura limite para a integridade

estrutural do fotossistema 11 (PSII).

6.3 Resultados

6.3.1. Camaras de topo aberto

As espécies estudadas ndao mostraram um padrdo uniforme de resposta ao
aquecimento através da camara de topo aberto. Fernseea itatiaiae mostrou queda em seu
rendimento fotoquimico do fotossistema Il apenas no inverno dentro da camara, enquanto no
verdo ndo houve diferencas. Alstroemeria foliosa obteve menor rendimento dentro das
camaras durante a madrugada, e enquanto no periodo mais quente do dia a queda no Fv/Fm
foi independente da presenca da cAmara, caracterizando que esta espécie apresenta periodo
de estresse térmico que é revertido a noite. Chionolaena isabellae ndo apresentou qualquer
alteracdo no seu rendimento fotoquimico com o aquecimento promovido pelas camaras a
qualquer momento. Finalmente, B. gounelleana apresentou um efeito positivo do
aquecimento das camaras no inverno e negativo no verdo, sempre nas medicdes antes do
inicio da exposicao luminosa do dia. Exceto para F. itatiaiae no inverno, a intensa exposicao
luminosa as 13h sobrepGe ao efeito do aquecimento atmosférico promovido pela camara e,
para tanto, os valores de Fv/Fm em individuos dentro e fora, tornam equiparaveis neste

horéario (Grafico 8).
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Gréfico 8 — Comparacdo da Eficiéncia Fotoquimica do

Fotossistema Il em espécies dentro e fora de
Camaras de “Topo Aberto” instaladas sobre a
rocha no Alto Itatiaia.
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A. Fernseea itatiaiae B. Alstroemeria foliosa C. Chionolaena
isabellae D. Barbacenia gounelleana. Dados coletados no
inverno (Jul de 2017) e no verdo (Jan e Fev de 2017 e 2018)
(n=6). O simbolo t representa a auséncia da parte aérea em A.
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foliosa durante os meses frios do inverno. O asterisco denota
diferencas estatiticas.
Fonte: O autor, 2018.

6.3.2. Experimento de determinacdo das temperaturas-limite

As taxas fotossintéticas das espécies rupicolas do Itatiaia analisadas foram sensiveis ao
aquecimento com a atmosfera simulada, mostrando uma queda (detracdo), entretanto, B.
gounelleana permaneceu sempre com valores acima da compensacéo luminosa (Figua 12A). F.
itatiaie e C. isabellae passaram a respirar mais que acumular carbono a partir de 26° e 27° C,
respectivamente. As temperaturas limites do aparato de ganho de luz também foram diferentes
entre as especies (Grafico 9B), para o qual B. gounelleana mostrou uma queda do Fv/Fm a
partir 40° C, C. isabellae a partir de 42° C, enquanto F. itatiaiae resistiu até 47° C. A queda em
Fo para B. gounelleana apresentou alguns sinais de detracdo a partir de 31° C, entretanto a
temperatura critica (Tci) ocorreu aos 41°C. O aparato fotoquimico de C. isabellae e F.
itatitiaiae foram mais termotolerantes, apresentando alguma detracdo a partir de 36° C, e as
temperaturas criticas em 44° C e 46° C, respectivmente.

A conduténcia estomatica de C. isabellae se manteve estavel entre 10° e 25° C, porém
apos esta temperatura, os valores de condutancia acompanharam livremente o déficit de pressao
de vapor, sugerindo que as folhas ndo sdo capazes de restrigir a perda d”agua em temperaturas
mais altas. F. itatiaiae manteve a condutancia estoméatica nos menores valores encontrados e
estaveis ao longo do aquecimento, confirmando o esperado para uma espécie de metabolismo
CAM. B. gounelleana mostrou uma queda continua da condutancia estomatica conforme a
atmosfera ia se aquecendo e concomitante ao aumento do déficit de presséo de vapor, sugerindo
uma estratégia conservativa do contetido hidrico foliar.

As taxas de respiracdo de B. gounelleana e C. isabellae mostram que qualquer
temperatura acima de 15° C demanda de substancial acréscimo nos gastos metabdlicos, o que
pode ser compensado pela fotossinetese em B. gounelleana em temperaturas muito altas (até
mais de 43 °C) porém em C. isabellae até 27 °C, isto é, nesta espécie o limiar ja esta proximo
dos maximos de temperatura do ar registrados atualmente.

O aumento da respiragdo mensurado como Qqo, isto €, a razdo de aumento entre duas
temperatura distantes de 10° C, foi significativamente maior entre 15 — 25° C (Qyo = 6,94 e 3,05
para B.gounelleana e C. isabellae, respectivamente), quando comparados ao intervalo 25 — 35°

C (Qu=2,77 € 1,90 para B.gounelleana e C. isabellae, respectivamente).
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Gréafico 9 — Anélise das trocas gasosas e fluorometria em trés espécies rupicolas do

Alto Itatiaia — Barbacenia gounelleana, Chionolaena isabellae e Fernsea

itatiaiae — ao longo da escala de aquecimento da folha ou do ar.
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Legenda: A. Taxa de assimilacdo fotossintética liquida (umol CO,.m?2.s™); B. Eficiéncia Fotoquimica do
Fotosistema 1l (adimensional); C. Condutancia estomatica (mmol H,0.m™?s™). A linha azul
representa o déficit de pressdo de vapor e sua evolugdo ao longo da temperatura (8000 ppm H,0,
constante ao longo das temperaturas); D. Taxa de respiracdo no escuro (umol CO,.m?2s™).
Dados coletados no inverno (Jul de 2018) na montanha do Couto, Serra da Mantiqueira, Brasil

(n=3).

Fonte: O autor, 2018.

6.4. Discussao

A analise da flora do alto Itatiaia mostrou uma variacdo na origem filogeografica das

espécies (RIBEIRO, 2002), o que, do mesmo modo, se refletiu em uma varia¢do nas respostas
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a temperatura para varios parametros fotossintéticos (ex. temperatura limite do aparato
fotoquimico — 40°, 42° e 47° C, Fig. 12B). Muito embora, a Top & Aot (Temperatura 6tima e
Assimilacdo oOtima, sensu Way &Yamori, 2014) para as trés espécies sejam uniformes e
estejam centralizadas proximo aos 15° C, coincidindo com as temperaturas didrias mais
frequentes ao longo do ano. Este resultado concorda parcialmente com os resultados
anteriormente encontrados para espécies tropicais, onde a Top das especies igualmente se
apresentaram centralizadas e seguiram as temperaturas médias do dia (TAN et al., 2017,
SLOT & WINTER 2017a), contudo, as Ty encontradas foram majoritariamente ao redor de
25° C e entre 30 — 32° em ambientes de baixas latitudes (préximas ao equador, SLOT &
WINTER, 2017a). O efeito do gradiente altitudinal, e por tanto, o esfriamento da faixa de
variagdo térmica diaria, contribuiu para as Top estarem proximas a 15° C, e ao contrario do
encontrado por Bahar et al. (2017) e Varhammar et al. (2015), para 0s quais as temperaturas
do local foram preponderantes na resposta a temperatura quando comparada com a origem
filogenéticas das espécies ou & sua categoria funcional. Os nossos resultados concordam com
0 encontrado por Slot & Winter (2017b). Contudo vale destacar, que estes trés estudos
desenvolveram analises em espécies tropicais florestais, enquanto as espécies tropicais aqui
avaliadas pertencem a uma vegetacao rupicola aberta e estariam expostas ao calor convectivo
da rocha e irradiancia completa ao longo do curso diario. Aumentanto a entrada de energia na
folha, tanto em ondas longas como em ondas curtas.

Acima da Topt, @ condutancia estomatica junto com o efeito da temperatura sobre a
ativacdo da Rubisco (SAGE & KUBIEN, 2007) sdo os fatores preponderantes na limitacdo da
fotossintese liquida. O grau de queda da fotossintese liquida através do aquecimento também
recebe importante contribuicdo do aumento da respiracdo (WAY, OREN & KRONER, 2015;
WAY & YAMORI, 2014). Os resultados que encontramos para 0 comportamento na
conduténcia estomatica e na respiragdo (no escuro, Rgak) mostram significativas diferencas
interespecificas para as espécies estudadas. Isto €, embora as espécies mostrem
comportamento convergente em relacdo ao funcionamento 6timo, elas mostram significativa
diferengas quanto ao comportamento de resposta ao estresse (e.g. discrepancia em Qo entre
C. isabellae e B. gounelleana).

Slot & Winter (2016) ressaltaram a importancia de se avaliar o potencial de
aclimatacao que as espécies tropicais possuem em relacdo ao aquecimento, uma vez que estas
ja passaram, ao longo da escala evolutiva, por eventos de variacdo de temperatura do
ambiente, e desta maneira, poderiam conter respostas ontogenéticas a este fator. Way &
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Yamori (2014) prop6e uma uniformizacdo da definicdo dos parametros utilizados para avaliar
a aclimatacdo a temperatura para a melhor catergorizacdo dos resultados experimentais
encontrados na literatura em “detrativa” ou “adaptativa/construtiva” . Por fim, a avaliacdo da
resposta da fotossintese a atmosfera aquecida em tempo instantaneo ou através de uma
resposta ontogenética (photosynthetic adjustments vs. photosynthetic acclimation, sensu Way
& Yamori, 2014) permite identificar a histerese da resposta de aclimatacdo. Os resultados do
experimento aquecimento por camara de topo aberto e da determinacdo de temperaturas
limites, quando visto juntos, mostram que, novamente, existe uma diversidade de resposta
entre as espécies. Enquanto C. isabellae mostrou queda na assimilacdo de carbono ao longo
do aquecimento instantdneo do ar (Gréfico 9A), paralelamente ndo apresentou qualquer
estresse fotoquimico através do aquecimento a longo prazo (Grafico 8C); B. gounelleana
manteve sempre assimilacdo liquida positiva ao longo do aquecimento instantaneo (Grafico
9A) e em conjunto apresentou influéncia variada do aquecimento a longo prazo na
fotoquimica foliar - no inverno uma resposta “adaptativa”, ¢ no verdo uma resposta
“detrativa” (Grafico 8D).

Os parametros fotossintéticos foliares avaliados através da resposta rapida ao
aquecimento apresentaram sempre comportamento “detrativo” quando as temperaturas se
afastaram de 15 °C , isto é, reduzindo a eficiéncia metabdlica (fotossintese liquida ou
respiracdo avaliada no escuro), porém, a velocidade de detracdo ao longo da temperatura foi
significativamente diferente entre as espécies. De tal modo que a partir de de 25° -
temperatura maxima ja observada no clima atual — Chionolaena isabellae e F. itatiaiae ja
apresentam Assimilacdo liquida (fotossintese — respiragdo) proxima a zero (Grafico 9A),
sugerindo que qualquer aumento de temperatura ja afetaria estas especies. Esta questdo
remonta a possibilidade de as espécies tropicais ja estaram enquadradas termicamente no seu
limite (DOUGHTY & GOULDEN, 2008). Em especial para as espécies rupicolas, sugere que
na variagdo térmica didria e sazonal exista apenas “janelas” temporais de oportunidade de
desempenho fotossintético, fato que pode estar relacionado o crescimento lento observado
para esta flora (RIBEIRO, 2002; POREMBSKI & BARTLOTT, 2012), e acarreta em maior
dificuldade de recuperacdo apds impacto. Provavelmente, em cenérios futuros de aquecimento
climatico, estas “janelas” se tornem ainda menos frequentes. Por outro lado, B. gounelleana
manteve resultados positivos de assimilacdo mesmo em temperaturas extremamente altas, e
isto indica que a ocorréncia e crescimento desta espécies seriam menos afetados e esta via

sucessional preponderaria em cenérios ambientais mais quentes que o atual.
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O resfriamento foliar esta, certamente, ligado a transpiracdo de &gua através da
abertura estomatica, onde a evasdo de moléculas de agua acaba por determinar a dimuigdo da
temperatura no mesofilo. Sobre um outro olhar, contudo, a desidratacdo foliar apresenta um
aumento exponencial ligado a subida do déficit de presséo de vapor folha-atmosfera ao longo
da escala de temperatura. A investigacdo da resisténcia de plantas tropicais ao estresse térmico
tém mostrado uma forte limitacdo estomatica em ambientes aquecidos (HETHERINGTON &
WOODWARD, 2003), e esta representa o principal fator limitante & manutencéo das taxas
fotossintéticas (SLOT & WINTER, 2017b). Mais além, as espécies que possuem o
metabolismo CAM, que € ligado ao fechamento estomético durante o periodo mais quente do
dia, apresentam o fendmeno de depressdo do meio-dia (LUTTGE, 2004) e, provavelmente
possuem um aparato metabolico de chaperonas para conservar a estrutura das moléculas
ligadas a fotossintese, embora este tema tenho sido pouco estudado na literatura (YAMORI et
al., 2014). Folhas de metabolismo CAM podem mostrar duas T distintas para a aquisi¢ao de
luz (ETR ao longo do dia) e carboxilagdo (Jcmax @0 longo da noite; YAMORI et al., 2014).
Fernseea itaitiaie, bromélia CAM de distribuicdo restrita ao Alto Itaitiaia, mostrou queda na
fotoquimica, Fv/Fm, somente em temperaturas muito altas (47° C, Gréafico 9B), entretanto, o
ponto de compensacdo térmica da assimilacdo de carbono ocorreu préximo a 25° C (Grafico
9A), e a abertura estomaética ndo foi influenciada pela temperatura (Grafico 9C). Isto é, o
aumento de temperatura atmosférica teria mais impacto sobre os processos de aclimatacdo
noturnos. De fato, a analise do estresse fotoquimico s6 ocorreu nas camaras de aquecimento
durante o inverno (Grafico 8A), muito provavelmente onde o resfriamento noturno e
carboxilacdo ndo ocorreram em acordo com o ritmo regular da planta. Vale ressaltar que
durante o inverno é que ocorrem as mais longas exposicdes luminosas durante o dia, haja
visto a menor frequéncia de nebulosidade (veja secio Area de Estudo desta dissertacao).

A abertura estomatica também foi um fator de variacéo entre espécies de metabolismo
C3. Surprendentemente, C. isabellae, uma asteracea ereta de folhas pilosas, ndo apresentou
restricdo estomatica a partir de 25° C, e permitiu a livre condutancia de agua atraves dos
estdmatos, mostrando padrdo que seguiu 0 aumento de déficit de pressdo de vapor (Gréafico
9C). De outro modo, B. gounelleana apresentou aumento de restricdo estomaética
concomitante ao aquecimento, mostrando padréo habitual que concorda com o encontrado
para outras espécies tropicais (PONS & WELSCHEN, 2003; LOYD & FARQUHAR, 2008).
Chionolaena isabellae, compartilha uma origem nos paramos andinos, isto é, um ambiente

montano. Nestes ambientes a ocorréncia de neblinas é comum em razdo da altitude. A
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ocorréncia de neblinas no Alto Itatiaia pode ter efeito sobre o balango hidrico das espécies
(MATOS, 2018; comun. pess.). A ndo-restricdo estomatica observada em C. isabellae
evidencia que ndo ha mecanismo de aclimatacdo para temperaturas acima de 25° C, o qué
pode ser oriundo de um historia ecoldgica-evolutiva ligada a ambientes alto-montanos onde a
demanda evaporativa do ar é limitada pela alta frequéncia de neblinas ou massas de ar com
alta umidade absoluta. Os dados de abertura estomatica concordam com a variacdo sazonal no
contetudo relativo de agua na folha encontrado por Ramalho (2018, veja capitulo 1 desta
dissertacdo). Por fim, uma vez que C. isabellae ndo apresenta restricdo no ostiolo, a perda de
agua estara delegada a estrutura interna da folha (VON CAEMMERRER & EVANS, 2015) e,
deste modo, nossos resultados indicam que cabe investigar a condutancia mesofilica como um
fator estrutural de resposta ao estresse térmico.

Em uma visdo geral das trés espécies investigadas para as temperaturas limites, a
queda no Fv/Fm e em temperatura muito acima da Toy para assimilagdo mostra que a
limitacdo estomatica e a limitacdo quimica na ativacdo da enzimas de carboxilacdo no ciclo
Calvin-Benson vém antes antes da limitacdo por ETR no ambiente natural (WISE et al., 2004;
SAGE & KUBIEN, 2007; VARHAMMAR et al. 2015; SLOT & WINTER, 2017a). Contudo,
nos trépicos as condi¢des de alta irradiancia luminosa ocorrem concomitantes ao aquecimento
atmosférico e sugerimos que as investigacdes futuras com experimentos de manipulacdo da
temperatura incorporem variagoes de luminosidade acima de 1500 pmol PPFD.

Os efeitos das mudancas climaticas globais impGe as plantas uma atmosfera mais
guente e com concentracdes de dioxido de carbono aumentada. Para compreender o efeito
destas novas condicOes sobre os vegetais, muitos estudos tém realizado experimentos
manipulativos, seja no campo ou em laboratério (WU et al., 2011), embora os tropicos tenham
sido estudados em menor frequéncia (ARONSON & MCNULTY, 2009). Os experimentos de
simulacdo de aquecimento realizados neste estudo reforcam que as respostas ao aumento de
temperatura podem ocorrer com diferentes resultados em uma analise do aquecimento
imediato ou de longo prazo, variar entre espécies e que o efeito sinérgico com outros fatores
ambientais pode afetar a resultante da analise. Finalmente, a diferenca de resisténcia a
temperatura observada entre as duas espécies inciadoras de sucessdo — B. gounelleana e F.
itatiaiae — apontam para uma perda de diversidade ecologica-funcional em cenéario climaticos

futuros.
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DISCUSSAO GERAL

O estudo da fisiologia dos vegetais terrestres mostra frequentemente que o
metabolismo desta forma de vida, autétofra e séssil, apresenta particularidades, como por
exemplo, uma biquimica muito diversa e responsavel por gerenciar as interagdes bidticas e
abidticas destes organismos (CRONQUIST, 1981). Uma vez que estes estdo restritos no
espaco durante o curso de vida de um individuo, as plantas tornam-se necessariamente sujeitas
a variacdo ambiental, mostrando inclusive ampla gama de respostas plasticas e adaptativas
(BRADSHAW, 1965; BOARDMAN, 1977; LEVITT, 1980; MCINTYRE et al., 1999). Desta
consideracdo, deriva entdo a questdo: em face as aceleradas mudancas climéticas atuais, qual é
0 potencial de aclimatacdo das populacdes vegetais? A flora dos trépicos, ambientes ja
geograficamente quentes, pode estar ainda mais proxima do seu limite funcional para a
temperatura, quando comparadas a outros ambientes/comunidades (DOUGHTY &
GOULDEN, 2008), destacando a relevancia de se aprofundar o conhecimento neste tema.

O estudo das migracGes paleobotanicas aponta que as populacdes vegetais, em
resposta aos ciclos de aquecimento atmosférico, migra em altitude e/ou latitude (WING et al.
2005). A migracdo latitudinal para as vegetacGes dos trOpicos tém se mostrado pouco
relevante (COLWELL et al., 2008). De fato, uma rapida andlise do territorio da faixa tropical
mostra que em se excluindo as barreiras geogréaficas (em especial regiGes desérticas) e as
regibes ja perdidas pela tividade antropogénica, s6 ha duas possibilidades de migracédo
latitudinal: o sul da América do Sul e o norte da Asia. Mais além, dada a amplitude da faixa
de variagdo em temperatura por distancia, admite-se que, para os trépicos, a migracao
altitudinal é mas efetiva que a migracdo latitudinal (COLWELL et al., 2008). Isto posto, as
montanhas tropicais acabam por ser entendidas como reflgios ecoldgicos possiveis
(JANZEN, 1967). Os estudos das flutuagdo populacionais em gradientes altitudinais toma
relevancia especial para grupos ou familias botanicas com centro de distribuigdo tropical,
como por exemplo, as palmeiras (PORTELA et al., 2010; PORTELA & SANTOS, 2014).
Entretanto, se as espécies migram ao longo do gradiente antitudinal, isto é, com o
aquecimento atmosférico tendem a subir o gradiente, as espécies de topo de montanham
passam a enfretar dois desafios adicionais: a auséncia de potencial de migracgéo e o atrito com
as populacbes sub-montanas (COLWELL et al., 2008). A partir desta impossibilidade de

ajuste geografico e da pressdo competitiva, para as espécies do topo da montanha passa a ser
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de absoluta relevancia o potencial fisiolégico de aclimatacdo as alteracdes climéticas, e a
avaliacdo da queda do seu desempenho ao longo da escala de temperatura.

Slot & Winter (2016) propfe que as espécies possam conter em seus metabolismos
respostas de aclimatacdo ao aumento de temperatura que foram incorporadas ao longo de uma
historia ecoldgica-evolutiva que submeteu as plantas do passado a momentos de selecdo
flutuacdes nas condicBes abioticas. Assis & de Mattos (2016) apontam para a necessidade de
aprofundamento do conhecimento das capacidades de respostas das plantas tropicais de
campos de altitude (topo de montanha) as mudancas climaticas globais e que nenhum estudo
foi feito neste sentido para as montanhas do sudeste brasileiro. Mais além, estes autores
apontam para a importancia da especializacdo funcional da flora endémica dos topos de
montanha tropicais. Isto €, embora exista uma potencialidade de aclimatacdo na histdria
ecologica-evolutiva da flora tropical para a temperatura, é importante perceber que alguns
mecanismos de selecdo, neste caso a especializacdo no habitat de topo de montanha,
inversamente atuam como pressdo de estreitamento da faixa de 6timo funcional. Os resultados
gue encontramos nestes estudo para a flora dos inselbergs do Alto Itatiaia aponta para uma
diversidade de estratégias, onde espécies ocorrendo lado a lado e ocupando o mesmo papel
ecoldgico (inicadoras de sucessdo) — B. gounelleana e F. itatiaiae — apresentam faixas
distintas de manutencgéo positiva da assimilagcéo de carbono ao longo do aquecimento (10-45°
C e 10°-25° C, respectivamente).

Contudo, é preciso ver as mudancas climaticas, ndo apenas como aquecimento
atmosférico, mas como um conjunto de alteracdes concatenadas. Para montanhas tropicais é
importante lembrar que a incidéncia luminosa nestas regifes é maior do que em montanhas
temperadas, para tanto o aquecimento atmosférico (energia em radiacdo de onda longa) se
adiciona a entrada de energia pela luz (radiacdo de onda curta). Provavelmente o frequente
negligenciamento desta sinergia advém do fato que estudos manipulativos para o
entendimento das mudancas climéaticas nas montanhas tropicais ainda sdo escassos, fato que
corroboramos com Assis & de Mattos (2016). Para tanto, a dindmica climatica do ambiente do
topo de montanha ja possui suas particularidades, e os inselbergs inseridos nesta matriz, vao
ainda além, porque o fluxo de energa térmica recebe a contribui¢cdo do calor convectivo da
rocha e 0 mesmo substrato determina baixa retencdo e disponibilidade hidrica. Os resultados
deste estudo, para as espécies dos inselbergs do Alto Itatiaia, sugerem uma menor
sensibilidade térmica do aparato fotoquimico (observado nas poucas quedas do Fv/Fm nas
OTCs e nas altas temperaturas limites para queda em Fv/Fm e nas T para Fo) do que da
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cinética de carboxilagdo (observado nas temperaturas de queda assimilagdo liquida). Este
comportamento ja é relatado para plantas de metabolismo CAM que passam por aumento da
temperatura foliar durante o fechamento estomético diurno (YAMORI et al., 2014), em
especial as de ocorréncia em ambientes aridos. O mesmo padrao foi encontrado em estudos na
flora da Australia (O'SULLIVAN et al., 2017; ZHU et al., 2018) e para as florestas secas da
india (SASTRY & BARUA, 2017) e para estes ambientes tropicais a interacio entre o
estresse térmico e o estresse hidrico foi significativa. Os resultados do presente estudo
mostraram que a tolerancia a perda d’agua ao longo do aquecimento pode variar entre
espécies, e sugerimos que este possa se relacionar com as categorias de plantas ‘anisoidricas’
e ‘isohidricas’, podendo ser esta relacdo melhor compreendida em estudos futuros com esta
abordagem.

A sinergia entre os fatores climaticos, por tanto, ttm se mostrado como um fator
importante na compreensdo da relacdo das espécies tropicais com a temperatura e é
importante para as previsdes ecoldgicas futuras. Para o clima do Alto Itatiaia observamos uma
gueda de aproximadamente 1,1 °C na média da temperatura maxima para um século de
intervalo de tempo (veja comparacdo do climodiagrama de Safford, 1999a e b, e o
climodiagrama deste estudo). Entretanto, a analise cuidadosa das alteracbes climaticas ja
observados pelo registrado na literatura e os dados atuais, mostram uma marcante perda do
periodo superimido no perido chuvoso para o Alto do Itatiaia, 0 que ndo corrobora as
previsdes climaticas previstas pelo WordClim (Worldclim) para o local, em que este prevé um
aumento de pluviosidade. Importante perceber que para uma vegetacdo de topo de montanha
(2400 m de altitude em media) a auséncia de nebulosidade e/ou neblina aumenta
significativamente o0 aporte de energia luminosa, sendo somente em Radiagédo
Fotossintéticamente Ativa, mas também em radiacdo de ondas mais curtas, mas carregadas de
energia, tais como todo o espectro do ultravioleta. Para tanto, a redugdo do periodo
superumido, pode ndo estar principalmente relacionada a oferta hidrica para comunidade
estudada, inclusive porque a retencdo do substrato rochoso é baixa, mas potencialmente
relacionado ao aumento de irradiagdo sobre a vegetacdo. Desta maneira, 0s estudos
manipulativos realizados no campo se enriqguecem quando estudos em ambiente controlado
sdo realizados em conjunto porque permitem o entendimento das diferencas inerentes entre
espécies em contraste ao seus potenciais plasticos (ZHU et al., 2018). Os padrdes encontrados

para as espécies do Alto Itatiaia (por exemplo, o padrdo de quedas em Fv/Fm nas OTCs)
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sugerem que as fontes de variagdo da resposta ao aquecimento global para espécies tropicais,
além de incluirem a temperatura do ar e a disponibilidade hidrica, inclua também a luz.

O potencial de aclimatacdo das espécies estudadas nesta dissertacdo sugere uma maior
interelacdo deste potencial com a linhagem filogenética da espécie e seu ambiente ancestral do
que com o grupo funcional ao qual pertence, tal como ocorreu na comparagdo entre B.
gounelleana de origem filogeografica no Cerrado e C. isabellae de origem filogeogréfica nos
Paramos Andinos. Neste sentido, € possivel que o aquecimento atmosférico leve a uma perda
de historias ecoldgico-evolutivas, e que possivelmente ndo poderiam permitir um substituicao

destas por espécies funcionalamente similares no presente.

PERSPECTIVAS FUTURAS

- Monitoramento continuo da energia foliar - Os resultados desta dissertacdo mostram que
hd uma vairacdo temporal, tanto sazonal quando diaria, no balanco térmico das espécies
rupicolas dos inselbergs da Serra da Mantiqueira. Entretanto, as trocas de energia entre a
rocha e a folha e entre a rocha e o ar podem conter uma defasagem de tempo com um
intervalo significativo, para tanto, em estudos futuros a utilizacdo de registros continuos para
os fluxos de energia: entrada de luz, trocas térmicas, entre outros, revelaria em mais detalhes

sobre as relacdes causais e as variac@es intradiarias.

- Avaliacdo de variaveis de crescimento e esforco reprodutivo — Estudos manipulativos
para entendimento do potecial de aclimatacdo & temperatura devem ser continuados,
entretanto, as variaveis de crescimento e esforco reprodutivos podem igualmente mostrar as
resultantes das alteragbes no metabolismo para o individuo. Os futuros estudos devem

continuar as duas abordagens.

- Mensuracdo dos acUcares nado-estruturais e composi¢do lipidica da membrana
plasmatica — A fotossintese € um processo fortemente relacionado a temperatura e as
consequéncias do aumento da temperatura sobre este processo tem importancia central para o
metabolismo primério das plantas. Por sua vez, o investimento em acucares para termo-
protecao afeta o balanco final da utilizacdo do carbono fixado e, ainda, a proporcao de lipidios
nas membranas confere uma termoprotecdo em altas temperaturas, mas induz a rigidez em

baixas temperaturas e deve ser investigada para ambientes tropicais contrastantes.
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- Prolongamento do tempo de avaliacdo do experimento das Open Top Chambers — O
presente estudo acompanhou a aclimatacdo das espécies em Open Top Chambers para o
intervalo de 1 ano e meio, contudo as espécies de Inselberg possuem crescimento lento e,
concomitante, baixa taxa de renovacéo foliar. Estudos futuros que possam monitorar periodos

maiores de tempo podem ser especialmente relevantes para esta vegetacao.

- Avaliacdo da aclimatacéo estrutural na folha — Os resultados que foram encontrados neste
estudo apontam para uma possivel aclimatacdo estrutural da folha em espécies cuja a
condutancia estomatica foi intimamente relacionada com o aumento da temperatura
atmosférica, delegando resisténcia mesofilica a possibilidade de retencdo hidrica em altos
déficits de pressdo de vapor da atmosfera.
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APENDICE A - Dados climatoldgicos do Alto Itatiaia, Serra da Mantiqueira

Brasil.
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Legenda: A. Climodiagrama construido com linha de temperatura representanto a maxima obtida para 0s meses,
deste modo, evidenciando a possibilidade de ocorréncia de déficit hidrico no balangco do
ambiente. Os dados foram obtidos em http://www.wunderground.com em Fev/2018 e sdo
referentes a estacdo metereoldgica do Parque Nacional do Itatiaia - Posto Marcdo. O
intervalo de tempo amostrado vai de Fevereiro de 2015 a Janeiro de 2017. B. Precipitacdo e
pluviosidade para o Alto Itatitia. Os dados-fonte foram os mesmos utilizados para o
climodiagrama, e esta imagem se propGe a ser um referencial para a comparacéo.

Fonte: O autor, 2018.



http://www.wunderground.com/

APENDICE B - Camaras de topo aberto acoplada sobre Chionolaena
isabellae no afloramento rochoso do Couto, Alto
Itatiaia, Serra da Mantiqueira Brasil.
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Legenda: A. C. isabellae em mostrando aparente vigor. B. C. isabellae mostrando
infestacdo por fungos, o que ocorreu com mais frequéncia nos individuos dentro
das camaras experimentais quando comparados a individuos sem camara.

Fonte: O autor, 2018.
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APENDICE C - Efeito da sazonalidade na flora rupicola do Alto Itatiaia, Serra da

Mantiqueira, Brasil.
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Legenda: A e B. llha de vegetacdo no afloramento rochoso do Couto durante o verdo (esquerda) e o
inverno (direita), evidenciando a flutuacdo em diversidade de plantas que apresentam parte
aérea perene. C e D. Moita de Barbacenia gounelleana evidenciando a diferenca na
concentragdo de pigmentos foliares entre o verdo (esquerda) e o inverno (direita). A
fotografia foram feitas no ano de 2017.

Fonte: O autor, 2018.



