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RESUMO

A Mata Atlantica se destaca como um dos biomas mais ricos e ameacados do
planeta, reconhecida globalmente como um hotspot de biodiversidade devido a
sua riqueza de espécies e alto endemismo. Contudo, este ecossistema
enfrenta pressbes intensas e crescentes causadas pelos impactos
antropogénicos, como a fragmentagdo florestal, a perda de habitat e as
mudangas climaticas globais. Essas alteragbes impdem desafios a
sobrevivéncia das espécies vegetais, comprometendo sua capacidade de
aclimatacao e adaptagcdo. Dentro deste cenario critico, a palmeira jucara
(Euterpe edulis Mart.) € um 6timo modelo de estudo. Além de sua relevancia
ecoldgica, por ser uma espécie-chave na manutencao da fauna e de processos
ecossistémicos, a jucara é particularmente vulneravel a esses impactos, com
suas populagdes naturais sofrendo declinios significativos. Por isso,
compreender as respostas das espécies vegetais aos disturbios ambientais se
torna imperativo para a conservagao da biodiversidade. As interagdes entre os
fatores ambientais e as caracteristicas das plantas, incluindo as transmitidas
entre geracoes, influenciam diretamente a resiliéncia das populagdes. Para
tanto, & fundamental desvendar os mecanismos que governam essas
respostas, sejam eles de natureza genética, epigenética ou fisiologica. A
investigacdo aprofundada desses mecanismos ndo sO nos permite prever a
capacidade de adaptagdo das espécies frente a mudancas rapidas, mas
também oferece ferramentas cruciais para o planejamento de estratégias de
conservagao mais eficazes e direcionadas. Assim, os objetivos dessa tese
foram: (i) entender a progressao dos estudos epigenéticos sobre as respostas
das espécies vegetais diante dos fatores abidticos; (ii) avaliar se diferentes
fragmentos ambientais, influenciam as respostas ao estresse (desidratagéo)
das progénies originadas de plantas-maes vindas desses fragmentos com
diferentes coberturas florestais. Diante disso, no primeiro capitulo, foi realizada
uma revisdo sistematica da literatura, onde identificamos que as espécies
econdmicas sdo os maiores objetos de estudo. Também identificamos quais
técnicas epigenéticas sdo mais empregadas para os desenvolvimentos desses
estudos e que a maioria buscava entender as respostas das espécies vegetais
a temperatura, agua e salinidade. Por fim, apontamos como lacuna, poucos
estudos com espécies ndo econbmicas e tropicais, além de estudos que
considerem as respostas a fatores abidticos extremos, associados as
mudancgas climaticas. No segundo capitulo, nosso objetivo foi entender como
as progénies de E. edulis provindas de sementes de matrizes originadas em
diferentes fragmentos ambientais, cuja cobertura florestal e abertura de dossel
variavam, respondem ao estresse por desidratagdo. Apds o desenvolvimento
das sementes e plantulas em ambiente com as mesmas condigdes, as
respostas fisioldgicas dos individuos jovens, em especial as relacionadas aos
atributos fotossintéticos, permitem inferir a influéncia da heranga materna sobre
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o desempenho dessas plantas. Nesse contexto, os atributos fotossintéticos se
destacaram como indicadores chave, pois suas variagdes sob condigdes
controladas podem refletir influéncias genéticas ou epigenéticas transmitidas
pelas plantas-mae, indicando um potencial papel da heranga materna na
adaptacgao precoce da espécie.

Palavras chaves: Euterpe edulis, Epigenética, Fatores abidticos, Desidratagao,
Atributos fotossintéticos, Cobertura florestal.

ABSTRACT

The Atlantic Forest is one of the richest and most threatened biomes on the
planet. It is globally recognized as a biodiversity hotspot due to its abundance of
species and high level of endemism. However, this ecosystem is under intense
and growing pressure due to human activities, such as forest fragmentation,
habitat loss and global climate change. These changes pose a threat to the
survival of plant species by compromising their ability to acclimatize and adapt.
In this critical scenario, the jucara palm (Euterpe edulis Mart.) is an ideal
species to study. As well as being ecologically relevant as a species that
maintains fauna and ecosystem processes, the jucara is particularly vulnerable
to these impacts, with significant declines in its natural populations. Therefore, it
is imperative to understand how plant species respond to environmental
disturbances for the sake of biodiversity conservation. The interactions between
environmental factors and plant characteristics, including those transmitted
between generations, directly influence population resilience. To this end, it is
crucial to uncover the mechanisms governing these responses, whether they
are genetic, epigenetic or physiological. Investigating these mechanisms in
depth allows us to predict how species will adapt to rapid change and provides
crucial tools for planning more effective, targeted conservation strategies. The
objectives of this thesis are: (i) to understand the progression of epigenetic
studies on the responses of plant species to abiotic factors, and (ii) to assess
whether different environmental fragments influence the stress (dehydration)
responses of progeny originating from mother plants in these fragments with
different levels of forest coverage. In view of this, the first chapter of our study
involved conducting a systematic review of literature. This revealed that
economic species are the main focus of research. We also identified the most
commonly used epigenetic techniques for these studies, which mostly sought to
understand how plant species respond to temperature, water and salinity.
Finally, we highlighted the lack of studies on non-economic and tropical species,
as well as those considering responses to extreme abiotic factors associated
with climate change, as a gap in literature. The objective of the second chapter
was to understand how the progeny of seeds originating from different
environmental fragments with varying degrees of forest cover and canopy
openness respond to dehydration stress. Once the seeds and seedlings had
developed under identical conditions, the physiological responses of young E.
edulis individuals, particularly with regard to photosynthetic attributes, enabled
us to infer the influence of maternal inheritance on the performance of these
plants. Photosynthetic attributes were key indicators in this context, as
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variations in these attributes under controlled conditions may reflect genetic or
epigenetic influences transmitted by the mother plants. This indicates a
potential role for maternal inheritance in the early adaptation of the species.

Keywords: Euterpe edulis, Epigenetics, Abiotic factors, Dehydration,
Photosynthetic attributes, Forest cover.

INTRODUGAO GERAL

E fato que o ser humano necessita dos bens e servigos ambientais
provindos das florestas. Contudo, os impactos gerados pelas atividades
humanas no meio ambiente tém ameacado todo o ecossistema, principalmente
em regides de altas taxas de riqueza e endemismo, como as florestas tropicais
(RIBEIRO et al. 2009; REZENDE et al. 2018). Consequéncias como a
fragmentacdo de habitats, a defaunagdo e as mudancgas climaticas globais
alteram o meio ambiente, comprometem os servigos ecossistémicos e reduzem
a rigueza de espécies, levantando uma crescente preocupacdo com a
conservagao de areas e espécies ameacgadas de extingdo (GALETTI et al.
2013; CARVALHO et al. 2016).

Entre os biomas mais ricos em biodiversidade do planeta, as florestas
tropicais abrigam mais de dois tergos da biomassa das plantas terrestres vivas
€ s&o cruciais para a regulacao hidrica e a mitigagdo das mudangas climaticas
(PAN et al. 2013; NETZER et al. 2019; PHILIPSON et al. 2020). Apesar de sua
importancia, elas sofrem diretamente com os impactos humanos, como o
desmatamento, as mudangas no uso da terra e a perda de habitat (WRIGHT
2010; SAATCHI et al. 2021). Somam-se a isso os efeitos indiretos das
mudancas climaticas globais, que podem alterar a composigao de espécies e a
dinamica dos processos ecoldgicos em florestas cada vez mais fragmentadas
(LEWIS 2009; WRIGHT 2010). Estima-se que tais mudancas causardo
mudangas fisiolégicas nas espécies vegetais, com grandes impactos
ecologicos, diretamente relacionadas ao aumento da temperatura e a
ocorréncia de eventos climaticos extremos (LLORET et al. 2012; NIU et al.

2014; FERGUSSON 2019). Eventos como ondas de calor, secas prolongadas e
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enchentes, definidos como periodos climaticos estatisticamente raros que
alteram a estrutura e fungdo dos ecossistemas (SMITH 2011), sdo exemplos
claros dessas perturbagdes (MARENGO et al. 2009; CECCHERINI et al. 2016;
ECKSTEIN et al. 2019).

A intensificagdo e a maior frequéncia de secas sao particularmente
alarmantes em regides tropicais, onde a disponibilidade hidrica é um fator
limitante fundamental para o crescimento e a sobrevivéncia de grande parte da
biodiversidade (BRESHEARS et al., 2012). Esses eventos de estresse hidrico
prolongado podem levar a uma diminuigdo drastica da fotossintese, causar
danos celulares, afetar o transporte de agua na planta e, em casos extremos,
resultar na mortalidade de individuos, com sérias implicacdes para a estrutura
e o funcionamento dos ecossistemas florestais (MCDOWELL et al., 2008;
SINGH. 2024). O impacto da seca é agravado em florestas fragmentadas,
onde as alteragdes microclimaticas e a redugao da conectividade dos habitats
podem exacerbar a vulnerabilidade das espécies ao déficit hidrico,
comprometendo ainda mais a capacidade de regeneragao e persisténcia das
popula¢des (HADDAD et al. 2015).

A Mata Atlantica brasileira, um dos hotspots mundiais de biodiversidade,
destaca-se como um dos biomas mais vulneraveis as mudangas globais, ao
lado da Provincia Floristica do Cabo e das llhas da Polinésia e Micronésia
(BELLARD et al. 2014; FARIA et al. 2021; SOLORZANO et al. 2021).
Historicamente, essa floresta sofreu uma drastica reducdo de sua extensdo
original, com a perda significativa da vegetacdo nativa devido a conversao para
pastagens, areas urbanas e agricolas (RIBEIRO et al. 2009; TABARELLI et al.
2004; CUMMING 2007).

Diante da complexidade desses cenarios, as modificagcbes causadas
pelas mudancgas climaticas, os impactos antropicos e a propria variabilidade
ambiental tém gerado lacunas de conhecimento sobre o comportamento das
espécies tropicais (MYERS et al, 2000; LAURANCE et al, 2014).
Pesquisadores buscam compreender como a biodiversidade é afetada por
essas modificagoes, através de estudos em diferentes escalas, como riqueza

de espécies, processos ecologicos e fisioldgicos, e diversidade genética
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(RIBEIRO et al. 2009; CARVALHO et al. 2015; MORANTE-FILHO et al. 2015;
CERQUEIRA et al. 2021). No entanto, ainda s&o necessarias pesquisas que
integrem essas areas do conhecimento para desvendar como as espécies
tropicais respondem a essas mudancgas e se serao capazes de persistir nesses
ambientes alterados (MORANTE-FILHO et al. 2015; HOFFMANN et al. 2015).
Nesse contexto, estudos que combinam ecologia, genética e fisiologia tornam-
se ferramentas fundamentais para identificar os fatores que impactam a
persisténcia das espécies frente as mudangas climaticas globais (NICOTRA et
al. 2010; RELLSTAB et al. 2017; SPIELMAN et al. 2004; JARAMILLO-CORREA
et al. 2015).

Sob a perspectiva dos estudos fisiolégicos, as folhas, como 6rgaos de
crescimento determinado, exibem grande plasticidade em seus atributos
morfoldgicos e fisioldgicos (ROZENDAAL et al. 2006; VITORIA et al. 2019).
Considerando que a vida util das folhas de arvores tropicais umidas pode variar
de trés a mais de doze meses (KITAJIMA et al. 1997; VINCENT 2006;
KITAJIMA et al. 2013), eventos climaticos extremos de curta e média duracéo
podem ter efeitos drasticos na fisiologia foliar, resultando em disfungbes em
escala de 6rgao com repercussées em toda a planta (FEELEY et al. 2020;
PEREZ E FEELEY 2020; ARAUJO et al. 2021; SLOT et al. 2021). A analise
dessas respostas fisiologicas permite inferir se as mudangas observadas nas
especies sdo0 uma estratégia de aclimatagdo, caracterizada por ajustes
fenotipicos (plasticidade fenotipica) em resposta a mudangas ambientais
(VALLADARES & NIINEMETS 2008; DA COSTA et al. 2019; CERQUEIRA et al.
2021), ou se indicam a ocorréncia de microevolugao, revelando uma adaptacao
genética da espécie ao ambiente alterado. Adicionalmente, analises da
performance fisioldgica foliar tém sido utilizadas como indicadores da tolerancia
das espécies a alteragdes climaticas, fornecendo dados cruciais para modelos
de predicao de areas e espécies em risco, subsidiando estratégias de manejo e
conservagao (NICOTRA et al. 2010).

Com o intuito de investigar a influéncia desses eventos ambientais na
variacao genética e ecofisioldgica em populagdes naturais, selecionamos como
modelo bioldgico a espécie Euterpe edulis Mart. e como modelo de ambiente o

dominio da Mata Atlantica. Conhecida popularmente como palmito-jugara ou
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palmeira-jucara, E. edulis ocorre do Rio Grande do Norte ao Rio Grande do Sul
e possui grande importancia ecoldgica, servindo como recurso alimentar para
diversas espécies de aves e mamiferos (GALETTI et al. 1998; SILVA et al.
2018).

Economicamente, seu extrativismo, focado no meristema apical para
consumo humano, provocou uma significativa redugéo populacional. Este fato,
somado a diminuigao da cobertura florestal da Mata Atlantica, chegou a levar a
espécie a lista da flora brasileira ameagada de extingdo (CNCFLORA 2016),
contudo atualmente encontra-se no status “pouco  preocupante’
(HARGREAVES 2024; PORTELA et al. 2025). Recentemente, porém, tem sido
utilizada em plantios consorciado com outras espécies ou em sistemas
agroflorestais para a exploracdo de seus frutos, utilizados na producédo de
sorbet, semelhante ao agai, conhecido como jugai. Esta pratica econémica
mais atual pode auxiliar no aumento do pool de polén e sementes onde

populagdes naturais da espécie haviam sido localmente extintas.

Estudos com abordagens de genética da paisagem, utilizando
marcadores moleculares neutros, ja demonstraram que as mudangas
antropicas na paisagem influenciam negativamente E. edulis, especialmente
em estagio de plantula, e reduzem seu fluxo génico (SANTOS et al. 2015;
SANTOS et al. 2016; CARVALHO et al. 2017; ALMEIDA-ROCHA et al.
2020).Em um cenario de rapidas alteracbes ambientais e climaticas, a
epigenética surge como um campo de estudo promissor para desvendar os
mecanismos de resposta das espécies vegetais. Diferente da genética classica,
que foca nas mudangas na sequéncia do DNA, a epigenética investiga
modificagdes reversiveis na expressdo génica que nao envolvem alteragdes na
sequéncia de nucleotideos, mas que podem ser herdaveis (JABLONKA & RAZ
2009). Essas modificagcbes, como a metilacdo do DNA, modificacbes de
histonas e pequenos RNAs, permitem que as plantas ajustem seu fenétipo
rapidamente em resposta a estresses ambientais, como seca, calor e
salinidade, na auséncia de mutacbes que geram alelos novos de
adaptabilidade permanente, em nivel de DNA (ABDULRAHEEM et al. 2024;
KOVALCHUKet al. 2023). O estudo de como essas marcas epigenéticas sao

estabelecidas e mantidas em populagdes naturais pode oferecer insights

18



valiosos sobre a plasticidade adaptativa e a capacidade de aclimatagcdo das
espécies, inclusive em contextos de fragmentagdo de habitat e eventos
climaticos extremos. A integracdo de abordagens epigenéticas com estudos
genéticos e ecofisioldgicos é crucial para uma compreensao mais completa da
persisténcia das espécies e para o desenvolvimento de estratégias de
conservagao mais eficazes em biomas ameagados como a Mata Atlantica
(BAULCOMBE, 2014; REY et al. 2020, GARCIA-GARCIA et al., 2022).

Com base no arcabougo cientifico apresentado, que ressalta a
importancia dos mecanismos epigenéticos na plasticidade e adaptagdo das
plantas a ambientes estressantes, esta tese foi estruturada em dois capitulos
complementares. No Capitulo 1, realizamos uma revisdo sistematica para
identificar o conhecimento existente sobre a epigenética como principal
regulador das respostas vegetais a fatores abidticos. Esta revisdo buscou
identificar as principais espécies vegetais estudadas, as técnicas epigenéticas
mais empregadas, bem como as tendéncias e lacunas ainda presentes nessa
area crucial da pesquisa. Complementarmente, o Capitulo 2 apresenta um
estudo empirico focado em individuos jovens de Euterpe edulis Mart.,com o
objetivo de investigar como a origem desses individuos, provenientes de
matrizes em diferentes fragmentos ambientais da Mata Atlantica, influencia
suas caracteristicas fisiologicas em resposta a seca, fornecendo dados
essenciais sobre a capacidade de resposta dessa espécie frente aos disturbios

encontrados no ambiente.
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Abstract

Plants have several mechanisms to adapt or acclimate to environmental stress.
Morphological, physiological, or genetic changes are examples of complex plant
responses. In recent years, our understanding of the role of epigenetic
regulation which encompasses changes that do not alter the DNA sequence, as
an adaptive mechanism in response to stressful conditions has advanced
significantly. Some studies elucidate and synthesize epigenetic mechanisms
and their relationships with environmental change, while others explore the
interplay between epigenetic modifications and environmental shifts, aiming to
deepen our understanding of these complex processes. In this study we
performed a systematic review of literature to analyze the progression of
epigenetics studies on plant species’ responses to abiotic factors. We also
aimed to identify the most studied species, the type of abiotic factor studied,
and the epigenetic technique most used in the scientific literature. For this, the
search for articles in databases was carried out, and after analyzing them using
pre-established inclusion criteria, a total of 401 studies were found. The most
studied species were Arabidopsis thaliana and Oryza sativa, highlighting the
gap in studies with non-economic and tropical plant species. The methylome
DNA sequencing is the main technique for detection the epigenetic interaction
in published studies. Furthermore, the most studies sought to understand the
plant responses to abiotic changes in temperature, water, and salinity. It is
worth emphasizing further research is necessary to establish a correlation
between epigenetic responses and abiotic factors, such as extreme
temperatures and light, associated with climate change.

Keywords: Epigenetic; Abiotic stress; Methylated DNA; Histone maodification;

microRNAs
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1. Introduction

The term epigenetics was coined by researcher Waddington in 1947. The
Author defined it as the most appropriate word to define the branch of biology
that studies the causality of interactions between genes and their products
which determine the organism phenotypes [1]. Epigenetics meaning today is
better defined than that of Waddington had given. After several adjustments
between name and definition, it is clear now that epigenetics means the
changes in gene expression without changes in DNA sequences [2]. These
changes are known to modulate gene expression in plants, many of which are
responsible for development and phenotypic plasticity [3]. The most studied
epigenetic mechanisms are DNA methylation, histone modifications, and non-
coding RNAs (nRNAs).

DNA methylation is an epigenetic mechanism involved in processes such
as transcriptional gene silencing, gene expression, recombination, and genome
stability. It consists of an addition of a methyl group in the gene sequence.
Methylation can be achieved by the addition of 5-methylcytosine (5-mC), N4-
methylcytosine, and N6-methylcytosine. In plants, 5-mC is commonly added in
sequences such as CG, CHG, and CHH (H = A, T, or C); [4-7]. This
methylation is maintained by several methyltransferases, depending on the
context [8-10].

Histones are known to package DNA, protect it, and provide access to its
replication and transcription[11]. Modifications of these histones usually occur
through acetylation and methylation. These modifications occur most frequently
in histone 3 (H3) or histone 4 (H4) which are responsible for modifications in the
transcription that activate or inhibit [12,13].

On the other hand, non-coding RNAs (nRNA) are transcripts that do not
encode proteins. They are classified according to the size of their chain as long-
stranded RNA (IncRNA) and short-stranded RNA. In the present review, we
considered siRNA (small interfering RNA), miRNA (microRNA), and piRNA
(piwi-interacting RNA). siRNAs are short double-stranded RNA molecules,
typically 20-25 nucleotides long, that play a role in the RNA interference (RNAI)
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pathway. They are formed by the cleavage of longer double-stranded RNA
molecules by an enzyme called Dicer. One of the strands is then loaded onto an
RNA-induced silencing complex (RISC), which guides the sSiRNA to a
complementary mRNA target. The RISC then catalyzes the cleavage of the
MRNA, leading to its degradation and subsequent gene silencing. miRNAs are
also small non-coding RNA molecules, approximately 21 nucleotides long, that
are involved in post-transcriptional gene regulation. They are transcribed from
longer RNA precursors called pri-miRNAs, which are processed in the nucleus
to form pre-miRNAs. These pre-miRNAs are then exported to the cytoplasm,
where they are further processed into mature miRNAs by Dicer. Mature
mMiRNAs are incorporated into the RISC, where they typically bind to the 3'
untranslated region (UTR) of target mRNAs, leading to translational repression
or mMRNA degradation. piRNAs are a class of small non-coding RNA molecules,
approximately 26-31 nucleotides long, that interact with a protein called PIWI
(P-element induced wimpy testis in Drosophila). They are primarily found in the
germ cells of animals and are thought to play a role in transposon silencing and
genome stability. piRNAs are transcribed from genomic regions called piRNA
clusters and are processed into mature piRNAs by a mechanism that is not fully
understood. The piIRNA-PIWI complex is thought to recognize and silence
transposable elements by promoting heterochromatin formation or by cleaving
target transcripts. Studies show that these nRNA are involved in gene
expression control and epigenetics. Thus, they are involved in several
regulatory functions in eukaryotes[14,15].

Plants have several mechanisms that enable their adaptation or acclimation
to environmental changes. In this regard, stress caused by abiotic factors such
as temperature, water, light, and salinity threaten plant species from both
ecological and economic perspectives. Several research efforts are currently
underway to unravel the mechanisms that determine
genetic/epigenetic/phenotypic variation to these fluctuating abiotic stressors[16—
19]. Many studies attempt to understand plant responses to environmental
change from ecological and economic perspectives [16], but there is a gap in
studies presenting the molecular aspects. Advancing in this knowledge will
allow us to use it to develop plants tolerant to the aforementioned changes [18].

This is because epigenetic changes regulate gene expression and thus
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influence phenotypic plasticity, allowing an organism to adapt to changes in its
environment [19].

Given the current concern about climate change, studies revealing
epigenetic responses to abiotic factors are becoming increasingly
significant[18,19]. This is because these results can help in understanding how
plant responses can be controlled and consequently how they help in
biodiversity conservation strategies. Given the increasing number of studies on
this topic, it is important to conduct studies that analyze what has already been
done and what gaps remain to be filled. From this perspective, other reviews
[20-22] have attempted to analyze epigenetic effects essentially in terms of
biotic effects. However, there are still gaps to be filled when it comes to
epigenetic mechanisms and abiotic effects in plants.

Therefore, the goal of this review is to examine the temporal and
geographic aspects of epigenetic research related to abiotic stressors to
evaluate the research efforts in different plant species. We aim to identify which
species are most studied and which abiotic factors and epigenetic techniques
are the most used. Hence, we highlight commonalities and deficiencies in global
research on this topic. By those means, we attempt to provide a scenario of the
research to date and provide directions to develop appropriate research on the

relationship between epigenetics and abiotic factors in plant species.
2. Results

2.1 Number of articles and species studied

The initial search for studies on epigenetic regulation of abiotic factors in
plant species revealed 5,772 publications in the two used databases.
Considering the exclusion and inclusion criteria, a total of 523 articles were
selected, of which only 401 met the eligibility to be included in the subsequent
analyses.

A substantial number of species (n=142) were studied in the selected
articles, however, 88 of these were only cited in a single study, and 7 were part
of studies involving multiple species (Table S1). Three species stood out in
terms of the number of publications, with the model species Arabidopsis
thaliana (n=90) having the highest number of publications, followed by Oryza
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sativa (n=38) and Zea mays (n=26) (Table 1). Only one study was found for

species such as Brassica juncea, Hibiscus cannabinus, Pinus sylvestris and

Triticum durum.

Table 1. Number of studies by species related to abiotic stress and

epigenetics published from 1997 to 2022 and indexed in Web of Science and

Scopus.

' . Number of
Species Family _
studies
_ _ _ Brassicac
Arabidopsis thaliana 90
eae
Oryza sativa Poaceae 38
Zea mays Poaceae 26
Hordeum vulgare Poaceae 11
Triticum aestivum Poaceae 11
_ Legumino
Glycine max 9
sae
. . Malvacea
Gossypium hirsutum 8
e
_ Brassicac
Brassica napus 7
eae
o Solanace
Nicotiana tabacum 6
ae
Solanum Solanace 5
lycopersicum ae

2.2. Epigenetic technique and abiotic factors best studied

Most studies investigated epigenetic processes through DNA methylation

(n=207). On par with 84 studies, each were those that used histone

modifications and miRNAs. Additionally, our analysis revealed that 23 studies

employed two of these techniques concurrently, whereas merely three studies

utilized all three techniques within a single publication.
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In relation to abiotic factors, most studies, 27% (n=107), attempted to
corelate species responses to temperature fluctuations, tracking that
environmental factor. 25% (n=100) investigated the differences in species
responses to water availability. While 21% (n=83) analyzed the influence of
salinity, and only 7% (n=28) studied the light factor. Moreover, 17% (n=67) of
the studies referred to two or more factors and 3% (n=11) of the studies dealt
with other abiotic factors such as gasses and pollutants.

When we analyze the distribution of studies considering both techniques
and abiotic factors simultaneously, the scenario is very similar to the one we
found individually. But in studies using only DNA methylation, the number of
articles concerning temperature (n=53) surpassed those related to water (n=50)
and salinity (n=45). For modified histones, we observed a higher concentration
of studies analyzing the influence of water, salinity, and temperature. The
articles that used the miRNA technique had more associations with the
influence of water, temperature, and multiple stressors (Figure 1).
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Figure 1. Number of published articles for each abiotic factor and
epigenetic techniques used in each case. DM (DNA methylation), HM (modified
histones), MR (microRNA studies), and MT (multiple techniques).

2.3. Time trend of the publications
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The number of publications about epigenetics regulation in phenotypic
responses of plant species has increased over the years. Approximately 90% of
the studies were performed in the last decade. Studies that used DNA
methylation to access epigenetic processes were more numerous than the
other techniques throughout the studied period. The histone modification and
mMIRNA techniques showed fluctuations in the number of publications over the
last decade, with peaks alternating between these techniques (Figure 2a)

For abiotic factors, a pattern emerged across the years, with water as the
factor with the greatest number of studies. Although it has a higher total number
of studies than the water studies, the temperature was the second most studied
factor over the period, followed by salinity (Figure 2b).
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Figure 2: Temporal distribution of studies. a) Distribution of epigenetic
techniques: DM (DNA methylation), HM (modified histones), MR (studies with
microRNAs), and MT (multiple techniques). b) Distribution of abiotic factor

groups.

2.4. Geographical distribution of the studies

According to our results, China is the country with the largest number of
published studies (40%). Followed by the USA, which accounted for only 7% of
the total studies found. The first 10 countries with more studies are all from the
Northern Hemisphere (Table 2). The first Southern Hemisphere country to
appear in this list is Argentina (n=8). Brazil is the 13- country in this ranking with
only 7 published studies.
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Table 2. Number of studies per country on epigenetics and abiotic factors,
from 1997 to 2022.

Country Number of
articles
China 158
USA 30
India 21
Germany 17
Japan 16
Italy 15
Spain 14
Poland 10
Canada 9
France

2.5. Overlapping techniques, factors and species

The three most commonly studied species are concentrated in 154
individual studies. This number represents 38% of the total number of selected
studies (n=401). Considering that 142 different species were studied and only
the first five species have more than a dozen studies, the first three species
have a significantly relevant value in this type of research. A. thaliana
concentrates the greatest number of studies focused on histone modifications
and temperature, while O. sativa has more studies on DNA methylation, divided
between water and salinity. Finally, Z. mays had a higher number of studies on

DNA methylation that included multiple abiotic factors (Figure 3).

33



12

Number of studies
[e)}

DM MH MR MT|DM MH MR MT

DM MH MR MT|DM MH MR MT|DM MH MR MT

Water Temperature Salt

Light Multifactor

W Arabidopsis thaliana W Oryza sativa W Zea mays

Figure 3: Comparative diagram of epigenetic mechanisms and major
abiotic factors for the three most studied species. DM (DNA methylation), MH
(modified histones), MR (studies with microRNAs), and MT (multiple

techniques).

3. Discussion

In this study, we aimed to investigate the main role of epigenetics in the
response to abiotic stress in plants. The thorough reading and analysis of the
401 articles included in this review make it clear that epigenetic responses, due
to not involving changes at the genomic level, are an effective strategy for
stress response since they are both rapid and non-permanent. The plant under
abiotic stress requires a quick response to avoid the individual's death and
consequently the inability to transmit their genes to the next generation.

3.1 The influence of epigenetic responses to abiotic stress on plants

We believe that the increase in epigenetic studies of abiotic factors reflects
concern about human-induced global change[20]. Moreover, we cannot
extrapolate this trend to biotic factors, such as herbivory or competition, due to
other physiological mechanisms involved in this process have not been

analyzed[21]. This trend allows us to draw broader conclusions about
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epigenetic responses to abiotic factors as a whole. These responses are likely
to be more extensive in plant species in the early stages of development, as
observed in most of the studies included in this review. This shows how

important this stage is for the establishment and survival of species.

The model of sympatric speciation published by John Maynard Smith in
1966 proposes that animal subpopulations acquire adaptations over time and
make them reproductively isolated from other subpopulations of the same
species. This process can be driven by factors such as preference for different
food resources, reproductive behaviors, or selective pressures[22]. However,
for these changes to manifest at the genetic level, an extended period of
evolution is required, which is typically marked by numerous hurdles and
individual losses. When considering the necessity of short-term responses in
plants, where adaptation must take place within a single generation, only
epigenetic alterations can ensure such a phenotypic change that enables the
individual to survive and breed even when challenged with abiotic stress.
Therefore, the influence of epigenetic response to abiotic stress seems to be
related to the need for a rapid and efficient adaptation to environmental change

that may be impermanent.

3.2.Most of the studied species are of economic interest

The 10 most widely studied plant species are considered as biological
model organisms with substantial economic value. Among these, A. thaliana,
has been extensively researched, owing to its well-characterized genome.
Notably, A. thaliana belongs to the same family of important vegetable crops
(Brassicaceae) including mustard, cabbage, and broccoli, which also hold
significant economic importance. Therefore, many genetic, botanical, and
physiological studies conducted on A. thaliana can be extrapolated to these
species [23].

Similarly, rice (O. sativa) and maize (Z. mays), which also have the most
publications, are considered model species with great commercial value as they
are the two of the largest native food crops[24,25]. Recent research indicates
that Z. mays has gradually gained importance as a domestic crop and will be
the most widely traded variety in a few decades [26]. These prospects may

indicate a new wave of research addressing the epigenetic responses of this
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species to abiotic stresses, so species of economic value remain among the
most studied. Another advantage of using this model species with a well-
established genetic database is the availability of extensive knowledge for
researchers to use. Coupled with recent advances in genome sequencing, this
has facilitated a wide range of studies using clones, hybrids, mutants, or
specific genes and proteins [27]. Such studies have contributed to the dominant
position of these plant species as the most widely investigated in the field of
epigenetics, consistent with our own findings. In this way, the best
understanding of epigenetics at non-model species against climate change
answers should obtained in a short time, considering the emergence of
environment modification due to anthropic causes which need a fast phenotypic

adjustment.

3.3.An increase in research in the last decade

Although biological and genetic research has been ongoing for a long time,
the combination of epigenetic processes and plant responses to abiotic
stressors has increased significantly in the last decade. Since then, epigenetics
has explained how changes that occur in response to environmental changes
can be transmitted without altering the DNA sequence [28,29]. In addition to the
extensive genomic knowledge on model species, this kind of research has
become crucial, especially to elucidate how epigenetic mechanisms impact the
evolutionary process of species[30]. For this reason, in addition to studies on
crop breeding, further research is needed to explain how changes that are not
answered by genetic variation itself (epigenetics) can be inherited between
generations. These responses will help in understanding the role of these
mechanisms in adaptive processes in plant species and explain the reasons by
which environmental factors affect plant phenotypes [11,30,31].

The disparity in production between the northern and southern hemispheres
underscores the disparity in financial investment in research[32]. Leading
countries in publication rankings exhibit a interest in investing in scientific
research for economic gains. Despite, the presence of exceptional researchers
and research centers in the southern hemisphere, most research cannont focus
on biodiversity conservation due to economic constraints. In this sense

substantial investments in research require decisions that may not prioritize
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other pressing needs of local populations, further complicating matters. This
entire scenario raises concerns, particularly regarding regions rich in
biodiversity. Nevertheless, a global comprehension of species responses in the
Northern Hemisphere enables us to draw preliminary conclusions about the
similarities and disparities in the responses of native’s species in the Southern
Hemisphere. While further research is warranted to delineate these nuances

accurately, it serves as an initial reference point for future investigations.

3.4.Leading country of publication

When examining the geographic location where studies were conducted
based on the country of the first author or the location of the experiment (when
it was possible to extract from paper information), we found that there is a
difference between the number of publications in the northern and southern
hemispheres. Most studies involving epigenetics to understand the species
responses of stress from abiotic factors have been developed in Northern
Hemisphere. China and the United States are in the top of this ranking.
However, the dominance of these countries was expected, as both are among
the countries which allocate more domestic costs to research and development,
according to the Organization for Economic Cooperation and Development.
China has established itself as the second-best country for research in science
and technology indicators since 2010. Moreover, due to its growth, China is
gradually catching up with the U.S., while the other country remains stable[33].

Another feature that places China at the forefront of the most research-
intensive countries is its strong government support [33] and, previously, the
integration of science discovered in universities has been practiced in its
economy. These characteristics have made China a powerhouse in scientific
research. Our results demonstrate that economic interest serves as a driving
force for innovation in scientific and technological research This is confirmed by
the ten most studied species (Table 1), most of which have high economic
value and whose discoveries enable scientific research improvements for them.
By those means, in addition to new discoveries, opportunities for improvement
are created, reflecting the increasing rate of these species production in several
aspects, incorporating innovative development and new research results into

practice[33]. Therefore, the main effect of the geographical distribution of
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research is related to the species studied. And the most studied abiotic factors
(water and temperature) reflect agronomic interests, such as water scarcity
having a negative effect on a crop[34,35]. However, in the current scenario,
these two factors are becoming increasingly important due to global warming
and the extreme climatic changes that the planet is experiencing. Therefore, in
areas of biodiversity where there are few studies on the epigenetic responses of
plants, these studies will be a reference on how to reproduce them in these
ecosystems.

On the other hand, we note a gap in studies conducted in Southern
Hemisphere, a region with tropical forests that have the greatest biodiversity in
the world, especially in plant species[36,37]. This is also true for the Amazon
and Atlantic forests in Brazil, which have a large number of species with high
levels of endemism and highest risk and threat due to anthropogenic activities
that results in deforestation[37—39]. Investment in science and the expertise
developed over the years in the northern hemisphere can help to develop these
aspects in these regions. For this reason, scientific partnerships between the
US and China with countries in the Southern Hemisphere that have high
biodiversity would be an excellent way to reduce the knowledge gaps in this
type of research and thus increase the number of studies in these tropical
regions. Therefore, an alternative to reducing the scientific gap found in these
studies in relation to these countries is to increase investments and
partnerships between northern and southern countries. Therefore, future
research should prioritize these region as they host many endangered species.
Tropical environments could take advantage from studies investigating the
regulation of abiotic factors forming the basis for defining genetic conservation

and strategic cultivation.

3.5.DNA methylation is the most studied epigenetic

Epigenetic changes refer to modifications that do not alter nucleotide
sequences themselves. Instead, they alter the availability of DNA for protein
binding, thereby inducing or suppressing gene transcripts [3]. In this study, we
found that the mechanism of DNA methylation is the most frequently studied.
DNA Methylation studies are widespread because there is already a body of

knowledge, protocols and applications that enable the use of this technique
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[40]. For example, it is possible to identify patterns of histone modifications
using DM studies. There is also evidence that methylation changes can be
passed on from one generation to the next[41,42] . We believe that there will be
a tendency to perform studies using different integrated techniques, as for each
technique there is already a considerable database (mainly for model species)
that provides the epigenetic responses of plants to abiotic factors[20,43]..This
result was expected since DNA methylation has been the most studied
technique in epigenetic research for some time [44,45]. Several studies have
demonstrated the importance of this technique in maintaining the integrity of the
genome by repressing or activating DNA transcription[46]. Therefore, the
potential of these mechanisms remains appreciated as they contribute to
understanding and predicting changes in plants exposed to environmental
changes. However, although they are widely used, they can also be improved
when studies are conducted with other epigenetic mechanisms. We have
observed that incorporating this mechanism alongside others, such as histone
modifications, contributes to the comprehension of how plant respond to
environmental factors. It also helps to clarify which mechanisms are involved in
these adaptations. It is important to highlight that recent research has also
aimed to comprehend how one mechanism can impact or modify another
process. It should be emphasized that there may be a gap of how epigenetic
responses occur when considering the synergy of multiple techniques
simultaneously. This unveils a new pathway for studying the interactions of
these processes, which can no longer be studied in isolation, as was the case a
few decades ago.

Other point that stood out in our analysis was the large number of research
papers dealing with clones, hybrids or transgenics of the main species of
economic value. This is due to plants with such traits, when exposed to
stressors, show changes in DNA methylation. Thus, we can conclude that many
of these studies using species of economic value were conducted in countries

such as China, which have greater economic potential.

3.6.Temperature and water proportionately studied

Plants are often exposed to unpredictable environmental changes, a factor

that is becoming increasingly common due to climate change. Therefore, these
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sessile organisms are exposed to various environmental stresses. In the
context of climate change, the most common stressors are caused by changes
in temperature, water availability, light, and nutrients[16,47]. Epigenetic
dynamics are critical for genetic regulation in face of these stressors.

The distribution of abiotic stressors reflects a more common and likely
scenario in different ecosystems. Salt stress is the least common of all and
occurs most frequently in cultivated areas[48]. Light stress usually occurs during
the opening of clearings caused by natural factors such as a storm, or during a
change of habitat when a species is removed from a vegetation house and
moved to an open environment[49]. Heat stress has become more common due
to global warming[32]. Studies have shown that even small increases in
temperature can seriously damage plant species[32,50]. Finally, water stress,
which is associated with extreme climatic events such as prolonged droughts or
floods, damages plant species and often severely affects agricultural production
[34,35].

Increased research on temperature, in our case in relation to low
temperatures, has been largely enabled by existing knowledge of genes
regulating this factor. For example, DNA methylation and histone modifications
are already known to regulate certain temperature-dependent genes [51].
These mechanisms act at the transcriptional level by altering the chromatin
status of the gene of interest. Regarding water, we found a much larger number
of studies on drought and water deficit, which is consistent with what is also
found in the current literature. However, it is worth noting that the majority of
studies are focused on understanding the effects of this stress during a crop
stage, such as twining or seeding. Again, prior knowledge of the genes that
regulate this stress has allowed for a different response at different stages.

In addition, knowledge of the phytohormone ABA is an important resource
for drought resistance because it is synthesized in plants in response to drought
stress. The mechanism of this hormone is a starting point for understanding the
epigenetic mechanisms underlying responses to drought stress, along with
possible changes in the ABA synthesis pathway [52-54]. Hence, it is critical that
future research endeavors focus on elucidating these processes in other key
plant developmental stages, including seedlings, saplings, and adults, as

environmental factors can significantly impact all of these stages.
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3.7.Research deficits in the tropics and in native species

As mentioned above, the selected studies focused primarily on commercial
species due to their extensive genetic database and economic value. In
addition, the use of genetic varieties or clones allowed for a clearer isolation of
environmental or genetic effects. For non-commercial species, breeding studies
could provide valuable insights into less studied species. This allows searching
for specific groups of specimens for defined purposes. For instance, selecting
individuals with a higher concentration of ABA to introduce them into ecological
plantations.

However, it is remarkable how little demand exists for studies involving
tropical native species in Southern Hemisphere, especially for forestall species.
This hemisphere hosts some biodiversity hotspots such as the Atlantic Forest
[38], Madagascar and Indian Ocean Islands, and East Melanesian Islands.
Despite the advantages of using economic species, we believe that more
studies should be conducted focusing on ecological interest. This is particularly
urgent since anthropogenic impacts have serious effects on the environment
and impair the environmental services provided by forests [37-39] (Wright
2010). In the context of climate change, there was extreme climate events for
which we have no information on how plant organisms are affected at the
epigenetic level (Wright 2010) [55,56]. By those means, there is currently little to
no information on how threatened species will respond to these extreme events.
The absence of tropical species in the studies selected here highlights a
knowledge gap in epigenetic research related to abiotic stressors for tropical
plants. This lack of knowledge is a concern as we need to understand how
these species will persist in face of climate change.

It is well known that environmental changes are one of the most important
genetic selectors [57-59], and epigenetics can influence this selection when the
mechanisms are heritable but do not involve genetic changes [30,60]. Thus,
understanding the processes and effects of these epigenetic mechanisms and
their heritability allows us to propose environmental strategies aimed in
conservation of biodiversity. Finally, with this work we realize that it is possible
to extend the epigenetics techniques to investigate new areas and species to

achieve more knowledge in the adaptation field. However, a deeper
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examination of non-commercial species, which are equally crucial for

environmental health and biodiversity, is required.
4. Materials and Methods

4.1. Search and database

For this review, we compiled articles published through July 2022 to
analyze the role of epigenetics in the response of plant species to abiotic
stressors. We searched by title, abstract, and keywords in the Web of Science
and Scopus databases. Thus, we had a set of terms based on epigenetics,
plant, and phenotypic plasticity, as shown in Box 1, which we applied to both
databases. We applied filters to exclude reviews and include only articles. After
that, we applied a second filter to find only articles from the following fields:
Biochemistry, Genetics and Molecular Biology, Environmental and Forest
Sciences, and Agricultural and Life Sciences. We found 6,143 articles matching
these filters. We used the "bibliometrix" package of the R 4.2.1 program to

eliminate the duplicate articles, obtaining 5,772 final studies.

BOX 1

(epigenetic* OR "DNNA methvlation" OR "epigeneticinheritance” OR "transgenerational
epigenetic' OR  "epigenetic regulation™®" OR "ecological epigenetic*" OR "heritable
epigenetic" OR "epigenetic change*" OR "epigenetic variation" OR "histonemodificaion”
OF “MicroRNA™) AND ( plant* OR tree*) AND ( phenotvpic* OR "phenotypic
plasticity" OR "environmental change*' OR ‘"morphological variaton®*" OR
"environmental stress*" })

In selecting articles to include in the analysis, we applied certain criteria. By
reading the title and abstract, we excluded all research that did not focus
exclusively on plant species. We also excluded articles that were not in English
or that were book chapters or gray literature. Next, we selected articles that
simultaneously addressed abiotic factors and epigenetics. We did not include
studies dealing with vernalization or cryopreservation because they did not fit
our objectives. Thus, we followed the established protocol, which includes the
following steps: (i) identification, (ii) screening, (iii) eligibility, and (iv) inclusion

(Figure 4). Finally, the selected articles were read in full and those that did not
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meet the

considered for information extraction.

Records identified from:
Scopus:(n= 1864

inclusion criteria were excluded. A total

of 401 articles

were

Selected records after using filters
Scopus n= 1145
Web of Science n= 4998

Duplicata Exclusion
(n=371)

- o | »
Web of Science n= 152558
Records total »
n= 6143
v
Papers fully evaluated for eligibality
n=522 .,

Y

Papers included in the qualitative
review
n= 401

Papers removed based on exclusion
criteria
(n= 5250)

Papers removed based on
inclusion criteria
(n=121)

Figure 4: Steps for selecting studies from the review. The numbers in

parentheses indicate the n studies excluded.

4.2. Categorization and data analysis

After completing the database, we extract from all articles (1) the name of

the species, (2) the type of abiotic stress studied, (3) the type of epigenetic

technique studied, (5) geographic coordinates. To determine the pattern in the

number of publications through 2022, the temporal trend of published articles

was also analyzed using the statistical program R 3.5.2 (R Core Team 2020).
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5. Conclusion

Our review leads us to conclude that epigenetic studies on plant species
exposed to abiotic factors are extremely important to understand plant
establishment and survival, whether in the face of factors of agronomic and/or
ecological interest (such as climate change). Although the most studied factors
and the most commonly used techniques are geographically diverse, it can be
concluded that these studies provide a fundamental basis for application to non-
model species and native species in regions of high biodiversity. As research
with model species and the rise of epigenetic studies in recent decades allows
us, through taxonomic proximity, to mitigate trial and error and move to more
robust and assertive research when it comes to the ecosystem we are
interested in. Finally, the knowledge gap in native and non-economic species
can be reduced by mitigating crucial factors that are independent of
researchers, such as economic support and valorization of scientific

discoveries.
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Resumo

A palmeira tropical Euterpe edulis (palmito-jugcara) desempenha um papel
crucial na manutengdo dos processos ecoldgicos em seus ecossistemas.
Atualmente, gracas aos esforgos de conservacgao e uso sustentavel seu status
passou de vulneravel para pouco preocupante. Por ser uma espécie
dependente de florestas, que regenera no sub-bosque e tolera a sombra, a
disponibilidade de agua é vital, especialmente em seus estagios iniciais de
desenvolvimento. Nesse contexto, a seca emerge como uma das ameacgas
climaticas mais significativas, impactando severamente a sobrevivéncia da
espécie. Aléem disso, a fragmentacédo e perda de habitat atuam como um filtro
ambiental, limitando a distribuicdo da espécie devido as suas exigéncias
ecologicas especificas. A avaliagdo dos atributos funcionais foliares e dos
parametros da emissao de fluorescéncia da clorofila permitem compreender as
estratégias fisiolégicas que E. edulis utiliza para lidar com a baixa
disponibilidade de luz no sub-bosque florestal e verificar sua eficiéncia
fotoquimica da fotossintese em resposta a estresses ambientais. E possivel
que as condicdes ambientais enfrentadas pela planta-mae ao longo de sua
ontogenia influenciem a composi¢cado genética ou, até mesmo, epigenética da
prole, impactando suas respostas. Diante disso, utilizando sementes oriundas
de matrizes localizadas em fragmentos ambientais com variagédo da cobertura
florestal em nivel intermediario (40% a 60%), este estudo teve como objetivo
investigar se essa variagao € suficiente para gerar diferengas nas respostas
fisiologicas dessas progénies de E. edulis. Adicionalmente, buscou-se verificar
se, sob condicdes de estresse hidrico em ambiente controlado, as respostas
fisiolégicas dessas progénies remetem a uma possivel heranga materna. Os
dados obtidos indicam que a heterogeneidade ambiental foi capaz de induzir
variagdo nos atributos funcionais foliares e fotossintéticos das progénies.
Adicionalmente, as respostas diferenciadas das progénies sob condigdes de
estresse hidrico sugerem a ocorréncia de heranga materna, reforcando a
influéncia do ambiente da planta-mde na modelagem das caracteristicas da
prole.

Abstract

The tropical palm tree Euterpe edulis, also known as the palmito-jucara, plays a
crucial role in maintaining ecological processes within its ecosystems. Thanks
to conservation efforts, its status has recently changed from 'vulnerable' to 'least
concern'. As it is a forest-dependent species that regenerates in the understory
and tolerates shade, water availability is vital, particularly during the early
stages of its development. In this context, drought is one of the most significant
climate threats, severely impacting the survival of the species. Additionally,
habitat fragmentation and loss act as environmental filters, limiting the species'
distribution due to its specific ecological requirements. Evaluating leaf functional
attributes and chlorophyll fluorescence emission parameters provides insight
into the physiological strategies that E. edulis employs to cope with low light
availability in the forest understory, as well as verifying its photochemical
efficiency of photosynthesis in response to environmental stresses. It is possible
that environmental conditions experienced by the mother plant throughout its
ontogeny influence its genetic and even epigenetic composition, impacting the
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responses of its offspring. Given this, the aim of this study was to investigate
whether variation in forest cover (40% to 60%) in environmental fragments is
sufficient to generate differences in the physiological responses of E. edulis
progenies, using seeds from these fragments. Additionally, we sought to verify
whether the physiological responses of these progenies under water stress
conditions in a controlled environment refer to possible maternal inheritance.
The data obtained indicate that environmental heterogeneity was able to induce
variation in the functional leaf and photosynthetic attributes of the progenies.
Furthermore, the differentiated responses of the progenies under water stress
conditions suggest the occurrence of maternal inheritance, thereby reinforcing
the influence of the mother plant's environment on the characteristics of its
offspring.

Introducgao

Euterpe edulis Martius (Arecaceae) é uma espécie de palmeira tropical nativa
da Mata Atlantica, que ocorre também em floresta ribeirinhas do Cerrado
(Souza e Prevedello, 2019), na Argentina e no Paraguai (Kew Science, 2024,
Palmweb, 2024). E considerada uma espécie chave para a manutencdo dos
processos ecoldgicos nos ecossistemas onde ocorre naturalmente, uma vez
que produz uma grande quantidade de frutos, principalmente em épocas de
escassez de recursos (Galetti et al. 1998; Galetti et al.,, 2013; Silva e Raeis,
2019; Tres et al., 2020). Devido a sua superexploragdo para o consumo do
meristema apical do caule, ja foi classificada com vulneravel no Livro vermelho
da Flora do Brasil (Martinelli et al., 2018). Atualmente, através de acoes
focadas em sua conservacdo, E. edulis é considerada como pouco
preocupante (LC) e recebeu o critério verde de "amplamente esgotado” (largely
depleted) (Hargreaves, 2024; Portela et al. 2025). Esse novo Status Verde
indica que embora a espécie nao esteja proxima a extingdo, € muito provavel
que suas populacbes e fungdes ecoldgicas estejam significativamente
reduzidas (Hargreaves, 2024; Portela et al. 2025). Além disso, Euterpe edulis é
uma espécie altamente dependente da presenga de floresta, regenerando no
sub-bosque de florestas com dossel denso e alta umidade relativa do ar
(Cerqueira et al. 2021). Ou seja, € uma espécie tolerante a sombra, cuja

disponibilidade de agua é crucial para seus individuos, principalmente nos
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estagios iniciais de desenvolvimento (Gatti et al.,, 2014). A sua ontogenia é
dividida em seis estagios bem delimitados, conhecidos como Plantula, Jovem |,
Jovem |II, Imaturo I, Imaturo Il e Adulto (Silva et al. 2009), sendo que a
tolerancia a sombra diminui com o avango da idade e o estagio ontogenético
(Gatti et al. 2011). Em outras palavras, enquanto os individuos das trés
primeiras categorias s&do altamente dependentes dos ambientes mais
sombreados no interior da floresta, a exigéncia em luz vai aumentando

conforme ocorrem as mudangas na sua ontogenia.

A dependéncia de E. edulis pela presenga de florestas densas e alta
umidade relativa do ar a torna particularmente vulneravel a perturbagdes que
afetam a disponibilidade de agua (Gatti et al., 2014; Cerqueira et al., 2021).
Diante disso, a seca € uma das mais significativas ameacas climaticas para
espécies florestais em regides tropicais, impactando severamente a fisiologia, o
crescimento e a sobrevivéncia de plantas, especialmente em estagios juvenis
(Allen et al., 2010; McDowell et al., 2011). Com o aumento da frequéncia de
eventos de seca previstos pelas mudangas climaticas (IPCC, 2021), a
capacidade de E. edulis em tolerar ou mitigar os efeitos do déficit hidrico torna-
se um fator critico para sua persisténcia e para a manuteng¢ao de sua funcao

ecoldgica nos fragmentos remanescentes da Mata Atlantica.

A fragmentacédo de ecossistemas tem sido considerada um dos
principais impactos antropicos em paisagens originalmente cobertas por
florestas tropicais, constituindo-se num desafio para a conservagdo da
biodiversidade, pois afeta a conectividade dos remanescentes, uma vez que
altera o fluxo génico e os processos ecoldgicos essenciais para a manutengéo
das comunidades vegetais (Benchimol et al., 2017; Cerqueira et al., 2022).
Visto que os regenerantes de E. edulis sdo encontrados predominantemente
em fragmentos inseridos em paisagens com maior cobertura florestal na
paisagem e em locais com menor abertura do dossel e menor transmissao de
luz para o sub-bosque (Cerqueira et al 2021), as exigéncias ecoldgicas dessa
espécie contribuem para que a fragmentagcdo ambiental seja um forte filtro
sobre suas populagdes naturais (Rocha-Santos et al., 2017; Cerqueira et al.,
2021). Leal et al (2022) reportaram que a presenca de individuos jovens em

populagdes naturais de E. edulis foi altamente susceptivel a perda de floresta
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na escala de paisagem. Desta forma, associada a fragmentagdo ambiental, a
redugdo da cobertura florestal interfere diretamente na regeneragdo e na
estrutura demografica dessa espécie. Além disso, a fragmentagéo favorece a
diminuicdo da variabilidade genética de individuos jovens (Carvalho et al.,
2015), ressaltando que mudancgas de diferenciagcdo genética entre adultos e
juvenis pode ser resultado de uma provavel mudanga do fluxo génico do
passado e do presente (Santos et al., 2016). Em seus estudos, Santos et al.
(2015, 2016) relataram que o padrédo de estrutura genética em juvenis €&
alterado quando ha uma diminuigdo de cobertura florestal, mas essa
diminuicdo nao afeta o padrdo em individuos adultos, assim, indicando o inicio

de uma mudanga na estrutura genética de populagdes recentes dessa espécie.

A sobrevivéncia e o crescimento de regenerantes de espécies florestais
no sub-bosque, como € o caso dos individuos jovens de E. edulis, depende da
maximizagdo do ganho liquido de carbono (Givnish, 1988), com maiores
valores de area foliar, menor espessura das folhas e maiores conteudos de
clorofilas, resultando em maiores taxas de crescimento, ou da conservacao de
energia e alocagao de carbono para a produgao de substancias de defesa e de
reserva (Kitajima, 1994), resultando em menor crescimento. Dentre os os
atributos funcionais foliares que permitem verificar as estratégias utilizadas
pelas diferentes espécies para lidar com a baixa disponibilidade de luz no sub-
bosque florestal, estdo a massa foliar especifica (LMA), que representa a razao
entre a massa seca da folha por unidade de area, o indice de clorofilas (Cl),
uma medida que estima a quantidade de moléculas de clorofila disponiveis
para absorver a energia da luz do sol, a eficiéncia da conversao e conservagao
da energia da luz durante a fotossintese, obtida por meio da andlise da

emissao da fluorescéncia da clorofila (Cerqueira et al. 2022).

Num estudo conduzido em fragmentos inseridos em paisagens com
diferentes percentuais de cobertura florestal, Cerqueira et al. (2021)
observaram que individuos jovens de E. edulis apresentaram menores valores
de massa foliar especifica (LMA) e maiores valores do indice de clorofilas (Cl)
com o aumento da cobertura de florestas na paisagem, cujos fragmentos
também apresentaram menores valores de abertura do dossel (CO) e,

consequentemente, menor transmissdo de luz para o sub-bosque. Mais
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recentemente, Cerqueira et al. (2025) reportaram que os atributos foliares com
maior plasticidade em relagao a transmissao de luz e com maior potencial para
o0 monitoramento das respostas de individuos jovens de E. edulis em relagao a
disponibilidade de luz em condigbes de sombra natural (floresta) e artificial
foram LMA, o Cl, além da densidade de venacédo (LVD). Em outro estudo
Portela et al. (2021) reportaram que o tamanho dos fragmentos florestais,
independentemente da cobertura de florestas em escala de paisagem, afetou
significativamente o conteudo de massa seca foliar (LDMC), um indicador da
conservagdao do carbono adquirido pela fotossintese e suporte estrutural
(Garnier et al. 2001).

Durante a fotossintese, na cadeia de transporte de elétrons, a energia da
luz do sol é absorvida pelas moléculas de clorofila dos sistemas coletores de
luz, LHCI e LHCII, nos fotossistemas | (PSI) e Il (PSIl), respectivamente. No
PSIl a energia de excitagdo absorvida pelo LHCII é transferida ao centro de
reacdo P680, o qual se oxida ocasionando a reducado da plastoquinona e a
consequente oxidagdo da molécula de agua, no complexo de evolugdo do
oxigénio (Baker 2008; Strasser et al 2010). Durante a absor¢cdo da energia
fisica da luz do sol e a sua transformacdo em energia quimica a partir da
oxidagdo de P680 no PSII, uma pequena parte da energia de excitacdo é
dissipada na forma de calor ou fluorescéncia, gerando uma competicao entre a
dissipagao de energia e a produc¢ao de energia quimica na cadeia de transporte
de elétrons da fotossintese (Baker 2008). Dessa forma, a analise da emisséo
de fluorescéncia da clorofila é considerada uma excelente técnica néo invasiva
e rapida para analisar a vitalidade do aparelho fotossintético e a sua tolerancia

a estresses do ambiente (Baker 2008; Swoczyna et al. 2022).

Sao muitos os parametros obtidos a partir da analise da emissao de
fluorescéncia da clorofila, sendo que o rendimento quantico maximo do PSII
(ou razéo entre a fluorescéncia variavel e a fluorescéncia maxima, Fv/Fm) é
considerado um excelente indicador de eficiéncia fotoquimica da fotossintese e
amplamente utilizado em pesquisas sobre estresse ambiente em plantas
(Swoczyna et al. 2022). Além disso, a fase rapida da cinética de emissao da
fluorescéncia da clorofila, também chamada curva JIP, indica um conjunto de

processos fotoquimicos associados ao PSIl (Tsimilli-Michael 2019). A analise
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dos transientes de emissao de fluorescéncia da clorofila obtida por meio teste
JIP permite calcular inumeros parametros relacionados com aspectos
estruturais, funcionais e conformacionais do PSIl e da cadeia de transporte de

elétrons da fotossintese (Swoczyna et al. 2022).

Entre os parédmetros obtidos a partir do teste JIP, os indices de
performance Plabs e Pltotal representam, respectivamente, a conservacao da
energia dos fétons absorvidos pelo LHCII até a redugdo dos aceptores
intermediarios de transporte de elétrons apds o PSII (Strasser et al. 2004) e a
reducdo dos aceptores finais de elétrons no PSI (Strasser et al. 2010). Dessa
forma, esses parametros permitem investigar a capacidade das plantas em
absorver e conservar a energia que sera utilizada na etapa bioquimica da
fotossintese, sendo excelentes indicadores da vitalidade do processo
fotossintético como um todo, seja em condi¢cdes étimas de crescimento ou sob
estresse ambiente (Swoczyna et al., 2022; Tsimilli-Michael, 2019). Do ponto de
vista ecologico, as amplitudes das respostas desses parametros podem indicar
a ocorréncia de aclimatagao (alteragdes no fenétipo) ou adaptagdes (alteragdes
no genotipo) em relacdo ao ambiente de crescimento (Strasser et al., 2004,
Strasser et al., 2010). Utilizando progénies originadas de quatro plantas
matrizes, sendo duas de um fragmento florestal inserido em paisagem com
83% de cobertura florestal e CO médio de 4,8% e duas de um fragmento
florestal inserido em paisagem com 55% de cobertura florestal e CO médio de
6,7%, Cerqueira et al. (2022) encontraram diferengas no numero de alelos
exclusivos entre progénies dos dois fragmentos, mas nao foi possivel verificar

diferengas na razao Fv/Fm e no indice de desempenho potencial Plabs.

Além de Fv/Fm, Plabs e Pltotal, outros parametros obtidos a partir do
teste JIP, como o fluxo da energia absorvida pelos sistemas coletores de luz
por centro de reacao (ABS/RC), o fluxo de energia capturada por centro de
reacdo (TRo/RC), o fluxo de transporte de elétrons da quinona QA para a
quinona QB por centro de reacédo (ETo/RC) e o fluxo de energia dissipada por
centro de reagao (DIo/RC) tém sido utilizados como indicadores da capacidade
fotossintética de plantas em condigbes 6timas de crescimento ou estresse
ambiente (Strasser et al. 2004). Enquanto Plabs e Pltotal estdo diretamente

relacionados com a conservagao da energia absorvida pelos sistemas
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coletores de luz na cadeia de transporte de elétrons da fotossintese, DIo/RC
(calculado por meio da férmula Dlo/RC = ABS/RC — Tro/RC) esta relacionado
com a capacidade da planta em dissipar o excesso de energia absorvida,
principalmente na forma de calor (Strasser et al. 2004). A dissipagao do
excesso de energia absorvida em plantas expostas ao excesso de luz solar tem
sido reconhecida a muito tempo como um eficiente mecanismo para evitar
danos ao aparelho fotossintético e a ocorréncia do fenébmeno conhecido como
fotoinibicdo da fotossintese (Castro et al. 1995; Krause et al. 2012).
Particularmente em espécies que regeneram no interior de florestas tropicais,
as quais podem ser expostas ao excesso de luz por processos estocasticos,
como a queda de galhos ou mesmo arvores, a autorregulagdo do fluxo de
energia na cadeia de transporte de elétrons pode aumentar as chances de
sobrevivéncia, auxiliando no pleno estabelecimento de seus regenerantes
(Lovelock et al. 1994).

A presenca de alelos exclusivos em populacdes naturais de E. edulis
provenientes de diferentes fragmentos florestais, permite analisar como a
estrutura genética dessas populagdes esta associada ao ambiente bidtico e
abidtico. Além disso, é possivel que as condicdes do ambiente de crescimento
da planta-mde ao longo da sua ontogenia possam moldar a composigao
genética da prole (Roach & Wullf, 1987; Herman & Sultan, 2011; Sultan, 2015).
Contudo, é necessario considerar que a presenca de alelos exclusivos nem
sempre € traduzida em caracteristicas fenotipicas, pois podem estar em
regides neutras do genoma, sem impacto funcional direto (Moritz, 1994). Ou
seja, a auséncia de diferenciagao significativa entre as progénies para atributos
fisioloégicos (Cerqueira et al., 2022) abre precedente para que, além de uma
heranca genética mendeliana classica, mecanismos de heranca materna via
epigenética pode estar atuando na determinagao do fenoétipo (Richards, 2006).
Dessa forma, as plantas podem modificar a aptiddo de seus descendentes
através de efeitos maternos quando as plantas maes se encontram em
ambientes com alto nivel de estresse. De acordo com a epigenética, as
condigcbes ambientais do ambiente de crescimento da planta-mae impactam
diretamente na capacidade de sua prole de lidar com ambientes semelhantes
ou diferentes (Roach & Wulff, 1987; Herman & Sultan, 2011).
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A partir de sementes coletadas de plantas matrizes crescendo em
quatro fragmentos de florestas nativas na regido de Una, Bahia, Brasil, num
gradiente de cobertura florestal na paisagem variando entre 43% e 60% o
presente estudo teve como objetivo investigar se os efeitos do ambiente
materno afetam a expresséao de atributos foliares morfofisioldgicos relacionados
com a conversao e a conservagao da energia da luz em plantas jovens de E.
edulis. Para a conducgao do experimento as plantas (progénies) cresceram num
mesmo ambiente de luz (aproximadamente 65% do pleno sol), em condi¢cdes
otimas de nutricdo mineral e irrigacdo, até atingirem o estagio ontogenético
Jovem IlI. Considerando que as progénies estavam crescendo nas mesmas
condicdes de luz, regime hidrico e nutrientes, as diferen¢as nos seus atributos
funcionais devem estar associadas com o ambiente materno de crescimento.
Assim, a partir da premissa de que o ambiente de crescimento das plantas
matrizes pode afetar a expressdo dos atributos funcionais foliares de suas
progénies, e com base em estudos prévios (Cerqueira et al. 2021, 2022, 2025),

foram testadas as seguintes hipéteses:

(1) Considerando que Cerqueira et al (2021) reportaram a diminuigdo da LMA e
o0 aumento do indice de clorofilas em regenerantes de E. edulis com o aumento
da cobertura florestal na paisagem (com variagéo entre 18% e 80%), espera-se
que, mesmo em um intervalo menor de cobertura florestal, as progénies
provenientes do fragmento com maior cobertura florestal na paisagem
apresentem os menores valores de LMA e os maiores valores do indice de

clorofilas em relagao aos demais.

(2) Considerando que Cerqueira et al. (2022) ndo encontraram diferengas
significativas entre progénies originadas de matrizes crescendo em fragmentos
com coberturas florestais na paisagem contrastantes (com variagéo entre 55%
e 83%) para Fv/Fm e Plabs, espera-se que a faixa de cobertura florestal dos
fragmentos utilizados no presente estudo n&o tenha influéncia nessas variaveis

de emissao de fluorescéncia da clorofila.

(3) Por outro lado, por ser uma espécie que regenera no sub-bosque e cujos
regenerantes sao altamente suscetiveis as variagbes no ambiente fisico (Gatti
et al., 2014; Cerqueira et al. 2021, 2022), quando em condi¢ao de estresse por

desidratacao foliar (um proxy da tolerancia a seca), espera-se que plantas
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originadas de matrizes crescendo em fragmentos com maior cobertura florestal
na paisagem sejam mais suscetiveis a desidratagdo do que aquelas originadas
de matrizes crescendo em fragmentos com menor cobertura florestal na

paisagem.

(4) Considerando que individuos jovens de E. edulis regeneram em ambientes
com baixa transmissao de luz no sub-bosque de florestas naturais (Cerqueira
et al. 2021), espera-se que as plantas originadas de fragmentos com maior
cobertura florestal na paisagem, e menor CO, sejam mais conservativas em
relacdo a radiacdo luminosa absorvida pelos sistemas coletores de luz,
apresentando maiores valores de Plabs e Pltotal e menores valores de DIORC

em relagao ao indice de clorofilas.

Metodologia

1. Area de estudo, amostragem e condicées experimentais

As amostras desse estudo foram coletadas em fragmentos florestais
tropicais na regido de Una, sul da Bahia (Fig.1) e depois o experimento foi
desenvolvido no viveiro da Universidade Estadual de Santa Cruz (UESC) em
llhéus, Bahia, Brasil (14°47'47"S, 39°10'21"W). Através de busca ativa, foram
amostrados 20 individuos em frutificagdo (matrizes) de Euterpe edulis em
quatro fragmentos florestais. De cada matriz foram coletados 50 frutos para a

producao de mudas no viveiro da UESC.
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Fig.1:Mapa com a localizagdo dos frangmentos onde foram amostrados as matrizes de E.
edulis na regido de Una, Bahia, Brasil.

As informacgdes ambientais sobre clima e caracterizagdo da paisagem
foram levantadas por estudos prévios realizados nos fragmentos (Tabela 1). Os
dados de microclima foram obtidos através de um registrador de dados
eletrobnicos — HOBO (Onset), implantado no centro de cada fragmento,
coletando dados por um ano (Leal et al., 2021). O déficit maximo de pressao de
vapor (DPV) foram calculados usando a férmula proposta por (Landsberg
1986). A CO foi calculada usando o Gap Light Analyzer (GLA) (Frazer et al.
1999) através de fotografias hemisféricas obtidas acima de individuos jovens
de E. edulis presentes nos fragmentos. A cobertura florestal na paisagem foi
estimada em varias escalas espaciais, sendo aqui utilizado o buffer de 2000 m
(Cerqueira et al., 2021).

Os fragmentos amostrados apresentaram valores de temperatura do ar
semelhantes, variando de 21°C (minima) e 27°C (maxima). A temperatura
média foi aproximadamente 23°C para todos os fragmentos. As mesmas
condigdes préximas foram encontradas para a umidade relativa do ar e para o
déficit de pressao de vapor do ar (DPV) médio e maximo diurno. O fragmento
24 1 foi o que tinha maior cobertura florestal e menor abertura de dossel. O
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fragmento 50 2 por sua vez, possuia menor cobertura florestal e maior

abertura de dossel.

Os frutos coletados foram despolpados, e as sementes foram medidas
em comprimento e largura. Todas as sementes coletadas diferiram
significativamente, sendo as maiores sementes localizadas no fragmento 35 _2,
que possuia a segunda maior cobertura florestal, e as menores sementes
localizadas no fragmento de menor cobertura, 50 2. Em seguida as sementes
foram colocadas para germinar em areia lavada, dentro de caixas plasticas,
separadas por matriz. Apés a germinagéo, as plantulas serdo transplantadas
para embalagens de PVC com 1,7 L de capacidade, contendo solo florestal.
Todas as plantas foram mantidas sobre as mesmas condi¢ées durante todo o
experimento, de forma que, as diferencas encontradas sejam atribuidas as
suas regides de origem e nado as condigdes do experimento, assim, sendo o

ambiente do experimento neutro.

Tabela 1: Caracterizagao ambiental dos sitios amostrados com bases em variaveis climaticas e
estruturais.

24 1 35 2 50 1 50 2 Pmodel

Cobertura florestal na
paisagem (%) 60 49 44 43

Abertura de dossel (%) 2,9 3,3 4,0 50
Diametro das sementes 11,71+0,044B 12,040,031 A  11,50+0,049C 11,24+0,036D
Temperatura minima (°C) 21,5+0,23 21,22+ 0,24 21,18 +0,28 21,40 £ 0,25
Temperatura maxima (°C) 27,0+0,34 27,13+0,34 27,50 £0,35 27,80 £ 0,37
Temperatura média (°C) 23,96 £ 0,08 23,84 £ 0,08 23,93 +£0,09 24,12 + 0,09
Umidade relativa do ar (%) 92,7+0,31 93,51 £ 0,26 94.07 £ 0,29 93,55 +0,32
DPV média (kPa) 0,24 £ 0,01 0,21 +£0,01 0,20+0,01 0,23+0,01
DPVmax diurno 0,70 + 0,07 0,62 + 0,07 0,65 + 0,08 0,74 £ 0,08

Valores obtidos a partir da base de dados das pesquisas: Leal et al. (2022) e Cerqueira et al.
(2021). Valores significativos do Teste Tukey para o didmetro das sementes, p <0,05.

2. Atributos funcionais foliares

Quando as plantas atingiram o estagio ontogenético Jovem I,
aproximadamente 11 meses apos o plantio nos vasos, foram medidos a area
foliar individual (LA), o indice de clorofilas com o SPAD (Cl), o conteudo de
massa seca da folha (LDMC) e a massa foliar especifica (LMA). A LA foi obtida
por meio de imagens digitais, utilizando o software ImageJ (Abramoff et al.
2004, Brito-Rocha et al. 2017). Para tal, foram obtidas imagens digitais das
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folnas por meio aplicativo OfficeLens (Microsoft, Inc.), utilizando-se um
smartphone e uma folha de fundo branca padrao, a qual continha uma escala
para o célculo posterior da LA. O indice SPAD foi obtido por meio de um
medidor portatil de clorofila SPAD-502 (Minolta, Japao). A LMA foi obtida por
meio da formula LMA = LMd/LA e o LDMC por meio da formula LDMC =
LMd/LMs; onde LMs é a massa fresca saturada da folha e LMd é a massa seca
da folha individual. A metodologia para obtencdo de LMs e LMd esté descrita

abaixo, nos ensaios de desidratacao.

3. Emisséo de fluorescéncia da clorofila e desidratacéo foliar letal

A desidratacao foliar letal foi realizada a partir de uma adaptacéo das
metodologias descritas por Weinberger et al. (1972), Burghardt et al. (2008),
John et al. (2018) e Trueba et al. (2019). No final do dia anterior de cada ensaio
de desidratacdo as plantas foram bem irrigadas e levadas para o laboratorio,
onde foram borrifadas com agua e cobertas com sacos pretos. No dia seguinte,
ao inicio da manha, foi selecionado um foliolo de uma folha madura e
completamente expandidas por planta, nas quais foram colocados os clipes
para aclimatacdo das folhas ao escuro. Apos um periodo de 30 minutos de
aclimatacéao a fluorescéncia da clorofila foi medida por meio de um fluorémetro
portatil Pocket PEA (Hansatech Instruments, UK), para a obtencao da eficiéncia
fotoquimica maxima do fotossistema Il (Fv/Fm), além do fluxo da energia
absorvida pelos sistemas coletores de luz por centro de reagédo (ABS/RC), do
fluxo de energia capturada por centro de reacdo (TRo/RC), do fluxo de
transporte de elétrons da quinona QA para a quinona QB por centro de reacao
(ETo/RC), do fluxo de energia dissipada por centro de reagédo (DIo/RC)
(Strasser et al. 2004), do indice de desempenho potencial para a conservagao
de energia dos fotons absorvida pelo fotossistema Il até a redugdo de
aceptores de elétrons entre os fotossistemas (Plabs) e do indice de
desempenho potencial para a conservagao de energia dos fotdons absorvida
pelo fotossistema Il até a reducdo dos aceptores finais de elétrons no
fotossistema | (Pltotal) (Tsimilli-Michael, 2019 e Strasser 2004). Apds esses
procedimentos, as folhas foram colocadas sob a bancada do laboratério e

pesadas em intervalos de 0, 2, 4, 6, 8, 10, 12 e 24 horas, para a obtencao da
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massa fresca atual da folha durante a desidratagdo (LMde) em cada horario.
Simultaneamente ao momento de cada pesagem, foi medida a emissdo de
fluorescéncia da clorofila. Ao final de cada ciclo de desidratacdo as folhas
foram entdo colocadas em estufa de circulagéo de ar forgcado a 60 °C para a
obtencao da massa seca (LMd). O calculo do teor relativo de agua (RWC) foi
feito a partir dos valores de LMs, LMde e LMd para cada horario de medicéo,
por meio da féormula RWC = (LMde-LMd)/(LMs-LMd).

4. Delineamento experimental e analise estatistica

O experimento foi conduzido em um delineamento inteiramente
casualizado, com amostragem realizada em quatro fragmentos de Mata
Atlantica (sitios), utilizando 5 matrizes por sitio, 10 individuos por matriz e uma
folha por individuo, totalizando 200 individuos (4 x 5 x 10). Cada unidade

experimental correspondeu a uma planta, representada por uma unica folha.

Tabela 2: Atributos morfolégicos e fisiologicos amostrados seguidos por suas caracteristicas,
abreviaturas e unidades.

Tragos Simbolos Unidade
Contetido de matéria seca do foliolo LDMC %
Massa do foliolo por area LMA gm®
Contetdo Relativo de Agua RWC %
Indice de clorofilas SPAD index unitless
Eficiéncia Quéantica Maxima- indicador do potencial Fv/Fm unitless

maximo da fotossintese

indice de Desempenho — indicador da eficiéncia da Plps unitless

absorgao de luz, captura de energia e
transporte de elétrons do PSlI

indice de Desempenho Total — indicador do Pliotar unitless
desempenho fotossintético global da planta
Energia Absorvida por Centro de Reacéo — reflete a ABS/RC unitless

eficiéncia da absorgéo de luz por centro de
reagao ativos.

Energia Capturada por Centro de Reagdo — energia TRo/RC unitless
utilizada para excitagao de elétrons por centro
de reacao, refletindo a eficiéncia do transporte
de elétrons.

Transporte de Elétrons (além de QA-) por Centro de ETo/RC unitless
Reacgédo — energia absorvida, transferida com
sucesso através do sistema fotossintético

Energia Dissipada por Centro de Reag¢do — dissipacao Dio/RC unitless
da energia n&o utilizada durante o processo
fotossintético, geralmente em forma de calor

Contetdo Relativo de Agua — ap6s 12 horas de RWC12 %
desidratagéo

Eficiéncia Quéntica Maxima - apos 12 horas de Fv/Fm12 unitless
desidratagéo
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Energia Absorvida por Centro de Reagéo - apos 12 ABS/RC12 unitless
horas de desidratagao

Energia Capturada por Centro de Reagdo- apos 12 TRo/RC12 unitless
horas de desidratagao

Transporte de Elétrons (além de QA-) por Centro de ETo/RC12 unitless
Reacéo - apos 12 horas de desidratacao

Energia Dissipada por Centro de Reag&o - apos 12 Dlo/RC12 unitless

horas de desidratagéo

Inicialmente os dados de RWC e da razédo Fv/Fm foram relacionados
com os tempos de desidratagdo, sendo possivel observar que no tempo de
aproximadamente 12 horas apo6s o inicio da desidratacao foliar, os valores da
razado Fv/Fm atingiram em torno de 50% em relagdo ao valor medido no tempo
zero (Figura 2). Dessa forma, para as analises posteriores foram selecionados
os valores de LDMC, LMA, SPAD, ABS/RC, TRo/RC, ETo/RC, DIo/RC, Plabs e
Pltotal, além dos valores de RWC, Fv/Fm, ABS/RC, TRo/RC, ETo/RC e DIo/RC
obtidos apos 12 horas de desidratagdo foliar, ou seja, RWC12, Fv/IFm12,
ABS/RC/12, TRoRC12, ETo/RC12 e DIlo/RC12. Os resultados obtidos foram
comparados com o teste ndo paramétrico de Kruskal-Wallis, uma vez que os
dados n&o atenderam aos pressupostos de normalidade (Shapiro-Wilk) e
homogeneidade de variancias (Levene), exigidos pela ANOVA. Quando
identificadas diferengas significativas (p < 0,05), foi aplicado o teste de Dunn

como pos-teste, para identificar os grupos estatisticamente distintos.

Uma Analise de Componentes Principais (PCA) foi realizada com o
objetivo de verificar a correlagdo e agrupamento das variaveis em diferentes
momentos amostrais. Essa abordagem permitiu avaliar se os padrbes de
correlagdo entre as variaveis se mantinham, fornecendo uma melhor

elucidacao da dinamica da espécie em diferentes sitios.

Foi realizada uma regressao linear entre os valores do indice SPAD e o
Plabs, Pltotal e DIo/RC no tempo zero, considerando um conjunto de matrizes
para cada fragmento. Essa abordagem permitiu avaliar a forca e a diregao das
relagdes estudadas, contribuindo para a identificacdo de possiveis tendéncias
ou padrboes de resposta. Todas as analises estatisticas foram realizadas no
ambiente R (version 4.4.1; R Core Team, 2024).

65



| FVIFm (Média)
RWC (Média)

0 2 4 1

2 14 16 24 0 2 4 6 8 C 1 1 16 24
Tempo (horas)

10 2 4
Tempo (horas)

Fig.2: Decréscimos na eficiéncia fotoquimica maxima do fotossistema ll(Fv/Fm) (A) e no teor
relativo de agua (RWC) (B) em fungéo do tempo de desidratagéo foliar para plantas de Euterpe
edulis no estagio ontogenético Jovem ll, cujas sementes foram coletadas de plantas matrizes
em quatro fragmentos florestais (sitios) na regido de Una, Bahia, Brasil.

Resultados

A anadlise da PCA para os sitios amostrados no tempo zero foi
responsavel por 76,3% da variagao dos dados (Fig. 3). Plabs, Pltotal e ETo/RC
contribuiram positivamente para a Dim1, ao passo que possuem uma
correlagdo negativa com ABS/RC, TRo/RC e DIo/RC.A LMA e o LDMC foram
os atributos foliares que tiveram a maior contribuicdo para a Dim2, e estédo
fortemente correlacionadas entre si. Ha uma separacao entre sitios, sendo sitio
com cobertura de 60% (24 _1) o fragmento mais a direita da Dim1 e o
fragmento com cobertura de 49%, (35_2) mais para a esquerda. O fragmento
com cobertura de 44% (50_1) esta centralizado e o fragmento com cobertura
de 43% (50_2) possui uma pequena inclinagdo para o lado esquerdo; contudo
a sobreposicdo de ambos indica similaridade entre os mesmos. A PCA apods 12
horas de desidratacao foi responsavel por 81,5% da variacdo total dos dados
(Fig. 4). Enquanto para a PCA no tempo zero ndo ha nenhuma variavel com
relacdo fortemente negativa para a Dim2, o oposto ocorre aqui, nao tendo
nenhuma variavel positivamente relacionada com Dim2. As variaveis
ABS/RC12, TRo/RC12, DIo/RC12 e ETo/RC12 apresentaram relacdes
negativas para a Dim1 e apresentaram correlagées negativas com Fv/Fm12 e

RWC12. Além disso, Fv/Fm12 e RWC12 apresentaram relagdes positivas para
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Dim1, sendo as variaveis com maior magnitude do PCA. Os fragmentos 24 _1 e
50_1 apresentam maior homogeneidade dos dados, ao passo que 50_2 possui
maior sobreposicdo com os demais sitios e maior heterogeneidade dos dados.
Os fragmentos 35 2 e 50 2 estdo em sua maior parte no quadrante direito
inferior, sendo as variaveis Fv/Fm12 e RWC12 aquelas que apresentaram as

maiores magnitude para esses fragmentos.

25
< Sitio

- [@] 24_1
[}

00 .| [e] 352
o l®] 50_1
E (@] 50_2
a ETo.RCO

-2.5

Dim1 (57.2%)

Fig. 3: Analise de Componentes Principais (PCA) aplicada as variaveis amostradas em plantas
Jovem Il de E. edulis provenientes de sementes coletadas de matrizes em quatro fragmentos
florestais, em dois momentos distintos. Dados obtidos no tempo 0. As elipses representam a
dispersédo dos individuos por sitio (95%), e as setas indicam a direcdo e contribuicdo das
variaveis.
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Fig. 4: Analise de Componentes Principais (PCA) aplicada as variaveis amostradas em plantas
Jovem Il de E. edulis provenientes de sementes coletadas de matrizes em quatro fragmentos
florestais, em dois momentos distintos. Dados obtidos apds 12 horas de desidratacdo. As

elipses representam a disperséo dos individuos por sitio (95%), e as setas indicam a diregao e
contribuigao das variaveis

Os resultados apontaram que ha uma relagao significativa para todos os
atributos funcionais foliares analisados, com excecao do indice SPAD (Tabela
3). O fragmento com cobertura de 43% (50_2) foi o mais similar dentre os
demais, apresentando semelhanga com um ou mais em todas as variaveis
amostradas. Os fragmentos com cobertura de 60% (24_1) e cobertura de 49%
(35_2) foram os que mais diferiram entre si e os demais. Os maiores valores
médios de LDMC, LMA, ABS/RCO, Dio/RC0O, TRo/RC0O, RWC12 e Fv/Fm12
foram obtidos para as plantas originadas de matrizes do fragmento 35 2. Ao
passo que os maiores valores médios de Fv/FmO0, Plabs0, Pltotal0, ABS/RC12,
DIlo/RC12, TRo/RC12 e ETo/RC12 foram obtidos para as plantas originadas de
matrizes do fragmento 24 1. Apenas para a variavel ETo/RCO os maiores
valores médios foram obtidos para as plantas originadas de matrizes do sitio
com cobertura de 44%(50_1). Para o fragmento 50 2 os valores médios dos

atributos funcionais foliares analisados foram sempre intermediarios, as vezes

68



estatisticamente semelhantes aos valores maximos (LDMC, ABS/RCO,
DIo/RCO, TRo/RCO, ETo/RCO, RWC12 e Fv/IFm12) ou as vezes
estatisticamente semelhantes aos valores minimos (LMA, Fv/FmO, PlabsO0,
Pltotal0, ABS/RC12, DIo/RC12, TRo/RC12 e TRo/RC12) entre os quatro

fragmentos analisados nesse estudo.

Tabela 3: Comparagao dos atributos foliares avaliados em individuos do estagio ontogenético
Jovem |l de E. edulis em quatro fragmentos florestais através do teste de Kruskal-Wallis, para
cada variavel esta apresentado a mediana, média e erro padrao, seguidos pelo valor estatistico
do teste estatistico (KW) e o valor de significancia (p).

24 1 352 50_1 50_2
Média Média Média Média KW Progel

LDMC | 43,17+0,49 B 4556+021 A 44,35:0,33 B 44,73:0,47 AB 21,987 6,56E-05
SPAD | 31,6740,92 31,92+0,82 31,28+0,65 32,25+0,96 0,316 0,956909
LMA | 62,64+257 B 7879+128 A 69,70+177 B 6833+149 B 35965 7,62E-08
Fv/Emo | 0,810,002 A 0,78+0,002 B 0,80+0,002 C 0,79+0,002 BC 35558 9,29E-08
ABS/RCO| 1,39£003 B 1624003 A 151:x002 A 152+003 A 22,017 647E-05
DIo/RCO | 0,26£0,009 C 0,34#0,11 A 0,30:009 B 0,31+0,09 AB 30,496 1,09E-06
TRo/RCO| 1124002 B 1,27#002 A 1,21:¥002 A 1,20:002 AB 17,938 0,000453
ETo/RCO | 0,380,004 A 0,36:0,002 B 0,380,002 A 0,37+0,005 AB 11,155 0,010919
Plabso| 177¢0,10 A 1,06+0,06 B 1234+008 C 1330,10 BC 26,579 7,22E-06
PlITotalo| 0.61#0,03 A 036001 B 045:002 B 046+003 B 31,707 6,03E-07
RWC12| 5.80+0,34 C 14,27+117 A 8,95:0,63 B 12,96+1,77 AB 55493 539E-12
FvwEm12 | 0,140,015 C 0,22+0,018 A 0,16+0,006 B 0,210,017 AB 23,803 2,75E-05
ABS/RC12 | 12.95¢1,01 A 7,83+0,75 B 871:058 B 849+0,72 B 30,168 1,27E-06
Dlo/RC12 | 11,45¢1,00 A 6,49+0,74 B 7,41x056 B 7,15+0,71 B 29,255 198E-06
TRo/RC12 | 1,50£0,022 A 1,330,024 B 1,30+0,026 B 1,234+0,024 B 31,338 7,22E-07
ETo/RC12 | 0,530,018 A 0,400,011 B 0,480,013 C 0,430,018 BC 38518 2,2E-08

Abreviagdes e unidades dos atributos foliares sdo apresentados na Tabela 2.

As analises de regressédo entre o indice SPAD e os valores de Plabs
(Fig. 5 A) e PltotalO (Fig. 5B), indicaram rela¢des positivas entre os conteudos
de clorofilas e os indices de desempenho para as plantas originadas de
matrizes dos quatro fragmentos analisados nesse estudo. Os fragmentos 24 1
e 35 2 apresentaram os maiores e menores valores de Plabs0 e PltotalO por
conteudo de clorofilas, respectivamente, ao passo que as plantas originadas de
matrizes dos fragmentos 50 _1 e 50_2 apresentaram valores intermediarios. Por
outro lado, as regressdes entre o indice SPAD e DIo/RC (Fig. 6), foram

negativas para os quatro fragmentos. Contrariamente ao que foi observado
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para Plabs0 e Pltotal0, as plantas originadas de matrizes dos fragmentos 35 2
e 24 _1 apresentaram os maiores e menores valores de DIo/RCO. Nas trés
situagdes (Fig.4 A e B, Fig.5), os valores de Plabs0, Pltotal0 e DIo/RCO foram
intermediarios. Para todas as regressdes os valores de R? foram superiores a
0,30 para os fragmentos 24 1 e 35_2 (Tabela 4). Por outro lado, os valores de
R? para as regressoes entre SPAD e Pltotal0 e DIo/RCO foram menores do que
0,20 para o fragmento 50_1. Apesar disso, todas as regressdes apresentaram

valores de P significativos.

Sitio
[[] 241
[[] 352

20 30 40 50 D 50‘1
SPAD D 50_2

0.9

06

PiTotal0

0.3

20 30 40 50
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Fig. 5: Relagcdes entre o indice SPAD com os indices de desempenho potencial de
conservagao de energia no tempo zero, Plabs0 (Fig. 5A) e Pltotal0 (Fig. 5B), para plantas de
Euterpe edulis no estagio ontogenético Jovem |l originadas de matrizes em quatro fragmentos
florestais (sitios) na regido de Una, Bahia, Brasil.

0.7

0.6

0.5

Dlo.RCO

0.4

0.3

0.2

Sitio

[7] 24 1
[] 352
[-] 50_1
[(] 502

20

30

40

SPAD
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Fig. 6: Relagbes entre o indice SPAD com o fluxo de energia dissipada por centro de reagéo
(Dlo/RCO), para plantas de E. edulis no estagio ontogenético Jovem Il originadas de matrizes

em quatro fragmentos florestais (sitios) na regido de Una, Bahia, Brasil.

Tabela 4: Parametros das regressoes lineares entre o indice SPAD com Piabs0, Pitotal0 e
Dio/RCO para cada fragmento amostrado e seus respectivos coeficientes das equacgdes,
coeficientes de determinagéo (R?) e valores de significancia (p).

SPADxPIlabs SPADxPItotal SPADxDIo/RC

R2 0,50 0,50 0,32

24 1 Equacéo y =0.08x +-0.88 y =0.03x +-0.29 y =-0.01x + 0.45
p 3.00E-06 3.00E-06 5.00E-04
R? 0,49 0,36 0,33

35_2 Equagéo y = 0.05x + -0.65 y =0.01x + -0.02 y=-0.01x + 0.5
p 2.80E-09 1.50E-06 5.30E-06
R? 0,30 0,12 0,13

50_1 Equacéo y=0.07x +-0.84 y =0.01x +-0.01 y =-0.01x + 0.47
p 9.10E-05 0.017 0.014
R? 0,38 0,24 0,34

50 2 Equacéo y =0.07x + -0.79 y =0.02x + -0.03 y =-0.01x + 0.51
p 9.8e-06 7.9e-04 3.20E-05
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Discussao

A folhas sdo 6rgdos que possuem grande plasticidade em relagdo aos
seus atributos morfolégicos e fisiologicos (Rozendaal et al. 2006). Dessa forma,
por meio da mensuracao desses atributos € possivel investigar a histéria das
interacdes entre planta e ambiente (Reich et al., 2003; Diaz et al., 2013; Caruso
et al., 2020). A LMA é um atributo foliar que pode ser vinculado com a
resisténcia ao estresse hidrico, uma vez que folhas com maior LMA s&o mais
resistentes e mais espessas (Larcher, 2003; Niinemets, 2006; Poorter et al.,
2009). Apesar de a LMA geralmente apresentar pouca ou nenhuma variagao
entre individuos da mesma espécie, em geral maiores valores estéo
associados a individuos jovens de E. edulis crescendo naturalmente em
fragmentos inseridos em paisagens em menores coberturas florestais e com
maior incidéncia de luz no sub-bosque (Cerqueira et al. 2021). No presente
estudo os maiores valores de LMA foram obtidos no sitio 35 2, sem relacao
inversa com a cobertura florestal, ou seja, esse atributo apresentou valores
maiores em condigdes mais sombreadas, contrariando parcialmente a
expectativa da primeira hipotese. Esperava-se também uma relagédo inversa
entre o LMA e a concentracado de clorofila, visto que folhas mais robustas, ou
seja, maior densidade estrutural, geralmente apresentam menor concentragéo
de clorofila por unidade de area (Batool et al.,2024). Contudo, ndo houve
diferenca no indice de clorofila para os sitios, sendo possivel sugerir que as
plantas ajustaram sua anatomia sem comprometer sua capacidade
fotossintética, ou o gradiente de luz foi muito pequeno para acarretar diferengas
na prole. Esses resultados demonstram que ha distintas estratégias em
condicbes intermediarias de luz, onde as folhas mais robustas podem ser
favorecidas na competigdo por recurso, sem atingir aos extremos fisiolégicos,
seja sobre sombra profunda ou exposi¢ao intensa ao pleno sol (Valladares &
Niinemets, 2008).

Outro atributo foliar associado com a resisténcia a seca e altas
temperaturas € o LDMC (Niinemets, 2014), que também apresentou padréo

similar ao LMA, com os individuos jovens originados de sementes coletadas no
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fragmento 35 2 apresentando os maiores valores. Esse padrdo, reforca que,
em niveis intermediarios de cobertura, folhas mais densas e resistentes estéo
sendo mais eficazes. Geralmente, sdo os individuos na fase ontogenética
jovem Il, que, apresentam esses altos valores de LMA e LDMC (Wright et al.
2004; Poorter et al. 2009; Valladares et al., 2016).

Como esperado, os atributos morfolégicos de biomassa e area foliar,
LMA e LMDC, apresentaram uma forte correlagédo quando analisados na PCA
(Fig.3), o que indica que ambos os atributos refletem a mesma estratégia de
uso de recursos. A auséncia de diferenga significativa entre os sitios 35_2 e
50_1, que apresentaram altos valores para ambos os atributos, sugere uma
caracteristica tipicamente relacionada a espécies mais tolerantes a sombra,
que investem em uma estratégia de crescimentos lento (Kitajima & Poorter,
2008; Reich, 2014). Nessa etapa, os individuos jovens Il passam a priorizar a
eficiéncia no uso dos recursos, uma vez que ja estdo mais bem estabelecidos
no ambiente (Gatti et al., 2011; Niinemets, 2006; Wright et al., 2004; Lusk et al.,
2008; Reich, 2014). Contudo, a convergéncia entre LMA e LMDC em cobertura
florestal intermediaria, sugere uma coordenagédo funcional, em relagdo a
eficiéncia do uso de recurso, ndo s6 como esperado para espécies tipicas de
sombra, mas sob condigdes ambientais mais equilibradas e intermediarias
entre luz e umidade. E possivel que essas caracteristicas sejam indicativas de
uma estratégia mais conservadora, onde valores mais altos de LMA e LDMC
possuem uma correlagdo positiva (Fig. 3) com valores mais altos de ABS/RC,
TRo/RC e Dio/RC para os individuos originados de sementes coletadas nos

mesmos sitios (Tabela 3).

Para analisar a eficiéncia fotossintética, a emissao de fluorescéncia da
clorofila a € um 6timo recurso, pois através dela temos acesso a informacdes
sobre o processo de transformacgao de energia fisica da luz em energia quimica
na cadeia de transporte de elétrons (Van Heerden et al., 2007; Baker, 2008;
Papageorgiou e Govindjee, 2004). Por esse motivo é uma técnica amplamente
utilizada em estudos que avaliam as alteracbes fisiolégicas das plantas em
respostas ao estresse ambiente (Kalaji et al., 2016; Toro-Tobén et al., 2022). Os
altos valores encontrados para as variaveis de emissao de fluorescéncia da

clorofila ABS/RC (energia absorvida por centro de reagdo) e TRo/RC (energia
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excitada e transferida por centro de reagao) permite inferir que as folhas estéao
maximizando sua eficiéncia na captagcdo e uso de energia, tendo uma maior
eficiéncia energética (Strasser et al., 2004). Contudo, o alto valor de DIo/RC
revela que ao mesmo tempo, ha mecanismos fotoprotetores como a dissipagao
de calor. Essas respostas tém relacdo com a evitagdao de danos em ambientes
de luz moderada, ou seja, niveis intermediarios de cobertura florestal (Kalaji et
al., 2014; Flexas et al., 2012), onde pode haver luz suficiente para a exigéncia
fotossintética, mas ndo ao ponto de necessitar de protegao extrema ou de

estratégias mais conservativas.

Contrariando a nossa segunda hipétese, foram encontradas diferengas
significativas entre progénies originadas de matrizes crescendo em fragmentos
com coberturas florestais na paisagem contrastantes para Fv/Fm e Plabs, bem
como para os demais parametros derivados do teste JIP. Isso sugere influéncia
do contexto paisagistico sobre a eficiéncia fotoquimica e o desempenho
fisiolégico das progénies, o que destaca a importancia da conservacdo da
paisagem para a manutengao da espécie (Cerqueira et al 2021). Os indices de
desempenho Plabs e Pltotal sdao o6timos parametros para compreender o
desempenho fotossintético das plantas, uma vez que, consideram a
conservacgao de energia além do PSII (Guimaraes et al., 2022). Os resultados
também demostraram que Plabs foi um melhor critério para separar as
progénies, do que o Pltotal, uma vez que para o Pltotal apenas um sitio (24_1)
diferiu significativamente dos demais. Mesmo assim, os maiores valores de
Plabs, Pltotal e Fv/Fm foram observados no sitio com maior cobertura florestal
na paisagem (24 1), sugerindo que plantas presentes em ambientes mais
sombreados conseguem manter uma maior eficiéncia de conservagdo de
energia na cadeia de transporte de elétrons da fotossintese. Esses resultados
condizem com o que é tipico de espécies de sombra (Baker, 2008; Zhuang et
al., 2020). Sendo E. edulis tipica de ambiente sombreados, para seus
individuos em estagio ontogenético jovem (I e Il), terem a fotossintese eficiente
€ crucial para a sobrevivéncia, uma vez que precisam de energia para crescer

e se desenvolver (Larcher, 2003).

As relagdes entre Plabs e Pltotal com Cl séo fortes indicativos de que os

individuos jovens provenientes de sementes coletadas de matrizes crescendo
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no fragmento com maior cobertura florestal na paisagem e menor CO, ou seja,
o fragmento 24 1, apresentam maior conservagao da energia absorvida pelas
moléculas de clorofila do LHCII até a reducao dos aceptores de elétrons apos o
PSIl e ao final da cadeia de transporte de elétrons, apés o PSI. Esse € um
resultado importante e inédito, indicando que o ambiente de regeneragao das
plantas matrizes pode estar influenciando a capacidade de sobrevivéncia de
suas progénies nos ambientes mais sombreados no sub-bosque florestal. A
conservagao da energia apos a fixacdo do carbono atmosférico, ou seja, apds
a etapa bioquimica da fotossintese, como o acumulo de amido nos tecidos do
caule, raiz ou na raquis de plantas com folhas compostas sdo bem conhecidos
e considerados como uma importante estratégia para a sobrevivéncia no sub-
bosque florestal (Kitajima, 1994; Myers e Kitajima, 2007; Poorter e Kitajima,
2007). No entanto, a capacidade da planta em conservar, em curto espaco de
tempo, a energia absorvida na cadeia de transporte de elétrons da fotossintese
pode ser um importante mecanismo, ainda pouco estudado, para a
sobrevivéncia dos individuos juvenis de espécies que dependem da floresta

para a sua regeneragao, como € o caso de E. edulis.

As respostas encontradas em condigdes de estresse (desidratagéo apos
12 horas) revelaram padrdes inversos de Fv/Fm12 e RWC12 em relagdo aos
parametros de performance dos centros de reacao - ABS/RC, TRo/RC, DIo/RC
e ETo/RC (Fig. 4) e cobertura florestal (Tabela 3). O RWC é um indicador do
estado hidrico da planta, que reflete a quantidade de agua do tecido foliar em
relacdo a sua capacidade maxima (Jones, 2007), enquanto ao razdao Fv/Fm
reflete a vitalidade e potencial fotossintético dos centros de reacao (Maxwell &
Johnson, (2000). Assim, a queda acentuada de Fv/Fm no sitio com maior
cobertura florestal (24 _1) e os maiores valores de ABS/RC, TRo/RC, e ETo/RC
indicam que, apesar da redugdo da capacidade fotoquimica, os centros de
reacao ainda estao absorvendo e capturando energia. Contudo, o aumento de
DIlo/RC indica a liberagao do excesso de energia em forma de calor, como uma
forma de evitar danos ao fotossistema Il (PSIl) (Flexas et al., 2012). Essa
combinacao de resultados indica a maior suscetibilidade a perda de agua nos
individuos jovens provenientes de sementes coletadas nas matrizes crescendo

no fragmento com maior cobertura florestal na paisagem. Por outro lado, os
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maiores valores de Fv/Fm12 e RWC12, encontrados no sitio de cobertura
intermediaria (35_2) sugerem que essas plantas conseguem lidar melhor com
condigbes de maior demanda evaporativa da atmosfera e ambientes com maior

troca de energia entre o sub-bosque e a atmosfera acima do dossel florestal.

Todas as progénies aqui estudadas, provenientes de matrizes inseridas
a diferentes graus de abertura de dossel (CO) e cobertura florestal
apresentaram respostas fisioldgicas associadas as condi¢des do ambiente de
origem das plantas-méae. O ambiente em que as mudas foram mantidas desde
a germinagao pode ser considerado neutro, uma vez que foi igual para todos
(Nicotra et al., 2010). Sendo assim, ainda que os mecanismos epigenéticos n&o
tenham sido diretamente testados neste estudo, os padrdes observados sao
consistentes com efeitos maternos ou epigenéticos relatados na literatura a
(Roach, 1987; Herman & Sultan, 2011). Plantas-matrizes que se regeneraram
nos sub-bosques sob condicbes contrastantes podem induzir marcas
epigenéticas duraveis em resposta a esses estimulos ambientais, como
alteragcbes na metilacdo do DNA, detectaveis nas progénies mesmo em
ambientes homogéneos (Herman & Sultan, 2011; Jablonka & Raz, 2009) Em
sua revisao, Da Costa et al. (2024), trouxe que mecanismos epigenéticos como
metilacdo do DNA, modificacbes de histonas e microRNAs sao decisivos na
adaptacao de plantas a estresses abioticos, em especial, luz, temperatura e
agua, ocorrendo de maneira rapida. Desta forma, a memdria materna pode
funcionar como um filtro ambiental, que pode ser transmitida as progénies,
modulando suas respostas fisioldgicas em relagao ao ambiente de crescimento
(Herman & Sultan, 2011; Galloway & Etterson, 2007).

Conclusoes

Individuos de E. edulis no estagio ontogenético jovem Il, descendentes
de matrizes crescendo em diferentes fragmentos florestais da Mata Atlantica,
com variacdo nos fatores ambientais, principalmente na cobertura florestal,
apresentaram diferencas significativas para atributos foliares morfofisiolégicos.
Os dois sitios mais contrastantes foram os de maior cobertura e de cobertura

intermediaria, sendo os de menor cobertura, para a maioria dos atributos
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foliares avaliados, semelhantes entre si e os demais. Nossos resultados podem
auxiliar na tomada de decisdes para a reintroducédo dessa espécie em florestas
naturais degradadas, uma vez que, sabendo que as respostas aqui
apresentadas por E. edulis em relacido ao ambiente de crescimento das plantas
matrizes pode ser uma herangca materna transgeracional, o que facilitaria o
processo de selecdo de sementes, de acordo as caracteristicas do ambiente
degradado. Contudo, sdo necessarios mais estudos para reforgar se essa
heranca de fato ocorre por mecanismos epigenéticos, e mais rapidos, ou se é

uma heranga genética, presente ao longo de geracgdes.
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CONCLUSAO GERAL

Os resultados obtidos nessa tese tiveram como objetivo contribuir para o
avanco do conhecimento cientifico sobre as respostas vegetais aos fatores
bidticos do ponto de vista epigenético. E, a influéncia do ambiente materno sob

as respostas fisioldgicas de suas progénies quando em condigdes de estresse.

Na revisao sistematica, apresentada no capitulo 1, foi evidenciado o avango do
conhecimento sobre a epigenética como um regulador fundamental das
respostas vegetais a fatores abidticos. Contudo, vale ressaltar as lacunas
significativas encontradas, particularmente a escassez de estudos com
especies tropicais e nao-modelo, indicando a necessidade de direcionar a
pesquisa para a compreensao das respostas dessa rica biodiversidade. A
predominancia de estudos em Arabidopsis thaliana e Oryza sativa e 0 uso
frequente do sequenciamento de metiloma de DNA para investigar respostas a
temperatura, agua e salinidade, oferecem uma base metodolégica e conceitual
soélida, mas reforcam o desafio de transpor esse conhecimento para contextos

ecologicos.

No Capitulo 2 investigou como o ambiente das plantas-matrizes, localizadas
em diferentes fragmentos florestais da Mata Atlantica influencia as
caracteristicas morfofisiolégicas de plantas jovens de Euterpe edulis, uma
espécie-chave para a manutencdo dos processos ecoldgicos. Os resultados
revelaram diferencgas significativas nos atributos foliares de individuos jovens
de E. edulis provenientes de matrizes em fragmentos com variagdes de
cobertura florestal. Os fragmentos de maior e intermediaria cobertura florestal
apresentaram as maiores distingdes, enquanto os de menores cobertura se
mostraram mais semelhantes entre si e aos demais. Essa diferenciagao foi
observada em condigdes controladas, o que sugere que ha a possibilidade de
que o ambiente de crescimento das plantas-mae possa induzir efeitos
maternos transgeracionais que moldam o fenétipo da prole, influenciando sua

capacidade de resposta a estresses, como o déficit hidrico.

Compreender que as respostas fisiolégicas de E. edulis podem ser

influenciadas por uma heranga transgeracional, possivelmente mediada por
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mecanismos epigenéticos, aumenta as perspectivas para estratégias de
conservacdo e restauragdo. A selecdo de sementes baseada nas
caracteristicas das plantas matrizes e de seu ambiente de origem pode otimizar
0 sucesso da reintroducdo da espécie em areas degradadas, ao favorecer
propagulos com maior resiliéncia fenotipica adaptada as condigdes locais. No
entanto, € fundamental que futuras pesquisas aprofundem se essa heranca
ocorre por mecanismos epigenéticos, rapidos e reversiveis, ou por heranga
genética mendeliana classica, que atua em escalas de tempo mais longas. A
integracdo dessas abordagens permitira desvendar as interagbes genéticas,
ambientais e fisiologicas, que permitira uma melhor compreensdo para
aprimorar nossa capacidade de prever a persisténcia de espécies vulneraveis

frente as rapidas mudancas ambientais.
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