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RESUMO
Alta intensidade luminosa, altas temperaturas e periodos de déficit hidrico sdo os principais

fatores abidticos capazes de promover ajustes estruturais nas plantas. Em regides semiaridas,
a exemplo da Caatinga, esses fatores estdo relacionados diretamente com a composicao
floristica. Por vezes, espécies vegetais que coexistem em ambientes estressantes como a
Caatinga tendem a desenvolver estratégias adaptativas semelhantes, gerando uma
convergéncia adaptativa. Diante disso, o presente estudo teve como objetivo principal a
realizacdo de uma revisdo sistematica sob a Otica da anatomia foliar, visando tragar o conjunto
de caracteres morfoanatdmicos e o possivel estabelecimento de correlacBes dentre esses
caracteres para as plantas na Caatinga. Para isso foram realizadas buscas sistematicas em
bases de dados bem como a constru¢do de matrizes. Foram coletados dados de 64 espécies
distribuidas em 23 familias botanicas. Nossos resultados demonstraram que caracteres
morfoanatdmicos como epiderme unisseriada (96,6%), tricomas (81%), parénquima lacunoso
multiestratificado (76,7%), cristais (76,2%), cuticula (74,6%), mesofilo do tipo dorsiventral
(72,9%), folha anfiestomatica (62,7%) e parénquima palicadico uniestratificado (40,4%) sdo
0s mais reportados para a Caatinga dentre as espécies analisadas. Além disso, a localizacao
dos estdbmatos acima ou a mesmo nivel das células epidérmicas teve maior ocorréncia (92,6%)
entre as espécies quando comparada com estdmatos afundados em criptas e/ou sulcos (7,4%).
CorrelagcGes positivas entre a espessura dos tecidos do mesofilo, epiderme e cuticula foram
observadas. A analise de ordenacdo demonstrou que cuticula conspicua, parede anticlinal da
célula epidérmica adaxial e abaxial reta e/ou sinuosa, hipoestomatia, anfiestomatia, mesofilo
dorsiventral, mesofilo isobilateral, tricomas tectores e glandulares, cristais, esclerénquima,
colénquima, parénquima palicadico uniestratificado, biestratificado e/ou multiestratificado,
parénquima lacunoso uniestratificado, biestratificado e/ou multiestratificado compdem o
conjunto de caracteres mais compartilhados entre as espécies aqui avaliadas, o que caracteriza
uma possivel convergéncia adaptativa. A partir dessa revisdo foi possivel tracar o conjunto de
estratéegias morfoanatbmicas mais compartilhadas entre as espécies analisadas e,
adicionalmente, o estudo dessas estratégias permitiu discutir a relevancia desses caracteres

para um ambiente semiarido.

Palavras-chave: anatomia foliar; caatinga; convergéncia adaptativa; florestas secas; xerofitas.



ABSTRACT
High light intensity, high temperatures and periods of water deficiency are the main abiotic

factors capable of promoting structural adjustments in plants. In semi-arid regions, such as the
Caatinga, these factors are directly related to the floristic composition. Sometimes, plant
species that coexist in stressful environments like the Caatinga tend to develop similar
adaptive strategies, generating an adaptive convergence. Therefore, the main objective of the
present study was to carry out a systematic review from the perspective of leaf anatomy,
aiming to trace the set of morphoanatomical characters and the possible establishment of
correlations between these characters for plants in the Caatinga. For this, systematic searches
in databases and also the construction of matrices were performed. Data were collected from
64 species distributed in 23 botanical families. Our results showed that morphoanatomical
characters such as uniseriate epidermis (96.6%), trichomes (81%), multistratified spongy
parenchyma (76.7%), crystals (76.2%), cuticle (74.6%), mesophyll of the dorsiventral type
(72.9%), amphistomatic leaf (62.7%) and unistratified palisade parenchyma (40.4%) are the
most reported for the Caatinga among the analyzed species. Furthermore, the location of
stomata above or at the same level as the epidermal cells was more frequent (92.6%) among
species when compared to stomata sunk in crypts and/or grooves (7.4%). Positive correlations
between the tissue thickness of the mesophyll, epidermis and cuticle were observed. The
ordination analysis showed that conspicuous cuticle, anticlinal adaxial and abaxial epidermal
cell wall straight and/or sinuous, hypostomatia, amphistomia, dorsiventral mesophyll,
isobilateral mesophyll, tector and glandular trichomes, crystals, sclerenchyma, collenchyma,
palisade parenchyma unistratified, bistratified and /or multistoried, unistoried, bistoried and/or
multistoried spongy parenchyma make up the most shared set of characters among the species
evaluated here, which characterizes a possible adaptive convergence. From this review, it was
possible to trace the set of morphoanatomical strategies most shared among the analyzed
species and, additionally, the study of these strategies allowed us to discuss the relevance of

these characters for a semiarid environment.

Keywords: adaptive convergence; dry forests; leaf anatomy; caatinga; xerophytes.
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1 INTRODUCAO

As condi¢des edafocliméticas sdo importantes para a determinagdo da composicao
floristica em diferentes escalas. Fatores abidticos como a intensidade luminosa, temperatura e
disponibilidade hidrica sdo determinantes para modificar a composicdo e a estrutura
vegetacional, bem como os diversos tracos funcionais das plantas (NEVO et al., 2000;
GUERFEL et al., 2009). Em Florestas Secas ao redor do globo, em que plantas estdo
submetidas a diferentes estresses, principalmente aqueles relacionados ao déficit hidrico, séo
necessarios ajustes estruturais no corpo vegetal, especialmente na folha. Adicionalmente, a
folha tem sido considerada um oOrgdo de grande plasticidade fenotipica, a qual pode
individualmente favorecer ajustes da planta as condi¢cdes ambientais que variam tanto espacial
guanto temporalmente nas Florestas Secas (NEVO et al., 2000; GUERRA; SCREMIN-DIAS,
2018).

A Caatinga, que compreende uma Floresta Seca situada principalmente no semiarido
nordestino brasileiro, caracteriza-se por periodos de estiagem gque podem se estender de sete a
nove meses durante o ano, alta intensidade luminosa e altas temperaturas (PRADO, 2003).
Todavia, a Caatinga detém grande diversidade vegetal com diversas estratégias adaptativas,
tais como as mudancas morfoanatdmicas que incluem, por exemplo, microfilia, espinhos,
aumento na densidade de tricomas e aumento na espessura do mesofilo (FAHN; CUTLER,
1992; DICKSON, 2000). Esse conjunto de estratégias adaptativas das plantas da Caatinga
permitem a tolerancia aos estresses ambientais e é determinante na assinatura funcional dessa

flora.

A intensidade de estresse ambiental pode estar relacionada a expressdo de convergéncia
adaptativa nas comunidades vegetais (CHAPIN et al., 1993). Isso se traduz quando os tragos
funcionais sdo similares entre as espécies que coexistem, mesmo sem estarem préximas
filogeneticamente, o que caracteriza uma convergéncia adaptativa. Estudos acerca da
convergéncia adaptativa entre plantas vem se tornado uma importante ferramenta para o
melhor entendimento dos papéis desempenhados pelos tracos funcionais nas diferentes
comunidades (AGRAWAL,; FISHBEIN, 2006). Adicionalmente, a estruturacdo dos tragos
funcionais permite caracterizar as respostas das comunidades de plantas as mudangas

ambientais, que tém sido propostas a partir de diferentes cenarios e ambientes, como
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exemplificado a partir do aumento da temperatura e reducdo das chuvas previsto para as areas

semiaridas do Brasil.

Nesse contexto, o presente trabalho teve como objetivo principal a realizacdo de uma
revisao sistematica sob a oOtica da morfoanatomia foliar de plantas do semiarido nordestino,
visando entender o estabelecimento de correlagdes entre esses caracteres e quais conjuntos de

estratégias morfoanatdmicas sdo expressas por esses vegetais.
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2 FUNDAMENTAGCAO TEORICA

2.1 CAATINGA: CARACTERISTICAS GERAIS, CLIMA E VEGETACAO

A Caatinga € um tipo de floresta tropical sazonalmente seca com alta diversidade
bioldgica. Esse dominio fitogeografico abrange uma area de 844.453 km?, que equivale a
cerca de 10,1% do territério nacional, e ocupa a quarta posicdo em extensdo dentre 0s
dominios fitogeograficos ocorrentes no Brasil (IBGE, 2019). A Caatinga esta quase que
restrita ao nordeste brasileiro, ocorrendo nos seguintes estados: Piaui, Ceara, Rio Grande do
Norte, Paraiba, Pernambuco, Alagoas, Sergipe, Bahia e na regido sudeste do pais, no estado
de Minas Gerais (IBGE, 2019). Apesar da grande extensdo, seu estado de conservacdo é
preocupante, pois apenas 36% de sua area total esta inserida em unidades de conservagao, e

somente 1% corresponde a areas de protecdo integral (FREIRE et al., 2018).

O clima da Caatinga é classificado como semiarido, com temperaturas médias elevadas,
entre 25° e 30°C, e baixos niveis de precipitacdo, que oscilam tipicamente entre 400 e 1200
mm ao ano (TABARELLI et al.,, 2018). Outros fatores também colaboram para que a
Caatinga seja considerada uma floresta seca, tais como: alta radiacdo solar, baixa
nebulosidade, baixas taxas de umidade relativa do ar e evapotranspiracdo potencial anual
elevada (LEAL; TABARELLI; SILVA, 2003). Segundo Tabarelli et al. (2018), a Caatinga
estd longe de ser um ambiente homogéneo, pois nos planaltos as médias anuais de

temperatura sdo mais baixas e o nivel de precipitacdo chega a atingir 1800 mm por ano.

Os solos de ambientes semiaridos sdo bastante varidveis e sua composicdo esta
estritamente relacionada com a regido ao qual eles se encontram inseridos. No entanto, em
geral, a Caatinga apresenta solos pouco desenvolvidos, com baixa concentracdo de matéria
organica, baixa profundidade e permeabilidade, e com frequentes erosées (GANEM, 2017).
As caracteristicas edafoclimaticas podem ser um fator limitante para a produgdo primaria,
porém, essas mesmas caracteristicas também podem ser consideradas como determinantes da
alta diversidade vegetal (ALVEZ; ARAUJO; NASCIMENTO, 2009) e das diferencas
fitossocioldgicas da Caatinga (OLIVEIRA et al., 2019).

A vegetacdo desse dominio apresenta caracteristicas adaptativas que possibilitam a
sobrevivéncia sob distintos estresses, tais como hidrico, luminoso e nutricional
(FERNANDES; QUEIROZ, 2018). Segundo Leal, Tabarelli e Silva (2003), a vegetacdo da
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Caatinga é classificada como floresta arbustiva-arbdrea, em sua maioria de pequeno porte,
com presenca de microfilia e espinhos, contendo espécies lenhosas caducifolias e herbaceas
anuais. Além disso, a maioria desses vegetais estabelecem uma sincronia entre a estacao
chuvosa/disponibilidade hidrica e a producdo de novas folhas/flores, aproveitando esse curto
periodo para completar o seu ciclo reprodutivo (FERNANDES; QUEIROZ, 2018).

A flora da Caatinga é diversa, abrigando cerca de 3347 espécies de angiospermas,
distribuidas em 962 géneros e 153 familias (FERNANDES; CARDOSO; QUEIROZ, 2019).
Ainda segundo esses autores, 0 extrato herbaceo representa cerca de 56,3% da diversidade de
espécies, ficando entdo as espécies lenhosas com 43,7% dessa diversidade. As familias
botanicas com maior diversidade na Caatinga sdo: Fabaceae, Euphorbiaceae, Poaceae,
Asteraceae, Rubiaceae, Malvaceae, Cyperaceae, Convolvulaceae, Apocynaceae,
Bromeliaceae e Cactaceae (QUEIROZ et al., 2018; ATHIE-SOUZA et al., 2019). Fabaceae se
destaca com o maior nimero de espécies endémicas, seguida de Euphorbiaceae, Cactaceae,
Bromeliaceae, Malvaceae e Apocynaceae (FERNANDES; CARDOSO; QUEIROZ, 2019).

A alta diversidade de familias de plantas na Caatinga reflete 0 mosaico de ambientes
dentro deste dominio (SOUZA et al., 2019). Fabaceae, Euphorbiaceae, Asteraceae, Rubiaceae
e Malvaceae destacam-se em qualquer estudo floristico dentro da Caatinga, pois apresentam
amplas formas de crescimento, ocupando diferentes nichos no dominio (FERNANDES;
CARDOSO, DE QUEIROZ, 2019). Apesar da grande representatividade dessas familias
botanicas demonstrar a capacidade que seus representantes possuem em se ajustar as
diferentes fisionomias dentro da Caatinga, muito ainda deve ser compreendido no que diz
respeito aos efeitos dos fatores abidticos e bidticos sobre essas plantas, principalmente quando
leva-se em consideracdo os cenarios de mudancas climaticas, onde muitos modelos predizem
a desertificacdo de areas de florestas (VIEIRA et al., 2020; OLIVEIRA et al., 2021), maior

sazonalidade e aumento da aridez dentro dessas regides (COSTA et al., 2020).

2.2 ADAPTACOES MORFOANATOMICAS FOLIARES DE PLANTAS DE AMBIENTES
SEMIARIDOS

Plantas de ambientes semidridos (i.e., xerofitas) possuem caracteristicas morfoldgicas,
fisiolégicas e anatdmicas que auxiliam o seu estabelecimento e sobrevivéncia frente aos
estresses presentes nesse ambiente. A folha, por ser um 6rgdo com alta plasticidade, torna-se

um modelo de estudo para a observacdo dessas caracteristicas, j& que seu crescimento e
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desenvolvimento pode ser influenciado por fatores ambientais como: temperatura, intensidade
luminosa e disponibilidade hidrica (ESPIRITO SANTO; PUGIALLI, 1999; NEVO et al.,
2000; GUERFEL et al., 2009).

Plantas de regides semiaridas geralmente tém sido reportadas como caducifdlias,
evitando o periodo seco, reduzindo assim a &rea de transpiracdo atraveés da perda das folhas
(BARROS; SOARES, 2013; OLIVEIRA et al., 2020). De acordo com Barros (2010) a
predominancia de espécies caducifolias nessas regides sugere que a reducdo da transpiracao
no periodo seco pode compensar o0 gasto energético na producdo de novas folhas. Por outro
lado, hé& espécies em regides semiaridas que mantém as folhas o ano todo (SILVA et al.,
2015). Independente da manutencao foliar em periodos secos, considerados criticos, algumas
adaptacdes morfoanatdmicas sao necessarias para garantir a sobrevivéncia dessas plantas em

condicgdes semidridas.

A epiderme € a primeira barreira de defesa dos vegetais contra estresses do ambiente
(DICKISON, 2000). O espessamento da cuticula e a formacéo de revestimento ceroso podem
conferir caracteristicas adaptativas para as plantas de ambientes semiaridos (FAHN;
CUTLER, 1992; FIGUEIREDO et al., 2015). Essas caracteristicas podem auxiliar na
diminuicdo da perda de dgua para 0 ambiente e na reducdo da absor¢do da radiacdo excessiva
(FIGUEIREDO et al., 2015). Maiti et al. (2016) reportaram que 0 revestimento ceroso esta
relacionado a refletdncia da radiacdo solar, reduzindo assim a temperatura foliar. Alguns
estudos tém demonstrado que a composicdo da cuticula pode ser determinante na reducdo das
taxas transpiratéria (RIEDERER e SCHREIBER, 2001). Consequentemente, algumas
espécies em regides semidridas podem apresentar cuticulas pouco espessas, mas com
composicao efetiva a reduzir transpiracdo, sendo uma estratégia compreendida para minimizar
custos de construcdo foliar (JORDAAN e KRUGGER, 1998).

Como resposta a alta radiacdo solar, plantas xerdfitas podem apresentar epiderme ou
hipoderme multisseriada. Essa condicao pode ser gerada principalmente para suprir a falta de
tricomas nesse tecido (FAHN e CUTLER, 1992). Ademais, a reducdo no tamanho celular e a
parede celular anticlinal reta das células epidérmicas sdo atributos associados as plantas de
ambientes secos, e parecem ter relagdo com a deficiéncia hidrica e exposicdo a intensa
radiacéo solar (KIM et al. 2005; GUERRA e SCREMIN-DIAS, 2018).
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A presenca de tricomas nas folhas é considerada uma adaptacdo a ambientes secos
(FAHN e CUTLER, 1992), pois essas estruturas atuam frente a fatores bioticos e abidticos.
Dentre as fungdes desempenhadas pelos tricomas podemaos citar: diminuicdo da perda de agua
na transpiracdo, protecdo dos tecidos contra radiacdo solar e protecdo contra herbivoros
(MANETAS, 2003; BARROS e SOARES, 2013; KARABOURNIOTIS et al., 2019). Os
tricomas também sdo importantes estruturas para o funcionamento eficiente dos estdmatos,
pois fornecem protecdo ao aparelho estomatico, permitindo que as trocas gasosas ocorram em
condi¢cdes mais amenas (BARROS e SOARES, 2013). A densidade e a localizacdo dos
estdbmatos na folha também sdo aspectos que podem variar referente as condi¢cGes ambientais.
Estématos afundados em criptas ou sulcos promovem protecdo contra a alta exposi¢édo solar e
consequentemente promove a economia hidrica (MAITI et al., 2016; DORKEN e LEPETIT,
2018). Estbmatos menores e mais numerosos estdo associados a episodios de déficit hidrico
(DICKISON, 2000; GUERFEL et al., 2009). Folhas anfiestomaticas (i.e., com estdmatos
presentes em ambas as faces da epiderme) parecem ser o tipo foliar mais representativo em
plantas xerofitas. Essa caracteristica e a alta densidade de estdmatos proporcionam a planta
uma maior capacidade fotossintética (FIGUEIREDO et al., 2015; DRAKE et al., 2018). Por
outro lado, folhas hipoestomaticas (i.e., com estdmatos restritos a face abaxial) parecem ser
mais vantajosas quando levamos em consideracéo a fotoinibicdo e dessecagédo resultantes da
grande exposicdo solar. A face abaxial da epiderme esta naturalmente menos exposta a
radiacdo solar, logo, folhas hipoestomaticas estdo sujeitas a sofrer menos fotodanos em
relacdo a tipos foliares anfiestomaticos (DRAKE et al., 2018). Segundo Dickison (2000) a alta
densidade estomatica gera altas taxas transpiratorias e consequentemente pode também causar

um efeito de resfriamento na folha.

Em relacdo ao mesofilo, Menezes et al. (2006) descreveram o tipo isobilateral como um
atributo caracteristico de plantas xero6fitas. No entanto, alguns trabalhos recentes
demonstraram também que o mesofilo do tipo dorsiventral é frequente nas xeréfitas
(GUERRA e SCREMIN-DIAS, 2018; FERRARO e SCREMIN-DIAS, 2018; RIBEIRO et al.,
2021; XAVIER e ARRUDA, 2021). Drake et al. (2018) discutiram que tipos foliares
anfiestomaticos e isobilaterais constituem uma vantagem em ambientes aridos, pois diminuem
a distancia entre os estomatos e o mesofilo, resultando em uma melhor eficiéncia do uso de
agua devido a maior condutancia do mesofilo para CO.. Em contrapartida, o tipo foliar
dorsiventral apresenta um arranjo celular que facilita as trocas gasosas e o aproveitamento da
luz (MENEZES et al., 2006; XAVIER e ARRUDA, 2021). O parénquima palicadico exibe
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alto grau de resposta nos oOrgdos fotossintéticos de plantas xerdfitas. Muitas vezes pode
acontecer um aumento da espessura desse tecido, levando-o a ocupar todo ou grande parte do
mesofilo foliar (FAHN e CUTLER, 1992). Em ambientes secos é esperado que 0 parénquima
palicadico seja bem desenvolvido e que o lacunoso ocupe uma por¢do menor do mesofilo
(DICKISON, 2000; GUERFEL et al., 2009). O incremento no nimero de camadas do
parénquima paligadico e o consequente espessamento do mesofilo esté relacionado com uma
maior eficiéncia fotossintética (MAITI et al., 2016), e pode ser considerado uma caracteristica
tipica de plantas xerofitas (PARKHURST, 1978). Mattos Filho (1971), em um trabalho
anatdmico comparativo entre plantas da Caatinga e do Cerrado, demonstrou que o
esclerénquima bem desenvolvido e o parénquima palicadico multisseriado podem constituir
importantes caracteres xeromorficos. A presenca de esclereides e fibras possibilita a planta
uma maior estabilidade do tecido em episodios de estresse mecanico, bem como a prevencao
do colapso celular em periodos de déficit hidrico (DICKISON, 2000). O colénquima também
pode auxiliar na prevencdo do colapso celular através de sua subdivisdo em faixas
longitudinais (FAHN e CUTLER, 1992).

Idioblastos contendo cristais ou compostos fendlicos sdo comumente reportados entre
plantas xerdfitas, sendo considerado um atributo adaptativo (FAHN e CUTLER, 1992;
BARROS e SOARES, 2013; GUERRA e SCREMIN-DIAS, 2018). Os compostos fendlicos
reduzem a absorcdo da luz pelas células epidérmicas, protegendo a folha do superaquecimento
e dos fotodanos, bem como modulando a interacdo planta-animal ao reduzir a herbivoria
(CASTRO e MACHADO, 2006; IZAGUIRRE et al., 2007; RIBEIRO et al., 2021). Ja os
cristais sdo resultado do processo de cristalizacdo devido ao excesso de célcio nas folhas
advindo da perda de agua no processo de transpiracdo (BARROS e SOARES, 2013). Os
niveis de calcio nas plantas sdo tratados como respostas a estresses, ou seja, apresentam
aumento quando relacionados a fatores abidticos como luz e a seca (RAMAKRISHNA E
RAVISHANKAR, 2011).

Embora exista uma gama de trabalhos discutindo as adaptacdes dos vegetais a
ambientes semiaridos, essas discussfes sdo pontuais e isoladas, principalmente quando
levamos em consideracdo estudos realizados no semiérido nordestino (Caatinga), o que
porventura limita a compreensdo da ocorréncia de possiveis convergéncias adaptativas nos

diferentes grupos de plantas.


https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Ramakrishna%20A%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=22041989
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Ravishankar%20GA%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=22041989
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2.3 SINDROMES ADAPTATIVAS

Fatores ambientais determinam padrées ecoldgicos e evolutivos que asseguram a
eficiéncia de mecanismos anatémicos e fisioldgicos nas plantas (FERRARO e SCREMIN-
DIAS, 2018). Os conjuntos especificos de caracteres morfolégicos, anatbmicos ou
fisiologicos podem ser tratados como respostas relacionadas a um tipo de estresse ambiental
(CHAPIN et al., 1993). Entdo, plantas que coexistem podem desenvolver caracteristicas
semelhantes mesmo sem necessariamente apresentar algum grau de parentesco (i.e.,

convergéncia adaptativa).

Os estudos de convergéncia de caracteristicas e consequentes sindromes (i.e.,
associacles recorrentes de caracteristicas) tem se tornado uma importante ferramenta no que
diz respeito ao entendimento das adaptacbes nas comunidades vegetais (AGRAWAL e
FISHBEIN, 2006), bem como na previsdo das respostas da vegetacdo a possiveis mudancas
no ambiente (REICH et al., 2003). Agrawal e Fishbein (2006) propuseram que 0 primeiro
passo para examinar sindromes dentro de uma comunidade vegetal é a identificacdo das

caracteristicas das espécies que ali ocorrem independentemente de suas historias filogenéticas.

O ambiente pode conduzir tipos de sindromes especificas em plantas através da
combinacdo de condicBGes particulares de fatores abidticos e bidticos (AGRAWAL e
FISHBEIN, 2006). Para Agrawal (2020) quando estdo frente a uma mudanca ambiental, as
plantas apresentam uma hierarquia de prioridades de investimentos. Ainda segundo o autor, a
energia para o investimento em novos mecanismos advém de fun¢bes menos importantes no
momento, ou seja, ocorre um redirecionamento de energia para 0S mecanismos que vao

assegurar a aptiddo do corpo vegetal diante nessa nova condi¢do ambiental.

Como discutido anteriormente, as florestas tropicais sazonalmente secas tém o estresse
hidrico como principal fator abidtico, e como consequéncia as plantas apresentam diferentes
estratégias adaptativas (SILVA et al., 2015). Para esse tipo florestal as caracteristicas foliares
sdo indicativos importantes de adaptabilidade (GUERRA e SCREMIN-DIAS, 2018). Grupos
fenoldgicos de plantas, como espécies sempre verdes e espécies caducifolias, sdo exemplos de
estratégia adaptativa desse ambiente. Espécies do mesmo grupo fenoldgico partilham de
caracteres foliares semelhantes no que diz respeito & adaptagdo a seca e herbivoria, como
demonstrado por Silva et al. (2015). A convergéncia de caracteres também é algo esperado
quando tratamos do habito de crescimento, ao comparar folhas de espécies herbaceas vs.
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arbéreas, principalmente no que se refere as condic¢@es climaticas do ambiente (ROSSATTO
et al. 2015).

De fato, os processos de convergéncia e possiveis sindromes adaptativas foliares estdo
estritamente associados aos fatores bioticos e abioticos dentro dos diversos nichos ocupados
pelos grupos vegetais. Portanto, uma abordagem que vise compreender a distribuicdo e
possiveis combinagdes de caracteres morfoanatdmicos foliares dentre as plantas da Caatinga
possibilitaria o entendimento de provaveis sindromes adaptativas que levaram a sua
sobrevivéncia e estabelecimento. Além do mais, essa andlise possibilitaria o melhor
entendimento dos papéis desempenhados pelos caracteres morfoanatdmicos foliares para que

essas espécies resistissem as condi¢des climaticas naturais desse ambiente.
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Resumo

A Caatinga € um ambiente de grande diversidade vegetal, apesar de suas condic¢Ges climaticas
serem por vezes limitantes no que diz respeito ao desenvolvimento do corpo das plantas. Essa
grande diversidade pode estar relacionada com a alta capacidade que as espécies apresentam
em se ajustarem diante das sazonalidades climaticas. Os estudos dos mecanismos que
conferem as plantas a capacidade de se estabelecer em ambientes com estresse recorrente séo
cruciais para entender as possiveis respostas dessas espécies, sobretudo as mudangas no
clima. Nesse contexto, realizou-se uma revisdo sistematica dos caracteres morfoanatdmicos
foliares de espécies da Caatinga com o0 objetivo de tracar os conjuntos de estratégias
morfoanatémicas e suas implicagdes funcionais dentro de uma regido semiarida. Para essa
revisdo foram realizadas buscas em base de dados de trabalhos que abrangessem pelo menos
dois dos trés sistemas de tecidos (revestimento, fundamental e vascular). Foram coletados
dados morfoanatémicos foliares de 64 espécies distribuidas em 23 familias. Esses dados
demostraram que tracos morfoanatbmicos como cuticula, epiderme unisseriada, tricomas,
folha anfiestomatica, mesofilo do tipo dorsiventral, parénquima lacunoso multiestratificado,
parénquima palicadico uniestratificado e cristais sdo o0s tracos morfoanatbmicos mais
representativos para a Caatinga dentre as espécies analisadas. Correlacdes positivas foram
observadas entre os tecidos do mesofilo, epiderme e cuticula. Analises de ordenacdo
demonstraram uma combinacdo de caracteres morfoanatdmicos entre a maioria das espécies
analisadas. Com os dados obtidos através desta revisdo sistematica foi possivel tracar as
estratégias morfoanatémicas foliares mais comumente utilizadas por espécies da Caatinga e
discutir a relevancia desses tracos para um ambiente semiarido.

Palavras-chave: anatomia foliar; florestas secas; semiarido; sindromes adaptativas; xeréfitas

Abstract

The Caatinga is an environment of great plant diversity, despite its climatic conditions being
sometimes limiting with regard to the development of the plant body. This great diversity may
be related to the high capacity of the species to adjust themselves in face of the climatic
seasonality. Studies of the mechanisms that give plants the ability to establish themselves in
environments with recurrent stress are crucial to understand the possible responses of these
species, especially to changes in climate. In this context, we carried out a systematic review of
the leaf morphoanatomical characters of Caatinga species in order to trace the sets of
morphoanatomical strategies and their functional implications within a semiarid region. For
this review we searched in databases for studies covering at least two of the three tissue
systems (coating, fundamental and vascular). Leaf morphoanatomical data were collected



20

from 64 species distributed in 23 families. These data showed that morphoanatomical traits
such as cuticle, uniseriate epidermis, trichomes, amphistomatic leaf, dorsiventral mesophyll,
multistratified spongy parenchyma, unistratified palisade parenchyma and crystals are the
most representative morphoanatomical traits for the Caatinga among the analyzed species.
Positive correlations were observed between the mesophyll, epidermis and cuticle tissues.
Ordering analyzes demonstrated a combination of morphoanatomical characters among most
of the analyzed species. With the data obtained through this systematic review, we can trace
the leaf morphoanatomical strategies most commonly used by Caatinga species and discuss
the relevance of these traits for a semiarid environment.

Keywords: adaptive syndromes; dry forests; leaf anatomy; semiarid; xerophytes

1. Introducéo

Em ambientes com estresses recorrentes, a exemplo da Caatinga, fatores abidticos como
luminosidade, temperatura, e disponibilidade hidrica atuam como filtros ecolégicos moldando
a estrutura da comunidade vegetal (Cadotte & Tucker, 2017). As plantas desses ambientes
estressantes tendem a apresentar aspectos morfoldgicos, fisiologicos e/ou anatémicos
similares devido ao intenso estresse abiotico (Carrijo et al., 2021). O compartilhamento de
caracteres similares por espécies que coocorrem e que nao possuem nenhum vinculo
filogenético é tratado como uma convergéncia de caracteristicas (i.e., sindromes) (Agrawal &
Fishbein, 2006). Estudos acerca das sindromes em plantas podem representar uma ferramenta
para o0 entendimento dos tracos funcionais e da adaptacdo desses organismos aos diferentes
tipos de ambientes, sobretudo para ambientes com estresse recorrente, como em regides
semiaridas.

Nas plantas, a folha, devido a sua alta plasticidade, é o érgao vegetal de maior e mais
rapida resposta as mudancgas no ambiente, configurando ajustes individuais que permitem o
sucesso desses organismos (Gratani et al., 2006). Em regides semiaridas, as plantas
apresentam uma gama de caracteristicas adaptativas foliares, por exemplo: estratégias
fenoldgicas, como espécies caducifdlias; morfoldgicas, como a presenca de espinhos; e
anatdmicas, como o espessamento de tecidos do mesofilo e da cuticula (Fahn & Cutler, 1992;
Dickson, 2000; Oliveira et al., 2020). Essas adaptacdes conferem as plantas melhor
aproveitamento dos recursos ambientais disponiveis, que por sua vez sdo bastante limitados
na Caatinga.

A Caatinga é uma floresta tropical seca de clima semiarido com alta sazonalidade, com
uma precipitacdo maxima anual de 1.200mm e periodos de estiagem que podem se estender
de 7 a 10 meses ao ano (Prado, 2003). Entretanto, mesmo com caracteristicas climaticas
extremas, esse dominio possui grande diversidade de espécies vegetais dotadas de uma
variedade de estratégias de sobrevivéncia. O estudo dessas estratégias, sobretudo as
morfoanatdmicas, & imprescindivel para entender questdes relacionadas a adaptacdo e
estabelecimento das plantas em regifes aridas e semiaridas ao redor do globo. Além disso,
essas investigacdes podem auxiliar na projecéo das respostas das plantas no que diz respeito
as mudancas ambientais, ja que algumas pesquisas com foco no Nordeste brasileiro e na
Caatinga (i. e. Costa et al. 2020; Vieira et al. 2020; Oliveira et al. 2021) ja predizem o
aumento da sazonalidade e consequente aumento da aridez, além de maior desertificacdo de
areas de florestas.

Neste contexto, o presente trabalho teve como objetivo principal a realizacdo de uma
revisao sistematica sob a Otica da morfoanatomia foliar na Caatinga, visando entender o
estabelecimento de correlagbes entre esses caracteres e quais conjuntos de estratégias
morfoanatdmicas utilizadas por essas plantas dentro desse ambiente.
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2. Material e métodos
2.1 Pesquisa da literatura

Para o levantamento de caracteres morfoanatdmicos foliares de espécies da Caatinga
foram realizadas buscas sistematicas nas seguintes bases de dados: Web of Science, Scielo,
Scopus, Science Direct e Google Académico. As buscas foram realizadas entre outubro de
2020 e janeiro de 2021, utilizando as seguintes palavras-chaves e argumentos Booleanos:
(“anatomy” OR “morphoanatomy”) AND (“leaf” OR “leaves”) AND (“caatinga”) OR
“semiarid” OR “brazilian semiarid" OR “brazilian dry forest”). As buscas foram realizadas
em “Topico”, sem filtros, com exce¢ao do Science Direct que, por apresentar uma grande
quantidade de resultados ao realizar a pesquisa, necessitou-se da utilizacdo de filtros para que
a quantidade de resultados se tornasse viavel para avaliagdo (ver Tabela 1). As buscas foram
realizadas sem restricdo por periodo, sendo selecionada qualquer literatura que avaliasse pelo
menos dois dos trés sistemas (revestimento, preenchimento e vascular).

Os trabalhos encontrados foram avaliados em duas etapas: na primeira foi analisado o
titulo, o resumo e as palavras-chaves; na segunda, o texto completo. Em cada etapa foram
excluidos artigos que ndo estavam dentro do escopo da pesquisa. Também foram
incorporados a essa revisdo estudos relevantes na area, de autoria ou coautoria de membros do
Laboratorio de Anatomia Vegetal da UFPE (LAVeg), que eventualmente ainda ndo
estivessem indexados nas bases avaliadas (ver Tabela 1), além disso foram analisados dados
de uma espécie endémica do semiarido brasileiro, a Cenostigma microphyllum (Mart. ex G.
Don) E. Gagnon & G.P. Lewis obtidos a partir de técnicas anatdbmicas usuais, descritas a
seguir.

2.2 Selegdo de caracteres morfoanatdmicos

Foram selecionados os caracteres morfoanatdmicos foliares com maior frequéncia de
citacdo e ocorréncia dentre os estudos e 0s mais representativos para espécies xerofitas
baseado em Fahn e Cutler (1992). A partir dessa selecdo foram construidas duas matrizes,
uma composta por caracteres qualitativos de 59 espécies e outra por caracteres quantitativos
(anélises biométricas) de 16 espécies (ver Tabela 2). Para ambas as matrizes também foram
obtidas as seguintes informaces: (i) espécie; (ii) familia; (iii) habito vegetal; (iv) local de
coleta; (v) dominio fitogeogréfico; (vi) referéncia. As informagdes sobre a distribuicdo das
espécies nos dominios fitogeogréaficos brasileiros, bem como o habito vegetal foram obtidas
através da base de dados Flora do Brasil. O nimero de espécies varia de acordo com cada
caractere morfoanatdmico analisado, pois nem sempre os autores avaliaram 0S mesmos
caracteres em todos os trabalhos.

2.3 Analises mofoanatémicas da espécie Cenostigma microphyllum
2.3.1 Dissociacao epidéermica

Para a caracterizacao da epiderme foliar foi utilizada a solucéo de Franklin que consiste
em uma mistura de peroxido de hidrogénio e acido acético 1:1 (Franklin, 1945). As amostras,
juntamente com a solucdo de dissociacdo, foram colocadas em frascos bem vedados e
mantidos em estufa a 50°C por 12 horas. Apos esse periodo, o material foi lavado em agua
destilada, corado com safranina e montado em Iaminas semipermanentes com glicerina 50%
(Kraus & Arduim, 1997).
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2.3.2 Caracterizagéo de tecidos foliares internos

Apbs a fixacdo, o material foi pos-desidratado em série etanol-butanol terciario (50-
100%), emblocado em parafina histologica (Kraus & Arduim, 1997) e seccionado
transversalmente em micrétomo rotativo. As sec¢des foram coradas com azul de Alcian 1% e
Safranina 1% (Kraus & Arduim, 1997) e montados em béalsamo do Canadé (Bukatsch, 1972).

2.3.3 Anélise dos pardmetros anatémicos

Para as andlises biométricas dos parametros anatdmicos foram realizadas 10 medicGes
(i.e., réplicas) por individuo (total de cinco individuos) para cada caracteristica analisada. Os
parametros avaliados foram: espessura total do mesofilo, espessura do parénquima pali¢adico
e lacunoso, espessura da epiderme na face adaxial e abaxial, e espessura da cuticula na face
adaxial e abaxial. Os registros dos caracteres anatdmicos foram feitos em microscépio optico
Leica DM500 com auxilio do sistema de digitalizacdo de imagem LAS EZ. Para medicgdes
dos tecidos do mesofilo foram registradas imagens no aumento de 40x. As analises das
imagens foram realizadas através do software ImageJ.

2.4 Andlises estatisticas

Para descrever a variacdo das plantas da Caatinga baseada na presenca/auséncia dos
atributos morfoanatdmicos qualitativos foi realizada a NMDS (Non Metric Dimensional
Scaling), que consiste em uma analise de ordenacdo baseada nas distancias de similaridade
entre as amostras e variaveis. Para esta analise foi utilizada a distancia de Bray Curtis e a
MODA para o preenchimento de valores ausentes. Previamente as analises de correlacéo,
realizou-se um teste de Shapiro-Wilk (Zar 1999) para avaliar a normalidade da distribuicdo
dos dados. A correlacdo de Spearman (dados ndo-normais) foi realizada para determinar a
relagdo entre os atributos morfoanatémicos. Os valores de referéncia na anlise de correlagdo
seguiram os critérios definidos por Davis (1971), a seguir: 0 a 0.3 = correlacdo desprezivel,
0.3 a 0.5 = correlagéo fraca, 0.5 a 0.7 = correlacdo moderada, 0.7 a 0.9 = correlacdo forte, e
acima de 0.9 = correlacdo muito forte.



Tabela 1 Resultados das buscas sistematicas nas respectivas bases de dados.
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Base de dados Palavras-chaves e argumentos Booleanos Tipo de busca Filtro Total Rejeitados Duplicados Final

Web of Science ("anatomy" OR “morphoanatomy”) AND ("leaf" OR Tépico Sem filtros 43 39 0 4
“leaves”) AND ("caatinga" OR “semiarid” OR
“brazilian semiarid" OR “brazilian dry forest”)

Scielo ("anatomy" OR “morphoanatomy”) AND ("leaf" OR Tépico Sem filtros 95 93 0 2
“leaves”) AND ("caatinga" OR “semiarid” OR
“brazilian semiarid" OR “brazilian dry forest™)

Scopus ("anatomy" OR “morphoanatomy”) AND ("leaf" OR Tépico Sem filtros 51 50 6 1
“leaves”) AND ("caatinga" OR “semiarid” OR
“brazilian semiarid" OR “brazilian dry forest”)

Science Direct ("anatomy" OR “morphoanatomy”) AND ("leaf" OR Tépico Research article; 726 725 1 1
“leaves”) AND ("caatinga" OR “semiarid” OR Conference
“brazilian semiarid" OR “brazilian dry forest™) abstracts

Google Académico  ("anatomy" OR “morphoanatomy”) AND ("leaf" OR Tépico Sem filtros 176 171 3 5
“leaves”) AND ("caatinga" OR “semiarid” OR
“brazilian semiarid" OR “brazilian dry forest™)

LAVeg - - - - - - 4

Total 1.091 1.078 10 17




Tabela 2 Caracteres morfoanatdmicos foliares qualitativos e quantitativos avaliados nesta revisdo sistematica.
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Regido da folha

Caracteres qualitativos

Caracteres quantitativos

Epiderme

Mesofilo

Comuns a varios tecidos

Folha total

Presenca de cera epicuticular
Conspicuidade da cuticula
NUmero de camadas de células da epiderme
Sinuosidade das paredes das células epidérmicas na face adaxial
Sinuosidade das paredes das células epidérmicas na face abaxial
Tipo de folha quanto a localizagéo dos estbmatos

Posi¢do dos estomatos em relagdo as demais células da epiderme

Tipo de estdmatos

Ocorréncia de tricomas
Tipo de tricomas

Tipo do mesofilo
N° Camadas do parénquima paligadico
N° Camadas do parénquima lacunoso
Presenca de aerénquima
Presenca de colénquima

Presenca/tipo de cristais
Presenca de idioblastos
Presenca de compostos fendlicos
Presenca de fibras
Presenca de esclereides

Espessura da cuticula adaxial
Espessura da cuticula abaxial
Espessura da epiderme adaxial
Espessura da epiderme abaxial

Espessura do parénquima palicadico
Espessura do parénquima lacunoso
Espessura total do mesofilo

Espessura total da folha
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3. Resultados

3.1 Estudos morfoanatdémicos foliares em Plantas da Caatinga

Esta revisdo consistiu em dezessete trabalhos com intervalo entre os anos de 2010 e
2021. Foram coletados dados de 64 espécies (incluindo os dados de C. microphyllum
processada e analisada no presente trabalho) distribuidas em 23 familias botéanicas (ver Tabela
3). As familias mais estudadas quanto a morfoanatomia foliar de plantas na Caatinga nos
artigos avaliados foram Rubiaceae (14 espécies, 21,9%), seguida de Fabaceae (oito espécies,
12,5%), Euphorbiaceae (sete espécies, 10,9%), Heliotropiaceae (seis espécies, 9,3%) e
Amaryllidaceae (cinco espécies, 7,8%). As formas de crescimento mais comuns foram
arbustivos/arbdreas (12 espécies, 18,7%), arboreas (11 especies, 17,2%), herbaceas (10
espécies, 15,6%) e arbustivas (10 espécies, 15,6%) (Tabela 3). Dentre as 64 espécies
avaliadas, 11 delas (17,2%) ocorrem exclusivamente na Caatinga. As outras 53 espécies
ocorrem tanto em ambiente de Caatinga como em outros dominios fitogeogréficos brasileiros,
sendo o Cerrado o de maior compartilnamento das espécies estudadas (41 espécies, 79,2%).

A maior parte da literatura analisou o0s caracteres morfoanatdmicos de modo
qualitativo/descritivo (12 pesquisas, 70,6%), comparativamente a analise quantitativa (trés
pesquisas, 17,6%) ou combinada qualitativa e quantitativa (duas pesquisas, 11,7%).

Tabela 3 Descri¢do da familia, habito de crescimento, dominio fitogeografico e referéncia das espécies vegetais que compdem o
semiarido brasileiro utilizadas nesta revisdo sistematica. Ama= Amaz6nia; Caa= Caatinga; Cer= Cerrado; Mat= Mata
Atlantica; Pan= Pantanal; Pam= Pampas. * Possivel nome cientifico aceito atualmente: Jatropha mollissima (Pohl) Baill. var.

mollissima.
Familia/espécie Habito Dominio Referéncia
fitogeografico
Alliaceae
Nothoscordum pernambucanum Rav. Herbaceo Caa; Cer Alves-Araujo et al. (2012).
Amaryllidaceae
Griffinia gardneriana (Herb.) Rav. Herbaceo Caa; Mat Alves-Araujo et al. (2012).
Habranthus itaobinus Rav. Herbaceo Caa; Cer Alves-Araujo et al. (2012).
Habranthus sylvaticus Herb. Herbaceo Caa; Cer Alves-Araujo et al. (2012).
Hippeastrum stylosum Herb. Herbaceo Caa Alves-Aradjo et al. (2012).
Hippeastrum puniceum (Lam.) Kuntze Herbaceo Ama; Caa; Cer,; Alves-Aratjo et al. (2012).
Mat; Pam;Pan;
Anacardiaceae
Myracrodruon urundeuva (Fr. Allem.) Engl. Arboreo Caa; Cer; Mat; Pam;  Silva (2015).
Pan
Schinopsis brasiliensis Engl. Arboreo Caa; Cer Silva (2015).
Apocynaceae
Aspidosperma pyrifolium Mart. Arboreo Caa; Cer Barros (2010).
Calotropis procera (Aiton) W. T. Aiton Arbustivo Ama; Caa; Cer; Mat  Rivas et al. (2020).
Arecaceae
Acrocomia aculeata (Jacq) Lodd. ex Martius Arboreo Caa; Cer; Mat Oliveira et al. (2016).
Syagrus coronata Mart. Becc. Arboreo Caa; Cer Oliveira et al. (2016).
Brassicaceae
Crateva tapia Arboéreo Ama; Caa; Cer; Mat  Barros (2010).

Burseraceae
Commiphora leptophloeos (Mart.)

Arbustivo/Arbéreo

Ama; Caa; Cer

Silva (2015).



Combretaceae

Combretum leprosum Mart.

Capparaceae

Cynophalla flexuosa (L.) J. Presl

Cynophalla hastata (Jacq.) J.Presl

Convolvulaceae

Jacquemontia evolvuloides (Moric.) Meisn.

Cordiaceae
Varronia globosa Jacq.

Varronia leucocephala (Moric.) J. S. Mill.

Crysobalanaceae
Licania rigida Benth.

Euphorbiaceae

Croton argyrophylloides Mull.Arg.
Croton blanchetianus Baill..
Croton heliotropiifolius Kunth

Jatropha curcas (L.)

Jatropha molissima Muell. Arg.*
Jatropha mollissima (Pohl.) Baillon
Manihot caerulescens Pohl

Fabaceae

Bauhinia cheilantha Bong. Steud.
Cenostigma microphyllum (Mart. ex G. Don) E.

Gagnon & G.P. Lewis
Erythrina velutina Willd.

Luetzelburgia auriculata (Aleméo) Ducke
Mimosa caesalpiniifolia Benth.

Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir
Poincianella pyramidalis (Tul.) L.P. Queiroz
Senna cana (Nees & Mart.) H.S.lIrwin &

Barneby,

Heliotropiaceae

Euploca polyphylla (Lehm.) J.I.M. Melo &

Semir

Euploca procumbens (Mill.) Diane & Hilger

Heliotropium angiospermum Murray
Heliotropium curassavicum L

Myriopus rubicundus (Salzm. ex DC.) Luebert
Myriopus salzmannii (DC.) Diane & Hilger

Lamiaceae
Hyptis suaveolens L.

Malpighiaceae

Mcvaughia bahiana W.R.Anderson
Mcvaughia piauhiensis R.F.Almeida &

Guesdon

Malvaceae

Pseudobombax marginatum (A. St.-Hil., Juss. &

Cambess.) A. Robyns

Arbustivo/Arboreo

Arbustivo

Arbustivo/Arboreo

Herbaceo

Arbustivo
Arbustivo

Arboreo

Arbustivo
Arbustivo/Arbéreo
Subarbustivo/Arbustivo
Arboreo

Arbustivo
Arbustivo/Arbéreo
Arbustivo/Arbéreo

Arbustivo/Arbéreo
Arbustivo/Arbéreo

Arboreo
Arboreo
Arbustivo/Arbéreo
Arbustivo/Arbéreo
Arbustivo/Arbéreo
Arbustivo/Arbéreo

Herbaceo/Subarbustivo
Herbaceo/Subarbustivo
Herbaceo/Subarbustivo
Herbaceo

Subarbustivo/Arbustivo
Arbustivo

Subarbustivo

Arbustivo
Subarbustivo

Arbustivo

Ama; Caa; Cer; Mat

Ama; Caa; Cer;
Mat; Pan
Caa; Mat

Ama; Caa; Cer; Mat

Caa; Mat
Caa

Caa

Ama; Caa

Caa

Caa; Cer; Mat

Ama; Caa; Cer;
Mat; Pan

Caa; Cer

Ama; Caa; Cer
Ama; Caa; Cer; Mat

Caa; Cer
Caa

Caa; Cer

Ama; Caa; Cer

Caa

Caa; Cer

Ama; Caa

Ama; Caa; Cer; Mat

Ama; Caa; Mat

Ama; Caa; Cer;
Mat; Pam; Pan
Caa; Mat

Caa; Mat; Pam
Caa; Cer; Mat

Caa; Mat

Ama; Caa; Cer;
Mat; Pan

Caa
Caa

Caa; Cer; Pan
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Alves (2017).

Silva (2015).
Alves (2017).

Silva (2016).

Tolke et al. (2013).
Tolke et al. (2013).

Barros (2010).

Silva (2015).

Barros e Soares (2013).
Barros e Soares (2013).
Figueiredo et al. (2015).

Silva (2015).
Figueiredo et al. (2015).
Silvaetal. (2019).

Barros (2010).
Os autores.

Barros (2010).

Barros (2010).

Barros (2010).

Barros (2010).

Silva (2015).

Xavier e Arruda (2021).

Tolke et al. (2015).
Tolke et al. (2015).
Tolke et al. (2015).
Tolke et al. (2015).

Tolke et al. (2015).
Tolke et al. (2015).

Silva (2016).

Almeida et al. (2019).
Almeida et al. (2019).

Barros (2010).



Myrtaceae
Campomanesia eugenioides var. desertorum
(DC.) Landrum

Rhamaceae
Ziziphus joazeiro Mart.

Rubiaceae
Borreria spinosa (L.) Cham. & Schltdl.

Borreria verticillata (L.) G. Mey.
Cordiera rigida (K. Schum.) Kuntze

Hexasepalum apiculatum (Willd.) Delprete &
J.H. Kirkbr.

Hexasepalum gardineri (K.Schum.) J.H. Kirkbr.

& Delprete

Hexasepalum radulum (Willd.) Delprete & J.H.
Kirkbr.

Hexasepalum teres (Walter) J.H. Kirkbr.

Mitracarpus baturitensis Sucre

Mitracarpus longicalyx E.B. Souza & M.F.
Sales

Mitracarpus robustus E.B. Souza & E.L. Cabral
Mitracarpus salzmannianus DC.

Richardia grandiflora (Cham. & Schltdl.)
Steud.
Staelia galioides DC.

Tocoyena formosa (Cham. & Schitdl.) K.
Schum.

Smilaceae

Smilax cissoides Martius ex Grisebach

Verbeneaceae
Stachytarpheta sanguinea Mart. ex Schauer

Arbustivo

Arboreo

Herbaceo/Subarbustivo

Subarbustivo

Subarbustivo/Arbustivo
Subarbustivo

Subarbustivo

Subarbustivo

Herbaceo/Subarbustivo

Herbaceo
Herbaceo

Subarbustivo/Arbustivo
Herbaceo/Subarbustivo

Herbaceo/Subarbustivo

Herbaceo/Subarbustivo

Subarbustivo/Arbustivo

Liana

Subarbustivo

Caa

Caa; Mat

Caa; Cer; Mat; Pam
Ama; Caa; Cer;
Mat; Pam, Pan
Caa; Cer

Ama; Caa; Cer;
Mat; Pam

Caa
Caa; Cer; Mat

Ama; Caa; Cer;
Mat; Pam; Pan
Caa; Cer

Caa

Ama; Caa; Cer; Mat
Ama; Caa; Cer;

Mat

Caa; Cer; Mat; Pam
Ama; Caa; Cer;
Mat; Pan

Ama; Caa; Cer; Mat

Ama; Caa; Cer; Mat

Caa; Cer; Mat

Oliveira et al. (2018).

Barros (2010).

Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).

Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).

Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).

Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).

Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).
Lima et al. (2020).

Lima et al. (2020).

Martins et al. (2013).

Silva (2016).
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3.2 Tragcos morfoanatémicos foliares na Caatinga

A maioria das espécies estudadas na Caatinga (74,6% de um total de 59 espécies) tém

cuticula classificada como conspicua, como exemplo as espécies Hexasepalum gardineri e
Mitracarpus longicalyx. Por outro lado, na Caatinga ha algumas espécies (25,4%) com
cuticula classificadas como inconspicua, como é o caso das espécies Euploca procumbens e
Varronia globosa. A maior parte dos trabalhos ndo classifica a cuticula quanto a sua
espessura, porém, quando houve classificacéo (5 trabalhos), 8 espécies (13,5%) apresentaram
cuticulas delgadas e 7 espécies (11,9%) apresentaram cuticulas ditas como espessas. Como
exemplo de espécies com cuticulas delgadas reporta-se Combretum leprosum e Jacquemontia
evolvuloides, e com cuticulas espessas Aspidosperma pyrifolium e Manihot caerulescens.
Apenas dois trabalhos avaliaram as ceras epicuticulares, tendo algumas espécies com
ornamentacdo do tipo estriada. Como exemplo podemos citar as espécies Crateva tapia e
Hippeastrum puniceum.

A epiderme das espécies é majoritariamente unisseriada (96,6% de 59 espécies), sendo
0s outros 3,4%, especies cujo parametro nao foi avaliado. Entre as 43 especies analisadas, a
maioria delas apresentam sinuosidade das paredes das células epidérmicas na face superior
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classificadas como: anticlinal reta (44,2%), seguida por anticlinal sinuosa (34,9%), enquanto
na face inferior, o tipo anticlinal sinuosa (58,1%) é majoritario.

A maioria das espécies na Caatinga apresentam folhas anfiestométicas (62,7% de um
total de 59 espécies) comparativamente as do tipo hipoestomaticas (37,3%). Cerca de 11
espécies (29,7%) classificadas como anfiestomaticas tiveram a maior densidade dos
estomatos na face abaxial da epiderme, tendo entdo a face adaxial baixa densidade e
estdmatos localizados proximos a nervura central. Estdmatos do tipo paracitico e anomocitico
foram os mais reportados entre as espécies da Caatinga, tendo 40,4% e 31,9% das ocorréncias
a partir de 47 espécies, respectivamente. Os outros 27,7% se dividiam entre estdbmatos do tipo
diacitico, anisocitico e tetracitico. A maior parte das espécies estudadas quanto a posicao dos
estdbmatos (92,6% de um total de 27 espécies) apresentam estdmatos acima ou a0 mesmo
nivel das células epidérmicas, com baixa representatividade (duas espécies, 7,4%) para
estdbmatos abaixo das células epidérmicas. A maioria das espécies apresentam de tricomas na
epiderme foliar (81% de 58 espécies). A ocorréncia dos tricomas € comum em ambas as faces
da epiderme (90,9% de 33 espécies). Houve predominancia de tricomas do tipo tector (69,7%
de 43 espécies). Algumas espécies apresentaram uma combinacdo de tricomas tectores e
glandulares (12 espécies, 27,9%), e uma espécie (2,4%) possui apenas tricomas glandulares.

O tipo de mesofilo com maior ocorréncia entre as espécies da Caatinga é o dorsiventral,
ocorrendo em 72,9% de 48 espécies. Os tipos isobilateral e homogéneo foram registrados em
9 (18,7%) e 4 especies (8,4%), respectivamente. Em relagdo ao nimero de camadas do
parénquima palicadico 52 espécies foram avaliadas, e a maior parte delas apresentam o tipo
uniestratificado (21, 40,4%), seguido pelos tipos biestratificado (12, 23,1%),
multiestratificado (8, 15,4%), biestratificado ou multiestratificado (5, 9,6%), uniestratificado
ou biestratificado (4, 7,7%) e uniestratificado ou multiestratificado (2, 3,8%). J& para o
nimero de camadas do parénquima lacunoso, 30 espécies foram avaliadas, e a maior parte
delas apresentam parénquima lacunoso multiestratificado (23, 76,7%), seguido pelos tipos
uniestratificado ou multiestratificado (2, 6,7%), biestratificado ou multiestratificado (2,
6,7%), uniestratificado ou biestratificado (1, 3,3%), biestratificado (1, 3,3%), uniestratificado
(1, 3,3%). Dentre as 21 espécies que apresentam parénquima palicadico do tipo
uniestratificado, 17 espécies (80,9%) possuem a combinacdo desse tipo com o parénquima
lacunoso do tipo multiestratificado. Algumas plantas da Caatinga analisadas possuem
aerénquima (seis espécies, 10,2%) e colénquima (17 espécies, 28,8%).

Os cristais estdo presentes na maioria das espécies estudadas na Caatinga (45 espécies,
76,2%). Drusas e rafides foram os tipos mais observados, ocorrendo em 27 (60%) e 12
espécies (26,6%), respectivamente. Com relacdo a localizacdo dessas estruturas nos tecidos
foliares, elas estavam presentes nos tecidos do mesofilo (24,4%) e nos feixes vasculares
(22,2%). Os compostos fendlicos foram reportados para cerca de 15 espécies (25,4%) na
Caatinga, sendo as outras 44 (74,6%) especies que ndo foram avaliadas ou ndo apresentaram
essa caracteristica. Os locais de maior ocorréncia dos compostos fendlicos sdo os tecidos do
mesofilo e epiderme (66,6%) e feixes vasculares (40%). Fibras e esclereides ocorrem em
cerca de 23 (38,9%) e 4 (6,7%) das espécies analisadas, respectivamente. Tanto as fibras
(91,3%) quanto as esclereides (25%) ocorrem nos feixes vasculares, além disso as esclereides
ocorrem também em tricomas (50%). Idioblastos estavam presentes em 21 espécies (35,6%),
com maior ocorréncia nos tecidos do mesofilo (52,4%), seguida dos feixes vasculares
(28,6%).

3.3 Andlise de ordenagédo (NMDS)
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Na andlise de ordenacdo houve uma tendéncia de convergéncia para a maioria dos
tracos morfoanatémicos analisados (Figura 1). Dessa forma, ha um conjunto de varios tracos
que exibem maior compartilhamento entre as espécies da Caatinga, sendo eles: cuticula
conspicua, parede anticlinal da celula epidérmica adaxial e abaxial reta e/ou sinuosa,
hipoestomatia, anfiestomatia, mesofilo dorsiventral, mesofilo isobilateral, tricomas tectores e
glandulares, cristais, esclerénquima, colénquima, parénquima palicadico uniestratificado,
biestratificado e/ou multiestratificado, parénquima lacunoso uniestratificado, biestratificado
e/ou multiestratificado (Figura 1). A maioria das espécies analisadas estdo relacionadas com
esse grupo de tragos morfoanatémicos, entre elas temos 10 das 11 espécies endémicas. Como
exemplos dessas espécies podemos citar Cenostigma microphyllum, Croton blanchetianus e
Poincianella pyramidalis (Figura 2).

Diferentemente do traco parede anticlinal reta e/ou sinuosa citado anteriormente, 0s
caracteres parede anticlinal adaxial/abaxial curva e parede anticlinal abaxial ondulada foram
menos compartilhados entre as espécies estudadas, formando agrupamentos isolados (Figura
1), tendo espécies como Euploca polyphylla e Smilax cissoides dentre os seus representantes.
Adicionalmente, tanto o parénquima palicadico biestratificado/multiestratificado, quanto o
parénquima lacunoso biestratificado e o parénquima lacunoso uniestratificado/biestratificado
tendem a estarem associados, formando um agrupamento (Figura 1) representado por espécies
como Mimosa caesalpiniifolia e Cynophalla flexuosa.

O aerénquima esta associado principalmente ao mesofilo homogéneo formando um
agrupamento isolado, se relacionando também com o caractere parede anticlinal abaxial reta
(Figura 1). Esse agrupamento é representado por espécies como Griffinia gardneriana,
Nothoscordum pernambucanum e Hippeastrum stylosum, que é uma espécie endémica
(Figura 2). O aerénquima também pode estar associado ao mesofilo isobilateral, como visto
em Habranthus itaobinus e Habranthus sylvaticus. Todas as espécies que apresentaram o
aerénquima em sua estrutura foliar pertencem as familias Amaryllidaceae e Alliaceae.
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Figura 1 Diagrama de ordenagdo produzido pela analise de NMDS (Non Metric Dimensional Scaling) de caracteres morfoanatdmicos foliares qualitativos de espécies da  Caating. Siglas sdo
referentes aos caracteres morfoanatdmicos foliares (ver material suplementar). Stress: 0.13.
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Figura 2 Diagrama de ordenagdo produzido pela analise de NMDS (Non Metric Dimensional Scaling) das espécies de plantas da Caatinga. Iniciais do género e epiteto especifico compdem as

siglas de cada espécie. Stress: 0.13.
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3.4 Correlagdes

As cuticulas adaxial e abaxial apresentaram correlacdo positiva entre si e com todos 0s
caracteres, exceto com as epidermes adaxial e abaxial, que por sua vez foram correlacionadas
positivamente. A epiderme abaxial também se correlacionou positivamente com 0s
parénquimas palicadico e lacunoso, mesofilo e folha total. O parénquima palicadico,
parénquima lacunoso, mesofilo e folha total correlacionaram-se positivamente com todos os
caracteres, com exce¢do apenas da epiderme adaxial (ver Tabela 4).

Tabela 4 CorrelacOes entre os caracteres quantitativos das espécies vegetais que compdem o semidrido brasileiro utilizadas
nesta revisdo sistemética. * p < 0.05; ** p < 0.01; ns = ndo significativo.

Espessura (um) Cuticula Cuticula Epiderme Epiderme Parénquima Parénquima Mesofilo  Folha
adaxial abaxial adaxial abaxial palicadico lacunoso
Cuticula adaxial 1 0.95** -0.24 " 0.30" 0.63* 0.57* 0.63* 0.69*
Cuticula abaxial 1 -011"m 0.46 ™ 0.74** 0.72** 0.76** 0.84**
Epiderme adaxial 1 0.81** 0.24" 0.22m 0.15M 0.37M
Epiderme abaxial 1 0.65* 0.63* 0.60* 0.71*
Parénquima pali¢adico 1 0.86** 0.93** 0.94**
Parénquima lacunoso 1 0.97** 0.91**
Mesofilo 1 0.95**
Folha 1
4. Discussdo

4.1 Tracos anatémicos foliares de espécies da Caatinga

A maioria dos caracteres foliares observados nas 59 espécies avaliadas sugerem
adaptacdo a condi¢cdes semidridas, como esperado. A presenca de cuticula, tricomas, cristais,
compostos fendlicos e tecido fotossintético bem desenvolvido sdo associadas a respostas a
fatores abioticos como a alta intensidade luminosa, altas temperaturas e deficiéncia hidrica,
que séo caracteristicos do ambiente de estudo deste trabalho. Tracos morfoanatdmicos como
mesofilo dorsiventral e a localizacdo dos estdbmatos acima ou ao mesmo nivel da epiderme
parecem ser menos reportados para ambientes de clima semiarido, no entanto, neste estudo,
esses caracteres tiveram maior ocorréncia. Esses dados nos permitem enfatizar a grande
variabilidade de adaptacbes anatdmicas que 0s vegetais de regibes semiaridas podem
apresentar, sobretudo na folha, 6rgdo este que exibe grande plasticidade, principalmente
qguando levamos em consideracdo a variagdo microclimética existente dentro de um mesmo
ecossistema. Portanto, a partir disso discutiremos quais os significados ecoldgicos desses
caracteres morfoanatdbmicos para as espécies vegetais frente aos fatores abioticos presentes na
Caatinga.
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4.1.1 Cuticula e cera epicuticular

A cuticula esta entre os caracteres mais avaliados dentro dos trabalhados utilizados
nesta reviséo e, de fato, esse caractere possui grande importancia para a manutengao do corpo
vegetal, pois auxilia na protecdo da folha contra possiveis patdgenos e herbivoros, perda de
agua e danos advindos do excesso da radiacdo solar (Riederer & Schreiber, 2001; Jordan et
al., 2005; Onoda et al., 2012). Portanto, para plantas de ambientes semiaridos essa estrutura é
de extrema importancia, sobretudo quando se consideram as condi¢des climaticas. Na
discussdo das funcdes desse caractere, no que se refere a eficiéncia antitranspiratoria, ha um
tempo vem sendo reportado que a espessura da cuticula por si s6 ndo é um caractere que
garante essa eficiéncia. A investigacdo das propriedades fisicas e quimicas é considerada um
ponto crucial para elucidar a questdo da permeabilidade da &4gua através da cuticula (Riederer
& Schreiber, 2001; Oliveira et al., 2003). Segundo Jordan e Krugger (1998), em ambientes
semiaridos muitas espécies podem apresentar cuticulas delgadas igualmente eficientes aquelas
espessas, pelo fato de serem menos custosas energeticamente quando comparadas com
cuticulas espessas. Por outro lado, Dong e He (2017) associaram cuticulas espessas a
ambientes abertos, onde o0s vegetais experimentam alta incidéncia luminosa e altas
temperaturas. Nesta revisdo poucos trabalhos avaliaram a cuticula quanto a sua espessura, e
mesmo quando avaliada ndo houve uma predominancia de cuticulas espessas sobre cuticulas
delgadas e vice-versa, dessa forma é dificil estabelecer um padréo de ocorréncia quanto a essa
caracteristica para o semiarido nordestino.

Ao contrario da cuticula, a cera epicuticular teve menor avaliagdo dentre os trabalhos,
no entanto, esse caractere € um importante mecanismo de resposta, sobretudo quando
tratamos de espécies submetidas por periodos de déficit hidrico. As ceras constituem uma
barreira que auxilia na restricdo da perda de agua na via cuticular, e também contribuem para
a manutencdo das trocas gasosas em periodos adversos (Oliveira et al., 2003; Medeiros et al.,
2017). A partir dessas discussdes podemos perceber a relevancia das anélises fisicas, quimicas
e ultraestruturais da cuticula e das ceras epicuticulares para que se possa identificar a
importancia funcional desses caracteres para as espécies vegetais da Caatinga.

4.1.2 Epiderme

A epiderme foliar em plantas xerdfitas pode se apresentar de forma unisseriada e
multisseriada, sendo esta Gltima um possivel mecanismo para suprir a falta de tricomas neste
tecido (Fahn & Cutler, 1992). Com os resultados obtidos neste trabalho podemos reforcar esta
afirmacdo, ja que a maioria das espécies apresentaram epiderme unisseriada com tricomas.
Esses organismos contam entdo com o auxilio dos tricomas para a protecdo dos tecidos
foliares, portanto ndo precisam investir em camadas multiplas do tecido epidérmico, o que
consequentemente possibilita ao vegetal uma economia energética.

A sinuosidade das paredes epidérmicas também é um caractere de resposta a fatores
abioticos como a luz. Paredes anticlinais retas das células epidérmicas sdo um indicativo de
gue espécies vegetais vivem em ambientes com intensa luminosidade, enquanto que espécies
com paredes anticlinais sinuosas estdo associadas a ambientes sombreados (Guerra &
Scremin-Dias, 2018). Neste caso, como a face superior da epiderme (adaxial) esta sob maior
incidéncia luminosa devido a arquitetura da folha, é esperado que essa face apresente maior
predominancia de paredes anticlinais retas quando comparada com a face inferior (abaxial).
No entanto, algumas plantas também podem apresentar paredes anticlinais retas na face
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inferior da epiderme (abaxial), essa caracteristica pode ser influenciada atraves dos solos
claros que refletem a luz solar diretamente para a face inferior da folha. A reflexdo da luz
solar é bastante comum em ambientes secos como o semidrido nordestino, pois seus solos
possuem pouco poder de retengdo de agua e pouca matéria organica, o que os tornam claros e
secos, facilitando entdo a reflexdo (Bowers & Hanks, 1965).

4.1.3 Folhas anfiestomatica e hipoestomatica

A folha hipoestomatica apresenta algumas vantagens para ambientes semiaridos. O
arranjo da folha hipoestomatica, com seus estdbmatos restritos a face inferior (abaxial),
possibilita que o aparelho estomatico tenha menor exposicdo a radiacéo solar, e assim menor
perda de &gua para 0 meio no processo de transpiracdo e maior prote¢do contra fotodanos.
Além disso, segundo Drake et al. (2018) a estrutura compartimentada da folha hipoestomatica
ajuda a atenuar as oscilagcdes da dgua quando os estdmatos estdo abertos, o0 que permite que as
trocas gasosas sejam realizadas de forma menos custosa em termos transpiratorios. O tipo
foliar anfiestomético foi o mais representativo entre as plantas avaliadas nesta revisdo. A
folha anfiestomatica € uma caracteristica bem presente em plantas xerdfitas, e os padrdes de
distribuicdo estomatica entre as faces da epiderme neste tipo foliar sdo relacionados com
ambientes de vegetacdo aberta (Fahny, 1997; Dong & He, 2017). A alta intensidade luminosa
pode fazer com que a planta invista no carater anfiestomatico e aumente assim a
produtividade em termos de trocas gasosas e fotossintese, no entanto, esse investimento pode
resultar em maior demanda transpiratéria e possiveis fotodanos ao aparelho estomatico
(Drake et al., 2018). Como uma solucdo para esse problema, as espécies podem apresentar
estbmatos menos numerosos e mais esparsos na superficie superior (adaxial) e grande
densidade na face inferior (abaxial), assim garantem o bom funcionamento do aparelho
fotossintético e previnem possiveis danos teciduais advindos da intensa radiacdo solar de
ambientes semiaridos. Apesar dos custos, o carater anfiestomatico permite trocas gasosas
mais eficientes e assim uma maior produtividade foliar quando comparado com folhas
hipoestomaticas (Parkhurst, 1978; Drake et al., 2018). Portanto, tratando-se do semiarido
nordestino, onde a radiacdo solar é intensa, folhas anfiestomaticas parecem ser mais
vantajosas em termos de produtividade. Essa questdo é relevante quando levamos em conta
que a baixa produtividade nesse tipo de ambiente proporcionard ao vegetal uma baixa
alocacdo de recursos para lidar com possiveis situacdes de danos futuros (Jordan et al., 2005).

Como citado anteriormente, a posi¢do dos estbmatos em relacdo as células epidérmicas
difere do esperado para o tipo de ambiente analisado, em que estdbmatos no mesmo nivel e
acima foram mais comuns. Muito se € reportado sobre estdbmatos em sulcos ou criptas ser uma
adaptacdo relacionada a economia hidrica (ver Dickison, 2000; Rodonti et al., 2003; Gaff &
Oliver, 2013; Dorken & Lepetit, 2018), estratégia muito utilizada pelos vegetais de ambientes
aridos e semiaridos. Essas depressdes na epiderme criam um microclima apropriado para que
essas estruturas possam realizar a abertura e fechamento do poro estomatico de forma mais
amena (Maiti, 2016). No entanto, nesta revisdo essa caracteristica foi pouco observada, o que
nos faz retificar a importancia do sombreamento anatémico na propria folha. Nessa questéo,
caracteres anatdbmicos como a cuticula e tricomas podem gerar um sombreamento na folha
(Jordan et al., 2005), em que estruturas como os estbmatos, por exemplo, podem realizar suas
tarefas dirias sem maiores complicagdes, ou seja, ndo seriam necessarias criptas ou sulcos
estomaticos para criar um microclima mais favoravel. Logo, com o sombreamento promovido
pelos tricomas na folha, muitas espécies podem apostar em estdmatos ao mesmo nivel da
epiderme ou até acima mesmo que em condic¢des semiaridas.
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4.1.4 Tricomas

Os resultados obtidos nesta revisdo reforcam a importancia dos tricomas para plantas de
ambientes semiaridos, sobretudo os tricomas tectores. A presenca dessas estruturas em ambas
as faces da folha pode ser discutida atraveés de uma série de fatores como, por exemplo: a
diminuicdo da perda de agua através da transpiragcdo, o aumento da reflectancia e consequente
reducdo na absorcdo da radiacdo solar, e a protecdo contra herbivoros (Manetas, 2003;
Karabourniotis et al., 2019). Diversos trabalhos (Fahn, 1986; Rodonti et al., 2003; Amada et
al., 2017; Accioly et al., 2022) discutiram os tricomas como uma adaptacdo de extrema
importancia para vegetais em condicGes aridas por possibilitarem a manutencdo do corpo
vegetal através das funcOes citadas acima. Nesta revisdo foi possivel reafirmar a relevancia
desse atributo, sobretudo para as plantas da Caatinga.

4.1.5 Tipo e tecidos do mesofilo

O mesofilo isobilateral é considerado uma caracteristica tipica em xerofitas de modo
geral (Liu et al., 2015; Dong & He, 2017). O arranjo dos tecidos nesse mesofilo (naturalmente
com duas camadas de tecido parenquimatico palicadico) pode ser considerada uma vantagem
para ambientes aridos e semiaridos no que diz respeito a0 maior aproveitamento luminoso
(Menezes et al., 2006). Entretanto, esse caractere teve menor abundancia nas plantas aqui
avaliadas. Neste caso, a maior representatividade do mesofilo dorsiventral (naturalmente com
uma camada de tecido parenquimatico palicadico e outra de tecido lacunoso) pode ser
explicada por sua estruturacdo potencializar os processos oriundos da fotossintese (Xavier &
Arruda, 2021). Nesse tipo de mesofilo, a grande maioria dos cloroplastos estdo concentrados
no tecido paligadico, portanto a disposicdo estrutural desse tecido lhes possibilita maior
aproveitamento luminoso (Menezes et al., 2006). Adicionalmente, o mesofilo dorsiventral
permite também ao tecido lacunoso um maior desenvolvimento e assim a ampliacdo de seus
espacos intercelulares, o que acarreta em melhoria nas trocas gasosas (Menezes et al., 2006).

Apesar de ndo ter um maior destaque de espécies com mais de uma camada do tecido
parenquimatico palicaddico em relacdo aos outros tipos, esse caractere ndo deixa de ser um
parametro importante em estudos de anatomia ecologica para espécies do semiarido. Esse
tecido tende a se desenvolver em maiores propor¢Ges em plantas xerofitas com intuito de
potencializar a fotossintese (Parkhurst, 1978; Menezes et al., 2006; Maiti et al., 2016) por
conta da grande incidéncia luminosa comum a ambientes semiaridos. Seu investimento pode
se dar ndo apenas pelo aumento no nimero de camadas celulares, mas também no seu
espessamento celular. Logo, é de extrema importancia em estudos de anatomia ecoldgica as
analises de cunho biométricos que explorem o espessamento dos diversos tipos de tecidos,
juntamente com analises mais descritivas. Ao contrario do parénquima palicadico, o
parénquima lacunoso apresentou maior nimero de espécies com varias camadas desse tecido,
caracteristica esta menos esperada quando se analisa plantas xerofitas. Pois como citado
anteriormente, a proporcdo de parénquima palicddico em relacdo ao parénquima lacunoso
tende a ser maior e pode até mesmo ocupar todo o mesofilo em espécies de ambientes
semiaridos. Mas por outro lado, o parénquima lacunoso bem desenvolvido, ou seja, com
grandes espacos aéreos, € um requisito importante para a otimizar o potencial das trocas
gasosas nas folhas (Baillie & Fleming, 2020), pois a condutancia do mesofilo é influenciada
diretamente pela disposicdo desses espagos na estrutura foliar (Terashima et al., 2011). Diante
desses fatos, € possivel sugerir que como o semiarido nordestino ja garante, naturalmente,
grande disponibilidade luminosa, muitas espécies talvez invistam em parénquima lacunoso
mais robusto para maior captacdo e armazenamento de CO2 para fins fotossintéticos. Dessa
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forma, a frequéncia de abertura e fechamento do poro estomatico seria reduzida e, por
consequéncia, a perda de agua nesse processo também, assim o vegetal garante uma economia
hidrica juntamente com o bom funcionamento do aparelho fotossintético.

4.1.6 Fibras, esclereides, cristais e compostos fenolicos

Tipos celulares do esclerénquima como fibras e esclereides sdo bem associados a
condicbes mais secas (Heide-Jorgensen, 1990; Brito et al., 2022). Essas células sdo
frequentemente encontradas ao redor dos tecidos vasculares, conferindo protecdo e
sustentacdo (Scatena & Dias, 2006), o que corrobora com os resultados obtidos neste estudo.
O investimento em tecido esclerenquimatico é essencial para suporte dos demais tecidos
vegetais diante das baixas pressdes de turgor ocasionadas pelo estresse hidrico, caracteristica
essa muito comum em ambientes semiaridos (Dickison, 2000).

Os cristais tém suas quantidades fortemente influenciadas por fatores abidticos como a
luz e déficit hidrico (Gabers¢ik et al., 2020). Nas folhas, essas estruturas podem se apresentar
dispostas nos tecidos epidérmicos e mesofilicos ou dentro de estruturas celulares chamadas de
idioblastos, como demonstram os dados desse estudo. O surgimento dos cristais, segundo
Barros e Soares (2013), € dado a partir do processo de cristalizagdo ocasionado pelo excesso
de calcio resultante das altas taxas transpiratérias em ambientes secos. Outros autores
associam o surgimento dessas estruturas a fungfes como: regulacdo do calcio, equilibrio de
ions, e defesa e suporte da estrutura vegetal (Franceschi & Nakata, 2005). A presenca de
idioblastos contendo cristais nas folhas pode ser considerada uma vantagem para ambientes
secos devido ao seu potencial osmotico. Em condicBes de estresse hidrico, os idioblastos
cristaliferos permitem uma maior absor¢do da 4gua e como consequéncia proporcionam um
ambiente mais Umido para as células ao seu redor (Liu et al., 2015).

Assim como 0s cristais, a presenca de compostos fenolicos nas plantas também esta
relacionada a fatores ambientais, e nas folhas podem estar presentes na epiderme, mesofilo e
idioblastos. Esses compostos quimicos desempenham funcdes extremamente variadas que
perpassam entre fatores abidticos e bidticos. Entre essas funcGes podemos citar: a protecdo
contra radiacdo UV e radiacdo visivel, a defesa contra patdgenos e herbivoros, a polinizacéo e
a atracdo alimentar (Karabourniotis et al., 2019). Na cuticula e nas células da epiderme esses
compostos atuam na reflexdo da radiacdo solar e, consequentemente, auxiliam a folha no que
diz respeito ao seu aquecimento (lzaguirre et al., 2007). Também podem estar presentes nos
tricomas prestando uma defesa quimica contra patdgenos e herbivoros (Karabourniotis et al.,
2019).

De acordo com as discussdes acima, estruturas como fibras, esclereides, cristais e
compostos fenodlicos asseguram o desempenho foliar frente a fatores bidticos como alta
radiacdo solar, altas temperaturas e deficiéncia hidrica. Além disso, muitas dessas estruturas
e/ou compostos quimicos apresentam funcdes duplas, ou seja, podem conferir auxilio ao
vegetal tanto para fatores bidticos quanto abidticos. O investimento nesses tipos de caracteres
representa um bom custo-beneficio para os vegetais, sobretudo para espécies que habitam
regibes com baixos niveis de recurso e altos niveis de estresse, como o semiarido nordestino.

4.2 Andlise de ordenacgdo (NMDS)

As espécies estudadas apresentam uma alta similaridade de caracteres
morfoanatdmicos, combinando diversas caracteristicas simultaneamente. Esse resultado pode
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ser consequéncia do estresse ambiental da Caatinga, especialmente em relacéo a luz e agua.
Pesquisas (e.g. Sommer et al., 2014; Carrijo et al., 2021) tém demonstrado que ha um
aumento da similaridade das caracteristicas ecoldgicas das espécies coocorrentes em habitats
com intenso estresse abidtico, como deve ser o caso da Caatinga quanto aos caracteres
morfoanatdmicos foliares.

Dez das onze espécies endémicas estavam relacionadas com o conjunto de tragos
morfoanatdmicos mais compartilhados e apenas a espéecie Hippeastrum stylosum estava fora
desse agrupamento. Esse fato pode ter ocorrido por essa espécie apresentar em sua estrutura
foliar mesofilo do tipo homogéneo e aerénquima, o que pode ter causado o afastamento do
grande grupo. Caracteristicas como o mesofilo homogéneo e o aerénquima séo tracos comuns
a monocotiledéneas como Amaryllidaceae e Alliaceae, o que pode explicar o agrupamento
dessas caracteristicas e, consequentemente, o das espécies. Por outro lado, a associacdo do
mesofilo homogéneo/isobilateral e do aerénquima pode ter como finalidade suprir a auséncia
de espacos aéreos neste tipo de mesofilo.

5. Conclusdes

Os dados obtidos neste trabalho proporcionam um olhar mais abrangente sobre a
anatomia foliar das espécies vegetais da Caatinga. Por meio dele foi possivel tracar conjuntos
de caracteres morfoanatbmicos mais recorrentes entre as espécies e discutir sua relevancia
para um ambiente de clima semiarido. Através desta revisdo sistematica concluimos que
caracteres como cuticula, tricomas, tecido fotossintético bem desenvolvido, cristais,
compostos fendlicos e células do esclerénquima sdo caracteres essenciais para a sobrevivéncia
e estabelecimento desses organismos na Caatinga. As andlises realizadas sugerem uma
sinergia de caracteristicas morfoanatbmicas dentre as espécies aqui avaliadas, demonstrando
uma possivel convergéncia adaptativa, ou seja, um compartilhamento de caracteres
morfoanatémicos entre as espécies em funcdo do ambiente ao qual estdo inseridas. Tracos
anatdmicos mesofilo dorsiventral e a localizacdo dos estbmatos acima ou ao mesmo nivel da
epiderme sdo atributos menos esperados em ambientes semiaridos quando comparados com a
mesofilo isobilateral e estbmatos afundados em criptas ou sulcos. Essa questdo nos permite
enfatizar que apesar de regides de clima arido ou semidrido apresentarem caracteristicas
edafoclimaticas tipicas, cada ambiente dentro dessas regiGes deve possuir sua particularidade,
0 que consequentemente permite um enorme “leque” de adaptagdes anatomicas entre os
organismos vegetais dessas zonas. Por fim, nds reforcamos a necessidade de mais trabalhos
de cunho morfoanatdmico tanto foliares quanto de outros Orgdos vegetais para elucidar
questdes adaptativas e de funcionamento da comunidade vegetal da Caatinga, e assim tracar
possiveis respostas desses vegetais a provaveis mudangas no clima. Além disso, nés
enfatizamos também a importancia de estudos morfoanatdmicos foliares que associem
analises de cunho qualitativo e quantitativo (biométricos) dos diversos tecidos vegetais.
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4 CONCLUSAO

Os dados obtidos neste trabalho proporcionam um olhar mais abrangente sobre a
anatomia foliar das espécies vegetais da Caatinga. Por meio dele foi possivel tracar conjuntos
de caracteres morfoanatbmicos mais recorrentes entre as espécies e discutir sua relevancia
para um ambiente de clima semiarido. Através desta revisdo sistematica concluimos que
caracteres como cuticula, tricomas, tecido fotossintético bem desenvolvido, cristais,
compostos fendlicos e células do esclerénquima sdo caracteres essenciais para a sobrevivéncia
e estabelecimento desses organismos na Caatinga. As andlises realizadas sugerem uma
sinergia de caracteristicas morfoanatdmicas dentre as espécies aqui avaliadas, demonstrando
uma possivel convergéncia adaptativa, ou seja, um compartilhamento de caracteres
morfoanatbmicos entre as espécies em funcdo do ambiente ao qual estdo inseridas. Tracos
anatdmicos mesofilo dorsiventral e a localizacdo dos estbmatos acima ou ao mesmo nivel da
epiderme sdo atributos menos esperados em ambientes semiaridos quando comparados com a
mesofilo isobilateral e estbmatos afundados em criptas ou sulcos. Essa questdo nos permite
enfatizar que apesar de regides de clima arido ou semiarido apresentarem caracteristicas
edafoclimaticas tipicas, cada ambiente dentro dessas regiGes deve possuir sua particularidade,
0 que consequentemente permite um enorme “leque” de adaptagdes anatomicas entre os
organismos vegetais dessas zonas. Por fim, nds reforcamos a necessidade de mais trabalhos
de cunho morfoanatdmico tanto foliares quanto de outros Orgdos vegetais para elucidar
questdes adaptativas e de funcionamento da comunidade vegetal da Caatinga, e assim tracar
possiveis respostas desses vegetais a provaveis mudancas no clima. Além disso, nos
enfatizamos também a importancia de estudos morfoanatdmicos foliares que associem

analises de cunho qualitativo e quantitativo (biométricos) dos diversos tecidos vegetais.
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ANEXO A - MATERIAL SUPLEMENTAR

SIGLAS DA FIGURA 1

CC - Cuticula Conspicua

PAEAR - Parede anticlinal da epiderme adaxial reta

PAEAS - Parede anticlinal da epiderme adaxial sinuosa

PAEAC - Parede anticlinal da epiderme adaxial curva

PAEASR - Parede anticlinal da epiderme adaxial sinuosa ou reta
PAEADR - Parede anticlinal da epiderme abaxial reta

PAEADS - Parede anticlinal da epiderme abaxial sinuosa
PAEADC - Parede anticlinal da epiderme abaxial curva

PAEADO - Parede anticlinal da epiderme abaxial ondulada
PAEADSR - Parede anticlinal da epiderme abaxial sinuosa ou reta
FAM - Folhas anfiestométicas

FHM - Folhas hipoestomaticas

TR - Tricomas

TT - Tricoma tector

TG - Tricoma glandular

TTG - Tricoma tector e glandular

MD - Mesofilo dorsiventral

MI - Mesofilo isobilateral

MH - Mesofilo homégeneo

PPU - Parénquima palicadico uniestratificado

PPB - Parénquima paligadico biestratificado

PPM - Parénquima palicadico multiestratificado

PPUB - Parénquima palicadico uniestratificado ou biestratificado
PPUM - Parénquima palicadico uniestratificado ou multiestratificado
PPBM - Parénquima palicadico biestratificado ou multiestratificado
PLU - Parénquima lacunoso uniestratificado

PLB - Parénquima lacunoso biestratificado

PLM - Parénquima lacunoso multiestratificado
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PLUB - Parénquima lacunoso uniestratificado ou biestratificado
PLUM - Parénquima lacunoso uniestratificado ou multiestrafiticado
PLBM - Parénquima lacunoso biestratificado ou multiestratificado
COL - Colénquima

ERA - Aerénquima

ESC - Esclerénquima

CRI - Cristais
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