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RESUMO: Respostas plasticas induzidas pelo ambiente dependem da escala espaco-temporal em que os
estimulos ocorrem. Em organismos modulares como plantas, essas respostas podem acontecer no nivel
dos médulos, o que pode induzir uma especializacdo dessas subunidades funcionais semiauténomas.
Diferencgas morfolégicas entre médulos de um mesmo individuo podem ser observadas em plantas em
que diferentes mddulos estao sujeitos a diferentes ambientes simultaneamente. O objetivo do meu estudo
foi testar a relagdo entre a heterogeneidade ambiental e o padrio de desenvolvimento dos médulos em
ramos de Ipomoea pes-caprae. Amostrei dez ramos crescendo em duas zonas ambientais (heterogeneidade
alta) e dez ramos crescendo em apenas uma (baixa heterogeneidade), esperando encontrar variancia
maior entre érgaos vegetativos de ramos sujeitos a maior heterogeneidade ambiental. No entanto, tal
diferenca nio foi encontrada, possivelmente porque existem mecanismos ligados a adaptacoes da espécie,
que restringem as variac¢oes que poderiam ser geradas por respostas plasticas induzidas pelo ambiente.

PALAVRAS-CHAVE: plasticidade fenotipica, especializacdo funcional, propagacio vegetativa

INTRODUCAO

O conceito de plasticidade fenotipica é definido
como alteragdes na expressio de um gendtipo por
influéncia de fatores ambientais (Bradshaw, 1965).
Respostas plasticas podem ser observadas em ca-
racteristicas morfoldgicas, fisiolégicas, reproduti-
vas e comportamentais, podendo afetar interacoes
ecolédgicas e parametros demograficos (Miner et al.,
2005). A influéncia dos estimulos que provocam
essas respostas depende da escala temporal e es-
pacial em que eles ocorrem. Em organismos que
apresentam organizacao corporal modular, como
as plantas, as respostas podem ocorrer em uma
escala mais fina, no nivel dos médulos (de Kroon
et al., 2005).

A plasticidade de muitas caracteristicas mor-
folégicas vegetais ocorre com maior frequéncia
em moédulos do que em individuos (de Kroon et
al., 2005). Mdédulos sdo subunidades funcionais
semiauténomas (e.g., estoloes, colmos, folhas), que
interagem com o ambiente em uma escala espa-
co-temporal menor que a do individuo. Durante o
desenvolvimento do individuo essas subunidades
permanecem integradas entre si e os recursos sio
distribuidos por todo o organismo. No entanto,
moédulos de plantas apresentam histéria de vida
e parametros demograficos em escalas temporais
e espaclals muito mais restritas que o individuo
como um todo (de Kroon et al., 2005). Se as res-
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postas plasticas acontecem no nivel do maddulo,
um grupo de médulos especializados em uma
determinada funcio poderia atuar de maneira
complementar a outros, contribuindo de maneira
integrada para a sobrevivéncia do individuo. Um
experimento avaliou o desenvolvimento de ramos
de Duchesnea indica crescendo expostos a uma
heterogeneidade de disponibilidade de recursos
na escala dos médulos. Nos microambientes com
alta disponibilidade de luz, houve maior producgio
de folhas, e em microambientes com alta disponi-
bilidade hidrica, maior producio de raizes (Liao
et al., 2009).

Em escalas espaciais finas, plantulas, individuos
pequenos e mddulos podem estar sujeitos a condi-
coes distintas daquelas percebidas por individuos
de maior porte que ocupam mais espaco. A regido
de transicdo entre a vegetacdo de escrube e a ve-
getacdo de praia é caracterizada por uma zonacao
evidente. O principal fator que determina essa
zonacao é o efeito de soterramento que acontece na
praia (Maun, 2008). O soterramento altera o micro-
clima em torno da planta e causa redugées na taxa
fotossintética (Maun, 2008). No entanto, algumas
espécies herbaceas possuem caracteristicas que as
permitem responder plasticamente ao soterramen-
to, com modificacées nas estruturas e em tracos
fisiolégicos, tanto no nivel do individuo como no



nivel dos mddulos. Espécies estoloniferas e rizoma-
tosas possuem moédulos capazes de responder em
escala local com alto grau de independéncia, o que
confere a elas grande maleabilidade para tolerar
a instabilidade intrinseca desses ambientes. Além
disso, a integracio entre os médulos pode promo-
ver um efeito integrativo entre médulos sujeitos
a diferentes condicoes, alterando a resposta dos
moédulos quantitativa e qualitativamente. Essas
caracteristicas conferem a essas espécies grande
plasticidade fenotipica, aumentando suas chances
de sobrevivéncia e reproducio.

Ipomoea pes-caprae (L.) R. Br. (Convolvulaceae)
é uma espécie herbacea caméfita, perene e de
héabito reptante. Seu crescimento se da através do
alongamento dos estol6es, que se propagam sobre
o substrato e podem ramificar-se lateralmente e
produzir raizes adventicias e folhas nos entrenos.
Os ramos sdo compostos por uma sequéncia de mo-
dulos, que apresentam um estoldo com uma gema
lateral, onde se desenvolvem folhas e raizes. Nas
regides de transicao entre o escrube e a praia, seus
ramos se estendem sobre a areia, chegando mui-
tas vezes proximos a zona de influéncia da maré.
Esses ambientes apresentam altos niveis de dis-
turbio, seja pelo efeito do soterramento, pela acio
mecanica das ondas, vento ou até pela exposi¢io ao
sal. Em contraste, ambientes préximos ao escrube
que nio sdo atingidos por ondas apresentam maior
estabilidade do substrato. O objetivo deste estudo
¢é avaliar se a zonacdo ambiental altera o padrao
de desenvolvimento dos médulos em ramos de
Ipomoea pes-caprae. Dado que os mddulos podem
responder localmente aos estimulos ambientais,
minha hipétese é de que ramos sujeitos a uma
maior heterogeneidade de condi¢ées ambientais
apresentam maior diferencia¢do morfolégica entre
os médulos.

MATERIAL E METODOS

Local e coleta de dados

Realizei meu estudo na praia do Guaraid, no muni-
cipio de Peruibe — SP (24°221,42’S, 47°18'32,46 O).
A vegetacdo de escrube local apresenta um com-
ponente arbustivo de alto adensamento, de cerca
de 2 metros de altura. Na regido de transi¢io para
a praia, o componente arbustivo da lugar a uma
vegetacdo rasteira na qual predominam espécies
herbaceas estoloniferas, em um substrato arenoso
de grande instabilidade. Os ramos de I. pes-caprae
crescem em diversas orientagoes e atingem compri-
mentos muito varidveis. E muito comum observar
ramos que crescem perpendiculares a linha do mar,
seja na dire¢do do oceano ou na direc¢io do escrube.
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Esses ramos atravessam a regido de transic¢éo e
consequentemente, alguns de seus modulos estao
sujeitos a zona da praia e outros a zona proxima do
escrube. Outros ramos crescem paralelos a linha do
mar e permanecem dentro da regido de transicio.

Para estimar a influéncia da zonacgio sobre o de-
senvolvimento dos méddulos, realizei uma busca por
ramos crescendo em diferentes diregoes. Amostrei
dez ramos de I. pes-caprae crescendo perpendicu-
larmente a linha do mar e que estivessem sujeitos a
influéncia de ambas as zonas e dez ramos crescendo
paralelamente a linha do mar, sujeitos apenas a
zona préxima do escrube. E importante controlar
as posic¢oes dos moédulos amostrados em cada ramo,
uma vez que a variacio morfoldgica por respostas
induzidas pelo ambiente pode ser confundida com
as variacgoes de origem ontogenética. Portanto,
realizei medidas pareadas de folhas e raizes em
cinco médulos sorteados entre os vinte mais proxi-
mos do apice e em cinco mdédulos sorteados entre os
vinte mais préximos a base de cada ramo. Em cada
moédulo sorteado tomeil medidas das estruturas
presentes. Medi o comprimento e largura do limbo
foliar, e do comprimento, largura e profundidade
das raizes. A partir dessas medidas, calculei o total
de area foliar e volume de raizes para cada médulo
quando essas estruturas estavam presentes. Es-
timei a 4rea foliar como a area de uma elipse de
diametro maior igual a largura da folha e diametro
menor igual ao comprimento. Como estimativa do
volume de raizes, calculei o volume de um cilindro
eliptico utilizando a profundidade como altura, e os
diametros maior e menor da base como a largura
e o comprimento, respectivamente.

Analise estatistica

Para estimar a diferencia¢do morfolégica induzida
como resposta plastica, calculei as médias (incluin-
do os valores zero quando estruturas néo estavam
presentes) e a variancia das areas foliares e do
volume de raizes em cada ramo. Se a diferenciacio
morfolégica é induzida por respostas no nivel do
moédulo, a variancia entre médulos que se deve a
exposicio a diferentes condi¢oes informa o quanto
a zonacdo ambiental influencia o desenvolvimento
diferencial dos médulos. E esperado que o compo-
nente da variancia total que se deve as diferencas
morfolégicas entre os médulos apicais e os basais
(daqui em diante, variancia entre apice e base)
seja, em média, maior nos ramos que crescem
perpendiculares a linha do mar (ramos perpendi-
culares) do que nos ramos que crescem paralelos
a essa linha (ramos paralelos). A estatistica de
interesse foi a diferenca entre as médias da varian-
cla entre apice e base de ramos perpendiculares e



ramos paralelos. Realizei um teste de significancia
construindo um cenario nulo através de 10000 per-
mutacoes dentro da coluna contendo as orientacoes
dos ramos. Minha hipdtese nula seria refutada se
o valor calculado para a estatistica de interesse
fosse gerado ao acaso com probabilidade de 5% ou
menos. Todos os testes estatisticos foram feitos no
Rsampling-shiny (Prado et al., 2016).

RESULTADOS

Os ramos amostrados apresentaram médulos com
diferentes formas, tamanhos e composicio de 6r-
gdos vegetativos. Foram amostrados médulos com
folhas e raizes, modulos com apenas uma dessas
estruturas e médulos sem nenhum 6rgéo vege-
tativo (Tabela 1). M6dulos apicais apresentaram
raizes e folhas mais frequentemente do que os da
base. O conjunto de dados de area foliar e volume
de raizes apresentou grande varia¢do em torno das
médias (Tabela 2).

Tabela 1. Nimero de mddulos com diferentes composi¢es de 6rgaos estruturais nos 10 ramos perpendiculares e

10 paralelos.

Orientacio Folhaeraiz  Apenas folhas Apenas raizes Sem estruturas
(base/apice) (base/apice) (base/apice) vegetativas
(base/apice)
Perpendiculares 9/17 10/ 16 19/8 12/9
Paralelos 4/14 12/20 22/7 12/9

Tabela 2. Médias de area foliar e volume de raizes de médulos apicais e basais

Ramos Area foliar Area foliar Volume de Volume de rai-
basal (cm?) apical (cm?)  raizes basal zes apical (cm?)

(cm’)
Perpendiculares 24,86 +23,84 30,14 +21,61 102,30 +89,86 118,16+ 192,82
Paralelos 18,47 £25,79 33,70 £20,77 53,87 +67,14 102,01 + 109,07

Os pares de médias apical e basal de cada ramo para area foliar (Figura 1) e volume de raizes (Figura

2) apresentaram grande variabilidade.
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Figura 1. Médias pareadas de area foliar por médulo
do 4pice e da base dos ramos. Linhas vermelhas
representam ramos crescendo paralelos ao mar e linhas
azuis os ramos crescendo ortogonais ao mar.
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Figura 2. Médias pareadas do volume de raizes por
modulo do apice e da base dos ramos. Linhas vermelhas
representam ramos crescendo paralelos ao mar e linhas
azuis os ramos crescendo ortogonais ao mar.
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A média da variancia entre apice e base para area
foliar em ramos perpendiculares foi de 0,32 + 0,38
e para os ramos paralelos 0,34 + 0,26. O investi-
mento médio em area foliar por médulo de ramos
perpendiculares néo é significativamente maior
que a encontrada em ramos paralelos (p=0,585). A
média de variancia entre apice e base para o volu-
me de raizes por médulo em ramos perpendiculares
foide 0,14 + 0,07, e para os ramos paralelos 0,11 +
0,06. Portanto, o investimento médio em raizes por
modulo de ramos perpendiculares também néo foi
significativamente maior do que o encontrado em
ramos paralelos (p=0,908).

DISCUSSAO

A exposicdo a ambientes mais heterogéneos nio
¢é o principal fator promovendo diferencas entre o
padrio de desenvolvimento dos médulos. Ramos
de Ipomea pes-caprae expostos a alta hetero-
geneidade ambiental apresentaram padrao de
desenvolvimento similar aos ramos expostos a
condi¢des menos variaveis. Ndo houve indicio de
especializacdo sobre a média de investimento foliar
por médulo nem sobre a média de investimento em
raizes por médulo. A alta variabilidade encontrada
indica que a plasticidade sobre as caracteristicas
morfolégicas possivelmente ocorre, mas em outro
nivel de organizagdo. Outra possivel explicagio
seria de que o desenvolvimento ontogenético dos
moédulos é altamente independente do restante do
individuo, ndo importando a localizacdo do ramo
como um todo.

1. pes-caprae apresenta diversas caracteristicas
que a permitem se manter no ambiente altamen-
te dinamico em que é encontrada. A integracio
fisiolégica entre os médulos de um mesmo ramo
media a resposta de individuos dessa espécie ao
soterramento, um dos principais fatores de estresse
nos ambientes de duna (Bach, 2000). M6dulos so-
terrados respondem com um aumento na produgio
de folhas e no crescimento dos estoloes. Além disso,
a integracgdo entre os médulos também favorece a
continuidade do suprimento de dgua e reservas
energéticas para modulos distantes da raiz prin-
cipal, permitindo que o individuo como um todo
continue crescendo e produzindo folhas apesar de
parte de suas estruturas produtivas estarem so-
terradas. A espécie também apresenta caracteris-
ticas que conferem tolerancia ao estresse hidrico.
A acio das raizes adventicias contribui com um
suprimento complementar de agua (Kamakura &
Furukawa, 2009). A baixa quantidade de biomassa
aérea e o baixo indice de area foliar caracteristico
da espécie reduzem as taxas de transpiracio e
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a chance de o individuo ser limitado por agua e
nutrientes (Ripley & Pammenter, 2004). A gran-
de quantidade de mecanismos para lidar com as
adversidades do ambiente de duna sugere que a
morfologia da planta seja extremamente variavel,
como observado neste estudo. Essa variagio pode
ser fruto de respostas integradas entre diferentes
moédulos, e poderiam estar ocorrendo no nivel do
individuo, e ndo do médulo.

Como observado no estudo, médulos apicais apre-
sentaram folhas e raizes com maior frequéncia do
que os basais. Espécies herbaceas perenes e clonais
como I. pes-caprae frequentemente tém seus ramos
rompidos pela a¢do de ondas e tempestades. Os
fragmentos dessas espécies comumente sdo disper-
sos pela agua e colonizam novas localidades (Maun,
2008). Essa caracteristica pode ser entendida como
uma estratégia de propagacgio vegetativa, e seria
vantajosa no caso de rompimento do ramo, pois
médulos com estruturas vegetativas formadas
teriam maior chance de colonizar novas areas.
Portanto, moédulos clonais apresentariam alto
grau de independéncia em relacdo ao individuo e
tenderiam a produzir suas estruturas vegetativas
no inicio do seu desenvolvimento. Com isso, cada
moédulo responderia independentemente aos esti-
mulos do microambiente ao qual esta exposto e as
respostas plasticas seriam condicionadas somente
a heterogeneidade em escala espacial fina. Isso
acarretaria em uma grande variacdo morfologica,
sem especializa¢do funcional no nivel do individuo.

A variacgdo morfolégica encontrada em ramos de
Ipomoea pes-caprae nao apresenta evidéncias de
que haja diferencas no padrio de investimento em
orgaos vegetativos em modulos expostos a maior
ou menor heterogeneidade. A alta varia¢gdao morfo-
légica encontrada em folhas e raizes sugere que as
possivelmente ocorrem em outro nivel de organi-
zagao corporal. E possivel que as diferencas entre
modulos sejam afetadas pelo efeito integrativo en-
tre eles ou pelo desenvolvimento independente em
cada médulo. Eu sugiro que, em estudos futuros,
seja investigada a variagdo morfologica em outros
niveis de organizacio.
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