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Estrutura foliar de seis especies do subosque de urn remanescente de
Floresta Ombr6fila Mista
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ABSTRACT - (Leaf structure of six understorey species from a remnant of "Floresta Ombr6fila Mista"). Plant species from
the understorey forests are, generally, classified as "ci6fitas" due the low light imposed by the dense canopy. This situation
certainly favours species that developed adaptive processes related to the limitation or absence of light. This study
presents a morphological and anatomical characterization of six species that compose the lower strata of a renmant of
"Floresta Ombr6fila Mista". Fresh and dry weight, water content, leaf area, specific leaf area, stomata density and leaf
thickness were measured from 20 leaves for each species. The analysis of quantitative morphological h'aits indicated large
amplitude, while the intemal Sh1.1cture was similar among species, characterized by dorsiventral mesophyll and hypostomatism.
The homogeneity of the internal stmcture appears to be influenced by light limitation whereas the variability of quantitative
morphological characteristics is apparently more associated with water availability, which in the study area is large, a
consequence of the high precipitation and soil type.
Key words: Araucaria Forest, leaf anatomy, leaf morphology, shade leaves

RESUMO - (Estmtura foliar de seis especies do subosque de urn remanescente de Floresta Ombr6fila Mista). As especies dos
subosques sao, geralmente, classificadas como ci6fitas devido acondi<;ao de sombreamento imposta pelo dossel. Tal situa<;ao
certamente favorece especies que tenham desenvolvido processos adaptativos associados com a diminui<;ao ou ausencia de
luz. Este h'abalho apresenta a caracteriza<;ao morfo-anatomica de seis especies que compoem 0 estrato inferior de urn
remanescente de floresta ombr6fila mista. Massa fresca e seca foliares, teor de agua, area foliar, area especifica foliar, densidade
estomatica e espessura dos tecidos foram medidos em 20 foIhas de cada especie. A analise da morfologia quantitativa indicou
uma grande amplitude, enquanto que a organiza<;ao interna da [oIha foi semelhante entre as especies, caracterizada pelo
mesofilo dorsi ventral e hipoestomatismo. A homogeneidade na estrutura interna parece estar fortemente influenciada pela
limitada condi<;ao de luz, enquanto que a variabilidade das caracteristicas morfol6gicas aparentemente e mais dependente da
disponibilidade de agua, que no ambiente de estudo e grande, em fun<;ao da alta precipita<;ao e tipo de solo.
Palavras-chave: anatomia foliar, Floresta com Araucaria, folhas de sombra, morfologia foliar

Introdll(;ao

A Floresta Ombr6fila Mista ou Floresta de
Pinheiros ou ainda, Floresta com Araucaria (Klein
1984) apresenta uma fisionomia bastante caracteristica
pela presenya da Araucaria angustifolia (Bert.) O.
Kuntze, que domina 0 dossel com sua copa em forma
de cal ice, e pela ocorrencia de algumas especies das
familias como Podocarpaceae (PodocaJpus Lamberth
Klotz), Lauraceae (Ocotea puLchella (Nees) Mez,
Ocolea porosa (Nees) Barroso) e Aquifoliaceae (fLex
paraguariensis St. Hill.). A terminologia "mista"

origina-se da mistura de duas floras (tropical afro
brasileira e temperada austro-brasileira) decorrente
das condiyoes propicias do Planalto Meridional
Brasileiro, cujos fatores ambientais estao associados
a latitude e as altitudes que determinam uma situayao
peculiar na Regiao Neotropical (IBGE 1992).

Devido a regiao de ocorrencia estar ligada a
outras formayoes vegetais tais como a floresta
ombr6fila densa, floresta estacional decidual e campos
sulinos, a composiyao floristica e estrutural da floresta
mista apresentam variayoes ao longo de sua area de
distribuiyao, nas quais a especie dominante
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(A. angustifolia) associa-se com diferentes grupos
de especies (Klein 1960). Consequentemente, 0 sub
bosque e forn1ado por diversos tipos de agrupamentos
vegetais, consoante com 0 estadio de desenvolvimento
dos mesmos e de acordo com os diferentes 10cais onde
ocorrem. Nos subosques mais desenvo1vidos, os
agrupamentos vegetais sao formados por um pequeno
numero de especies arb6reas (Klein 1984).

As especies pertencentes aos subosques,
geralmente, sao c1assificadas como ci6fitas
obrigat6rias ou facu1tativas devido a condic;ao de
sombreamento imposta pelo dossel. Tal situac;ao impoe
as especies processos adaptativos condicionados pela
diminuic;ao ou ausencia de luz (Kozlowski & Pallardy
1997). As adaptac;oes fotossinteticas com relac;ao as
condic;oes de luz estao, usualmente, associadas com
as mudanc;as anatomicas e fisiol6gicas na folha (Klich
2000), 6rgao da planta mais suscetivel a alterac;oes
ambientais (Dickison 2000).

De uma maneira geral, as ci6fitas exibem folhas
grandes e macias com pouco desenvo1vimento de
tecidos mecanicos, cuticula pouco espessa e tecido
palic;adico formado por um unico estrato ou ate mesmo
ausente. Estas caracteristicas sao consideradas tipicas
de plantas de sombra (Givnish 1988, Dickison 2000).

Em florestas, estudos sobre a fitocomunidade com
enfoque na estrutura foliar, limitam-se as especies mais
importantes de algumas formac;oes (Medina et al.
1990, Turner et al. 1995) ou ainda as dominantes que
formam 0 dossel. Investigac;oes da estrutura foliar de
especies do subosque encontram suporte nos estudos
comparativos de folhas de sol e sombra e, muitas
vezes, sao monoespecificos.

Assim, este traba1ho apresenta a caracterizac;ao
morfol6gica e anatomica de seis especies que
compoem 0 eStrato inferior de um remanescente de
floresta ombr6fila mista, com 0 objetivo de ava1iar as
estrategias utilizadas por estes vegetais para se
desenvolver em ambientes sombrios. Os resultados
obtidos sao comparados com outros estudos que
utilizam a morfologia foliar como indicador fisionomico.

Material e metodos

o estudo foi realizado num fragmento de F10resta
Ombr6fila Mista (Floresta com Araucaria), localizado
no Centro Politecnico da Universidade Federal do
Parana, regiao leste do Municipio de Curitiba, PR
(25°25'S e 49°1TW), numa altitude de 900 m (Hirai
et al. 1998), com cerca de 2,5 ha. Segundo os dados
fomecidos pe10 Instituto Tecno16gico SIMEPAR para

o ana de 2003, a temperatura media anual de Curitiba
e de 17,8 DC, sendo a maior temperatura media durante
o mes de fevereiro de 23,1 DC e a menor durante 0
mes de agosto, de 13,2 DC. A media anua1 de umidade
re1ativa do ar e cerca de 85% e precipitac;ao anual
total e de 1.175,7 mm, sendo marc;o 0 mes de maior
precipitac;ao media, com 165,1 mm e agosto 0 de
menor, com 9,0 mm, sem ocorrencia de deficiencia
hidrica ao 10ngo do ano. Na area predominam os solos
hidrom6rficos, pr6ximos aos canais de drenagem, e
os Cambissolos e Podz61icos ocorrem nas regioes
mais drenadas. 0 re1evo e suave ondulado (Neto et al.
2001). A area de estudo possui dois estratos arb6reos
bem definidos, com 0 subosque sombreado. A
incidencia de luz foi medida com 1uximetro digital
Chauvin Arnoux, modelo CA 810 (Paris, Franc;a),
sendo que a intensidade luminosa do subosque [oi
estimada em 9,4%.

Estudos floristicos previos foram realizados na
area de estudo que serviram de consulta para a escolha
das especies (Cervi et al. 1989). Seis especies de
habito arbustivo ou arb6reo foram se1ecionadas, sendo
que 0 criterio de selec;ao das especies baseou-se no
numero minimo de individuos (cinco) com altura
minima de 2,0 m e altura maxima de ate 3 m, para
melhor padronizar a condic;ao luminosa. As especies
selecionadas foram Leandra australis (Cham) Cogn.
(Melastomataceae), Roupala brasiliensis Klotz
(Proteaceae), Piper gadichaudianulll Kunth.
(Piperaceae), Myrcia rostrata D.C. (Myrtaceae);
Cupania vernalis Cambess. (Sapindaceae) e
Pavonia sepium St. Hill. (Malvaceae). 0 material
botanico resultante dos estudos floristicos encontra
se depositado no Herbario do Departamento de
Botanica (UPCB) da UFPR, sob os seguintes registros:
Leandra australis (30.850), Roupala brasiliensis
(17.216), Piper gadichaudianum (50.271), Myrcia
rostrata (28953) e Pavonia sepium (15.923).

Leandra australis caracteriza-se por ser uma
especie arbustiva ou subarbustiva, de 1 a 2 m de altura
com fo1has inteiras e opostas, ocorrendo em capoeiras
(Wurdack 1962). Roupala brasiliensis, conhecida
como carva1ho-brasileiro, e uma arvore perenif6lia a
semicaducif6lia, com lOa 20 m de altura. Possui folhas
simples, altemas e ocorre na regiao centro-oeste,
sudeste e sui do Brasil, em florestas secundarias,
apresentando regenerac;ao natural em florestas
secundarias. E uma especie secundaria tardia que
ocorre com porte arbustivo no cerrado e em florestas
de ga1eria. Em florestas tropicais e subtropicais, possui
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porte mediano a grande (Lorenzi 1992, Gonzalez et al.
2004). Piper gadichaudianwn possui folhas simples,
altemas, com apice acuminado. Caracteriza-se como
uma especie arbustiva de 1 a 3 m de altura, e sua
ocorrencia esta associada as cIareiras e bordas. E
comum em ambientes de regenerayao e na floresta
ombrofila densa, em estagio secundario (Guimaraes
& Yalente 2001). Myrcia rostrata possui porte
pequeno, de 4 a 8 m, com copa irregular e rala, podendo
atingir ate 12 m de altura dentro da floresta. As folhas
sao simples, cartaceas, com glandulas visiveis por
transparencia, pecioladas e com nervayao densa
reticulada. Esta especie e heliofita, seletiva higrofita,
pioneira, caracteristica de areas abertas, como borda
de capoes e subosque de pinhais (Lorenzi 1998,
Backes & Irgang 2002). Cupania vernalis, conhecida
como camboata, e uma arvore perenifolia, com folhas
altemas, compostas, pinadas, com ate 18 foliolos.
Ocorre em diferentes estratos da fIoresta,
comportando-se, muitas vezes, como uma especie
esciMita (Lorenzi 1992, Backes & Irgang 2002),
podendo atingir ate 9 m de altura. Pavonia sepium e
uma especie com porte arbustivo, possui folhas
altemas e inteiras e geralmente ocorre nas florestas
litori'meas e ombrofila mista, podendo atingir ate 3 m
de altura (Muller & Waechter 2001).

Foram coletadas seis folhas e/ou foliolos de
sombra completamente expandidos entre 0 4° e 6° nos
a partir do apice, por individuo, num total de cinco
individuos, para cada uma das especies, totalizando
30 folhas. No caso de folhas compostas (c. vernalis),
coletou-se os foliolos medianos, os quais foram
interpretados como folhas simples (Bongers & Popma
1990). Das 30 folhas, dez foram fixadas em FAA
(Kraus & Arduin 1997) por aproximadamente 48 h e
amlazenadas em alcool etilico 70% e 20 folhas foram
pesadas imediatamente apos a coleta. Posteriormente,
as mesmas folhas foram secas em estufa a 55°C, ate
obter massa constante. Ramos vegetativos foram
coletados para identificayao e descriyao morfologica
das especies.

As massas (g) fresca e seca foram mensuradas
em balanya analitica Celtac, modelo FA21 04N, com
precisao de 0,0001 g e 0 teor de agua (%) foi calculado
pela representatividade percentual da diferenya entre
a massa fresca e a massa seca em relayao a massa
fresca. A area foliar (cm2

) foi calculada a partir da
imagem digitalizada em scanner de mesa, com 0

programa Sigma Scan (versao 4.0, SPSS Inc.,
Chicago, IL, USA) e a area foliar especifica (AFE,

cm2 gol) estimada pela relayao area foliar/massa seca
(Witkowski & Lamont 1991).

Nas folhas secas previamente, foi estimada a
densidade estomatica, a partir da modelagem da face
abaxial da epiderme com esmalte de unha incolor, pela
contagem dos estomatos situados numa area de
1,0 mm2

, utilizando-se 20 campos, urn por folha.
As analises anatomicas foram realizadas a partir

de preparayoes semipermanentes de secyoes
transversa is do teryo medio da folha, obtidas a mao
livre, com auxilio de lamina de barbear. As secyoes
foram clarificadas em hipoclorito de sodio a 10 % e,
posteriorrnente, coradas com azul de toluidina (O'Brien
et al. 1965) e montadas em glicerina a 30%. As
fotomicrografias foram realizadas em microscopio
fotonico (Olympus BA 51) com maquina fotografica
acoplada (Canon S55). As escalas foram incluidas com
o programa Image J (Abramoffet al. 2004). A mediyao
das espessuras (J1.m) total e dos tecidos foi feita em
microscopio fotonico, com auxilio de ocular
micrometrica.

As medias e respectivos erros-padrao foram
calculados para todas as variaveis quantitativas. Foi
realizada analise de varifmcia de uma via (ANOYA)
entre todas as variaveis tendo sido testada a
normalidade dos residuos e comparadas as medias
atraves do Teste de Comparayao MultipIa de Tukey
com 0 programa JMP versao 4.0.4 (SAS 2000), com
nivel de 5% de probabilidade. Com este mesmo
programa tambem foi realizado 0 Teste de
Correlayao de Pearson tendo sido considerada alta
correlayao quando -0,6 ~ r ~ 0,6. A analise dos
componentes principais (PCA) foi utilizada para
determinar a maior variancia entre as variaveis
quantitativas, atraves do programa Past, versao 1,34
(Hammer et al. 2001).

Resultados

A analise de variancia (ANOYA) indicou uma
grande variabilidade entre as especies (tabela 1) para
as caracteristicas quantitativas morfologicas
estudadas. Os dados mostraram que os valores medios
dessas caracteristicas variaram entre as especies e
alguns destes diferiram estatisticamente.

Os maiores valores medios para area foliar em
Roupala brasiliensis, para as espessuras da face
adaxial e abaxial da epiderme e para 0 teor de agua
de Piper gaudichaudianum foram significativamente
diferentes, quando comparados com os valores medios
das demais especies.
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Tabela I. Valores medios e respectivos erros-padrao das variaveis morfol6gicas e anat6micas das especies em estudo. Letras iguais
representam medias nao significativamente diferentes. Espessuras total e dos tecidos, n = 10 (q = 2,89, GL=59); demais variaveis, n = 20 .

(q = 2,90 GL= 119).

Lealldra Roupala Piper Myrcia Cupallia Pavollia

australis brasiliellsis gaudichaudialllllll rostrata vernalis sepiu/ll

Massa seca (g) 0,07 ± O,OOb 0,18 ± 0,01' 0,08 ± 0,01 b 0,07 ± O,OOb 0,19 ± 0,02' 0,06 ± O,OOb

Teor de agua (%) 68,43 ± 0,81 b 69,74 ± 0,93b 73,74 ± 0,86' 56,27 ± 1,8c 50,46 ± 0,83d 54,06 ± 0,35c

Area foliar (cm2) 13,09 ± O,64d 37,87 ± 2,43' 21,47± 1,34c 9,67 ± 0,54d 30,79 ± 3,05 b 14,86 ± 1,00d

AFE(cm1g'l) 195,80 ± 7,97b 206,15 ± 3,87b 278,07 ± 5,82' 142,34 ± 2,34b 167,84 ± 12,67b 270,25 ± 5,47"

Espessura total (Jlm) 96,35 ± 3.18c 175,34 ± 7.95' 131,25 ± 3.42b 161,43±5.86' 159,81 ± 3.29' I 12,02 ± 4.26c

Densidade 532 ± 27' 244 ± 20b 130 ± 10c 440 ± 22' 179 ± 8c 457 ± 32'
estomatica (n°.mm'2)

Espessura da 13,79 ± 0,34c 19,86 ± 1,05b 27,80 ± 1,53' 18,39 ± 1,67b.c 21,53 ± 0.99b 21,11 ± 1,18b

epiderme adax ial (Jlm)
Espessura da 10,03 ± 0,28b 16,72 ± 1,71 c 30,30±I,13' 19,24 ± 1,89c 20,69 ± O,96c 9,61 ± 0,64b

epiderme abaxial (Jlm)
Espessura do parenquima 28,22 ± 1.85b 42,32 ± 2.97' 33,65 ± 2.90b 52,34 ± 4.62' 32,0 I ± O,99b 28,84 ± 2,04b

paliyadico (Jlm)
Espessura do parenquima 44,31 ± 1,73c 96,45 ± 8,28' 39,50 ± 2,60c 71,47±4,9I b 85,58 ± 2,0 I"b 52,46 ± 2,81 c

lacunoso (Jlm)
Razao parenq uima 1,61 2,42 1,22 1,46 2,70 1,89

Lacunoso/paliyadico

As demais caracteristicas analisadas apresen
taram diferenc,;as significativas apenas entre algumas
especies. Os valores de espessuras total e do paren
quima lacunoso das folhas de Roupala brasiliensis,
apesar de tambem serem maiores, nao diferiram
significantemente de algumas especies, como Cupania
vernalis (tabela 1). Os maiores valores de APE de
Pavonia sepiullZ foram semelhantes aos de
P gaudichaudianum, que diferiram significantemente
das demais especies. Os maiores val ores para
densidade estomatica das folhas de Leandra australis
nao foram estatisticamente diferentes apenas dos
valores das folhas de Myrcia rostrata e P sepium,
enquanto que os maiores val ores de massa seca
ocorreram nas folhas de Cupania vernalis, apesar
de nao haver diferenc,;as significativas com os valores
de R. brasiliensis. As folhas de M. rostrata
apresentaram os maiores valores para a espessura do
parenquima palic,;adico, entretanto este valor e
semelhante e nao estatisticamente diferente de
R. brasiliensis (tabela 1).

A razao parenquima lacunoso/palic,;adico apresentou
para todas as especies valores > 1 (tabela 1), sendo os
maiores valores encontrados para as especies
C. vernalis e R. brasiliensis, respectivamente.

A analise de componente principal (PCA) mostrou
que os dois primeiros componentes (massa seca e area
foliar) explicaram 80% da variancia total (figura 1,

tabela 2). A massa seca e a area foliar sao as mais
relacionadas com PC 1, que explicou 54,4 % da
variancia (tabela 2). PC2 explicou 25,6 % da variancia
(figura 1, tabela 2) e relaciona-se quase que
exclusivamente com teor de agua (tabela 2). No PCI,
observa-se urn agrupamento para as especies
L. australis, P. sepium e M. rostrata, enquanto
C. vernalis e R. brasiliensis apresentaram uma ampla
variac,;ao e P. guadichaudianum apresenta distri
buic,;ao intermediaria enh'e os grupos citados (figura
1). No PC2, observa-se dois grupos isolados:
P. gadichaudianum e P. sepium, enquanto
C. vernalis, L. australis, R. brasiliensis e
M. rostrata apresentaram distribuic,;ao mais
homogenea para 0 conjunto de caracteres analisados.

Todas as especies estudadas possuem epiderme
uniestratificada, tanto na face adaxial como na abaxial
(figuras 2-7). As celulas variaram em forma (figuras
8-11), como observado na face adaxial das epidermes
de P. guadichaudianum e C. vernalis, que sao
formadas pOl' celulas grandes e retangulares a
quadradas em vista frontal (figura 8). Todas as
especies estudadas apresentaram est6matos somente
na face abaxial, caracterizando as folhas como
hipoestomaticas (figuras 9, 11). Tricomas numerosos
e bifurcados, que ocorrem na face abaxial da epiderme,
foram observados em R. brasiliensis (figura 6).
Tricomas pluricelulares unisseriados, em ambas as
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Figura 1. Analise de componentes principais (PCA) de uma matriz de correla9ao de caracteristicas foliares das especies estudadas. Os
dois primeiros eixos principais explicam 54,4 e 25,6 % da variancia dos dados, respectivamente. I. Cupania vernalis; 2. Leandra
australis; 3. Piper gaudichaudianulI/; 4. Pavonia sepiulII; 5. ROllpala brasiliensis; 6. Myrcia rostrata.

Tabela 2. Componentes principais da matriz de correla91io entre
as medidas das folhas das especies estudadas (n = 20).

faces da epiderme foram encontrados em
P gadichaudianum. Ainda nesta especie, ocorre uma
camada subepidermica na face abaxial, aclorofilada,
com dimens6es maiores quando comparadas com as

ceJuJas do parenquima Jacunoso (figura 3).
o mesofilo e tipicamente dorsiventral em todas

as especies, diferenciado em parenquimas
palic;:adico e lacunoso (figuras 2-7). 0 parenquima

Variaveis

Massa seca
Area foliar
Espessura total da lamina
Teorde agua
Variancia explicada pelos

componentes
Percentagem do total da

variancia explicada (%)

Componente principal

I 2

0,93 -0,1177
0,92 0,1273
0,65 -0,2215
0,14 0,9742
2,16 1,02

54,4 25,60

palic;:adico e caracterizado por uma camada de
celulas justapostas e 0 parenquima lacunoso por
duas a tres camadas de celulas, com espac;:os
intercelulares grandes. Em P sepium, ocorre uma
segunda camada mais interna de parenquima
palic;:adico (figura 5), cujas celulas apresentam urn
formato conico. As gHindulas esHio presentes no
mesofilo de P gadichaudianum e de M. rastrata
(figura 4). Nesta ultima, celulas com conteudo
escuro (provavelmente compostos fen6licos) foram
encontradas no mesofilo (figura 4). Em P sepium,
drusas foram observadas no mesofilo.

Os feixes vasculares imersos no mesofilo sao
do tipo colateral e envoltos por uma bainha
parenquimatica na maioria das especies estudadas,
com excey30 de C. vernalis (figura 7) eM. rastrata
(figura 4) que apresentaram extensao de bainha
esclerenquimatica.

Discussao

Folhas que se desenvolvem em ambientes com
menor disponibilidade de luz, como os subosques de
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florestas ombr6filas, tendem a apresentar
caracterfsticas morfol6gicas como maiores areas
foliares, menores massas secas, menores densidades
estomaticas por unidade de area, menor espessura da
lamina foliar e estas caracterfsticas sao interpretadas
como estrategias para maior capta<;ao de luz difusa
que se propaga no interior das forma<;oes florestais
(Givinish 1988). As caracterfsticas morfol6gicas acima
mencionadas, no entanto, podem nao responder
apenas acondi<;ao de luz. Varios autores relacionam
estas caracterfsticas com outros fatores ambientais
como altitude (Camerik & Werger 1981),
disponibilidade hfdrica do solo (Ro<;as et at. 2001),
concentra<;ao de nutrientes (Boeger et at. 2005), entre
outros.

Entre as caracterfsticas morfol6gicas foliares
estudadas, a area foliar e massa seca explicaram a
maior variancia entre todas as caracterfsticas analisa
das, indicando que as especies em estudo utilizam
diferentes estrategias para 0 uso de recursos disponf
veis (Wilson et at. 1999, Vendramini et at. 2(02). Plantas
cujas folhas possuem maiores areas e menores massas
secas, como P. gaudichaudianum, parecem produzir
mais tecido fotossintetizante e sao mais vulneraveis a
herbivoria, enquanto que folhas com menores areas e
maiores massas secas produzem maior quantidade de
tecido mecanico e retem por mais tempo os recursos
obtidos como os nutrientes (Wilson et at. 1999).

Segundo Parkhurst & Loucks (1972), a area foliar
"6tima" de uma dada especie e diretamente

Figuras 2 - 7. Secyoes transversais da lamina foliar. 2. Leandra australis. 3. Piper gaudichaudianum. 4. Myrcia rostrata. 5. Pavonia
sepium. 6. Roupala brasiliensis. 7. Cupania vernalis. Barra = 200 Ilm. A seta preta indica feixe vascular com extensao de bainha
esclerenquimatica.
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influenciada pela eficiencia do uso da agua, que
consiste na relac;ao entre 0 CO2 assirnilado e a perda
de agua atraves da transpirac;ao. Com base neste
conceito, espera-se que folhas com maiores areas
foliares sejam encontradas em locais com maior
disponibilidade de agua e baixa intensidade lurninosa,
como 0 local de estudo, que apresenta uma
pluviosidade bern distribufda ao longo do ana alem da
baixa disponibilidade de luz, devido ao dossel
compacto. As menores areas foliares sao encontradas,
freqiientemente, em ambientes mais secos e com alta
intensidade lurninosa (Givnish 1988, Klich 2000).

As folhas com maiores massas secas
apresentaram as maiores areas fo liares , conforme
indicado pela correlac;ao positiva (r = 0,87 p < 0,05)

entre estas duas variaveis. Entretanto, especies com
diferentes areas foliares (L. australis e M. rostrata)
e (R. brasiliensis e C. vernalis) apresentaram a
mesma massa seca. Provavelmente, esta diferenc;a e
decorrente da presenc;a das extens6es de bainha
esclerenquimatica presentes em M. rostrata e
C. vernalis.

as valores medios para area foliar e massa seca
para 0 grupo de plantas estudadas (tabela 3) estao
abaixo dos valores medios encontrados para as
especies de sombra de florestas temperadas (Ashton
& Berlyn 1994, Hanba et at. 2002) e floresta riparia
da Serra do Cip6 (Marques et at. 2000). No entanto,
estao bern acima dos valores encontrados para as
especies de sombra estudadas na floresta ciliar da

Figuras 8 - II. Vistas frontais das faces abaxial e adaxial da epiderme foliar. 8. Face adaxial de Piper galldichalldianllm. 9. Face abaxialde
Piper galldichalldianum. 10. Face adaxial de Cupania vernalis. II. Face abaxial de ClIpania vernalis. Barra = 20 flll1. A seta preta indica

os est6matos.
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Tabela 3. Quadro comparativo dos valores medios das caracteristicas morfologicas foliares de especies em condiyao de sombra de
diferentes formayoes vegetacionais. nc = nao calculado.

Autor e data Formayao vegetacional N°de Densidade Area Massa Espessura Espessura Espessura

e local sp estomatica foliar seca total parenquima parenquima
(nO I11m'2) (cm2) (mg) (Jlm) paliyadico lacunoso

(Jlm) (JlI11)

Marques el al. 1999 Floresta ciliar, MG 1 74 2,4 18,5 134 61 50

Hanba el al. 2002 Floresta temperada, Japao 3 595 29,2 nc nc nc nc
Marques el al. 2000 Floresta riparia, MG 2 257 36,6 341 137 49 61,5

Ashton & Berlyn 1994 Floresta temperada umida, 3 514 nc nc 89,3 215 nc
New England, USA

Ashton & Berlyn 1992 Floresta ombrofila densa 4 378 nc nc 128,8 35,7 nc
terras baixas, Sri Lanka

Cao 2000 Restinga - clareira, Borneu 5 257 nc nc 188,8 36,1 119,3

Cao 2000 Restinga - subosque, Borneu 7 199 nc nc 255,1 63,3 156,6

Mendes el al. 200 I Vegetayao esclerofi la, Portugal I 79 4,5 51,4 250 46,5 181
Este estudo Floresta ombrofila mista, PR 6 330 21,3 107,2 139,4 36,2 64,9

Serra do Cip6 (Marques et al. 1999) e da vegetayao
esclerofila do Mediterraneo (Mendes et al. 2001).
Apesar destas especies estarem em condiyoes de
sombreamento, possivelmente, as diferenyas
observadas entre as formayoes florestais ocorram em
funyao do efeito sinergico das condiyoes de luz,
hidricas e nutricionais, fazendo com que cada
formayao vegetacional possua especies com
caracteristicas morfol6gicas ajustadas para a condiyao
ambiental imposta.

Entre as caracteristicas morfo16gicas foliares
estudadas, a AFE e a espessura sao consideradas as
principais caracteristicas indicadoras de taxa de
crescimento e das estrategias do uso de recursos pelas
plantas (Wilson et al. 1999, Vendramini et al. 2002).
Folhas com altos valores de AFE sao mais produtivas,
apesar de serem mais vulneniveis a herbivoria e
geralmente ocorrem em ambientes com maior
disponibilidade de recursos (Wilson et al. 1999). A
AFE tambem tem sido interpretada por varios autores
(Camerik & Werger 1981, Marin & Medina 1981)
como indice de esclerofilia, sendo que os valores mais
altos indicam mesofilia, como as especies estudadas,
em funyao das maiores areas foliares e baixos valores
de massa seca.

A AFE pode ser afetada diretamente pela massa
seca, espessura do mesofilo, tecidos de sustentayao e
teor de agua (Meziani & Shipley 1999). Isto e
observado em P gaudichaudianum e P sepium, que
apesar de apresentarem massas secas semelhantes a
L. australis eM. rostrata, possuem diferentes valores
medios para area foliar e teor de agua. Piper

gaudichaudianum apresenta os maiores valores
medios de area foliar e teor de agua entre as quatro
especies e pouco tecido mecanico, 0 que explica 0

maior grau de mesofilia, indicada pelo alto valor de
AFE. as baixos valores de massa seca sao devido ao
maior valor medio de teor de agua, armazenada
principalmente nas celulas epidermicas e
subepidermicas. Esta capacidade de armazenamento
reflete a maior espessura da epiderme tanto das faces
adaxial como abaxial. Em contrapartida, 0 alto valor
medio de AFE em P sepium parece ser determinado,
principalmente, pelo baixo valor de massa seca desta
especie.

as maiores valores medios de espessura total
da lamina ocorreram nas especies que apresentaram
maior espessura dos tecidos que compoem 0

mesofilo, como em R. brasiliensis, M. rostrata e
C. vernalis, como indica a correlayao positiva da
espessura total com as espessuras do parenquima
lacunoso (r = 0,84 p < 0,05) e do paliyadico (r = 0,63
p < 0,05). Entretanto, todas as especies possuem
folhas que podem ser consideradas pouco espessas
« 200 mm), apesar de diferirem estatisticamente
entre si. Especies com folhas finas sao
caracteristicas de plantas mes6filas de subosque
(Thompson et al. 1992) e das formayoes
vegetacionais como florestas ombr6filas (tabela 3).

Ao contrario das escler6filas, as mes6filas alem
de possuirem laminas finas « 200 mm), como as
especies aqui estudadas, tambem apresentam pouco
tecido de sustentayao (Marques et al. 1999, Wilson
et al. 1999). As especies com maior espessura sao
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Roupafa brasifiensis, devido a maior espessura do
parenquima lacunoso, e C. vernalis e M. rostrata,
que apresentaram extensoes de bainha esclerenqui
matica, indicando a contribuiyao dos tecidos
mecanicos na espessura destas duas uItimas especies
(Gamier & Laurent 1994).

Os valores medios de densidade estomatica de
especies de sombra geralmente sao menores dos que
os encontrados para folhas de sol (Marques et af.
1999, Mendes et af. 2001), uma vez que os estomatos
em condiyoes de menor luminosidade (e conse
quentemente maior umidade relativa do ar) podem
permanecer abertos por mais tempo (Lieras 1977,
Larcher 2000). Entretanto, os valores medios para a
densidade estomatica de folhas de sombra podem
variar grandemente, como pode ser observado na
bibliografia (tabela 3). 0 valor medio encontrado neste
estudo indica que, nas folhas observadas, a densidade
estomatica encontra-se pr6xima aos valores medios
das folhas de sombra encontrados para as especies
das florestas riparia e ombr6fila densa de terras baixas
(tabela 3). Porem e importante salientar que a maioria
dos valores medios das folhas de sombra obtidos neste
estudo esta acima dos valores encontrados para
algumas folhas de sol como em Sebastiania
myrtilloides (121 estomatos mm-2), observado por
Marques et af. (1999), e em Myrtus communis
(143 estomatos mm-2), registrado por Mendes et af.
(2001).

Apesar da maior densidade estomatica relacionar
se positivamente com condiyoes xericas, a grande
variabilidade da densidade estomatica entre as
mes6fitas e entre as folhas de sombra, indica que a
eficiencia dos estomatos na regulayao da perda de
agua pode nao estar diretamente relacionada como 0

tamanho e densidade dos estomatos (Klich 2000).
Assim, os valores medios de densidade estomatica
podem ser determinados pelo microclima onde a folha
se desenvolve alem da estrutura foliar (area foliar,
organizayao do mesofilo e espessura da lamina) de
cada especie (Gutschick 1999).

Embora exista variabilidade entre os caracteres
quantitativos foliares para as especies estudadas, a
estrutura anatomica foliar nao apresentou grande
variayao. Todas as especies apresentaram a lamina
foliar composta por epidem1e uniestratificada, nas duas
faces, com mesofilo assimetrico formado por uma
camada de celulas de parenquima paliyadico e com
duas a tres camadas de parenquima lacunoso. Este e
o tipo de mesofilo mais comum encontrado entre as

folhas de dicotiledoneas (Fahn 1990).
Alem dos fatores ambientais como luz,

temperatura, solo e umidade (Larcher 2000), a
organizayao da estrutura intema foliar ediretamente
influenciada pelo balanyo economico entre 0 ganho
de carbona e a perda da agua (Givinish & Vermeij
1976). Assim, e esperado que as folhas de ambientes
sob menor intensidilde luminosa sejam mais finas em
decorrencia de poucas cainadas de parenquima
paliyadico e maior desenvolvimento do parenquima
lacunoso (Vogelmann et af. 1996, Cao 2000). Isto
pode ser observado na razao parenquima lacunosol
paliyadico > 1 entre as especies estudadas.

Em todas especies estudadas, observou-se a
ocorrencia de uma unica camada de parenquima
paliyadico, bern definida. Em algumas especies, uma
segunda camada mais interna, cujas celulas
apresentaram formato mais irregular, caracterizaram
urn parenquima intermediario entre 0 paliyadico e 0

lacunoso, como em M. rostrata e R. brasiliensis.
Os tecidos parenquimaticos clorofilianos, alem de se
diferenciarem na forma e tamanho das celulas, diferem
tambem na quantidade de espayos intercelulares e na
area superficial da celula por unidade de volume, 0

que afeta diretamente a taxa fotossintetica (Parkhurst
1986). A ocorrencia de urn maior numero de camadas
do parenquima lacunoso em plantas de sombra esta
relacionado com a baixa radiayao da luz, que e
predominantemente difusa no interior da floresta
(Larcher 2000).

o formato irregular juntamente com os espayOS
intercelulares do parenquima lacunoso gera muitas
interfaces entre 0 ar e a agua, que refletem e refratam
a luz, 0 que toma aleat6ria a sua direyao de movimento
aumentando a trajet6ria dos f6tons e consequen
temente aumentando a probabilidade de absoryao
(Taiz & Zeiger 2004). Consequentemente, 0

parenquima lacunoso e mais eficiente na distribuiyao
da luz difusa no interior da folha do que as celulas do
parenquima paliyadico (Vogelmann et af. 1996) e a
presenya de maior numero de camadas do parenquima
lacunoso aumenta esta eficiencia. Em ambientes com
menor intensidade luminosa, como nos subosques de
floresta, a ocorrencia da relayao parenquima lacunosol
paliyadico> I toma-se vantajosa como urn mecanismo
de otimizayao de captura de luz (Vogel mann et at.
1996, Taiz & Zeiger 2004).

Segundo Givnish (1988), a convergencia entre
especies de diferentes familias ou ordens no que se
refere aexpressao de uma dada caracteristica (como
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a estrutura intema foliar) em plantas restritas a uma
determinada condiyao ambiental, como a condiyao de
luz, e tida como a principal evidencia que tal evento e
resultado da se1eyao natural. A convergencia de urn
padrao de resposta a urn determinado nivel de
irradifmcia pode identificar urn padrao de aclimatayao,
que supostamente e geneticamente determinado, como
adaptativo. POl' outro lado, a disponibilidade de outros
recursos vitais para as plantas, como a agua e
nutrientes, parece determinar uma menor pressao
seletiva sobre algumas das caracteristicas morfo16
gicas quantitativas estudadas. Se os recursos nao sao
limitantes a pressao seletiva e menor, permitindo a
existencia de estruturas e morfologias menos eficientes
no uso dos recursos para atender as necessidades vitais
das diferentes especies vegetais.

Concluindo, a homogeneidade da estrutura intema
das especies estudadas parece estar fortemente
influenciada pela limitada condiyao de luz, enquanto
que a variabilidade das caracteristicas morfo16gicas
quantitativas e aparentemente mais dependente da
disponibilidade de agua, que no ambiente de estudo e
alta, em funyao da alta precipitayao e tipo de solo.
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