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Comparacao da morfologia foliar de espécies arboreas de trés estadios
sucessionais distintos de floresta ombrofila densa
(Floresta Atlantica) no Sul do Brasil'

MARIA REGINA T. BOEGER?** ¢ CELINA WISNIEWSKT?
(recebido: 23 de novembro de 2001; aceito: 20 de novembro de 2002)

ABSTRACT - (Comparison of leaf morphology of tree species from three distinct successional stages of tropical rain forest
(Atlantic Forest) in Southern Brazil). We investigated the leaf morphology of trees from three distinct successional stages
(early, intermediate, late) of a lowland rain forest located near the coast of Parana State, Brazil. This forest grows on sandy soil
with low nutrient content. Leaves from trees from the early successional stage present a higher degree of sclerophylly, having
thicker leaves, smaller leaf area, higher stomata density, thicker palisade parenchyma, and higher prevalence of sclerenchyma
than those of species from the intermediate and late successional stages. Variation of leaf morphology along the successional
gradient is likely related to microclimatic changes and the interaction of plant-soil processes, which intensify in older successional
stages.
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RESUMO - (Comparagdo da morfologia foliar de espécies arbdreas de trés estadios sucessionais distintos de floresta ombrofila
densa (Floresta Atlantica) no Sul do Brasil). A morfologia foliar de espécies arbdreas foi investigada em trés estadios sucessionais
distintos (inicial, intermediario e avangado) de uma floresta ombroéfila densa das terras baixas, no litoral do Estado do Parana,
crescendo sobre solo arenoso e oligotrofico. As espécies do estadio inicial apresentaram maior grau de escleromorfismo, com
folhas mais espessas, menores em area, maior densidade estomatica, maior espessura do parénquima paligadico e maior
incidéncia de espécies com tecido esclerenquimatico em comparagdo com as espécies dos demais estadios sucessionais
(intermediario e avangado). As variagdes na morfologia foliar ao longo do gradiente sucessional sdo relacionadas as mudangas
microclimaticas e aos processos de interagdo planta-horizontes organicos do solo que se intensificam nos estadios mais
avancados.

Palavras-chave - Esclerofilia, Floresta Atlantica, morfologia foliar, sucessdo

consideradas vantajosas para as plantas, nessas areas,
pois reduzem a perda de agua, o excesso de luz e a acao
dos herbivoros. Baseadas nas caracteristicas
morfologicas e nos baixos teores de fosforo e nitrogénio
foliares, muitas dessas formacdes vegetais foram

Introducio

Varios estudos mostram que as plantas que
crescem em solos arenosos, com baixa retengdo de agua
e de nutrientes, possuem folhas com caracteristicas

xeromorficas, mesmo que pertengam a ambientes de
florestas tropicais (Turner et al. 1995, Medina et al.
1990, Cao 2000). Algumas dessas formacdes vegetais,
como por exemplo restinga e campinarana, possuem
plantas com folhas espessas, textura coridcea, cuticula,
hipoderme, parénquima paligadico e esclerénquima bem
desenvolvidos. Essas caracteristicas xeromorficas sdo
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classificadas como esclerofilas. Apesar da controvérsia
sobre o termo esclerofilia, que no senso estrito significa
“folhas duras” (Roth 1984), o conceito mais aceito (ou
pelo menos mais utilizado) ¢ aquele que relaciona
plantas esclerofilas com deficiéncias hidricas sazonais,
baixos teores de nutrientes no solo, defesa contra
herbivoria ou mecanismos de protecao da longevidade
das folhas, aumentando assim o carbono foliar por
unidade de investimento (Edwards et al. 2000). Essas
hipoteses ndo sao excludentes e somam-se para explicar
a presenca da vegetagdo esclerdfila nas formacdes
florestais tropicais (Tanner & Kapos 1982, Medina et al.
1990, Turner 1994).

Segundo Loveless (1962), a esclerofilia pode ser
uma resposta adaptativa aos solos pobres em nutrientes,
especialmente nitrogénio e fosforo, uma vez que o
metabolismo de nitrogénio nas plantas ¢ regulado pela
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disponibilidade do fosforo. As plantas esclerofilas sdo
adaptadas a ambientes oligotroficos e com conteudo
de agua instavel, tendo um metabolismo associado a
baixos niveis de nitrogénio e fésforo e possuindo folhas
cuja estrutura reduz ou tolera a perda de agua (Sobrado
& Medina 1980).

Os solos arenosos, como 0s que ocorrem nas
planicies litoraneas brasileiras, possuem uma vegetacao
cujas folhas tém baixo teor de nitrogénio e fosforo,
teores intermediarios de cations e altos pesos
especificos. Isso ¢ conseqiiéncia da baixa
disponibilidade de alguns nutrientes no solo, como o
fosforo, devido a alta lixiviagdo e intemperismo aos
quais esses solos sdo impostos (Thompson et al. 1992).
Assim, espera-se que a vegetacdo que se desenvolve
nessas planicies possua folhas com caracteristicas
escleromorficas.

Adicionalmente, sabe-se que num processo
sucessional secundario as espécies pioneiras tendem a
restaurar a fonte de nutrientes no sistema, o que significa
que estas espécies devem possuir requerimentos
nutricionais muito baixos, além de usarem mecanismos
muito eficientes para a utilizagdo dos nutrientes que se
encontram em pequena quantidade no solo. Isso,
inclusive, explicaria porque algumas espécies
conseguem se estabelecer em solos inférteis. As
espécies pioneiras também melhoram as condicdes
edaficas, através da produgdo de larga quantidade de
matéria organica, facilitando o estabelecimento de
espécies sucessionais tardias (Goémez-Pompa &
Vasquez-Yanes 1981).

Os poucos estudos que relacionam a morfologia
foliar com diferentes estadios sucessionais em florestas
tropicais mostram que as espécies pioneiras sdo mais
plasticas do que as espécies tardias (Straus-Debenedetti
& Berlyn 1994, Rocas et al. 1997), sendo mais capazes
de lidar com as variagdes extremas de luz, proprias dos
estadios iniciais da sucessao (Bazzaz & Carlson 1982).

Este estudo faz parte de um projeto realizado no
litoral paranaense cujo objetivo principal foi o de avaliar
as modifica¢des ocorridas na comunidade vegetal, solo
e alguns aspectos da ciclagem de nutrientes ao longo de
um gradiente sucessional da planicie litoranea. Para o
desenvolvimento do projeto maior, foram demarcadas
trés parcelas em trés diferentes areas cujas idades sdo:
17,30 e 55 anos (ano base de 2000). A area de 17 anos,
que representa o estadio inicial da sucessao, possui baixa
diversidade, com 15 espécies arboreas. A fisionomia
da floresta estudada ¢ homogénea, distinguindo-se
apenas um estrato com arvores em torno de 4 m de altura.
A érea de 27 anos representa o estadio intermediario da

sucessdo, com cerca de 23 espécies arboreas. Possui
dois estratos distintos, com arvores de maior porte. A
area de 55 anos representa o estadio avancado da
sucessao, com cerca de 50 espécies arboreas que atingem
8 m de altura. Possui varios estratos e um sub-bosque
bastante denso. Em cada uma destas areas, foram
realizados levantamentos floristico e fitossociologico
do estrato arboreo; caracterizagdo morfologica, fisica e
quimica do perfil do solo; caracteristicas quimicas e
granulométricas das camadas superficiais do horizonte
A do solo, producdo de serapilheira e deposi¢ao de
nutrientes; taxa de decomposicdo e liberacdo de
nutrientes da serapilheira; caracterizagdo morfologica
e quimica e estimativa da espessura e quantidade
acumulada dos horizontes organicos (Wisniewski, dados
ndo publicados).

No presente estudo foram selecionadas espécies
arboreas representativas de cada um desses estadios para
avaliacdo da morfologia foliar. As folhas das espécies
selecionadas dos trés estadios foram caracterizadas
morfologicamente e comparadas, evidenciando as
alteragdes estruturais ao longo do gradiente sucessional
e relacionando com o grau de escleromorfismo e com
as condicdes ambientais reportadas para o local.

Material e métodos

Local de estudo - Esse estudo foi realizado no Parque Estadual
do Palmito (25°35° S e 48°32° W Gr.), localizado no
Municipio de Paranagua, PR, com 1.780 ha, na planicie
litoranea do Estado do Parand. A area de estudo ¢
climaticamente caracterizada como Af: tropical, superumido,
sem estacdo seca e isenta de geadas, de acordo com a
classificagdo de Kdeppen. A temperatura média anual é de
21,9 °C, sendo que a temperatura média do més mais quente
¢ de 25 °C e a do més mais frio € de 18 °C (Maack 1981). A
precipitagdo média anual é de 1.959 mm, sendo janeiro e
fevereiro os meses mais chuvosos, com distribui¢ao uniforme
das chuvas ao longo do ano. A média anual da umidade
relativa do ar ¢ em torno de 85% (Maack 1981, IAPAR 1994).
Os solos arenosos sdo predominantes na regido. O solo foi
classificado, nas trés areas estudadas, como espodossolo nédo
hidromérfico, alico, A moderado, textura arenosa, relevo
plano. Entretanto, entre as trés areas ocorrem diferencas na
espessura e profundidade dos horizontes, assim como no grau
de consisténcia do horizonte espodico. A vegetagdo desta
regido ¢ classificada como Floresta Ombrofila Densa das
Terras Baixas (Veloso ef al. 1991). Atualmente, o Parque
encontra-se coberto com vegetagdo em diferentes estadios
sucessionais, apds o abandono das culturas ali praticadas,
segundo os moradores locais.

Com base no levantamento fitossociologico prévio,
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foram selecionadas as seguintes espécies para o estadio
sucessional inicial (17 anos): Ilex theezans Mart.
(Aquifoliaceae), Psidium cattleyanum Sabine (Myrtaceae),
Ocotea pulchella Mart. (Lauraceae) e Ternstroemia
brasiliensis Cambess. (Theaceae); para o estadio sucessional
intermediario (30 anos): Ilex theezans Mart. (Aquifoliaceae),
Ternstroemia brasiliensis Cambess. (Theaceae), Rapanea
venosa (A. DC.) Mez (Myrsinaceae), Gomidesia fenzliana
O. Berg (Myrtaceae), Clusia criuva Cambess. (Clusiaceae),
Ocotea pulchella Mart. (Lauraceae), Psidium cattleyanum
Sabine (Myrtaceae) e Calophyllum brasiliense Cambess.
(Clusiaceae) e para o estadio sucessional avangado (55 anos):
Tapirira guianensis Aubl. (Anacardiaceae), Ocotea aciphylla
(Nees) Mez (Lauraceae), Ocotea pulchella Mart.
(Lauraceae), Calophyllum brasiliense Cambess. (Clusiaceae),
Pouteria beaurepairei (Glaz. & Raunk.) Baehni (Sapotaceae),
Myrcia racemosa (O. Berg) Kiaersk. (Myrtaceae),
Ternstroemia brasiliensis Cambess. (Theaceae), Pera
glabrata (Scholt.) Poepp. ex Baill. (Euphorbiaceae), Ilex
theezans Mart. (Aquifoliaceae), Amaioua guianensis Aubl.
(Rubiaceae) e Gomidesia fenzliana O. Berg (Myrtaceae). O
critério de seleg@o das espécies foi o numero minimo de
individuos (n = 5) e 0 maior Indice de Valor de Importancia
da espécie, para cada estadio sucessional.

Para cada espécie estudada, em cada estadio sucessional,
foram coletados ramos de sol. Trinta folhas, localizadas entre
0 quarto e sexto nds, de cinco individuos diferentes, foram
utilizadas para andlise da morfologia e anatomia foliares. A
area foliar, para uma amostra de 20 folhas, foi calculada a
partir da imagem digitalizada em Scanner de mesa, com o
programa Sigma Scan (versdo 4.0, SPSS Inc., Chicago, IL,
USA). No caso de folhas compostas os foliolos medianos
foram interpretados como folhas simples (Bongers & Popma
1990). A classificagdo da area da folha seguiu aquela de
Raunkiaer, modificada por Webb (1959), a qual considera
as seguintes categorias: nanofilia: 0,25-2,25 cm?; microfilia:
2,25-20,25 cm?; notofilia’ 20,25-45 cm?; mesofilia:
45-182,25 cm?; macrofilia: 182,25-1640,25 cm?; megafilia
>1640,25cm?. O peso seco foi calculado apos a secagem de
20 folhas, previamente digitalizadas, em estufa a 65 °C e
pesadas em balanga de precisdo. Foram utilizados dois indices
de esclerofilia: Area Especifica Foliar (Witkowski & Lamont
1991), onde AEF = area foliar/peso seco foliar (cm2.g™);
Indice de Esclerofilia (IE) de Rizzini (1976), sendo IE = peso
seco (g)/2 x area foliar (cm?). Rizzini (1976) definiu que
plantas esclerofilas apresentam IE > 0,6 e plantas mesofilas
1IE < 0,6.

Para o estudo da epiderme, a superficie da regido
mediana da folha de cinco individuos diferentes, de cada
espécie, por estadio sucessional, foi modelada com esmalte
de unha incolor. A densidade estomatica foi determinada
através da contagem dos estomatos situados numa éarea de
um mm?, utilizando-se 20 campos, quatro por individuo, na
face abaxial da folha. Para a medi¢cdo dos estomatos,
utilizou-se a dissocia¢do de epiderme com uma solugéo de

acido acético e dgua oxigenada 30 volumes na propor¢do de
1:1, numa temperatura de 60 °C, com tempo variavel (5 a 10
dias dependendo da espécie) e coloragdo em safranina aquosa
50% (Franklin 1945). Para cada espécie, mediu-se o
comprimento de 20 estdmatos escolhidos aleatoriamente. O
material foi analisado em microscopio fotonico equipado com
camara clara.

Para a analise da anatomia foliar, em cada estadio
sucessional, sec¢des da regido mediana da folha com um cm?
de area, provenientes de cinco folhas de diferentes espécimes
para cada espécie, foram fixadas em F.A.A. 50%
(formaldeido, acido acético, etanol 50%, 1:1:18 v/v)
(Johansen 1940) e preservadas temporariamente em etanol
50%. A montagem de laminas permanentes seguiu as técnicas
convencionais para glicolmetacrilato (Feder & O’Brien
1968). As secgdes transversais de oito mm de espessura foram
coradas com fucsina basica e azul de astra em solug@o aquosa
¢ montadas em Entellan. Foram obtidos dados quantitativos
de parénquima pali¢adico, parénquima lacunoso, cuticula e
epiderme (faces abaxial e adaxial), além da espessura total
do limbo. Nas medi¢des ou analises da epiderme multipla e
hipoderme considerou-se apenas a presenga de camadas
abaixo da epiderme, uma vez que nao foi possivel o estudo
ontogenético destes tecidos, sendo nomeadas de camadas sub-
epidérmicas. A medi¢ao dos tecidos (em um) e a descrigdo
anatomica foliar foram feitas em microscopio foténico, com
auxilio de ocular micrométrica, e as fotomicrografias em
microscopio fotdnico acoplado a maquina fotografica.

A Analise de Varidncia Multivariada (MANOVA) foi
utilizada para comparar os trés estadios sucessionais.
Assumiu-se que 0s grupos possuem a mesma matriz de
covariancia. A hipotese testada foi a de que ndo ha efeito
significativo da idade dos estadios (E) sobre o conjunto de
variaveis observadas, ou seja: HO:E1 = E2 = E3. Para testar
essa hipotese, foi utilizada a estatistica lambda de Wilks, que
tem distribuicao de probabilidade aproximada F de Snedecor
com graus de liberdade 2p e 2(n-p-2), onde p € o nimero de
variaveis envolvidas e n é o numero de espécies dos trés
estadios (23). Para cada varidvel, verificou-se as diferengas
significativas de forma pareada entre os estadios, utilizando-
se o teste de comparagdo multipla LSD (menor diferenca
significativa) de Fisher.

Resultados e Discussao

Os valores médios das caracteristicas morfoldgicas
foliares analisadas, por estadio sucessional, estdo
sumarizados nas tabelas 1 e 2. A andlise estatistica
mostrou que algumas variaveis apresentaram diferencas
significativas (p < 0,05) para os valores médios entre
estadios: area foliar, area especifica foliar, densidade
estomatica, espessura total e espessuras da epiderme da
face adaxial e do parénquima pali¢cadico (tabelas 1, 2).

A darea foliar média variou entre os estadios
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Tabela 1. Area foliar, tamanho foliar (baseado na classificagdo de Raunkiaer, modificado por Webb (1959), 4rea especifica foliar
(AEF), densidade estomatica e comprimento dos estomatos das espécies estudadas nos diferentes estadios sucessionais.
Valores entre parénteses correspondem ao desvio padrdo (n = 20). Letras diferentes na mesma coluna (=mesma variavel)
significam que os valores médios de cada estadio sdo estatisticamente diferentes (p < 0,05).

Table 1. Leaf area, leaf size (based on the classification of Raunkiaer modified by Webb 1959), specific leaf area (AEF), stomatal
density and stomatal length of the stomata of the studied species of different successional stages. Values between parentheses
denote to the standard deviation (n = 20). Distinct letters in the same column (= same variable) mean the average for each stage

are statistically different (p <0,05).

Espécie Area foliar Classe AFEF Densidade Comprimento
(cm?) tamanho (cm?.g™) estomatica estomatos
(n.mm) (m)
Estadio inicial
Psidium cattleyanum 22.8 (4,9) notofila 53,5 (13,9) 6479 (141,1) 27,5 (3,6)
Ocotea pulchella 6,7 (24) microfila 679 (5,0 498,7 (84,7) 252 (1,9)
Ternstroemia brasiliensis 10,9 (1,7) microfila 428 (1,7) 318,1 (74,1) 314 (2,9)
llex theezans 220 (5,9) notofila 712 (22,9) 541,2 (95.8) 29,8 (1,9)
Média 15,7 (8,1)a 58,7 (17.9)a 503,3 (153,9)a 28,5 (3,5)a
Estadio intermediario
Psidium cattleyanum 21,2 (4,8) notofila 74,6 (50,8) 5883 (94.8) 25,1 (1,9)
Ocotea pulchella 45 (1,3) microfila 944 (38,0) 4970 (77.8) 229 (2,0)
Ternstroemia brasiliensis 19,6 (4,1) microfila 60,3 (11,5) 249,1 (61,8) 31,3 (3,1)
llex theezans 31,3 (8,3) notofila 83,9 (124) 413,7 (87.8) 24,1 (1,5)
Rapanea venosa 27,3 (8,8) notofila 73,7 (13,1) 196,6 (49,1) 36,3 (2,7)
Clusia criuva 29,0 (6,9) notofila 556 (54) 185  (37.9) 32,1 (14)
Gomidesia fenzliana 247 (4,7) notofila 66,3 (10,1) 600 (120) 23,5 (2,0)
Calophyllum brasiliense 49,0(12,6) mesofila 89,8 (30,9) 1929 (58,5) 33 Q29
Média 25.8(13,6)a,b 71,7(25,1)a,b 365,3 (186,4)b 29,8(16,8)a
Estadio avangado
Amaioua guianensis 47,1(18,2) mesofila 108,6 (20,5) 2262 (63,1) 239 (14)
Calophyllum brasiliense 42,5(15,5) notofila 83,9 (16,3) 2183 (54,7) 33,5 (1,8)
Gomidesia fenzliana 32,0 (6,5) notofila 758 (9,8) 450  (702) 224 (1,1)
llex theezans 279(10,2) notofila 76,3 (11,6) 400,8 (582) 27,1 (2,5)
Mpyrcia racemosa 22,6 (5,2) notofila 138,6 (13,8) 4841 (97.5) 16,9 (2,1)
Ocotea aciphylla 20,5 (4,9) notofila 824 (12,7 343,77 (79,3) 21,7 (1,0
Ocotea pulchella 50 (1,9) microfila 91,5 (174) 465  (86,5) 242 (14)
Pera glabrata 16,0 (7,1) microfila 76,1 (6,0) 2345 (64,1) 27,5 (1,9)
Pouteria beaurepairei 35,6(12,8) notofila 89,3 (134) 268,7 (56,1) 223 (1,2)
Tapirira guianensis 23,1 (8,0) notofila 82,5 (374) 3554 (67,7) 252 (1,7)
Ternstroemia brasiliensis 15,9 (5,0) microfila 594 (8.5) 236,6 (42,1) 29.8 (2,6)
Média 26,2(15,3)b 87,7 (26,0)b 3349 (119,9)c 25,1 (4,6)a

estudados, sendo os valores do estadio inicial menores
do que os demais estadios. Porém, apenas o estadio
inicial ¢ estatisticamente diferente do estddio avangado
(p < 0,05). A classe de tamanho notoéfila foi
predominante nos estadios intermedidrio e avangado,
ndo havendo predominancia entre microfilia e notofilia
no estadio inicial (tabela 1). Nos estddios intermediario
e avangado, ocorreu a inclusdo de uma espécie da classe
mesofila. Apesar da tendéncia de aumento na area foliar,
as folhas s3o menores quando comparadas com outras

florestas tropicais, onde 60% ou mais das espécies sdo
mesofilas (Webb 1959, Bongers & Popma 1990).
Entretanto, para algumas florestas tropicais, a classe
mesofila foi superestimada. Segundo a metodologia
descrita pelos autores supra citados, as espécies
classificadas como notofilas também foram incluidas
na classe mesofila.

O tamanho foliar, em florestas tropicais, ¢
negativamente relacionado a latitude e a altitude e
positivamente relacionado a pluviosidade média anual
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(Webb 1959, Dolph & Dilcher 1980). Além disso, o
tamanho da folha também ¢ influenciado por outros
fatores como umidade do ar e do solo e temperatura
(Camerik & Werger 1981). Neste estudo, a
predominancia das classes microfila e notofila parece
ter influéncia da temperatura, que ¢ mais baixa nesta
regido comparada com as temperaturas mais elevadas
da regido equatorial.

Os valores médios da Area Especifica Foliar (AEF)
sd30 menores no estadio inicial em relacdo aos demais
estadios (tabela 1), mas apenas os estadios inicial e
avangado sdo estatisticamente diferentes (p < 0,05).
Utilizando a AEF como indice de esclerofilia, as
espécies que ocorrem no estadio inicial sdo mais
esclerofilas do que as que ocorrem no estadio avangado.
Do estadio intermediario para o avangado, os valores
médios de AEF ndo variaram consideravelmente,
indicando que a partir do estddio intermediario, a
vegetacdo tende a mesofilia. Marin & Medina (1981),
utilizando esse mesmo indice, encontraram resultados
semelhantes, onde os valores estipulados para
esclerofilia (20-45, X = 35,3) estdo mais proximos aos
valores obtidos para o estadio inicial, enquanto que os
valores estipulados para mesofilia (70-190, X = 127,3)
estdo mais proximos aos obtidos para os estadios
intermediario ¢ avangado.

Utilizando-se os valores propostos por Rizzini
(1976) para o indice de esclerofilia (IE), a vegetagdo
do estadio inicial também ¢é mais esclerdfila
(0,91 £ 0,25) do que os estadios intermediario
(0,76 £ 0,24) e avangado (0,61 + 0,18). A comparagio
dos dados obtidos com os de outras formagoes florestais
mostrou que o valor médio de AEF para o estadio inicial
¢ proximo aos valores obtidos para a vegetacdo
esclerofila da Amazonia (tabela 3). Para os demais
estadios, os valores médios sdo proximos aos valores
obtidos para a vegetacdo mesofila do México (tabela 3).

Os valores médios da densidade estomatica de cada
estadio sucessional diferem entre si (p < 0,05, tabela 1)
e sdo inversamente proporcionais a idade do estadio
(tabela 1). As densidades estomaticas mais altas do
estadio inicial sdo relacionadas as condi¢des xéricas,
pois quanto maior a freqliéncia estomatica por unidade
de area, maior a eficiéncia de trocas gasosas no periodo
em que os estomatos estao abertos, devido as condigdes
mais favoraveis do ambiente (Lleras 1977). Entretanto,
a densidade estomatica esta também relacionada com
o tamanho, posi¢do e controle de abertura dos estdmatos
(Kozlowski & Pallardy 1997), o que afeta a absor¢do
de CO,. Os comprimentos médios dos estdmatos
(tabela 1) ndo diferem entre os estadios e ndo

apresentam uma relagdo aparente com a densidade
estomatica, apesar de varios estudos indicarem uma
relacdo inversa entre estas duas variaveis (Tanner &
Kapos 1982). Estomatos menores e maiores densidades
estomaticas geralmente sdo associadas as folhas
xeromorficas, enquanto que o inverso € observado em
mesofitas (Fahn & Cutler 1992).

Os valores médios dos estadios intermedidrio e
avancgado obtidos para a densidade estomatica estdo
proximos aos valores de outras florestas tropicais
(montana, terras baixas e restinga). Para o estadio
inicial, os valores médios sdo superiores aos
encontrados para as vegetacdes esclerofilas (tabela 3).

Os estomatos, em todas as espécies estudadas e
em todos os estadios sucessionais, ocorrem no mesmo
nivel das outras células epidérmicas e na face abaxial
da epiderme foliar, sendo, portanto, todas as folhas
hipoestomaticas. Essas formam o padrdo mais comum
de distribuicdo de estomatos para plantas terrestres, o
que representa uma protecao contra as condigdes micro-
ambientais, tais como a temperatura mais elevada na
face adaxial (devido a intensa exposi¢do solar quando
se tratam de folhas de sol do dossel) (Lleras 1977) e o
grau de umidade (que na face abaxial ¢ maior quando
comparada com a face adaxial) (Smith & McClean
1989).

A tabela 2 apresenta os valores médios para as
espessuras totais e dos tecidos das folhas das espécies
estudadas. Esses dados sugerem que ha uma diminuigao
na espessura total da folha, durante o processo de
sucessao, pois os valores médios da espessura total sdo
menores ¢ significativamente diferentes (p < 0,05)
quanto maior ¢ a idade da floresta. O valor médio para
a espessura total da folha do estadio avancgado ¢ 40%
menor e significantemente diferente (p < 0,05) do que
a espessura média observada no estadio inicial. As
médias da espessura total da folha das espécies
estudadas nos trés estadios sucessionais variaram entre
120 a 659 um, o que representa uma grande amplitude
(tabela 1), com valores proximos a espessuras da
vegetagdo esclerdfila (em torno de 500 um) e da
vegetacdo mesofila (em torno de 200 pm) (tabela 3).

A area foliar, a espessura da lamina, assim como a
densidade estomatica sdo caracteristicas plasticas e com
uma forte relag@o entre si. A espessura total apresenta
uma relacdo inversamente proporcional com a éarea
foliar e uma relagdo diretamente proporcional com a
densidade estomatica (tabelas 1, 2). Essas relagdes
também foram observadas em outras formagodes
florestais, tais como em florestas alto-montanas
tropicais (Tanner & Kapos 1982) e na vegetagdo
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Tabela 3. Comparagdo dos valores médios das caracteristicas foliares das espécies estudadas, com os de outras formagdes

florestais. (nc =nao calculado).

Table 3. Comparision of averages of leaf characteristics of the studied species, with those of other forest formations (nc = not

calculated).
Autor, Data e Local N. de spp. Espessura da AEF  Densidade Parénquima Camada Cristais
folha (um) (cm?.g') estomatica palicadico  epidérmica (% de espécies)
(n.mm?) (m)

Vegetacdo esclerofila

Turner et al. 1995 07 273 80 344 96,6 28 nc
(Malasia - Restinga)

Peace & Macdonald 1981 04 475 nc 428 nc 50 nc
(Malasia - Restinga)

Sobrado & Medina 1980 08 4574 45,6 454 nc 62,5 50
(Amazodnia - Campinarana)

Medina et al. 1990 15 578 nc 346 121,5 46,6 933
(Amazonia - “Bana”)

Vegetagdo mesofila
(F1. ombrofila densa)

Bongers & Popma 1990 68 207,6 78,8 409 71,4 23 nc
(México )

Grubb 1977 40 230 nc 408 nc 25 53
(Nova Bretanha)

Pyykko 1979 15 80 - 360 nc 382 ne 14,2 85,7
(Venezuela)

Boeger 2000 (Parana, Brasil):

Estadio inicial 04 467,5 58,7 503 138,7 50 75

Estadio intermediario 08 414,0 71,7 365 91,7 50 75

Estadio avancgado 11 289,1 87,7 334 78,1 18,1 63,6

esclerofila da Amazonia (Sobrado & Medina 1980). A
reducdo da area foliar de plantas de ambientes xéricos,
assim como a maior densidade e o menor tamanho dos
estdmatos sdo entendidos como mecanismos de
retencdo de agua, diminuindo assim a transpiracdo. A
menor area foliar é também associada com o aumento
da espessura da lamina, devido a presenca dos tecidos
de sustentagdo (que sfo mais abundantes nesses
ambientes) e ao incremento do nimero de camadas do
parénquima pali¢addico (Fahn & Cutler 1992). Folhas
pequenas também ocorrem em solos inférteis, como
conseqiiéncia da compactagdo celular causada por
deficiéncia de nutrientes (Turner 1994). Algumas dessas
caracteristicas (menor area foliar, maior densidade
estomatica, maior espessura total da lamina) sdo
observadas nas folhas das espécies do estadio inicial, o
que indica um maior grau de escleromorfismo.

A espessura média da epiderme na face adaxial,
nos trés estadios, foi maior do que os valores médios
na face abaxial. O mesmo ocorreu com a espessura da
cuticula das faces adaxial e abaxial (tabela 2). A maior

média de espessura da epiderme na face adaxial ocorreu
no estadio intermediario. Entretanto, isso se deve a
inclusdo de Clusia criuva, que possui uma camada sub-
epidérmica composta por quatro estratos de células
(figura 1, tabela 2). Esses estratos aumentaram o valor
médio da espessura da epiderme na face adaxial, no
estadio intermediario. Com a remog¢do do valor de
C. criuva, o valor médio da espessura da folha reduz
para 31,9 (£ 16,4) um e os valores médios para a
epiderme na face adaxial passam a ser estatisticamente
diferentes entre os trés estadios (p < 0,05). Essa
alteracdo também influencia os valores médios da
espessura total para o estadio intermediario, diminuindo
o valor médio para 393,4 pm (+ 92,1), ocorrendo uma
reducdo dos valores médios tanto da espessura total
como da epiderme da face adaxial ao longo do gradiente
sucessional (tabela 2).

No levantamento fitossociolégico, Clusia criuva
foi reportada no estadio intermediario com alta
densidade (170 ind/ha) e com valor de importancia de
14,41 e no estadio avangado, com menor densidade
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(37 ind/ha) e valor de importancia (4,36). Apesar dessa
espécie ocorrer em solos arenosos ¢ bem drenados,
tipicos das restingas, ela ndo foi encontrada no estadio
inicial (dados néo publicados). Entre as caracteristicas
xeromorficas descritas para as espécies do estadio
inicial, a presenga da camada sub-epidérmica e
conseqiientemente da maior espessura da folha que
ocorrem em C. criuva indicam um certo grau de
xeromorfismo da espécie. As camadas sub-epidérmicas,
e folhas espessas, geralmente, apresentam maior
prevaléncia nas espécies da vegetacdo esclerofila do
que os demais tipos vegetacionais (figura 2, tabela 3).

A camada sub-epidérmica, tanto de origem
protodérmica ou de origem no meristema fundamental,
quando ¢ formada por células grandes com paredes
celulares finas, ¢ geralmente relacionada com o
armazenamento de dgua em plantas suculentas (Fahn
1990, Fahn & Cutler 1992). Porém, quando ocorre em
folhas coriaceas, a camada sub-epidérmica apresenta
células menores com parede celular mais espessa. Essa
organizacdo estrutural ¢ considerada como uma
protecdo do tecido fotossintético da folha quando a taxa
de metabolismo ¢ limitada pela deficiéncia de nutrientes
e luz excessiva (Feller 1996).

As espessuras médias da cuticula (tanto da face
adaxial como da face abaxial da epiderme) sdo
semelhantes entre os trés estadios (p > 0,05). A cuticula
da face adaxial ¢ aproximadamente o dobro em
espessura da cuticula da face abaxial, para a maioria
das espécies, em todos os estadios sucessionais. A inica
excegdo ocorreu em A. guianensis, onde a cuticula da
face abaxial ¢ mais espessa que a cuticula da face
adaxial (tabela 2). Essa diferenca de espessura ¢
comumente considerada uma prevengdo contra a
transpiragdo (Larcher 2000), uma vez que todas as
folhas estudadas encontram-se expostas a radiagao solar
plena. Além disso, a cuticula espessa pode funcionar
como um repelente de agua, auxiliando na secagem mais
rapida da folha (Smith & McClean 1989) e como defesa
contra a herbivoria, pois a cuticula incrementa a
espessura da folha, contribuindo com a sua textura

coriacea (Coley & Barone 1996).

Dentre as medidas dos tecidos que compdem a
lamina foliar, o valor médio de espessura do parénquima
palicadico do estadio sucessional inicial (tabela 2) é a
unica que difere estatisticamente dos demais estadios
(p<0,05). A espessura média do parénquima paligadico
¢ 44% menor nas folhas das plantas do estadio avangado
do que naquelas do estadio inicial, predominando, no
estadio avancado, espécies com um ou dois estratos
deste parénquima (figuras 3, 4), enquanto que no estadio
inicial predominam folhas com dois a trés estratos
(figuras 2, 5, tabela 2). O tecido pali¢adico, formado
por varios estratos de células, pode ser uma resposta a
alta intensidade luminosa, como indicam os estudos
comparativos de folhas de sol e sombra da mesma
espécie (Larcher 2000). As folhas de sol, assim como
as folhas com caracteristicas xeromorfas, apresentam
menor area foliar quando comparadas as folhas de
sombra ¢ as mesofilas (Mauseth 1988, Turner 1994).
Em ambas as situagdes, o maior nimero de estratos do
parénquima paligadico parece compensar a reducao da
area foliar, contribuindo assim no incremento da
espessura total da folha (Fahn 1990, Fahn & Cutler
1992). A espessura do parénquima lacunoso, apesar de
ndo ser estatisticamente diferente (p > 0,05) entre os
trés estadios, também ¢é menor nos estadios
intermediario e avancgado (tabela 2).

A presenca do tecido esclerenquimatico ¢ marcante
em apenas quatro espécies: na forma de células
esclerenquimaticas em 7. brasiliensis (figura 6) e na
forma de extensdo de bainha em O. pulchella (figura 5),
O. aciphylla e G. fenzliana. Nesta ultima, a extensao
de bainha é incompleta. Nas demais espécies, 0
esclerénquima ocorre na forma de bainha ao redor dos
feixes condutores e, em alguns casos, apenas nos feixes
condutores de maior porte.

A abundancia de tecido esclerenquimatico € uma
caracteristica amplamente aceita como um elemento de
natureza xeromorfa (Sobrado & Medina 1980, Fahn
1990, Medina et al. 1990, Turner et al. 1995). Esse
tecido (incluindo a ocorréncia de extensdes de bainha)

Figures 1-6. Cross sections of leaves. 1. Clusia criuva, from intermediate successional stage, with sub-epidermal layer (cs)
composed of four cell layers and palisade parenchyma (pp) composed of a single layer. 2. Psidium cattleianum, from the early
successional stage, with a single sub-epidermal layer (cs) and palisade parenchyma (pp) composed of two cell layers. 3.
Rapanea venosa, from the intermediate stage with a single layer of palisade parenchyma (pp). 5. Ocotea pulchella, from the
early successional stage with sheath extensions (eb) and palisade parenchyma (pp) composed of two cell layers. 6. Ternstroemia
brasiliensis, from the early successional state, with palisade parenchyma (pp) composed of two cell layers and sclerenchymatic
cells (ce) in the mesophyll. Bar =500 um (1, 2 and 3) and 200 um (4, 5 and 6).
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Figuras 1-6. Secgdes transversais de folhas. 1. Clusia criuva, do estadio sucessional intermedidrio, com camada sub-epidérmica
(cs) formada por quatro estratos de células e com parénquima pali¢adico (pp) formado por um estrato de células. 2. Psidium
cattleianum, do estadio sucessional inicial, com uma camada sub-epidérmica (cs) e parénquima pali¢adico (pp) formado por
dois estratos de células. 3. Rapanea venosa, do estadio intermedidrio, com um unico estrato de parénquima paligadico (pp). 4.
Myrcia racemosa, do estadio avangado, com um Unico estrato de parénquima palicadico (pp). 5. Ocotea pulchella, do estadio
sucessional inicial, com extensdo de bainha (eb) e parénquima palicaddico (pp) formado por dois estratos de células. 6.
Ternstroemia brasiliensis, do estadio sucessional inicial, com parénquima paligadico (pp) formado por dois estratos de células
e com células esclerenquimaticas (ce) no mesofilo. Barra =500 um (1,2 e 3) e 200 um (4, 5 ¢ 6).
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confere as folhas uma maior dureza, o que reflete na
sua textura e aumenta a espessura da folha (Tanner &
Kapos 1982). Entre as espécies estudadas, a presenca
do esclerénquima ndo ¢ uma caracteristica dominante,
principalmente nos estadios intermediario e avangado.
Todavia, no estadio inicial, duas espécies (7. brasiliensis
e O. pulchella) apresentam tecido esclerenquimatico
bem desenvolvido e isto ¢ um indicativo, juntamente
com outras caracteristicas ja descritas anteriormente,
do maior grau de escleromorfismo das espécies
estudadas neste estadio inicial.

Mais de 60 % das folhas das plantas estudadas,
em todos os estadios sucessionais, apresentaram
cristais de oxalato de calcio, na forma de drusas
(tabela 3). Os cristais de oxalato de calcio sdo comuns
nas cé¢lulas vegetais de varios o6rgdos (Mauseth 1988,
Fahn 1990) e tém como principal fun¢do remover o
excesso de calcio do sistema. Outras fungdes
comumente associadas a presencga destes cristais sio:
defesa da planta contra a herbivoria e estratégia de
manutencdo de nutrientes, como reserva de calcio
ou oxalato para a planta (Volk et al. 2002). Os cristais
foram reportados nas folhas de varias formagdes
vegetais tropicais (tabela 3). Na vegetagao esclerofila
amazOnica, a presenca de cristais nas folhas ¢
abundante e entendida como uma caracteristica que
evidencia o escleromorfismo foliar (Medina et al.
1990). Tanner & Kapos (1982), estudando a
vegetagdo de florestas alto-montanas da Jamaica,
observaram que 76% das espécies apresentavam
cristais e a presencga destes foi relacionada com a
defesa contra a herbivoria.

Dentre as caracteristicas morfo-anatémicas
analisadas, a area foliar, a area especifica foliar (AEF),
a densidade estomatica, a espessura total da folha, a
espessura do parénquima palicadico, presenca de
camadas sub-epidérmicas e a quantidade de tecido
esclerenquimatico sdo os parametros que podem ser
utilizados para avaliar o grau de escleromorfismo da
vegetacao nos estadios sucessionais estudados. Essas
caracteristicas também foram utilizadas por Turner
(1994) para classificar os grupos maiores dos tipos
vegetacionais de folhas largas, além da espessura da
epiderme e cuticula, razdo entre o tecido pali¢adico e
lacunoso e teores de N e P.

Fahn & Cutler (1992) identificam algumas dessas
caracteristicas (menor area foliar, maior densidade
estomatica, maior espessura total e do parénquima
palicadico e presenga de camadas sub-epidérmicas e
de tecido esclerenquimatico) como estratégias para

aumentar a resisténcia cuticular contra a perda de agua
em xerofitas.

As caracteristicas morfologicas foliares das
espécies estudadas diferem entre os estadios
sucessionais. As espécies do estadio inicial
apresentam um maior grau de esclerofilia do que as
espécies dos demais estadios. Isso parece estar
relacionado com as condi¢Ges microclimaticas e
edaficas da area. O estadio inicial apresenta um
dossel aberto, com clareiras; a temperatura é mais
alta e a umidade relativa do ar é mais baixa do que
nos demais estadios. O solo possui um maior potencial
de lixiviacdo pela pouca cobertura da serapilheira, o
que acarreta na decomposi¢do mais lenta da
serapilheira e menor retengdo de nutrientes
(Wisniewski, dados ndo publicados). As analises de
nitrogénio e fosforo foliares das espécies e dos
horizontes organicos deste estadio mostraram-se mais
baixas que nos demais (Boeger 2000). Esses dados
corroboram com a hipdtese de que o escleromorfismo
no estadio inicial pode estar relacionado a baixa
disponibilidade de nitrogénio e fosforo, o que causaria
produgdo de folhas pequenas, compactas € com maior
quantidade de tecido esclerenquimatico (Turner 1994),
associadas as condi¢des de alta temperatura e
estresse hidrico sazonal.

A fitodiversidade dos estadios intermediario e
avancado ¢ maior, ocorrendo a formagdo de um dossel
mais fechado; as condi¢gdes microclimaticas destes
estadios sdo claramente distintas daquelas observadas
no estadio inicial com a forma¢do de um horizonte
organico mais espesso e uniforme sobre o solo
(Wisniewski, dados ndo publicados). Uma vez que o
solo mineral apresenta uma composigao fisico-quimica
semelhante nas trés areas, a serapilheira acumulada mais
espessa, tanto no estadio intermediario como no
avangado, parece proporcionar um meio adequado para
aretengdo de agua e para os processos de decomposicao,
garantindo assim um retorno mais rapido dos nutrientes
(Rode 1995), o que aparentemente favorece o
desenvolvimento de uma vegetacdo mesofila nestes
estadios.
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