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RESUMO – Este estudo identifi cou características morfoanatômicas foliares de espécies 
que ocupam diferentes estratos em uma fl oresta subtropical do sul do Brasil. A análise de 
componentes principais explicou 88,51 % da variação dos dados, constituindo dois grupos 
distintos, sendo um formado por Cedrela fi ssilis Vell., Cupania vernalis Cambess., Matayba 
elaeagnoides Radlk. e Nectandra lanceolata Nees & Mart. (dossel) e outro por Allophylus 
guaraniticus (A. St.Hill.) Radlk., Lantana brasiliensis Link. e Gymnanthes concolor Spreng. 
(sub-bosque), com características de plantas de sol e de sombra, respectivamente. A densidade 
estomática, as espessuras dos parênquimas paliçádico e esponjoso e a porcentagem de espaços 
de ar no parênquima esponjoso constituíram parâmetros importantes na determinação da 
área foliar específi ca e na caracterização morfológica das espécies de dossel e sub-bosque.

Palavras-chave: anatomia foliar, fl oresta estacional decidual, fl oresta com Araucária 

ABSTRACT – Leaf structure of canopy and understory woody species from a 
subtropical forest in southern Brazil. This study evaluated leaf morphoanatomical 
characteristics of species that occupy different strata in a subtropical forest in South Brazil. 
The principal component analysis explained 88,51 % of data variation, defi ning two groups: 
one formed by Cedrela fi ssilis Vell., Cupania vernalis Cambess., Matayba elaeagnoides 
Radlk.and Nectandra lanceolata Nees & Mart. (canopy) and  another formed by Allophylus 
guaraniticus (A. St.Hill.) Radlk., Lantana brasiliensis Link. and Gymnanthes concolor 
Spreng. (understory), with sun and shade features, respectively. Stomata density, palisade 
and spongy parenchyma thickness and the percentage of spongy parenchyma air spaces were 
found as important traits to estimate specifi c leaf area and morphological characterization of 
canopy and understory species.
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INTRODUÇÃO

Florestas são habitats heterogêneos nos quais 
as plantas estão expostas a uma ampla gama de 
variáveis ambientais que determinam sua distribuição 
e sobrevivência (Rijkers et al. 2000). Essa 

heterogeneidade se refl ete também na organização 
vertical da vegetação, condicionada principalmente 
pelo gradiente de luz. À medida que a luz incide na 
copa das árvores mais altas, vai sendo gradativamente 
absorvida até chegar ao chão da fl oresta, e essa 
distribuição desigual da radiação determina a 
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formação de estratos ocupados por espécies com 
distintos requerimentos de luz (McDonald & Norton 
1992, Montgomery & Chazdon 2001).

Plantas que ocupam guildas diferentes 
na fl oresta, tais como dossel e sub-bosque, 
experimentam condições distintas, especialmente, 
na disponibilidade da luz nos estratos da fl oresta, 
promovendo modifi cações nos seus atributos 
morfológicos (Rozendaal et al. 2006), anatômicos e 
fi siológicos (Stewart et al. 1990, Ogushi et al. 2006). 
Nas folhas, tais diferenças implicam em “trade-
offs” que envolvem principalmente os parâmetros 
fotossintéticos e o investimento em biomassa foliar, 
resultando em diversas adaptações que afetam a 
capacidade de aquisição de luz por plantas que 
ocupam os diferentes estratos (Givnish 1988). 

As características de folhas de sol e de sombra 
são bem descritas na literatura (Gratani et al. 2006, 
Mantuano et al. 2006, Oguchi et al. 2006). Vários 
estudos indicam que as folhas de sombra apresentam 
maior área foliar, razão parênquima esponjoso: 
parênquima paliçádico maior do que um, maior 
área específi ca foliar, menor densidade estomática e 
menor espessura da lâmina (Gould 1993, Klich 2000, 
Boeger et al. 2004). Essas características, encontradas 
nas folhas de sombra, maximizam a aquisição de 
luz em ambientes com baixa disponibilidade de luz 
(Werner et al. 1999). Algumas dessas características 
são importantes como indicadores de taxas de 
crescimento relativo (RGRmax) (Garnier & Laurent 
1994) e de estratégias de uso dos recursos (Vendramini 
et al. 2002). Em contrapartida, as folhas de sol 
apresentam estratégias para minimizar a fotoinibição 
causada pela alta irradiação. Uma das características 
morfológicas apresentadas pelas folhas de sol é a 
adequação da relação superfície/volume. Em virtude 
disso, as folhas de sol possuem menor área foliar com 
maior espessura, devido ao incremento da espessura 
do parênquima paliçádico, invertendo a relação 
parênquima esponjoso:palicádico para menor do que 
um (Cao 2000, Sanches et al. 2009). 

No sul do Brasil, predominam as fl orestas 
subtropicais nas quais a estratifi cação vertical é bem 
característica. Nas áreas de Floresta Ombrófi la Mista 
e de Floresta Estacional Decidual, desenvolvem-
se dosséis nos quais predominam espécies perenes 
e decíduas, respectivamente. Nessas fi sionomias, 
o sub-bosque é composto por arvoretas e arbustos 
lenhosos, além de árvores jovens em diferentes 
estágios de crescimento. As duas tipologias fl orestais 
compartilham grande parte das espécies nas regiões 
em que se conectam, os ecótones (Klein 1978), os 

quais constituem áreas de especial diversidade 
(Ruschel et al. 2007).

Considerando o conjunto de atributos foliares 
normalmente associados com as estratégias de 
plantas de sol e de sombra (Givnish 1988), esse estudo 
objetivou verifi car se os atributos morfoanatômicos 
foliares podem ser utilizados para caracterizar as 
espécies de dossel e de sub-bosque em dois grupos 
funcionais com relação à disponibilidade de luz. 

MATERIAL E MÉTODOS  

O estudo foi desenvolvido no Parque Natural 
Municipal do Rio do Peixe, no município de Joaçaba, 
Santa Catarina, Brasil (27o10’41”S e 51o30’17”O). 
A área de estudo é um fragmento fl orestal de 
cerca de 200 ha, localizado a 770 m de altitude, 
na transição entre duas fi tofi sionomias do bioma 
Floresta Atlântica: a Floresta Estacional Decidual 
(FED) e a Floresta Ombrófi la Mista (FOM) (Klein 
1978), abrigando espécies características dessas 
duas formações fl orestais (Raimundo 2003). Nessa 
área, a estratifi cação vertical permite distinguir 
dois estratos formados pelas espécies lenhosas: 
o dossel é formado por árvores de grande porte, 
latifoliadas perenes e decíduas e o sub-bosque é 
formado por árvores menores, arvoretas e arbustos 
lenhosos. A radiação fotossinteticamente ativa 
(Photosynthetically Available Radiation - PAR) 
no sub-bosque representa cerca de 3,5 % da PAR 
disponível no dossel, de acordo com mensurações 
realizadas com Light Meter Li-COR Modelo 250 no 
período de estudo (valores médios de PAR-dossel: 
1685 ± 92,01 µmol m-2 s-1; valores médios de PAR-
sub-bosque 45 ± 92,01 µmol m-2 s-1). 

O solo da área é derivado do derrame basáltico 
do intervalo Juro-cretássico, classifi cado como 
Nitossolo Bruno, com alto teor de argila, pH ácido e 
elevado teor de nutrientes (Bündchen et al. 2013). O 
clima da região, segundo a classifi cação de Köppen, 
é do tipo Cfa, subtropical, mesotérmico, com 
temperatura média no mês mais frio inferior a 18 ºC, 
e temperatura média no mês mais quente acima de 
22 ºC, com verões quentes, geadas pouco frequentes 
e tendência de concentração das chuvas nos meses de 
verão, sem estação seca defi nida e precipitação média 
anual de 1500-1700 mm (Pandolfo et al. 2002).

A partir de levantamento fl orístico prévio na 
área (Raimundo 2003) e de estudos fi tossociológicos 
em fi tofi sionomias similares (Jarenkow & Waechter 
2001, Ruschel et al. 2007), dez espécies lenhosas 
foram selecionadas dentre aquelas com maior valor 
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de importância e, no mínimo, com cinco indivíduos 
na área de estudo. Dessas, cinco espécies compõem 

o grupo representante do “dossel” e cinco espécies 
fazem parte do “sub-bosque” da fl oresta (Tab. 1). 

Tabela 1. Lista das espécies estudadas e suas famílias botânicas, altura média e respectivo desvio-padrão entre parênteses, 
estrato da fl oresta ao qual pertencem e padrão fenológico de desenvolvimento (PFD). 

Espécie Família Altura Estrato PFD

Cedrela fi ssilis Vell. Meliaceae 18 (1,5) Dossel Decídua
Cupania vernalis Cambess. Sapindaceae 15 (1,3) Dossel Perene
Jacaranda micrantha Cham. Bignoniaceae 14 (1,2) Dossel Decídua
Matayba elaeagnoides Radlk. Sapindaceae 15 (2,3) Dossel Perene
Nectandra lanceolata Nees & Mart. Lauraceae 18 (1,5) Dossel Perene
Allophylus guaraniticus (A. St.Hill.) Radlk. Sapindaceae 2,2 (0,3) Sub-bosque Perene

Calyptranthes tricona D. Legrand Myrtaceae 6,5 (0,8) Sub-bosque Perene

Gymnanthes concolor Spreng. Euphorbiaceae 5,6 (0,7) Sub-bosque Perene
Lantana brasiliensis Link. Verbenaceae 1,4 (0,2) Sub-bosque Perene

Trichilia elegans A.Juss. Meliaceae 2,3 (0,3) Sub-bosque Perene

A coleta das folhas foi realizada no mês de 
fevereiro de 2010, abrangendo cinco indivíduos 
por espécie, cuja altura foi estimada em campo. No 
dossel, a coleta das folhas foi efetuada ascendendo-
se com equipamento de escalada e utilizando podão 
para acessar os ramos mais altos, enquanto no sub-
bosque foi utilizada tesoura de poda manual ou 
podão. 

Folhas completamente expandidas sem sinais de 
epifi lia e de danos por herbivoria foram coletadas 
a partir do quarto nó no sentido ápice-base, nos 
ramos mais externos da copa de forma a garantir 
a similaridade das amostras. Nas espécies com 
folhas compostas, os folíolos foram considerados 
funcionalmente similares às folhas simples (Rijkers 
et al. 2000) e o folíolo mediano foi utilizado como 
unidade amostral. As folhas destinadas à análise 
histológica foram fi xadas em FAA

70
 por 48 h 

(Johansen 1940) e armazenadas em álcool etílico 
70 %. Amostras da região mediana das folhas foram 
desidratadas em série ascendente de álcool etílico 
até 95 %, processadas em glicolmetacrilato (Leica) 
de acordo com as especifi cações do fabricante, 
seccionadas em micrótomo rotativo a 5 µm de 
espessura, coradas com solução aquosa de azul 
de toluidina 0,05 %, pH 4,7 (O’Brien et al. 1965) 
e montadas entre lâmina e lamínula com meio de 
montagem entellan®. Em microscopia óptica, com 
a utilização do programa Motic Images Plus 2.0 
(MIP-2.0), foram mensuradas (em µm) as seguintes 
espessuras: cutícula da face adaxial da epiderme 
(AdC), epiderme na face adaxial (AdE), parênquima 

paliçádico (PM), parênquima esponjoso (SM), 
epiderme na face abaxial (AbE), cutícula da face 
abaxial da epiderme (AbC) e espessura foliar total 
(LT). Todas as mensurações foram realizadas em 
regiões da folha livres de nervuras. A porcentagem 
relativa de espaços intercelulares no parênquima 
esponjoso (AS %) e a razão parênquima paliçádico/
parênquima esponjoso (P:S) também foram 
estimadas.

A densidade estomática (SD), ou seja, o número 
de estômatos por unidade de área (estômatos mm-2) 
foi determinada na face abaxial de vinte folhas por 
indivíduo, utilizando microscópio óptico acoplado à 
câmara clara. O comprimento do poro estomático (SL) 
foi mensurado em cinco folhas de cada indivíduo, a 
partir de epidermes dissociadas em solução de ácido 
acético e água oxigenada 30 vol, 1:1 (Franklin 1945), 
em estufa a 60oC e coradas com solução aquosa de 
safranina a 1 % (Johansen 1940). A área foliar (cm2) 
foi calculada utilizando-se a imagem digitalizada em 
“scanner” de mesa acoplado em computador, por 
meio do programa SigmaScanPro (versão 4.0, SPSS 
Inc., Chicago, IL, USA, 1995). Foram digitalizadas 
vinte folhas por indivíduo, a partir das quais foi 
determinada a massa seca (g) em balança de precisão 
após a completa desidratação. A partir desses dados, 
calculou-se a área específi ca foliar [SLA = área foliar 
(cm2)/massa seca (g)].

A análise de componentes principais (ACP) foi 
aplicada ao estudo, visando identifi car a combinação 
de atributos que melhor explica a variação total dos 
dados e evidenciar a ocorrência de agrupamentos que 
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refl itam as adaptações ao ambiente do sub-bosque ou 
ao ambiente do dossel. Para essa análise, a espessura 
da cutícula foi somada à espessura da epiderme a fi m 
de normalizar os dados e P:S não foi incorporada ao 
cálculo da ACP por ser resultado de uma razão entre 
duas variáveis incluídas na análise.

As características morfológicas foram 
comparadas entre as variáveis e entre os dois grupos 
ecológicos “dossel” e “sub-bosque” por meio do 
teste t de Student. O coefi ciente de correlação de 
Pearson foi calculado para avaliar a associação 
linear entre a SLA e a espessura das camadas 
foliares e também entre a altura das árvores e as 
demais variáveis. A interpretação dos valores dos 
coefi cientes de Pearson seguiu Dancey & Reidy 
(2006), onde r = 0,10 até 0,30 é considerada fraca; 
r = 0,40 até 0,60 é moderada e r = 0,70 até 1 é 
forte.  Todos os dados foram log transformados 
para atender aos pressupostos de normalidade e 
homogeneidade das variâncias. Foram considerados 

signifi cativos os resultados com P < 0,05. As análises 
foram realizadas no programa PAST (Hammer et al. 
2001).

RESULTADOS

A Análise de Componentes Principais indicou a 
formação de três eixos principais (utilizando o critério 
de Kaiser: autovalor > 1) que juntos explicaram 
88,51 % da variação dos dados (Tab. 2). O primeiro 
eixo explicou 40,21 %, sendo que as variáveis que 
mais contribuíram na sua formação foram densidade 
estomática, espessuras do parênquima esponjoso e 
da face abaxial da epiderme e AS%. O segundo eixo 
explicou 33,45 % e a SLA, densidade estomática, 
espessuras do parênquima paliçádico e total tiveram 
forte contribuição na formação desse eixo. Já o 
terceiro eixo correspondeu a 14,85 % da variação 
dos dados, com maior participação da espessura da 
face adaxial da epiderme.

Tabela 2. Autovalores e porcentagem de variância explicada pelos três primeiros eixos na análise de componentes 
principais e coefi cientes de correlação entre as variáveis avaliadas e os eixos da ACP. Legenda: SLA = área específi ca 
foliar, SD = densidade estomática, AdE = espessura da epiderme na face adaxial, PM = espessura do parênquima 
paliçádico, SM = espessura do parênquima esponjoso, AbE = espessura epiderme na face abaxial, AS% = porcentagem 
relativa de ar no parênquima esponjoso, LT = espessura foliar total.

Eixo 1 Eixo 2 Eixo 3

Autovalor 3,22 2,67 1,18
% variância 40,21 33,45 14,85

SLA 0,36 -0,75 0,44
SD -0,72 0,62 -0,04
PM -0,54 0,66 0,33
SM 0,73 0,43 -0,49

AS% 0,82 -0,16 -0,11
AdE 0,38 0,52 0,70
AbE 0,81 0,36 0,31
LT 0,49 0,82 -0,17

Por meio da ACP, foram evidenciados dois 
grupos de espécies (Fig. 1), um deles abrangendo 
Cedrela fi ssilis, Cupania vernalis, Matayba 

elaeagnoides e Nectandra lanceolata, espécies 
do dossel, apresentando menor SLA e maiores 
densidade estomática e espessura do parênquima 
paliçádico (Tab. 3). O outro grupo, correspondendo 
ao sub-bosque, com maiores espessura do 

parênquima esponjoso e AS %, inclui Allophylus 

guaraniticus, Lantana brasiliensis e Gymnanthes 

concolor. A espécie Calyptranthes tricona, do sub-
bosque, apresentou características muito similares às 
espécies de dossel, como altos valores de densidade 
estomática e da espessura do parênquima paliçádico, 
além de baixo AS % (Tab. 3, Fig. 1).
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Além disso, Jacaranda micrantha apresentou a 
maior SLA e a menor densidade estomática entre as 
árvores do dossel. No sub-bosque, o menor valor da 
SLA correspondeu a Gymnathes concolor, enquanto 

Trichilia elegans exibiu a menor espessura do 
parênquima esponjoso e AS % (Tab. 3), assumindo 
uma posição intermediária no diagrama de ordenação 
da ACP.

Fig. 1 Diagrama de ordenação dos dois primeiros eixos da análise de componentes principais (ACP) 
representando a posição das espécies de dossel (NEC = Nectandra lanceolata, MAT = Matayba elaeagnoides, 
CUP = Cupania vernalis, JAC = Jacaranda micrantha, CED = Cedrela fi ssilis) e do sub-bosque (ALO = 
Allophylus edulis, CAL = Calyptranthes tricona, GYM = Gymnanthes concolor, LAN = Lantana brasiliensis, 
TRI = Trichilia elegans) em relação às variáveis mensuradas (SLA = área específi ca foliar, SD = densidade 
estomática, AdE = espessura da epiderme na face adaxial, PM = espessura do parênquima paliçádico, SM 
= espessura do parênquima esponjoso, AbE = espessura da epiderme na face abaxial, AS% = porcentagem 
relativa de ar no parênquima esponjoso, LT = espessura foliar total).

Tabela 3. Médias e respectivos desvios-padrão entre parênteses das características foliares das espécies do dossel (NEC 
= Nectandra lanceolata, MAT = Matayba elaeagnoides, CUP = Cupania vernalis, JAC = Jacaranda micrantha, CED 
= Cedrela fi ssilis) e do subosque (ALO = Allophylus guaraniticus, CAL = Calyptranthes tricona, GYM = Gymnanthes 

concolor, LAN = Lantana brasiliensis, TRI = Trichilia elegans). Na comparação entre dossel e sub-bosque, as médias 
seguidas por letras minúsculas iguais, na mesma linha, não são signifi cativamente diferentes entre os grupos ecológicos 
(teste t de student, P < 0,05).
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Com relação à organização dos tecidos foliares 
(Figs. 2 A-J), embora a espessura total média não 
tenha diferido entre o grupo de espécies do dossel 
e aquelas do sub-bosque, a análise comparativa 
da estrutura interna foliar revelou diferenças 
signifi cativas.

A maioria das características foliares estudadas 
diferiu entre dossel e sub-bosque, exceto para 
comprimento do poro estomático, espessura foliar 
total, espessura da face adaxial da epiderme e 

espessura da cutícula na face abaxial. No dossel, as 
folhas apresentaram menor SLA, maior densidade 
estomática, maiores espessuras da cutícula na face 
adaxial e do parênquima paliçádico, além de maior 
razão da espessura do parênquima paliçádico/
esponjoso (Tab. 3; Figs. 2 A-E), enquanto as espécies 
do sub-bosque apresentaram maiores espessura do 
parênquima esponjoso, espessura da face abaxial da 
epiderme e AS% (Tab. 3; Figs. 2 F-J)        .

Figs. 2 A-J. Secções transversais 
da região mediana das folhas das 
espécies do dossel: A-E. A. Cedrela 
fi ssilis; B. Cupania vernalis; C. 
Jacaranda micrantha;  D. Matayba 
elaeagnoides; E.  Nectandra 
lanceolata; e das espécies do 
sub-bosque: F-J. F. Allophylus 
guaraniticus; G. Calyptranthes 
tricona; H. Gymnanthes concolor; 
I. Lantana brasiliensis; J. Trichilia 
elegans. Barras = 50 µm
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Os coefi cientes de correlação entre a altura 
das plantas e os caracteres foliares evidenciaram 
uma relação positiva e signifi cativa (P < 0,05) para 
a densidade estomática (r = 0,78) e espessura do 
parênquima paliçádico (r = 0,70); enquanto SLA 
(r = -0,46), espessura do parênquima esponjoso (r 
= -0,32) e AS% (r = -0,66) foram negativamente 
correlacionadas com a altura. Para os demais 
caracteres foliares não houve correlação com a altura.

A correlação entre SLA e a densidade estomática 
foi a única signifi cativa e negativa (P < 0,05) para 
os três grupos analisados: espécies de dossel (r 
= -0,79), espécies de sub-bosque (r = -0,57) e 
conjunto de todas espécies (r = -0,70). Quanto às 
demais características, houve correlação negativa e 
signifi cativa (P < 0,05) entre SLA e a espessura da 
cutícula da face adaxial (r = -0,53) e da face abaxial 
(r = -0,45), a espessura do parênquima paliçádico (r 
= -0,43) e a espessura total foliar (r = -0,38) para 
o conjunto de espécies. Para as espécies do dossel, 
a SLA foi negativa e signifi cativamente (P < 0,05) 
correlacionada com a espessura do parênquima 
paliçádico (r = -0,46), espessura do parênquima 
esponjoso (r = -0,63) e a espessura total (r = -0,56). 
No sub-bosque, o SLA das espécies apresentaram 
correlação negativa e signifi cativa (P < 0,05) com 
a espessura da cutícula da face adaxial (r = -0,60). 
Correlações positivas e signifi cativas (P < 0,05) 
ocorreram entre SLA com espessura da epiderme da 
face adaxial (r = 0,33) e percentagem relativa de ar 
no parênquima esponjoso (r = 0,55), para o conjunto 
de espécies; com a percentagem relativa de ar no 
parênquima esponjoso (r = 0,66) para as espécies do 
dossel e comprimento do poro estomático (r = 0,85) 
e espessura da cutícula da face abaxial (r = 0,58) para 
as espécies do sub-bosque. As demais correlações 
não foram signifi cativas. 

DISCUSSÃO

O primeiro eixo da ACP, correlacionado 
principalmente com as variáveis SD, SM, AdE e AS 
%, refl etiu o ”trade-off” entre o uso efi ciente da luz 
(SM), transpiração (SD) e difusão dos gases (AS 
%). Já no segundo eixo, as variáveis SLA, LT e PM 
indicaram a contribuição dos atributos relacionados 
com a alocação de biomassa nas folhas (SLA e 
LT) e efi ciência fotossintética (PM) para explicar a 
variação dos dados.   

De modo geral, a distribuição das espécies em 
relação aos eixos da ACP produziu dois agrupamentos, 
um com as espécies do dossel, que apresentaram 

atributos mais próximos àqueles descritos para 
folhas de sol (menor SLA e maior PM) e outro com 
as espécies do sub-bosque, cujas características 
correspondem às das folhas de sombra (maiores 
SM e AS %). Jacaranda micrantha e T. elegans 
apresentaram-se independentes desses dois grupos, 
enquanto o conjunto de características foliares de C. 

tricona, espécie do sub-bosque, foi similar ao das 
folhas de sol, aproximando-se do grupo de espécies 
do dossel no diagrama de dispersão da ACP. 

A divergência das características morfoa-
natômicas de C. tricona pode indicar maior adaptação 
de algumas espécies no uso dos micro-habitats 
formados no sub-bosque, nos quais a intensidade 
luminosa é mais elevada, devido à descontinuidade 
entre as copas das árvores do dossel (Inácio & 
Jarenkow 2008).

O valor médio de SLA verifi cado no sub-bosque 
foi signifi cativamente maior do que no dossel (Tab. 
3) e está de acordo com o descrito para plantas 
que se desenvolvem em ambientes com baixa 
disponibilidade de luz (DeWalt et al. 2004). A SLA 
tem sido referida como uma característica-chave no 
espectro de variação da estrutura foliar em diversos 
ecossistemas, inclusive fl orestas tropicais (Reich et 

al. 1991). Nesse estudo, foi uma variável importante 
para explicar a variação dos dados, com forte 
correlação negativa com o segundo eixo da ACP. 

Folhas com maior proporção de biomassa 
alocada no parênquima paliçádico, como nas árvores 
do dossel (Tab. 3, Figs. 2A-C), têm, geralmente, 
menor SLA. Isso é resultado da maior compactação 
do mesofi lo, que aumenta a densidade foliar (Evans 
& Poorter 2001). Já em ambientes sombreados, 
o maior valor da SLA é interpretado como uma 
estratégia para aumentar a efi ciência na captura da 
luz com menor investimento em biomassa (Casas et 

al. 2011, DeWalt et al. 2004).
A maior densidade estomática no dossel (Tab. 

3) pode ser uma compensação à limitação imposta 
pelo tipo de organização do mesofi lo, pois as folhas 
do dossel têm menor porcentagem de espaços 
intercelulares no parênquima esponjoso, indicando 
maior compactação. A maior compactação do 
mesofi lo promove a máxima utilização da luz, porém, 
cria uma resistência que limita a difusão dos gases 
(Dickison 2000). Considerando que a resistência 
dos estômatos à difusão decresce com o aumento da 
densidade estomática (Peat & Fitter 1994), acredita-
se que a maior SD, verifi cada nas árvores do dossel, 
favoreceria as trocas gasosas em contrapartida à AS 
% mais baixa. 
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Já nas espécies do sub-bosque, o parênquima 
esponjoso mais espesso (Tab. 3, Figs. 2 H-I) e com 
maior proporção de espaços intercelulares poderia 
permitir trocas gasosas mais efi cientes devido à 
maior área de superfície celular em contato com o 
ar (Dickison 2000), a despeito da menor densidade 
estomática apresentada por elas. 

O parênquima esponjoso frouxamente arranjado, 
com amplos espaços intercelulares, também aumenta 
a distribuição da radiação no interior das folhas 
(Vogelmann et al. 1996), proporcionando o uso mais 
efi ciente da luz difusa no interior da fl oresta (Smith 
et al. 1997). Dessa forma, as plantas de sub-bosque 
estudadas aumentariam sua efi ciência na captura de 
luz, não somente pelo aumento da área de superfície 
foliar, como por meio da organização interna do 
parênquima clorofi liano sem, no entanto, afetar 
signifi cativamente a espessura foliar média quando 
comparadas às do dossel.

Conforme as árvores crescem, elas 
frequentemente experimentam um aumento da 
limitação hídrica relacionado sobretudo com a 
mudança no microambiente na copa, como maior 
exposição ao vento e à radiação e menor umidade, 
além de maior resistência hidráulica e gravitacional 
à ascensão de água no xilema, devido ao aumento da 
altura (Ryan & Yoder 1997). 

A forte correlação positiva observada neste estudo 
entre a altura e a densidade estomática é consistente 
com resultados similares em árvores amazônicas 
(Camargo & Marenco 2011) e pode refl etir a 
necessidade de um maior número de estômatos 
para sustentar a condução da água nas árvores do 
dossel, considerando que a transpiração estomática 
é a principal força que determina a ascensão da água 
através do xilema (Hetherington & Woodward 2003, 
Taiz & Zeiger 2009).

A maior densidade estomática verifi cada nas 
árvores do dossel implica em taxas de transpiração 
mais elevadas em relação às espécies do sub-bosque, 
uma vez que não houve diferença signifi cativa no 
diâmetro do poro estomático (Tab. 3). Na vegetação 
de modo geral, a variação na densidade estomática 
é muito maior do que a variação nas dimensões 
do ostíolo (Fitter & Hay 2002). Além disso, 
plantas adaptadas ao sombreamento tendem a ter 
menor densidade estomática devido às condições 
microclimáticas que permitem que os estômatos 
fi quem abertos por mais tempo (Peat & Fitter 1994).

 Tanto no dossel como no sub-bosque, algumas 
das espécies avaliadas apresentaram características 
foliares distintas daquelas compartilhadas pelas 

demais plantas do mesmo estrato. A ocorrência de 
fenótipos divergentes das folhas de sol e de sombra 
é resultado tanto do ambiente no qual os indivíduos 
se desenvolvem, como também da expressão do 
seu genótipo. Os fenótipos podem apresentar 
diferentes níveis de plasticidade (Casas et al. 2011) 
tornando complexa sua interpretação com base nas 
características morfoanatômicas e fi siológicas.   

Gymnanthes concolor, uma das mais típicas 
espécies do sub-bosque da fl oresta subtropical no 
sul do Brasil (Jarenkow & Waechter 2001, Ruschel 
et al. 2007) e que cresce em ambiente sombreado, 
apresentou características mais comuns em plantas 
de dossel, como baixos valores de SLA, maiores 
espessuras total, espessura da epiderme e da 
cutícula na face adaxial (Tab. 3).  Segundo Alberti 
& Morellatto (2008), a fenologia reprodutiva de 
G. concolor não é alterada pela incidência de luz 
na copa, o que sugere que a espécie possui pouca 
plasticidade no que se refere à disponibilidade de 
luz. Resultados semelhantes foram observados em 
J. micrantha, espécie de dossel, cujas características 
foliares são similares às folhas de sombra. Isto 
ocorre devido ao hábito decíduo desta espécie, uma 
vez que a SLA é inversamente relacionada com o 
tempo de vida da folha (Reich et al. 1991). Além das 
características morfológicas, é importante considerar 
os atributos funcionais relativos à história de vida das 
espécies, como a longevidade das folhas e o porte da 
planta, uma vez que esses atributos interagem com 
o ambiente nas comunidades naturais, formando 
diferentes combinações de características, o que 
habilita as espécies vegetais a sobreviverem em uma 
mesma área (Hallik et al. 2009). 

Em suma, espécies de dossel e sub-bosque 
podem ser agrupadas com base em alguns parâmetros 
morfoanatômicos foliares, os quais correspondem aos 
atributos de folhas de sol e de sombra evidenciados 
em vários outros estudos (Givnish 1988, Smith 
et al. 1998, Klich 2000, Rozendaal et al. 2006, 
Markesteijn et al. 2007). Densidade estomática, 
espessura do parênquima paliçádico, espessura do 
parênquima esponjoso e porcentagem de espaços 
de ar no parênquima esponjoso são parâmetros 
importantes na determinação da área foliar específi ca 
e na separação morfológica das espécies de dossel e 
sub-bosque.

No entanto, espécies com morfologias funcionais 
alternativas têm um espectro diversifi cado de 
possibilidades de aquisição dos recursos. Tais 
espécies podem ocupar nichos variados com relação 
à disponibilidade de luz no interior da fl oresta e 
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essa diferenciação contribui para a coexistência das 
espécies nos ecossistemas fl orestais (Sterck et al. 
2011).
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