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Resumo
Em determinadas plantas, a bainha de células que envolve os feixes vasculares imersos no
mesofilo foliar se estende em direcdo a epiderme formando extensdes da bainha do feixe (EBF).
Folhas com EBF ao redor das nervuras de segunda e terceira ordens, projetadas para ambas as
faces do limbo, sdo denominadas heterobaricas. Na auséncia de EBF, as folhas sdo classificadas
como homobaricas. Folhas com caracteristicas intermediarias, como EBF projetadas apenas
para uma das faces do limbo ou EBF apenas em nervuras de maior calibre séo classificadas,
respectivamente, como semi-heterobaricas e heterobaricas amplas. A compartimentalizacdo do
mesofilo pelas EBF pode levar a diferencas funcionais entre os tipos foliares, o que parece estar
relacionado a distribuicdo das plantas no ambiente. Nesse sentido, maior proporcédo de espécies
com folhas heterobaricas tem sido registrada em ambientes xeromarficos, enquanto espécies
com folhas homobaricas sdo dominantes em ambientes mais Umidos. Esse trabalho teve como
objetivo investigar a distribuicdo de espécies com folhas homobaricas, heterobaricas e suas
variacdes no Cerrado stricto sensu e na Floresta Ombréfila Densa. Foram analisadas as 20
espécies lenhosas com maior indice de Valor de Importancia em cada area conforme dados
fitossocioldgicos disponiveis na literatura. Amostras de limbo foliar foram processadas
conforme técnicas usuais em Anatomia Vegetal. No Cerrado stricto sensu foram encontradas
dez espécies com folhas homobaricas e dez espécies com folhas heterobaricas (quatro
heterobaricas amplas e seis heterobaricas tipicas). Na Floresta Ombroéfila Densa foram
registradas 14 espécies com folhas homobaricas e seis espécies com folhas heterobaricas (trés
heterobaricas tipicas e trés heterobaricas amplas). Embora as analises estatisticas ndo tenham
mostrado diferencas significativas na distribuicdo de espécies com os diferentes tipos foliares
entre as duas areas (p < 0.465), parece existir uma tendéncia a maior abundancia de espécies
com folhas homobaricas (70%) na Floresta Ombrofila Densa, o que pode estar associado
principalmente a maior disponibilidade hidrica nesse ambiente. A propor¢do homogénea entre
espécies com folhas homobaéricas e heterobaricas (50%) no Cerrado pode estar associada ao
fato de que, embora nessa formacgéo vegetal as espécies estejam expostas & baixa umidade e alta
radiacdo solar, muitas possuem 6rgdos subterraneos bastante desenvolvidos capazes de garantir
acesso a agua mesmo em periodos de seca. Nossos resultados colaboram para o entendimento
da relacdo entre tipo foliar e ambiente, em especial em formacdes vegetais brasileiras com
caracteristicas contrastantes, além de subsidiar estudos relacionados a aspectos evolutivos e

adaptativos das espécies vegetais.

Palavras-chave: anatomia foliar, Cerrado, extensdo da bainha do feixe, Mata Atlantica
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Abstract
In certain plants, the sheath of cells that surrounds the vascular bundles embedded in the leaf
mesophyll extends toward the epidermis, forming bundle sheath extensions (BSEs). Leaves
with BSEs around the second- and third-order veins that project toward both sides of the blade
are named heterobaric. In the absence of BSEs, the leaves are classified as homobaric. Leaves
with intermediate characteristics, such as BSEs projecting toward only one side of the blade or
BSEs occurring only in higher-order veins, are classified as semi-heterobaric and larger
heterobaric, respectively. The compartmentalization of the mesophyll by BSEs can lead to
functional differences among leaf types, which appear to be related to plant distribution in the
environments. In this sense, a higher proportion of species with heterobaric leaves has been
recorded in xeromorphic environment, whereas species with homobaric leaves are dominant in
more humid environments. This study aimed to investigate the distribution of species with
homobaric, heterobaric, and intermediate leaf types in the Cerrado stricto sensu and the Atlantic
Rainforest (Dense Ombrophilous Forest). The 20 woody species with the highest Importance
Value in each vegetation formation were analyzed based on phytosociological data available in
the literature. Samples from the median region of the leaf blade were processed according to
standard techniques in Plant Anatomy. In the Cerrado stricto sensu, ten species with homobaric
leaves and ten species with heterobaric leaves (six typical heterobaric and four larger
heterobaric) were found. In the Atlantic Rainforest, 14 species with homobaric leaves and six
species with heterobaric leaves (three typical heterobaric and three larger heterobaric) were
recorded. Although the statistical analyses did not show significant differences in the
distribution of species with different leaf types between the two areas (p < 0.465), there appears
to be a trend toward a greater abundance of species with homobaric leaves (70%) in the Atlantic
Rainforest, which may be associated with the higher water availability in this environment. The
balanced proportion of species with homobaric and heterobaric leaves (50%) in the Cerrado
may be related to the fact that, in this vegetation type, species are exposed to low humidity and
high solar radiation, while many have well-developed underground organs capable of ensuring
access to water even during dry periods. Our results contribute to understanding the relationship
between leaf type and environment, especially in Brazilian vegetation formations with
contrasting characteristics, and support studies related to evolutionary and adaptive aspects of

plant species.

Keywords: Atlantic Forest, bundle sheath extension, Cerrado and leaf anatomy.

11



Introducgéo Geral

Folhas homobaéricas, heterobaricas e suas variagfes anatdmicas: conceitos, aspectos
funcionais e distribui¢éo

Entender o comportamento das plantas na natureza é uma abordagem central tanto na
Botanica como também na Ecologia. Diversos especialistas tém buscado entender como a
Anatomia Vegetal se relaciona com estratégias adaptativas, especialmente, em ecossistemas
ameacados. E nesse sentido que as caracteristicas foliares tém sido citadas como principais
indicadores do uso de recursos pelas plantas e funcionamento de um ecossistema (Tilman et al.,
1997), principalmente por estarem intimamente ligadas a fisiologia vegetal.

As folhas sdo os principais 6rgaos de realizacdo de fotossintese nas plantas superiores,
responsaveis pela absorcédo de luz e realizacdo das trocas gasosas (Dickison, 2000). Do ponto
de vista anatdmico, elas sdo constituidas por trés sistemas de tecidos especializados: sistema de
revestimento, sistema fundamental e sistema vascular (Esau, 1965). Além disso, representam o
Orgdo vegetativo com maior variacdo morfoldgica e anatbmica, adaptando-se ao ambiente e as
condicdes fisioldgicas (Dickison, 2000).

Originadas dos meristemas caulinares, as folhas conectam-se ao caule por meio dos
tracos vasculares (Esau, 1965) que se estendem de forma continua, passando pelo peciolo e se
ramificando no limbo foliar (Nebelsick et al., 2001) num arranjo especifico de acordo com o
taxon (Dickison, 2000). De forma geral, a venacéo foliar das eudicotiledéneas € composta por
uma nervura principal (de maior calibre) que se estende pela lamina foliar e se ramifica em
nervuras menores, formando uma rede composta por nervuras de segunda, terceira, quarta e
quinta ordens. Ja na maioria das monocotileddneas, as nervuras se organizam de forma paralela,
sendo comum a alternancia entre nervuras de diferentes calibres (Esau, 1977).

As nervuras foliares, compostas por xilema e floema, estdo em intima associagdo com
os tecidos fundamentais que compdem o mesofilo, especificamente, o parénquima. Nervuras
de menor calibre sdo envolvidas por uma ou mais camadas de células parenquimaticas bem
compactadas que isolam os tecidos vasculares do ar presente nos espacos intercelulares do
mesofilo (Esau, 1977). As células do mesofilo que envolvem as nervuras foliares sdo chamadas
de bainha do feixe (Esau, 1965) ou endoderme (Menezes, 1971) e atuam na comunicacao entre
os tecidos vasculares e as células do parénquima clorofiliano (Menezes et al., 2022),

desempenhando um papel importante no funcionamento das folhas (Dickison, 2000).
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Em algumas plantas, a bainha do feixe pode se estender em direcdo a superficie de
ambas as faces do limbo, formando extensdes da bainha do feixe — EBF (Wylie, 1952). Essas
estruturas podem ser formadas exclusivamente por células parenquimaticas ou podem
apresentar células esclerenquimaticas (Menezes et al., 2022). As folhas que apresentam EBF
ao redor das nervuras de segunda, terceira e, eventualmente, quarta ordens e que se projetam
para ambas as faces do limbo foliar sdo classificadas como heterobéaricas e possuem o mesofilo
dividido em pequenos compartimentos isolados, restringindo a circulagcdo interna de gases.
Folhas desprovidas de EBF possuem mesofilo continuo, o que facilita a difuséo lateral de gases
pelo limbo foliar (Terashima, 1992; Morison & Lawson, 2007) e sdo denominadas homobaricas
(Wylie, 1952).

Estudos tém comprovado que as EBF promovem conexao entre as nervuras foliares e
epiderme, o que reflete no transporte lateral de dgua e reguladores vegetais, garantindo a
comunicacdo mais eficiente entre os tecidos internos e a epiderme, além de proporcionar rapidas
respostas em situacdes de estresse hidrico em folhas heterobaricas (Terashima, 1992; Buckley
et al., 2011). A limitacdo da difusdo lateral dos gases no mesofilo promovida pelas EBF nas
folhas heterobaricas permite que, mesmo com estdmatos parcialmente fechados, a concentracédo
de gés carbdnico se mantenha elevada na folha, favorecendo a manutengéo da fotossintese em
condi¢cdes ambientais adversas (Pieruschka et al., 2010). Assim, a presenca de EBF pode
representar um mecanismo adaptativo para a regulacdo da perda de agua (Terashima, 1992).
Além disso, a presenca de EBF, especialmente se constituidas por células com paredes
lignificadas, em folhas submetidas a situacdo de estresse hidrico pode fornecer suporte
estrutural para o limbo foliar (Wylie, 1943). Pesquisas tem demonstrado ainda que as EBF
atuam como “janelas transparentes” que conduzem luz para as camadas mais internas do
mesofilo favorecendo a absorcdo de luz em cada compartimento, apesar da reducdo da area
fotossinteticamente ativa nas folhas heterobaricas (Nikolopoulos et al., 2002). Assim, de forma
comparativa, maiores valores de taxa fotossintética maxima tém sido registrados em espécies
com folhas heterobaricas em comparagdo com folhas homobaricas (Rodrigues et al., 2017
Kenzo et al., 2022).

Além das folhas tipicamente homobaricas ou heterobaricas, estudos mostraram a
existéncia de espécies com folhas com caracteristicas anatomicas intermediarias, causando
conflitos de informagdes na literatura. Espécies com folhas contendo EBF somente ao redor das
nervuras de segunda ordem foram consideradas heterobaricas com grandes compartimentos por
Terashima (1992), enquanto Kenzo et al. (2007) as consideraram como homobéricas.

Entretanto, em estudos recentes envolvendo espécies do Cerrado, Rodrigues et al. (2017)
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propuseram uma nova categoria para folhas com tal aspecto. Os autores sugeriram o termo
folhas heterobaricas amplas (“larger heterobaric”) para aquelas onde as EBF ocorrem somente
ao redor de nervuras de segunda ordem e consequentemente apresentam o mesofilo divido em
grandes compartimentos. Além disso, Rodrigues et al. (2017) encontraram em seu estudo
espécies com folhas cujas EBF se projetam apenas em direcdo a uma das faces do limbo,
dividindo o mesofilo de forma incompleta, o que os autores denominaram como folhas semi-
heterobaricas. O referido estudo mostrou ainda que espécies com folhas heterobaricas amplas
apresentaram valores de trocas gasosas semelhantes aquelas com folhas heterobaricas tipicas,
enquanto espécies com folhas semi-heterobaricas apresentaram taxas fotossintéticas
semelhantes aquelas com folhas homobéricas.

As diferencas estruturais e funcionais entre os tipos foliares parecem estar relacionadas
a distribuicdo das plantas no ambiente. Kenzo et al. (2007) mostraram que em uma floresta
tropical da Malésia, 60% das espécies apresentavam folhas homobaricas, enquanto 40%
apresentaram folhas heterobaricas. Além disso, os autores mostraram que a maioria das espécies
do sub-bosque e do subdossel apresentou folhas homobaricas, enquanto a maioria das espécies
do dossel e das espécies emergentes apresentou folhas heterobaricas. Tais resultados foram
associados as diferentes condicOes de luz e pressdo de vapor experimentada pelos individuos
nos diferentes estratos vegetais. Por outro lado, em floretas deciduas, a maioria das espécies
parece apresentar folhas heterobaricas (McClendon, 1992). De acordo com os estudos, a
presenca de EBF contribui para o suporte mecanico das folhas e aumenta a capacidade
fotossintética, melhorando as propriedades hidraulicas das folhas (Kenzo et al., 2007).

No que se refere as formacgdes vegetais brasileiras, Boeger et al. (2016) analisaram a
distribuicdo de espécies com folhas homobaricas e heterobéaricas em é&reas de Floresta
Ombrofila Densa e Floresta Ombrofila Mista no sul do Brasil. A propor¢édo de espécies com 0s
diferentes tipos foliares ndo diferiu entre as formacdes florestais. No entanto, os autores
observaram que espécies com folhas heterobaricas foram mais abundantes nos estratos
superiores, enquanto espécies com folhas homobaricas foram mais comuns nos estratos
inferiores da vegetacdo. Os autores sugeriram que a estratificacdo luminosa atua como um filtro
ecoldgico na composicdo da vegetagdo dessas florestas, favorecendo a ocorréncia de espécies
com folhas heterobaricas em locais com maior intensidade luminosa e temperatura.

Mendes et al. (2016) avaliaram, de forma comparativa, a distribuicdo de espécies com
folhas homobaricas e heterobaricas em trés formacdes vegetais brasileiras: Cerrado stricto
sensu, Cerraddo e Floresta Estacional Semi-decidual. Apesar de espécies com folhas

homobaricas serem mais abundantes em todos os ambientes analisados, 0s autores observaram
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que 50% das espécies com folhas heterobéricas ocorreram no Cerraddo, 41,2% no Cerrado
stricto sensu e apenas 8,8% na Floresta Estacional Semi-decidual. No entanto, no referido
trabalho, Mendes et al. (2016) analisaram todas as espécies presentes em quadrantes
previamente determinados nas formacdes vegetais. Ndo se pode afirmar que os resultados
seriam semelhantes se tivessem sido analisadas as espécies mais representativas de cada
formagdo vegetal e com maior relevancia ecolégica em cada ambiente. Nesse contexto, a
delimitacio das espécies a serem analisadas com base em indices ecoldgicos, tais como indice
de Valor de Importancia (I\V1), poderia trazer informacgdes mais conclusivas sobre a importancia
dos caracteres anatdmicos investigados no sucesso das plantas na colonizagdo dos diferentes
ambientes. A determinacdo do 1VI das espécies que compdem uma determinada area envolve
valores relativos de abundancia, dominancia e frequéncia (Curtis, 1950) e € muito utilizado para

determinar a importancia ecoldgica das espécies (Queiroz et al., 2007).
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