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RESUMO 

 

Estudos sobre alocação de biomassa nas copas das árvores tem descrito padrões 

importantes para a relação de custo/benefício no desenvolvimento das plantas. As 

mudanças de número, tamanho, estrutura e orientação espacial de galhos e folhas 

refletem como as plantas otimizam a captura da luz disponível, definindo a direção 

futura de crescimento da árvore. Este trabalho buscou compreender como a angulação 

dos ramos de árvores pioneiras e persistentes interfere na alocação de biomassa entre 

galhos e folhas, e em que direção as alterações nas características foliares decorrentes 

das angulações, influenciam na taxa de herbivoria nessas espécies. O estudo foi 

realizado no Parque Estadual do Rio Doce com indivíduos de uma população de Mabea 

fistulifera (pioneira) e de uma população de Byrsonima sericea (persistente). Dez 

indivíduos de cada espécie foram escolhidos, dos quais foram coletados três unidades de 

extensão de galho (unidades de construções/UC´s). Destas foram mensuradas as 

características morfológicas, de biomassa e de herbivoria. Os resultados permitem 

concluir que os padrões de alocação de biomassa entre galho e folhas não se alteram em 

função da angulação e são mantidos entre espécies pioneiras e persistentes, sugerindo 

que a angulação seja uma variável resposta à altura em que ramifica e com isso não 

interfere nas características das UC´s. A angulação interfere apenas nas características 

foliares, alterando os investimentos em área foliar e massa foliar, sendo que essas 

alterações são diferentes entre as espécies. Além disso, os danos causados pela 

herbivoria se relacionam indiretamente com a massa foliar específica, e também pode 

estar associada com a maior concentração de nitrogênio encontrada para as folhas de M. 

fistulifera, além de que, as características de M. fistulifera foram as que melhor 

responderam à variação da angulação das UC´s. 

 

Palavras-chave: alocação de biomassa, arquitetura de copa de árvore, Byrsonima 

sericea, esclerofilia, herbivoria, Mabea fistulifea, Parque Estadual do Rio Doce. 
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INTRODUÇÃO 

 

 As florestas tropicais são caracterizadas pela estrutura complexa do dossel 

(Richards 1996) que permite a ocorrência de uma diversidade de ambientes 

heterogêneos para as árvores (Aiba & Kohyama 1997). Essa heterogeneidade permite a 

coexistência de espécies de árvores com histórias de vida distintas. Em relação, por 

exemplo, a suas características arquitetônicas (O´Brien et al. 1995, Pearcy & Yang 

1998, Valladares et al. 2002), as histórias de vida refletem diferentes estratégias para 

captura eficiente da luz, padrões de alocação de biomassa, estratégia de crescimento em 

altura e realização de trocas gasosas (Ishii & Asano 2010, Kitajima et al. 2005, Pearcy 

et al. 2004, Yamada et al. 2000). 

 Os padrões de crescimento das árvores são bastante diversos entre espécies 

(Hallé et al. 1978) onde as plantas exibem uma variedade extraordinária de ramificações 

e arranjo das folhas (Valladares & Niinemets, 2007). O desenvolvimento da copa das 

árvores é definido pela repetição de unidades arquitetônicas - galhos e folhas - (Bell 

1999), que são construídas com base em um modelo genético pré-determinado 

(Bartélémy & Caraglio 2007, Sussex 2001). Entretanto, algumas espécies tem 

habilidade para ajustar seu crescimento (plasticidade fenotípica) em respostas às 

heterogeneidades ambientais, principalmente em relação a luz (Barbosa 2011). 

 A luz é um dos fatores determinantes para o estabelecimento, crescimento e 

sobrevivência de árvores tropicais (Nicotra et al. 1999) e a forma da copa e o arranjo 

das folhas são as características que afetam diretamente a eficiência na sua captura 

(Honda 1978, Sterck & Bongers 2001). Assim, a arquitetura da copa no presente 

determina a eficiência na interceptação da luz e restringe e define a direção futura de 

crescimento da árvore (Hallé et al. 1978).  
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 De acordo com Kitajima et al. (2005), a modificação na inclinação dos galhos e 

folhas, leva a uma exploração mais efetiva da luz disponível. Portanto, as mudanças de 

número, tamanho, estrutura, e orientação espacial das unidades arquitetônicas podem 

refletir a relação de custo/benefício no desenvolvimento da planta (Mori & Niinemets 

2010). Osada et al. (2004) mostrou que árvores mais altas da floresta temperada, 

permitem uma maior disponibilidade de densidade de fluxo de fótons (PPFD-luz) dentro 

das copas e que o crescimento dos galhos é regulado por essa luz disponível. Ele 

também encontrou que a massa total alocada para galhos ou folhas, é dependente da 

altura da árvore. Essas mudanças na estrutura dos galhos com a altura também foram 

encontradas para a espécie tropical Elateriospermum tapos (Osada et al. 2002). Ou seja, 

essas alterações nas características dos galhos em função da disponibilidade de luz e 

aumento em altura é adaptativo e permite que árvores pequenas maximizem o 

crescimento em altura e as árvores grandes maximizem a captura de luz. 

 Plantas que exibem diferentes histórias de vida exibem também diferentes 

padrões de alocação de biomassa (Weiner 2004). Plantas pioneiras tendem a alocar 

recursos estrategicamente para o crescimento, inicialmente, e depois para reprodução. 

As espécies persistentes alocam muito recurso para sua sobrevivência e manutenção, 

reproduzindo tardiamente e crescendo lentamente. Entretanto, este é um padrão de 

alocação de recursos herdado geneticamente (Weiner 2004, Wright et al. 2006).  

 Intraespecificamente, a relação de recursos alocados dentro da copa da árvore 

pode variar para maximizar a captura de luz (Pooter 2001), para crescer em ambientes 

heterogêneos e competitivos (King 2003, Osada 2006) e aumentar a tolerância à 

herbivoria (Schuldt et al. 2012). Jarčuška & Milla (2012) mostraram variação 

intraespecífica nos padrões de alocação de biomassa em diferentes tipos de galhos. 

Neste estudo, a massa foliar média nos galhos pequenos não foi afetada pela massa do 
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galho e a massa foliar média exibiu uma fração maior de biomassa alocada para as 

folhas, em contraste com os galhos longos. Ou seja, ambos os tipos de galhos 

desenvolvem funções diferenciadas dentro da copa. 

 Osada et al. (2002) compararam a alometria dos galhos com a altura da copa. As 

árvores altas produzem galhos com a mesma massa em relação aos galhos das árvores 

baixas da mesma espécie, entretanto são mais grossos e menores. Essa produção de 

galhos menores nas árvores altas pode reduzir o estresse mecânico e hidráulico da 

árvore. Além disso, árvores mais altas produzem galhos com maior quantidade de 

folhas de baixo peso seco e massa foliar específica (MFE) grande. Essa adaptação faz 

com que o auto-sombreamento causado pelas folhas dentro da copa seja reduzido.  

 Embora os muitos trabalhos tenham encontrado significativas correlações com a 

altura das árvores para explicar as variações nos padrões de alocação de biomassa e 

mudanças nas estruturas dos galhos, a angulação como possível variável explicativa 

desses fatores não foi utilizada. Osada (2006; 2011) mostrou que a angulação dos 

galhos diminui quanto mais alto for seu ponto de ramificação e que a disponibilidade de 

luz na posição em que ramifica afeta a massa do galho formado ali. 

 Além dos estudos de alocação de biomassa no processo de construção de copas, 

alguns trabalhos abordam os efeitos da complexidade estrutural na diversidade de 

insetos herbívoros associados às árvores. A hipótese clássica de Lawton (1983) prediz 

que plantas estruturalmente mais complexas oferecem maior número de micro-habitats 

para insetos herbívoros. Campos et al. (2006b) encontrou um aumento significativo no 

número de formigas e insetos com o aumento da altura da árvore e foi descrito também 

relação positiva da abundância de insetos galhadores com o número de ramificações em 

Macaiera radula (Melastomataceae) (Lara et al. 2008). Entretanto, tais trabalhos 

abordam apenas riqueza e abundância de herbívoros em relação às características 
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arquitetônicas das árvores, não descrevendo os efeitos da complexidade estrutural nas 

taxas de herbivoria (Araújo et al. 2006, Campos et al. 2006, Hannunen 2002, Lara et al. 

2008).  Por outro lado, Ribeiro & Basset (2007) mostraram uma relação significativa 

para esclerofilia foliar e altura da árvore, onde a herbivoria diminui inversamente 

quanto mais esclerófilas forem as folhas. 

 Considerando então que uma árvore dispõe seus galhos estrategicamente para 

maximizar a captura da luz disponível, que maiores angulações dos ramos dessa árvore, 

menor será seu crescimento em altura (Osada 2011) e que, folhas de dossel são folhas 

mais esclerófilas e com isso menos atacadas por insetos herbívoros (Ribeiro & Basset 

2007); este estudo se propõe a avaliar os padrões de alocação de biomassa 

intraespecíficos em uma espécie pioneira e outra persistente de uma Floresta Tropical 

Semidecidual.  

 As hipóteses aqui testadas são exclusivas deste estudo, não tendo sido testadas 

em trabalhos anteriores: 

 Hipótese 1) Existem diferenças na relação biomassa foliar e biomassa do galho 

em função do demanda evolutiva conflitiva (trade-off) com a angulação dos galhos. A 

predição é que quando a busca por luz favorece angulações de galhos mais abertas, a 

alocação de biomassa no ramo (galhos e folhas) precisará ficar mais concentrada no 

galho do que nas folhas, de forma a aumentar a resistência ao estresse mecânico 

causado pela tensão sobre o ângulo. Este padrão de alocação de biomassa seria também 

uma pré-adaptação para a ocupação de habitats de ecótone com ambientes aquáticos. Ou 

seja, ser capaz de suportar o peso de um galho inclinado seria um pressuposto 

morfológico para crescer galhos com folhas adaptadas ao sol pleno, típicas de dossel, 

assim capazes de ocupar os ambientes extremos sobre ambientes aquáticos. Por outro 

lado, galhos que crescem mais próximos da superfície da copa e que buscam luz ao 
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topo, por terem angulações mais fechadas em relação ao tronco sofrem menos tensão e 

podem assim alocar mais biomassa para as folhas e não para os galhos.  

 Hipótese 2) Esta relação alométrica entre galhos e folhas afeta a alometria entre 

massa e área foliar, e portanto, sua vulnerabilidade à herbivoria. A predição é que ramos 

de maior inclinação, e assim com limitações mecânicas para alocação de biomassa em 

folhas, estarão constrangidos em dois aspectos da formação de suas folhas: serão 

desfavorecidos na produção de folhas pesadas, por um lado, e de folhas pequenas, por 

outro. Em outras palavras, a impossibilidade de gerar muitas folhas ou folhas pesadas, 

em associação com a necessidade de ampliar a área fotossintética (pois estão em galhos 

previsivelmente sombreados) resultará em folhas maiores e mais finas e, 

consequentemente, com menor MFE. Este tipo de folha é mais vulnerável à herbivoria 

do que folhas menores e mais esclerófilas, como observado no topo das copas (Ribeiro 

et al. 1994; Ribeiro & Basset 2007; Ribeiro et al. 2011). 
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MATERIAL E MÉTODOS 

 

Área de estudo 

 Este estudo foi realizado no Parque Estadual do Rio Doce (PERD), Minas Gerais 

(42
o
38’W, 19

o
45’S). O PERD representa o mais extenso remanescente de Floresta 

Atlântica em Minas Gerais ocupando uma área de aproximadamente 36.000 ha, nos 

quais se distribuem florestas em diferentes estágios sucessionais, desde ambientes de 

capoeiras até florestas em estágio clímax (Silva 2001).  

 No PERD, o clima é tropical sazonal, quente e semiúmido, apresentando 

temperaturas médias entre 20
o
C e 22

o
C, podendo chegar a 40

o
C no verão e 3

o
C no 

inverno (Silva 2001). O regime pluviométrico consiste em uma estação chuvosa nos 

meses de verão e uma estação seca no inverno de 4 a 5 meses de duração, ambas bem 

definidas, com precipitação média anual de 1.500 mm . O relevo é caracterizado pela 

presença de colinas, com topos nivelados (“mar de morros”) e altitudes variando entre 

200 e 500 metros (Silva 2001, Figura 1). 

 

Figura 1: Localização do Parque Estadual do Rio Doce (PERD), Minas Gerais, Brasil (a); área do PERD 

e seus limites com os municípios de Mariléia, Timóteo e Corenel Fabriciano (b); paisagem dentro do 

PERD (c). (Mapa modificado de Silva 2001). 
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Espécies estudadas 

 Mabea fistulifera Mart. (Euphorbiaceae) é uma espécie nativa do Brasil com 

ampla distribuição ocorrendo do sudeste ao norte do país em áreas de Cerrado e de 

transição para a Floresta Semidecídua (Figura 2). Ela é conhecida popularmente como 

"canudeiro" (região norte) e "canudo de pito" (região sudeste) (Cordeiro et al. 2013, 

Lorenzi 2000). Mabea fistulifera é uma espécie pioneira constituinte de matas 

secundárias, onde cresce naturalmente em capoeiras, clareiras, bordas de mata e também 

em locais com impacto antrópico acentuado (Leal Filho & Borges 1992). Mabea 

fistulifera perde parte de suas folhas na estação seca do ano, podendo ser considerada 

como uma espécie semidecídua (B.C. Barbosa, obs. pess.). Sua floração ocorre durante 

os meses de janeiro a abril, tendo seu pico de floração em abril e maio, início da estação 

seca (Lorenzi 2000). A sua produção abundante de néctar e pólen durante a estação seca 

oferece uma fonte de alimento estratégica para muitos animais como aves (Olmos & 

Boulhosa 2000, Vieira et al. 1992), macacos (Assumpção 1981, Ferrari & Strier 1992, 

Passos & Kim 1999), gambás (Vieira et al. 1991) morcegos e insetos (Vieira & 

Carvalho-Okano 1996). 

 No PERD esta espécie ocorre em todos os tipos de matas, compondo os vários 

estratos de floresta. Possui distribuição espacial ampla, sendo encontrada em ambientes 

em diferentes estágios sucessionais (S.P. Ribeiro, obs. pess.). Para este estudo a 

população de M. fistulifera escolhida ocorre em uma área denominada Porto Capim, que 

é caracterizada por uma vegetação tipicamente secundária que vem sofrendo 

regeneração após incêndios de 1964 e 1967 (Silva 2001). 
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Figura 2: Indivíduo arbóreo de Mabea fistulifera Mart. no Parque Estadual do Rio Doce (PERD) (a); 

Imagem ampliada dos galhos de M. fistulifera evidenciando suas inflorescências e infrutescências (b e c); 

prancha de M. fistulifera (d) (fonte: Flora Brasiliensis). Fotos: B.C. Barbosa 2013. 

 

 Byrsonima sericea DC. (Malpighiaceae) é uma espécie nativa do Brasil e possui 

ampla distribuição nos Estados de São Paulo, Rio de Janeiro, Goiás e Minas Gerais nas 

Restingas litorâneas e Matas Estacionais Semidecíduas (Lorenzi 2000). Byrsonima 

sericea possui floração nos meses de setembro a novembro e produz óleo floral através 

de glândulas especializadas, os elaióforos localizados em suas sépalas, tendo as abelhas 

como os principais polinizadores (Teixeira & Machado 2000). Seus frutos amadurecem 

entre março e abril produzindo grande quantidade de sementes viáveis que são 

dispersadas pela avifauna (Lorenzi 2000). A ciclagem de folhas na sua copa é constante, 

de modo que as folhas mais velhas caem e folhas novas substituem a folhagem da copa 

permanecendo perene o ano inteiro (S.P. Ribeiro, obs. pess.). Esta é uma espécie 

persistente e é popularmente conhecida como "murici' e "murici-da-praia" pois 

apresenta abundância considerável em áreas de restinga (Sacramento et al. 2007), além 

de apresentar também como hábitat beiras de rios e córregos (Lorenzi 2000). 
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No PERD, esta espécie é muito comum nas bordas dos lagos (altura entre 5-8m) 

e em região de mata (altura média de 20m) onde havia antigos escoadouros (baixadas 

mais úmidas) (Soares 2002). Para este trabalho a população de B. sericea escolhida 

ocorre na orla da Lagoa Dom Helvécio (Figura 3), a maior lagoa do PERD, sem 

registros de alterações antrópicas e onde B. sericea é a espécie dominante. 

 

Figura 3: Orla da Lagoa Dom Helvécio no Parque Estadual do Rio Doce (PERD) (a); dominância de 

Byrsonima sericea na orla da lagoa (b); indivíduos arbóreos de B. sericea (c); copa emergente de um 

indivíduo de B. sericea (d); imagem ampliada da ramificação lateral de B. sericea (e) e imagem ampliada 

evidenciando os galhos de B. sericea (f). Fotos: S.P. Ribeiro 2013. 

 

 Nesse ambiente, os indivíduos de B. sericea exibem uma copa inclinada para a 

lagoa. A partir do fuste, a projeção dos ramos é conformada lateralmente e, 

consequentemente, uma parte substancial da copa se inclina sobre a lagoa enquanto a 

outra parte da copa se estrutura verticalmente, compondo o dossel superior da floresta 

(Figura 4). 
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Figura 4: Indivíduos de Byrsonima sericea com evidente inclinação da copa às margens da Lagoa Dom 

Helvécio, Parque do Rio Doce (PERD). 

 

 Dados preliminares (S.P. Ribeiro et al., em preparação) sobre a fisiologia foliar 

nestas copas inclinadas corroboram a hipótese de que o estresse hidráulico e nutricional 

- causado pela distância do ramo à raiz - sobre as folhas das copas inclinadas é 

semelhante aos encontrados nos galhos verticalmente dispostos (veja Sanches et al. 

2010). Do ponto de vista de micro-habitat para insetos herbívoros, as condições de 

insolação, dessecação e esclerofilia foliar nas copas inclinadas sobre o lago e na 

superfície do dossel são também similares (veja Campos et al. 2006a; Ribeiro & Basset 

2007, Ribeiro et al. 2008). Desta forma, estas folhas foram consideradas similares às de 

dossel superior para esta espécie. 

 

Coleta de dados 

 Este estudo foi realizado em Abril de 2013, no final da estação chuvosa. Para 

acessar as copas das árvores e realizar as coletas, foram utilizadas técnicas de escalada, 

escada, binóculo e podão. 

Dados descritivos 
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 Medidas ambientais e medidas de caracterização arquitetônica das espécies 

estudadas foram realizadas a fim de descrever o sistema de estudo (Tabela 1). Foram 

selecionados 10 indivíduos adultos (CAP > 25 cm) de M. fistulifera no Porto Capim e 

10 indivíduos de B. sericea nas encostas de um dos braços da Lagoa Dom Helvécio dos 

quais se obteve: altura total das árvores (m), altura do fuste das árvores (m), 

circunferência do tronco à altura do peito (CAP, cm), número de ramificações das 

árvores (und) e o número de unidades de construções (UC´s, und.). 

 Segundo Bell et al. (1999), UC´s consistem no acúmulo repetido de ramificações 

que definem o padrão de expansão da copa, ou seja, a UC é uma unidade de extensão do 

galho. Para M. fistulifera, Barbosa (2011) descreveu sua UC como sendo os galhos que 

sofrem interrupção de seu crescimento, formam uma estrutura arredondada e desta 

estrutura são formado os galhos das UC´s, que definem a expansão da sua copa (Figura 

5a). Para B. sericea, nós definimos a UC quando produzida em separado da unidade 

anterior de extensão do galho, observando os padrões de rebrotamento na base do galho 

(Figura 5b). Osada et al. (2002) utiliza dos mesmo princípios para definir galhos novos 

(current shoots) em árvores tropicais. 

 Mediu-se também a intensidade luminosa nas UC´s mais expostas à luz solar 

(PPFD - mol de fótons), com um luxímetro digital (MLM 1011) e a concentração de 

carbono e nitrogênio nas folhas das UC´s. Para as análises de carbono e nitrogênio, 2,5 

gramas de folhas secas de cada árvore foram enviadas ao Laboratório de Análise 

Química de Solo, Tecido Vegetal e Fertilizante (Dep. de Solos/Universidade Federal de 

Viçosa). 
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Figura 5: Evidência da unidade de construção (UC) na copa de um indivíduo de M. fistulifera (a), 

Unidade de construção evidenciada na copa de um indivíduo de B. sericea, Parque Estadual do Rio Doce 

(b). 

Delineamento amostral 

 Dos 10 indivíduos de M. fistulifera de B. sericea foram coletadas três UC´s que 

apresentassem galhos e folhas novos e para cada UC se obteve: altura da base onde a 

UC ramifica (m), o grau de angulação da UC (
o
), comprimento da UC (cm), 

circunferência do ramo da UC (mm) e o número total de folhas da UC (und). 

 Em laboratório foram obtidos a massa seca foliar total da UC (g) e a massa seca 

total dos galhos da UC (g). Portanto, as UC´s foram as unidades amostrais deste estudo. 

Foram selecionadas 10 folhas intactas de cada UC para análise de biomassa medindo a 

área foliar média (cm
2
) e a média da massa foliar seca (g). Para a avaliação da 

herbivoria, foram selecionadas 10 folhas do terceiro nó de cada UC. Esse padrão foi 

escolhido para garantir que as folhas não seriam muito novas, o que não iria refletir os 

danos totais por herbivoria e nem senescentes, que são folhas evitadas por insetos 

herbívoros. Delas se obteve a média da área foliar perdida (cm
2
) e a porcentagem (%) da 

área foliar herbivorada. 

 Todos os galhos e folhas foram secos em estufa a 60
o
C por 72 horas 

(Cornelissen et al. 2003) e posteriormente foram pesados em balança analítica, precisão 

de 0.0001g. A área foliar foi obtida entes da secagem em estufa. As folhas foram 
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escaneadas em scanner de mesa e a área foliar foi obtida com o programa SigmaScan 

Pro 5. 

Variáveis derivadas 

 Quatro variáveis foram geradas a partir das medidas obtidas previamente para a 

realização das análises de alocação de biomassa (Hipótese 1). 

1) a biomassa total (bt) foi obtida pela soma da massa seca foliar total da UC e massa 

seca total dos galhos da UC: 

bt = mFT + mUC 

 onde, mFT = peso seco foliar médio * número total de folhas, mUC = peso seco 

dos galhos da UC. 

2) a proporção da massa foliar (MF) foi obtida pela razão da massa seca foliar total da 

UC pela massa seca total dos galhos da UC:  

MF = mFT / mUC 

3) a proporção da massa da UC (pmUC), que foi gerada a partir da razão da massa seca 

total dos galhos da UC pela biomassa total da UC: 

pmUC = mUC / bt 

e 4) intensidade de folhas (IF) (Kleiman & Aarssen 2007); obtida pela razão do número 

de folhas totais de cada UC com a massa seca total dos galhos da UC. 

IF = NFt / mUC 

 onde NFt = número total de folhas. 

 

Análise dos dados 

 Os dados foram primeiramente testados quanto a normalidade e 

homocedasticidade das variâncias, e foram transformadas (log x+1) para atender aos 
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pressupostos das análises. Inicialmente, foi realizado um teste-t para a caracterização 

geral das espécies quanto à arquitetura e características das UC´s. 

 O efeito da altura de ramificação da UC sobre a angulação do mesmo foi testado 

via regressão linear simples. Em seguida, para testar a hipótese 1 (de que existe 

diferenças na relação na alocação de biomassa foliar e biomassa do galho da UC em 

função da angulação do ramo da UC), foram usadas as variáveis derivadas e as variáveis 

da arquitetura (comprimento da UC (cm), circunferência do ramo da UC (mm) e 

número total de folhas). Uma análise de covariância (ANCOVA) foi realizada para 

testar a hipótese 1, onde a angulação foi usada como variável independente e as 

variáveis derivadas e da arquitetura foram dependentes, tendo como covariáveis as 

espécies M. fistulifera e B. sericea. 

 Para testar a hipótese 2 (de que a relação de alocação de biomassa entre folhas e 

galhos da UC altera as características foliares e com isso, a susceptibilidade das mesmas 

à herbivoria), uma ANCOVA similar foi realizada com área foliar e massa foliar 

específica (MFE) como variáveis dependentes e a angulação como variável 

independente. A MFE foi calculada como a razão da massa seca foliar pela área foliar 

(g*cm
-2

). Posteriormente, foi realizada uma pré-seleção de variáveis explicativas via 

uma regressão linear múltipla, modelo stepwise-forward, usando as distintas medidas 

foliares a fim de selecionar aquelas de maior influência sobre a herbivoria, 

independentemente da espécie estudada. Uma ANCOVA foi realizada posteriormente 

para verificar a relação dessa variável de maior influência (independente) com a área 

foliar perdida e a porcentagem da área foliar perdida (variáveis dependentes). As 

espécies M. fistulifera e B. sericea foram as covariáveis.  

 Segundo Wright et al. (2004), o espectro de economia foliar de baixas para altas 

concentrações de nitrogênio foliar em algumas espécies, constitui também em um 
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espectro de diminuição da MFE. Para verificar essa relação com a herbivoria em M. 

fistulifera e B. sericea, uma ANCOVA foi realizada tendo nitrogênio foliar como 

variável independente, MFE e área foliar perdida como variáveis dependentes e as 

espécies como covariáveis. Todos os testes foram realizados com o software 

STATISTCA 7. 
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RESULTADOS 

 

Caracterização geral do sistema 

 A intensidade luminosa média que chega tanto no dossel dos indivíduos de M. 

fistulifera quanto de B. sericea, é similar embora o PPFD mínimo em M. fistulifera seja 

quase metade do mínimo em B. sericea (Tabela 1). Isso provavelmente se deve ao 

sombreamento causado pelas árvores vizinhas na mata de Porto Capim, onde elas 

ocorrem. Os indivíduos de M. fistulifera, são mais altos (teste-t: 7.59, p< 0.0001, Tabela 

1), embora a altura do fuste (teste-t: 0.74, p>0.05) e o CAP tenha sido similar para 

ambas espécies (teste-t: 0.56, p> 0.05). Entretanto, B. sericea apresentou maior número 

de ramificações na copa (teste-t: 5.43, p< 0.001) e esse fator parece não ter afetado a 

expansão da copa, mensurada pelo número de UC´s muito similar entre as espécies 

(teste-t: 1.24, p> 0.05, Tabela 1). 

 As UC´s de M. fistulifera foram maiores, mais finas e com menor massa seca, 

comparadas as de B. sericea, que foram menores, mais grossas e com maior peso seco. 

Entretanto, o número total de folhas por UC não variou entre as espécies (teste-t: 0.42, 

p> 0.05, Tabela 1), assim como a área foliar média (teste-t: 0.86, p>0.05, Tabela 1). Por 

outro lado, B. sericea apresentou folhas mais pesadas (teste-t: 3.13, p<0.05, Tabela 1) e 

com maior MFE (teste-t: 12.88, p< 0.0001, Tabela 1). Em relação à área foliar perdida, 

M. fistulifera foi que apresentou maior perda de área foliar por herbivoria (teste-t: 2.46, 

p< 0.05, Tabela 1) e folhas com maior concentração de nitrogênio (teste-t: 12.22, 

p<0.0001, Tabela 1), não apresentando variação para a concentração de carbono, 

comparada a B. sericea (teste-t: 0.8, p> 0.05, Tabela 1). 
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Tabela 1: Luz ambiente, arquitetura das árvores e características das unidades de construções (UC´s) de 

M. fistulifera e B. sericea. Diferenças significativas entre as espécies foram indicadas por * (p<0.05). 

  Mabea fistuifera   Byrsonima sericea 

Parâmetros n Média DP Máx. Min.   n Média DP Máx. Min. 

Luz ambiente (PPFD) 

           
    Luz incidente no dossel      

    (10:00 am - 15:00 pm) 
10 1293.3 

 
1909.2 647.5 

 
10 1521.9 

 
1901.8 1150.7 

            Arquitetura das árvores 

              Altura total (m)* 10 14.11 2.98 18 9 

 
10 6.61 1.05 8 5 

   Altura do fuste (m) 10 4.58 2.89 10.3 0.44 

 
10 2.51 1.57 5 0.26 

   CAP (m) 10 0.62 0.14 0.8 0.41 

 
10 0.63 0.25 1.09 0.26 

   Número de ramificações (und)* 10 3.89 0.78 5 3 

 
10 9.56 1.81 14 7 

   Número de UC´s (und) 10 36.44 19.78 66 15 

 
10 40.11 8.3 48 23 

            Características das UC´s 

              Circunferência do ramo (mm)* 30 7.14 1.33 9.9 4.6 

 
30 9.02 1.23 11 5.3 

   Comprimento (cm)* 30 105.83 20.43 1.5 0.8 

 
30 61.57 9.36 83 44 

   Número de folhas (und) 30 286.28 125.43 542 87 

 
30 261.77 87 484 102 

   Área foliar (cm2) 30 13.67 4.57 26.26 6.6 

 
30 12.56 3.19 21.57 8 

   Peso seco foliar (g)* 30 0.10 0.03 0.17 0.05 

 
30 0.18 0.04 0.29 0.13 

   Massa foliar específica (g/cm2)* 30 0.007 0.002 0.018 0.004 

 
30 0.014 0.001 0.017 0.012 

   Área foliar perdida (cm2)* 30 2.29 2.42 8.92 0.05 

 
30 0.92 0.098 1.19 0.73 

   Massa seca da UC (g)* 30 18.87 8.03 34.44 6.15 

 
30 29.28 10.14 54.91 8.75 

   Massa foliar total (g)* 30 31.99 18.63 80.4 4.94 

 
30 46.49 21.01 98.36 14.43 

            Concentração foliar C/N 

              Carbono (dag/kg) 10 56.12 0.34 56.47 55.61 

 
10 56.22 0.21 56.39 55.71 

   Nitrogênio (dag/kg)* 10 2.83 0.24 3.2 2.43   10 1.37 0.29 1.64 0.59 

             

Relações de alocação de biomassa nas unidades de construções (UC´s) 

 A angulação média das UC´s de M. fistulifera foi afetada significativamente pela 

altura de ramificação, sendo mais fechadas quanto mais alta for a ramificação 

(Regressão linear: r
2
 = 0.46, p<0.01. Figura 6a). Por outro lado, B. sericea não teve sua 

angulação influenciada pela altura (Regressão linear: r
2
 = 0.18, p> 0.05, Figura 6b). 
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Figura 6: Angulação em função da altura da ramificação das unidades de construções (UC´s) de M. 

fistulifera (a) e B. sericea (b). A angulação não difere entre as espécies, mas apenas M. fistulifera 

responde à altura, exibindo ângulos mais fechados quando a UC ramifica na parte mais alta da copa da 

árvore. 

  

 O comprimento da UC foi a única variável que respondeu significativamente ao 

aumento da angulação e apenas em M. fistulifera. (Tabela 2; Figura 7a). A biomassa 

total e a circunferência do ramo da UC não variaram significativamente com a 

angulação, mas diferiram entre as espécies, onde B. sericea apresentou maiores valores 

de biomassa total e circunferência do ramo da UC do que M. fistulifera, (Tabela 2, 

Figura 7b, d). A intensidade de folhas também não variou em função da angulação, mas 

neste caso M. fistulifera apresentou maior intensidade do que B. sericea (Tabela 2; 

Figura 7c). 

Por outro lado, a proporção da massa foliar (Figura 7e), a proporção massa do 

galho (Figura 7f) e número total de folhas (Figura 7g) não variaram entre as duas 

espécies e não foram afetadas significativamente pela angulação (Tabela 2). Ou seja, o 

padrão de alocação de biomassa na relação galho-folha foi similar independente da 

angulação e a despeito das histórias de vida das espécies, não corroborando a hipótese 1. 

 

y= 1.975 - 0.0446 * x 

(a) (b) 
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Figura 7: Comprimento da UC (a); biomassa total (b); intensidade de folhas (c); CAP da UC (d); 

proporção da massa foliar (e); proporção da massa da UC (f) e número total de folhas (g) para diferentes 

ângulos de M. fistulifera e B. sericea.  

(d) 

(e) 

(a) (b) 

(f) 

(c) 

(g) 
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Tabela 2: Análises de covariância (ANCOVA) para as diferentes características das unidades de 

construções (UC) entre espécies e angulações das UC´s. P-valor significativo quando p<0.05 (*).  

  
Espécies x 

Angulação 
  Espécies   Angulação 

Características F1;58 P   F1;58 P   F1;58 P 

Comprimento da UC 4.11 0.047* 
 

10.88 0.001* 
 

3.78 0.056 

Biomassa total 2.15 0.14 
 

9.13 0.003* 
 

0.43 0.51 

Circunferência do ramo da UC 2.89 0.09 
 

14.66 0.0003* 
 

0.65 0.42 

Intensidade de folhas 2.26 0.13 
 

13.49 0.0005* 
 

1.94 0.16 

Proporção da massa foliar 0.041 0.83 
 

0.009 0.92 
 

1.41 0.24 

Proporção da massa do galho 0.021 0.88 
 

0.0001 0.99 
 

1.21 0.27 

Número total de folhas 0.21 0.64   0.08 0.77   1.08 0.31 

 

Características foliares versus herbivoria 

 As duas características foliares aqui analisadas responderam significativamente à 

angulação do galho, mas em intensidade e direções distintas, dependendo da espécie 

estudada (Figura 8, Tabela 3). A área foliar aumenta em M. fistulifera quanto maior o 

grau de angulação, enquanto que para B. sericea essa relação é nula (Figura 8a). 

Finalmente, a massa foliar específica (MFE) diminuiu a medida que a angulação da UC 

aumentou para M. fistulifera, ou seja, o incremento de biomassa por cm
2
 de folha 

diminui com o aumento da angulação para esta espécie (Figura 8b). Porém, M. 

fistulifera, pioneira, foi a espécie com menor esclerofilia que B. sericea, ficando menos 

esclerófila ainda quando há inclinações forçando o crescimento de seus ramos (Tabela 

3, interação de fatores). Estes resultados corroboram a primeira parte da hipótese 2 para 

M. fistulifera, de que UC´s com maior angulação apresentariam folhas maiores e menos 

esclerófilas. 
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Figura 8: Área foliar (a) e Massa foliar específica (MFE)(b) para diferentes graus de angulação em 

Mabea fistulifera e Byrsonima sericea. 

 

Tabela 3: Análises de covariância (ANCOVA) para as diferentes características foliares entre espécies e 

angulações das UC´s. P-valor significativo quando p<0.05 (*). 

  
Espécies x 

Angulação 
  Espécies   Angulação 

Características F1;58 P 
 

F1;58 P 
 

F1;58 P 

Área foliar 11.82 0.001*   7.35 0.008*   4.81 0.03* 

MFE 4.31 0.042* 

 

15.58 0.0002* 

 

12.14 0.0009* 

   
 

  
 

  
 

 Dentre os parâmetros analisados (Tabela 4) só foi verificado efeito significativo 

da área foliar sobre herbivoria. Além disto, este efeito foi distintamente verificado em 

M. fistulifera, onde a herbivoria aumentou em resposta ao aumento da área foliar 

(Figura 9). Embora a área foliar de B. sericea tenha variado na mesma escala de M. 

fistulifera (Figura 9, Tabela 1), em B. sericea este parâmetro não afetou a herbivoria, 

resultando em uma interação significativa de fatores (ANCOVA, interação de fatores: 

F1;58= 6.7, p< 0.01). Finalmente, mesmo não tendo sido observado um efeito direto da 

esclerofilia (MFE, Tabela 4) sobre a herbivoria, a perda de área foliar por mastigação 

(a) 
(b) 
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foi significativamente maior em M. fistulifera que em B. sericea (ANCOVA, espécies: 

F1;58= 5.5, p< 0.03). O resultado para porcentagem (%) de área foliar perdida mostrou 

que as folhas maiores de M. fistulifera tem maior porcentagem de área perdida por 

herbivoria em relação as folhas menores (Figura 10). Por outro lado, em B. sericea o 

tamanho da folha não exerce influência na % de área foliar herbivorada (ANCOVA, 

interação de fatores: F1;58= 7.07, p= 0.01, Figura 10). 

  

Tabela 4: Efeitos das características foliares na herbivoria em Mabea fistulifera e Byrsonima sericea.  

Regressão múltipla (stepwise-foward). P-valor significativo quando p<0.05 (*).  

 
Coeficiente Desvio Padrão t  P - valor 

Constante -1.2 0.35 -3.39 0.001 

Log Área foliar 0.67 0.23 2.85 0.006* 

Log MFE -0.03 0.06 0.46 0.64 

Log Intensidade folhas 0.25 0.16 1.56 0.12 

Log C/N 0.87 0.63 1.38 0.18 
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Figura 9: Análise de covariância para área foliar perdida e área foliar em Mabea fistulifera e Byrsonima 

sericea. 
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Figura 10: Análise de covariância para % da área foliar perdida e área foliar em Mabea fistulifera e 

Byrsonima sericea. 

 

 A MFE diminuiu significativamente com o aumento da concentração de 

nitrogênio foliar em M. fistulifera e não apresentou relação para as folhas de B. sericea 

(ANCOVA interação de fatores: F 1:58 = 30.35, p< 0.0001, Figura 11a). Por outro lado, o 

efeito da concentração de nitrogênio foliar sobre a área foliar perdida não foi 

significativo para ambas as espécies (ANCOVA interação de fatores: F 1:58 =0.74, p> 

0.05, Figura 11b). 
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Figura 11: Análise de covariância para MFE (a) e área foliar perdida por herbivoria (b) para as 

concentrações de nitrogênio foliar em Mabea fistulifera e Byrsonima sericea. 
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DISCUSSÃO 

 

Características das árvores e das UC´s 

 Mabea fistulifera exibiu maior altura e também fuste mais alto com uma copa 

menos ramificada, comparando com B. sericea. Entretanto, o CAP e número de UC´s na 

copa das árvores foram similares para ambas espécies. A arquitetura dos indivíduos de 

B. sericea de fuste baixo e com o triplo de ramificações é coerente com a estratégia 

dessa espécie no ambiente em que ocorre, para explorar a área por sobre o ambiente 

aquático. A interrupção do crescimento contínuo do fuste, dando lugar às muitas 

ramificações e UC´s, permite que a copa se incline tornando a captura de luz mais 

efetiva. Por outro lado, M. fistulifera garante, com o crescimento contínuo do fuste, a 

ocupação do dossel, sem a necessidade de ramificar muito para construção da sua copa. 

 Como esperado para espécies pioneiras, M. fistulifera exibiu UC´s com menor 

biomassa e maior comprimento, folhas com menor MFE, maior área média de folha 

herbivorada e maior disponibilidade de nitrogênio foliar, em relação à espécie 

persistente B. sericea. Essas características também são coerentes com o hábito de cada 

espécie e adequadas ao espaço que ocupam no ambiente. Como visto, as espécies 

pioneiras investem mais em crescimento e menos em MFE (Niklas et al. 2007). Esta é 

uma característica de plantas com crescimento rápido, conferindo vantagem durante o 

processo de crescimento em condições de maior produtividade (Wright et al. 2006). Por 

outro lado, B. sericea investiu em maior quantidade de biomassa nas UC´s e nas folhas 

em detrimento do investimento em comprimento ou da área foliar. Essas características 

garantem suporte mecânico para expansão da sua copa por sobre a lagoa. Existem 

evidências que as folhas da copa inclinada de B. sericea apresentam menor condutância 

estomática (gs); maior rendimento quântico potencial (Fv/Fm) e folhas maiores e mais 
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espessas em relação as folhas de um estrato superior da mesma copa (S.P. Ribeiro, 

dados não publicados). Em função dessas características típicas de folhas de dossel e em 

concordância com os dados foliares aqui descritos, é possível afirmar que a inclinação 

dos galhos desta espécie sobre o lago resulta na continuidade do ambiente 

ecofisiológico do dossel nesta faixa ecotonal, condição atualmente sob investigação 

mais aprofundada. 

 A relação de C/N foliar é um importante parâmetro usado para descrever a 

característica funcional das plantas (Aerts & Chapin 2000, Coley et al. 1985). Altas 

taxas de C/N correspondem à plantas esclerófilas, aquelas de folhas mais duras, 

(Loveless 1962, Ribeiro & Fernandes 2000). Coley (1987) mostrou que espécies 

tolerantes à sombra (persistentes) exibem folhas mais duras e são pouco atacadas por 

insetos herbívoros, como também foi aqui encontrado para B. sericea, folhas com maior 

peso seco (dureza) e menores taxas de herbivoria. A autora sugere que embora a dureza 

confira um suporte estrutural para a folha, a maior pressão seletiva por folhas mais 

duras (e com isso esclerófilas) é a herbivoria.  

 

Angulação versus alocação de biomassa 

 Osada (2011) mostrou que a angulação dos ramos é um determinante secundário 

no declínio da taxa de crescimento em altura das espécies decíduas e Osada (2006) 

mostrou que a estrutura do ramo é fortemente restringida pela altura na qual ramifica em 

Rhus trichocarpa. Entretanto, neste trabalho essa relação positiva entre altura de 

ramificação e angulação ocorre apenas para M. fistulifera. Como as medidas em B. 

sericea foram realizadas no "dossel dobrado" (S.P. Ribeiro, em preparação), sugere-se 

que a altura de ramificação entre as UC´s coletadas não tenha variado a ponto de 
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influenciar na angulação, não sendo encontrada essa relação de angulação versus altura 

para esse hábito inclinado. 

 Embora a literatura tenha demonstrado fortes influências da altura nas 

características dos galhos, neste trabalho o grau de angulação da UC não influenciou os 

padrões de alocação de biomassa na relação galho-folha, mesmo tendo apresentado 

relação positiva apenas com o comprimento da UC em M. fistulifera. Portanto, esses 

resultados não corroboram a primeira hipótese de que uma maior concentração de massa 

será alocada para os galhos da UC em função do estresse mecânico causado pela 

angulação. Por outro lado, há evidências de que a angulação seja também uma variável 

resposta da altura em que a UC ramifica, a fim de minimizar o estresse mecânico e 

hidráulico consequentes do crescimento da planta. Com isso, a angulação sofre 

influência ao invés de exercer influência na alocação da biomassa e, independente do 

grau de angulação o padrão da proporção de biomassa alocada para folhas em relação 

aos galhos é similar para as duas histórias de vida. 

 

Características foliares versus herbivoria 

 Muitos trabalhos já mostraram que as características do galho afetam as 

características foliares e os processos de alocação de biomassa (Jarčuška & Milla 2012; 

Kleiman & Aarssen 2007, Xiang et al. 2009). Assim como tamanho dos galhos, massa 

do galho e intensidade de folhas/massa do galho, a angulação também influi sobre a 

alocação de biomassa para as folhas em M. fistulifera; o que corrobora a primeira parte 

da segunda hipótese deste trabalho, onde o trade-off da alocação entre galho e folhas 

iria alterar as características foliares. Wright et al. (2006) encontrou que a AFE aumenta 

com o tamanho da folha e tende a se associar com galhos mais finos. Neste trabalho, 

encontramos resultado similar para M. fistulifera. Ou seja, UC´s de M. fistulifera que 
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ramificam em uma altura mais baixa na copa tendem a exibir ângulos mais abertos, são 

mais compridas e mais finas. Essas UC´s exibem folhas maiores em detrimento da MFE 

e com maior disponibilidade de nitrogênio foliar, como descrito no trabalho de Wright 

et al. (2004). Estas são as folhas que sofrem maior herbivoria. Tais características 

exibidas por M. fistulifera são típicas de árvores em ambientes sombreados, o que talvez 

seja o caso das UC´s de angulação mais abertas. 

 Por outro lado, B. sericea também apresentou características coerentes para o 

hábito que exibe e o habitat que ocupa nas bordas da lagoa com a continuidade das 

características do dossel superior até as folhagens baixas, próximas da água. O habitat 

que ocupa e a forma em que estrutura sua copa inclinada exige um maior incremento de 

biomassa como suporte estrutural tanto nos galhos como para as folhas, garantindo a 

ocupação do espaço. A angulação nesse cenário não causa tanta influência, uma vez que 

não são apenas as UC´s que se dobram, mas toda a copa está dobrada (Figura 12). 

 
Figura 12: Copa inclinada de Byrsonima sericea por sobre a Lagoa Dom Helvécio no Parque Estadual do 

Rio Doce (PERD/MG) - Foto: S.P. Ribeiro, arte: B.C. Barbosa. 
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 Folhas com valores altos para MFE, tendem a ser folhas com um tempo de vida 

muito longo, inclusive, o alto investimento em biomassa foliar assegura um tempo de 

vida mais longo (Reich et al. 1999). Por outro lado, as espécies que apresentam folhas 

com baixa MFE conseguem uma melhor taxa potencial de retorno por grama investido 

na folha, ou seja, o potencial fotossintético é alto por área de captura de luz (Westoby 

1998; Westoby et al. 2000). Essas características também são coerentes com os 

resultados encontrados para as histórias de vida estudadas. Mabea fistulifera por 

exemplo, perde folhas no processo de construção da sua copa (Barbosa 2011), sendo 

interessante produzir folhas de alto potencial fotossintético para garantir seu rápido 

crescimento. Por outro lado, B. sericea investe mais no suporte estrutural da folha, 

através do investimento em biomassa, garantindo sua permanência e função por longos 

períodos no ambiente. Segundo Coley et al. (1985), quando o recurso à essas árvores 

não é um fator limitante, a ciclagem de folhas dentro da copa de espécies pioneiras é 

grande e o investimento estrutural nas folhas é portanto, menor. Com isso, essas folhas 

são mais herbivoradas. Ou seja, o custo de produção dessas folhas é baixo, comparado 

com o custo de produção das folhas de espécies persistentes, como B. sericeae, que 

sendo mais estruturadas são menos herbivoradas. 

 Em suma, os resultados permitem concluir que a relação do custo-benefício de 

baixo investimento em biomassa foliar em ramos de maiores angulações é refletida 

portanto, na maior herbivoria encontrada nas folhas menos esclerófilas de M. fistulifera. 

Por outro lado, B. sericea não respondeu aos pressupostos da relação de custo benefício. 

Isso se deve à inclinação total da sua copa, que exibiu altos valores de massa seca tanto 

para seus galhos e folhas. Ou seja, a demanda por biomassa para galhos e folhas em 

uma copa inclinada independe da angulação dos ramos dentro da copa, pois todas as 

estruturas precisam suportar o estresse mecânico causado pela inclinação. 
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