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APRESENTACAO

A determinacao da éarea foliar € utilizada em diversas
pesquisas nas areas das ciéncias agrarias, biologicas,
ambientais e de salde. Nem sempre a determinacao pode ser
feita por métodos destrutivos, principalmente quando se
avalia o crescimento e o desenvolvimento de plantas. Assim,
recorre-se a métodos nao destrutivos e dentre esses, 0s que
envolvem a modelagem da area foliar predominam na
literatura. Em consequéncia disso, existem milhares de
trabalhos cientificos de modelagem da area foliar em diversas
especies.

Apesar da ampla gama de trabalhos cientificos
envolvendo a modelagem da area foliar, ainda é evidente que
sdo escassos os trabalhos que trazem respostas a algumas
perguntas sobre o tema, dentre o0s quais, enumeramos
algumas: a) quais os recursos disponiveis para se medir a
area foliar? b) os diferentes recursos tém a mesma eficiéncia?
) quais os modelos de regressao usar? d) qual o tamanho da
amostra para se fazer a estimativa das equacdes? e) é
necessario que seja feita validacdo? f) qual o tamanho da
nova amostra para se fazer a validagdo? g) como fazer a
implementac&o usando linguagem de computacéao?

Foi a necessidade das respostas as perguntas acima
gue motivou a escrita desse livro, intitulado Modelagem da
area foliar individual. Foi escrito em seis capitulos: 1 — Area
foliar: por que conhecer?; 2 — Morfologia das folhas e sua
alometria; 3 — Recursos para se determinar a area foliar; 4 -
Modelagem da area foliar: Obtencdo das equacdes de
estimativa por modelos lineares e nao lineares utilizando o
ambiente R; 5 - Modelagem: validacdo; 6 — Tamanho da
amostra.

A linguagem de computacdo apresentada para as
andlises estatisticas apresentada no capitulo 4, € do
ambiente R, que é de dominio publico e de cddigo fonte
aberto.



Este livro com certeza podera ser uma excelente fonte
de consulta para aqueles que dependem dos trabalhos de
modelagem de area foliar de forma nao destrutiva.

Os organizadores
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1. Introducéao: a folha no contexto do corpo vegetal

As plantas sdo organismos capazes de interagir com 0
ambiente e ajustar o seu crescimento e desenvolvimento para
sobreviver as variagbes ambientais a que s&8o expostas
(DEBONO; SOUZA, 2019). As plantas vivem em ambientes
em constante mudanca que geralmente sdo desfavoraveis ou
estressantes para o crescimento e desenvolvimento (ZHU et
al., 2015). Os orgédos vegetais, constituidos pela raiz, caule e
folha, sdo os mbdulos basicos que formam as plantas
terrestres vasculares, possuem origem evolutiva e se
especializaram na exploragdo dos recursos ambientais
(HARRISON, 2017).

As raizes ancoram as plantas no chdo e possuem

padrdes de crescimento que possibilitam a exploracdo do
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solo, com morfologia e anatomia especificas adaptadas a
captagao eficiente e seletiva de agua e nutrientes minerais
(AUGSTEIN; CARLSBECKER, 2018). O caule possui forma
bastante variada, podendo ser altamente ramificado ou em
haste Unica, cujas funcdes principais sdo sustentar as folhas
maximizando a arquitetura da parte aérea, efetuar o
transporte de moléculas organicas e inorganicas e mediar a
sinalizagdo entre folhas e raizes (PFAUTSCH; HOLTTA;
MENCUCCINI, 2015), além de sustentar a producdo de
frutos.

As folhas, assim como todos os érgaos acima do solo
se originam do meristema apical da parte aérea, durante o
desenvolvimento pos-embrionario das plantas (DU; GUAN;
JIAO, 2018). Sao geralmente compostas pelo peciolo e pelo
limbo (lamina foliar) (Figura 1), mas suas caracteristicas
morfoldgicas e fisioldgicas variam bastante, possibilitando
adaptacao a diferentes habitats (ICHIHASHI; TSUKAYA,
2015). Possuem um programa basico comum de
desenvolvimento, ajustado de maneira flexivel as espécies,

estadios de desenvolvimento e ambientes (BAR; ORI, 2015).



Figura 1 — Morfologia basica de uma folha evidenciando o peciolo,
lamina foliar (limbo), nervuras e estipulas.

Nervura primaria
Caule
Nervura secundaria

Lamina foliar
Peciolo

Estipulas

Fonte: Os autores

A pressdo ambiental forcou a especializagdo das
folhas como 6rgdo otimizado para fotopercepc¢do, trocas
gasosas, regulacdo térmica, fotossintese e transporte de
compostos organicos e inorganicos diversos (OGUCHI et al.,
2018). Além disso, em algumas espécies as folhas podem ser
propagulos (6rgaos de reproducéo assexuada). Para produzir
estruturas que possam cumprir de maneira ideal essas

funcgdes, as plantas controlam com precisao o inicio, a forma



e a polaridade das folhas (DU; GUAN; JIAO, 2018). Portanto,
embora os papéis sejam os mesmos, a morfologia e sistemas
de desenvolvimento das folhas variam significativamente
(TSUKAYA, 2018).

1.1 A especializagéo das folhas para a fotossintese

As plantas adquirem a maior parte de sua energia da
captura de luz pelas folhas e, por esse motivo, este 6rgéo é
especializado em fotossintese (ICHIHASHI; TSUKAYA,
2015). As folhas evoluiram como érgaos fotossintéticos nas
plantas terrestres, embora em algumas angiospermas
perderam seu papel fotossintético, por exemplo, em alguns
cactos e plantas parasitas (TSUKAYA, 2018). A forma da
folha varia entre as espécies e pode ser influenciada por
estresses bidticos ou abidticos (TSUKAYA, 2018). Na maior
parte das espécies, as folhas sdo achatadas e funcionam
como um painel solar, onde através do processo
fotossintético, converte dioxido de carbono e &gua em
carboidratos e oxigénio (DU; GUAN; JIAO, 2018).

O processo fotossintético ocorre dentro dos
cloroplastos, organelas distribuidas em todas as partes
verdes dos vegetais. Nas folhas estdo presentes

principalmente nos tecidos do mesofilo (ou clorénquima), que



em diversas espécies compreende os tecidos dos
parénquimas palicadico e esponjoso (Figura 2). A epiderme
foliar ndo possui cloroplastos, exceto nas células guarda dos

estbmatos.

Figura 2 — Esquema de uma seccao transversal evidenciado os
tecidos e estrutura anatdbmica béasica de uma folha.

Cuticula

Epiderme adaxial
Parénquima
palicadico
Parénquima
lacunoso

Xilema ou esponjoso

Floema Epiderme abaxial

Nervura

Fonte: Os autores

A primeira etapa da fotossintese € denominada de
fotoquimica e inicia com a interceptacdo da luz pelo limbo
foliar e captura dos fotons pelos pigmentos fotossintéticos
ancorados no tilacéide dos cloroplastos. Os fétons energizam

os elétrons dos pigmentos fotossintéticos, na captacdo
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fotossintética de luz, com subsequente oxidacao fotoquimica
da agua e transporte de elétrons (OGUCHI et al., 2018),
gerando O2, ferredoxina reduzida, NADPH e ATP. Em
seguida os produtos das reagbes fotoquimicas, ATP e
NADPH, dissipam para o estroma dos cloroplastos onde séo
utilizados na reducéo enzimatica do CO2 atmosférico ao nivel
de carboidratos (TAIZ et al., 2017).

A difuséo interna do dioxido de carbono da atmosfera
ocorre por meio de estruturas denominadas de estdomatos
(Figura 2), localizados na epiderme dos Orgaos
fotossintetizantes. A abertura dos poros estomaticos €
controlada por células guarda responsivas aos sinais internos
e externos, que permitem a regulacao do influxo de diéxido
de carbono.

Os pigmentos fotossintéticos possibilitam a absorcéo
dos comprimentos de onda da luz que coincidem com o
espectro do visivel, mas a molécula da clorofila absorve
fortemente luz nas regibes do azul (cerca de 430 nm) e do
vermelho (cerca de 660 nm) do espectro, de modo que parte
da luz verde é refletida o que da as plantas a coloracéo verde
(TAIZ et al., 2017).

Grande parte da variagdo nas folhas pode ser

explicada pela necessidade de maximizar sua eficiéncia



fotossintética para a sobrevivéncia sob determinadas
restricdes ambientais (TSUKAYA, 2018).

1.2 A plasticidade fenotipica foliar e a heterofilia

A capacidade das plantas de alterarem a morfologia e
a fisiologia dos 6rgdos em resposta as condi¢cdes ambientais
€ denominada de plasticidade fenotipica (BRADSHAW, 1965;
FORSMAN, 2015). As condicbes ambientais adversas
incluem estresse biotico, como infeccdo por patdgenos e
ataque de herbivoros, e estresse abidtico, como secas, calor,
frio, deficiéncia de nutrientes e excesso de sal ou metais
toxicos como aluminio, arseniato e cadmio no solo (ZHU,
2016).

A resposta das plantas a estes fatores ambientais é
mediada por mecanismos de sinalizagdo que incluem
mensageiros quimicos e fisicos, como moléculas de RNA,
peptideos e proteinas, fitormoénios, sinais elétricos, pressao
de turgor, célcio, 6xido nitrico e espécies reativas de oxigénio
(CHOI et al., 2017; GILROY et al., 2016; TAKAHASHI;
SHINOZAKI, 2019). Os mecanismos de sinalizagdo permitem
gue as plantas modulem o seu desenvolvimento,
respondendo e se adaptando aos fatores ambientais por meio

de respostas de curto prazo para evitar danos graves e



adaptacOes de longo prazo para adquirir tolerancia ao
estresse em todo o nivel da planta (TAKAHASHI;
SHINOZAKI, 2019).

Para  sobreviver as condicbes ambientais
desfavoraveis, as plantas desenvolveram estratégias para
permitir um equilibrio entre crescimento, reprodugdo e
sobrevivéncia (PRASCH; SONNEWALD, 2015). A
plasticidade tem uma base genética, podendo favorecer a
sobrevivéncia e a colonizacdo de novos ambientes, no
entanto, as respostas plasticas nem sempre sdo necessarias
ou suficientes nesses contextos (HENDRY, 2016). Portanto,
nem sempre a plasticidade fenotipica pode ser considerada
uma vantagem adaptativa, pois além dos limites genéticos, o0s
custos das alteragbes morfofisiolégicas podem ser elevados.
De uma maneira geral, quanto maiores as mudancas
plasticas e quanto mais inéditas e estressantes forem as
condicbes ambientais, maior o0 custo da plasticidade
(HENDRY, 2016).

A forma dos oOrgdos das plantas € definida
geneticamente, mas possuem plasticidade fenotipica em
funcdo das condi¢cdes ambientais a que séo sujeitas. Pode
haver um ajuste ao seu ambiente alterando as caracteristicas
fisiolégicas das células, a morfologia externa e a anatomia

das folhas, caules e raizes, bem como o investimento relativo

10



da biomassa em cada um desses oOrgdos (POORTER;
RYSER, 2015). No entanto, respostas coordenadas entre
raizes e folhas em todo o nivel da planta permanecem
desconhecidas (TAKAHASHI; SHINOZAKI, 2019). Devido a
necessidade de uma quantidade minima de folhas, caules e
raizes para funcionar corretamente, as plantas exibem maior
capacidade de alterar sua morfologia do que sua alocacgao de
biomassa (POORTER; RYSER, 2015).

A folha de diversas espécies € um érgao que possui
elevada plasticidade, alterando a suas caracteristicas
morfolégicas e fisioldgicas para otimizar a utilizacdo dos
recursos ambientais (ICHIHASHI; TSUKAYA, 2015).
Portanto, as folhas se adaptam as condicbes de
desenvolvimento e por este motivo, verifica-se que existe um
padrdo de tamanho de folhas conforme a distribuicdo
geografica das plantas. As espécies de folhas grandes
predominam em ambientes Umidos, quentes e ensolarados,
engquanto as espécies de folhas pequenas sdo encontradas
em altas latitudes e elevacbes e em ambientes aridos
(WRIGHT et al., 2017).

A plasticidade fenotipica exibida como alteracdo da
forma da folha em resposta a condigbes ambientais €
denominada heterofilia (NAKAYAMA; SINHA; KIMURA,
2017). Diversos genes, fitormoénios e propriedades mecénicas
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modulam o desenvolvimento das folhas (DU; GUAN; JIAO,
2018). Os principais fitormonios envolvidos na heterofilia sdo
as auxinas, as giberelinas, o acido abscisico e o etileno
(NAKAYAMA; SINHA; KIMURA, 2017).

Variacdes de agua, luz, temperatura e salinidade séo
0s principais fatores ambientais que afetam a distribuicdo
geografica das plantas na natureza, limitam a produtividade
das plantas na agricultura e ameacam a seguranca alimentar
(ZHU, 2016). Dentre esses fatores, Nakayama, Sinha e
Kimura (2017) citam que os mais relacionados com a
heterofilia sdo a intensidade e qualidade da luz, a temperatura

e a disponibilidade de agua.

1.3 Importancia de se conhecer a heterofilia foliar

As folhas sdo fundamentais para a producdo de
assimilados e energia utilizados para o crescimento e o
desenvolvimento das plantas e para a sobrevivéncia frente
aos estresses ambientais. E compreender como as plantas
percebem os sinais ambientais e se adaptam a condi¢des
adversas sdo questdes biologicas fundamentais (ZHU, 2016).
O entendimento dos processos morfologicos e fisiologicos
foliares das plantas e como ela responde as condi¢cdes

ambientais auxiliam na definicdo de estratégias de manejo

12



mais eficientes, uma vez que possibilita a extrapolagéao para
diferentes condi¢cdes de cultivo. Além disso, melhorar a
resisténcia ao estresse das plantas € fundamental para a
produtividade agricola e também para a sustentabilidade
ambiental, porque as culturas com baixa resisténcia
demandam mais insumos e, portanto, sobrecarregam o meio
ambiente (ZHU, 2016). Ou seja, conhecendo as modificacdes
morfofisioldgicas das folhas (aqui, ressalta-se a heterofilia)
podemos entender os mecanismos de tolerancia e encontrar
caracteristicas chaves para a fenotipagem de plantas a
estresses ambientes.

Neste contexto, avaliar a heterofilia em estudos
agricolas e ecoldgicos auxilia na definicdo de estratégias de
manejo eficiente na preservacdo ambiental, bem como
possibilita estimar a produtividade e a plasticidade das
plantas nas comunidades agricolas ou naturais. A heterofilia
foliar pode ser avaliada mediante a medicdo da éarea foliar,
medida de facil obtenc¢&o e que pode ser avaliada por diversos
métodos e com custo reduzido. Com base na éarea foliar
podem ser calculados diversas relagfes para se determinar a
heterofilia foliar, como &rea foliar especifica (razéo entre area
da folha fresca e a massa seca da folha), indice de area foliar
(razdo entre a area foliar total por unidade de solo ocupada)

e indice foliar (razdo entre comprimento e largura da folha).
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Como a estrutura e a funcdo dos o6rgaos séo
interligadas, é possivel compreender a heterofilia em funcéo
das variagcdes ambientais, conhecendo-se as funcdes deste

orgao.

1.4 Heterofiia em fungdo da Iuminosidade e da

concentracéo de CO2

Além da fundamental importancia da luz na
fotossintese, ela atua também como sinalizador ambiental
gue informa as plantas sobre o meio ambiente, gerando
grandes mudancas no desenvolvimento, respostas como
fotomorfogénese, inducdo fotoperiédica da floracéo,
fototropismo e fuga do sombreamento (GELDEREN; KANG;
PIERIK, 2018). Os comprimentos de onda na regido do azul,
vermelho e vermelho distante do espectro luminoso
influenciam diretamente na fotomorfogénese, um processo
reprimido e que proporcionam alteracdes morfolégicas que
garantem maior eficiéncia no uso da radiacao (CASAL;
CANDIA; SELLARO, 2013).

Os fotorreceptores foliares, principalmente o0s
fitocromos e os criptocromos, percebem alteracdes na razéo
vermelho/vermelho distante e na regido do azul do espectro

de luz e induzem alteragcbes na expressdo génica que
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suprimem 0s genes envolvidos nas respostas
fotomorfogénicas e as plantas expressam o fendétipo
conhecido como “sindrome do estiolamento” (FRANKLIN,
2016). Dentre as caracteristicas deste fenotipo, verifica-se
gue a restricdo luminosa induz aumento na area foliar, como
estratégia para otimizar a interceptacdo de fotons. As
giberelinas sdo a principal classe hormonal que promove
aumento na area foliar (DU; GUAN; JIAO, 2018).

O ambiente restritvo na radiacdo solar induz
direcionamento dos recursos para investimento na expansao
do limbo foliar e no crescimento da parte aérea, que pode ser
uma estratégia adaptativa, mas que de longo prazo pode se
tornar desvantajosa, pois reduz a capacidade reprodutiva.
Este tipo de resposta ocorre nas plantas denominadas
‘plantas de sol”’, que desenvolvem a estratégia de fuga ao
sombreamento, ou seja, espécies que demandam luz
apresentam maior plasticidade (YUAN et al., 2016).

Liu et al. (2016) efetuaram um estudo para verificar se
a plasticidade da &rea foliar ajuda as plantas a manter um alto
desempenho quando sombreadas, e comprovaram que
espécies com maior plasticidade foram menos capazes de
manter a biomassa a sombra. Ou seja, houve um
investimento em &rea foliar concomitante a reducdo da

biomassa das plantas.
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Em baixa intensidade luminosa, a fotossintese e,
consequentemente, o crescimento das plantas sao reduzidos
(YUAN et al., 2016). Portanto, diversas espécies vegetais
apresentam heterofilia em fungdo de variagbes no ambiente
luminoso, tanto a intensidade como a qualidade da radiacao
(NAKAYAMA; SINHA; KIMURA, 2017). Devido a resposta das
plantas em funcéo da radiacdo, a definicdo de estratégias de
manejo como a densidade de plantio (XUE et al., 2015),
manejo de poda (D'ANGELO; BASTOS; CUQUEL, 2017),
intensidade de pastejo (WANG et al.,, 2017) e escolha de
arranjos agroflorestais (ZHU et al., 2015), utilizam avaliacdes
dos atributos foliares como variaveis analisadas mostrando
sua importancia.

O cultivo sob malhas fotosseletivas também afeta as
caracteristicas foliares e, € uma estratégia de manejo
utilizada para aumentar a produtividade de hortalicas, como
por exemplo, no uso de malha vermelha melhora a
produtividade e a qualidade dos frutos do Solanum
lycopersicum 'Vedetta' (ILIC et al., 2014) e Capsicum annuum
L. (ILIC et al., 2017).

Esse aumento na area foliar também é induzido pelo
aumento na concentracdo de gas carbdnico, também como
estratégia para otimizar a captura e aumentar a eficiéncia da

fotossintese. Porém, da mesma maneira que o observado
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pela reducdo na radiacdo, observa-se correlacéo
inversamente proporcional entre area foliar e produtividade.
Srinivasan, Kumar e Long (2017), citam que o aumento na
concentracdo de gas carbonico devido as mudancas
climaticas, faz com que as cultivares de soja atuais tenham
maior area foliar e consequente menor produtividade.
Portanto, sugerem que € necessario investimentos em
bioengenharia para desenvolvimento de gendtipos com areas

foliares reduzidas.

1.5 Heterofilia em funcéo do estresse hidrico

Nas folhas também ocorre outro processo fisiolégico
importante para o crescimento e o desenvolvimento das
plantas, que envolve as trocas gasosas de CO:z e Oz, incluindo
a transpiracdo, que resulta na perda de agua na forma de
vapor. O déficit de pressdo de vapor é a forca motriz da
transpiracdo nas plantas, portanto, temperaturas mais altas
aumentam a demanda dos sistemas hidraulicos da planta
para transportar agua das raizes para o0s locais de
evaporacao nas folhas (BLACKMAN et al., 2017).

A abertura estomatica potencialmente desidrata a
folha, e a capacidade dos estdbmatos de permanecer abertos

para a fotossintese depende da capacidade da planta de
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substituir essa agua (SCOFFONI et al., 2016). Portanto,
ambientes com limitacdo hidrica podem limitar severamente
0 crescimento e o desenvolvimento das plantas. Para se
adaptar as condigbes de seca, as plantas desenvolveram
evolutivamente diversas estratégias morfoldgicas, fisioldgicas
e bioquimicas (BASU et al., 2016).

Como a maior parte da transpiracdo da planta ocorre
pela via estomatica e a grande maioria dos estébmatos estao
distribuidos nas folhas, a regulacdo deste 6rgdo € uma via
importante de tolerAncia ao estresse hidrico. Diversas
modificacdes anatdbmicas podem surgir como estratégias de
adaptacado das folhas das plantas que se desenvolvem sob
limitacdo hidrica, citando-se as mudancas nas propriedades
do xilema, como reducdo do didmetro e aumento na
densidade; redu¢do no numero e tamanho dos estdmatos;
alteracdo das propriedades da parede celular e aumento da
lignificacdo das folhas (BASU et al.,, 2016; BRESTA et al.,
2018; SCOFFONI et al., 2016).

Na morfologia externa da folha podem acontecer
respostas rapidas para reduzir a transpiracdo ou de longo
prazo, variaveis conforme o genotipo, estadio de
desenvolvimento, periodo e intensidade de estresse. A
plasticidade foliar em funcdo do estresse hidrico é de

particular interesse, pois a flexibilidade dessas caracteristicas
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ajuda a prever a amplitude das variacdes climaticas na qual
uma planta pode prosperar (CHIN; SILLETT, 2016).

Uma das estratégias de curto prazo € o movimento
foliar, que mantém as folhas paralelas a incidéncia da
radiacéo, reduzindo a temperatura foliar e,
consequentemente a demanda evaporativa. A reducdo na
area foliar também é uma das estratégias utilizadas para
reduzir a transpiragao sob déficit hidrico e o acido abscisico
(ABA) estd envolvido nesse processo, que pode ser
alcancada pela queda de folhas e/ou pela reducdo no
crescimento da parte aérea, seja pelo menor numero e
tamanho de folhas e de ramos (BASU et al.,, 2016). A
expansdo e crescimento celular nas plantas sao altamente
dependentes da disponibilidade de agua, por esse motivo, a
reducdo do turgor em funcdo do déficit hidrico, promove
redugdo no crescimento, principalmente na parte aérea.

Segundo Wolfe, Sperry e Kursa (2016) as folhas atuam
como “fusiveis hidraulicos”, que se desprendem quando as
plantas atingem um potencial hidrico criticamente baixo,
retardando a perda de agua, estabilizando o potencial hidrico
da planta e protegendo contra a perda de condutividade
hidraulica induzida por cavitacdo dos tecidos de custo mais
elevado para a reposi¢cdo, como o caule e os ramos. Esta

gueda de folhas também possibilita a eliminagéo das folhas
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menos adaptadas e posterior renovacdo da copa com
estruturas mais adaptadas ao déficit hidrico (FATHI; TARI,
2016). No entanto, essa estratégia também inibe as
oportunidades de absorcdo de CO2, caso as condi¢Oes
hidricas se recuperem (MANZONI et al., 2015).

Ha evidéncias de que a reducéo na area foliar aumenta
a eficiéncia do uso da agua e, juntamente com outros
mecanismos, contribui para uma maior tolerancia ao déficit
hidrico, conforme observado por He et al. (2017), com
cultivares de soja [Glycine max (L.) Merr.]. Segundo esses
autores, cultivares de alto rendimento, em condi¢cdes de
menor disponibilidade hidrica, tem area foliar reduzida e
menor transpiracdo. Por esse motivo, avaliar a area foliar
auxilia na definicdo do manejo hidrico da lavoura, bem como
na identificacdo dos mecanismos de tolerancia ao déficit
hidrico.

N&o s6 a escassez hidrica, mas também o excesso de
agua (alagamento ou encharcamento) afeta sobremaneira o
crescimento e o desenvolvimento das plantas. As perdas de
rendimento resultantes do alagamento dependem do
genotipo, do estadio de desenvolvimento, do tipo do solo e da
duracéo do estresse (MUTAVA et al., 2014). A tolerancia ao

alagamento € complexa e depende de diversos mecanismos
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bioguimicos, fisiolégicos e morfolégicos (LORETI; VEEN;
PERATA, 2016).

O alagamento também ¢é um fator de estresse
determinante na heterofilia (NAKAYAMA; SINHA; KIMURA,
2017). Espécies de plantas, localizadas ao longo das
margens dos rios, onde ocorrem inundagfes frequentes,
possuem folhas estreitas, para que possam suportar a forga
destrutiva do elevado fluxo da &gua durante a cheia
(TSUKAYA, 2018). A reducdo na area foliar pode ser
considerada uma estratégia adaptativa para tolerar condi¢cdes
de alagamento intermitente. Por outro lado, algumas espécies
de plantas podem induzir o movimento foliar através da
mudanca do angulo da folha para uma posi¢cdo mais vertical
ou estimular o desenvolvimento da parte aérea para alcancar
a superficie, evitando a submersédo completa (MUSTROPH,
2018).

A avaliacdo da area foliar auxilia na identificacdo de
especies potenciais para serem utilizadas em recomposicao
da vegetacdo ribeirinha e outras &reas inundadas
temporariamente, conforme Parad et al. (2015) observaram
trabalhando com Quercus castaneifolia C. A. Meyer. Esses
autores verificaram que embora tenha havido redugéo em
40 % na area foliar apds 60 dias de alagamento, essa espécie

apresentou recuperacdo para 23 % apos 42 dias da
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suspensao do alagamento, indicando ser uma espécie
promissora para alagamento intermitente.

Diversas espécies de importancia econdmica
apresentam baixa toleréncia ao alagamento, com redug&o no
crescimento e desenvolvimento e na produtividade (LORETI,
VEEN; PERATA, 2016; MUSTROPH, 2018). Herzog et al.
(2015) observaram que cultivares de trigo sob alagamento
apresentam reducdo do crescimento da parte aérea, em
funcdo do menor perfilhamento, reducdo nas taxas de
crescimento foliar e menor tamanho das folhas. Essa reducéo
na parte aérea afeta o desenvolvimento radicular, forcando
um investimento em recursos para a recomposicao das raizes
apos a suspensdo do estresse, 0 que limita o

desenvolvimento da parte aérea e a produtividade.

1.6 Heterofilia em funcdo da variagdo térmica (ou

estresse térmico)

O crescimento e o desenvolvimento das plantas
também dependem da temperatura, sendo que para cada
espécie e estadio de desenvolvimento existe uma faixa de
temperatura maxima, Otima e minima (HATFIELD;
PRUEGER, 2015). A temperatura € um fator determinante na

heterofilia, sendo muito expressiva para algumas espécies,
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como ocorre com Rorippa aquatica (Eat) Palmer &
Steyermark, que desenvolve folhas profundamente
dissecadas a 20 °C, e folhas simples com margens inteiras
guando crescem a 25 °C (NAKAYAMA; SINHA; KIMURA,
2017). Em Cucumis sativus L. a expansao foliar ndo depende
apenas da temperatura da folha, mas também da diferenca
entre a temperatura da gema e da folha (SAVVIDES et al.,
2017).

A formacédo das folhas é estimulada pelo aumento da
temperatura até a faixa limite para cada espécie (HATFIELD;
PRUEGER, 2015). No entanto, essa inducdo depende
diretamente da disponibilidade hidrica e da radiagéo solar.
Segundo Wright et al. (2017) diferencas de temperaturas
diurnas e noturnas determinam o tamanho das folhas e
explicam o padrao geografico. E relatam que as espécies de
folhas grandes predominam em ambientes Umidos, quentes e
ensolarados, enquanto espécies de folhas pequenas tipificam
ambientes quentes e ensolarados apenas em condi¢des
aridas, mas que também sdo encontradas em regides frias de
altitudes elevadas.

Controlar a temperatura interna da folha é essencial
para manter o metabolismo das plantas. As temperaturas dos
tecidos vegetais, e ndo apenas do ar, sdo vitais para o

desenvolvimento das plantas. Por conseguinte, existem
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diversos mecanismos de termorregulacdo foliar para
maximizar o ganho de carbono foliar em ambientes variaveis
(MICHALETZ et al., 2016). Temperaturas elevadas podem
causar danos no aparato fotossintético devido a fotoinibicdo,
enquanto temperaturas baixas restringem as atividades
enzimaticas podendo também inibir o processo fotossintético.
De algum modo, as folhas possuem diversos mecanismos,
gue incluem movimento e heterofilia, para controlar a
superficie que ficara em contato com o ar circundante,
visando reduzir os danos pelos extremos térmicos. Segundo
Michaletz et al. (2016) a area foliar e a massa seca parecem
ser caracteristicas térmicas centrais que mais influenciam no
amortecimento das temperaturas foliares e nas taxas de
assimilacéo.

Além disso, a transpiracao foliar ndo so € a forca motriz
para a absorcdo de agua e nutrientes, mas também tem a
funcao primordial de regular a temperatura da folha (ADAMS;
TERASHIMA, 2018). Condigbes ambientais que reduzem a
abertura estomatica, como a limitac&o hidrica e a elevacao na
concentragdo de gas carbonico, elevam substancialmente a
temperatura foliar. Em ambientes aridos, as altas
temperaturas diurnas associadas a limitacdo na transpiragcéo

devido a disponibilidade hidrica, impdem restricdo no
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tamanho da folha para evitar o superaquecimento (WRIGHT
et al., 2017).

A reducédo da temperatura induz as plantas a adotarem
estratégias de crescimento mais conservadoras, como
investir em menor area foliar e maior espessura (HENN et al.,
2018). Segundo Wright et al. (2017) as reduzidas
temperaturas noturnas de ambientes de elevadas altitudes,
restringem o tamanho das folhas para diminuir o risco de
resfriamento e congelamento. Quando ocorrem as geadas 0s
mesmos efeitos de estresse pelo frio ocorrem, porém de
forma mais acentuada. Com a presenca do gelo na superficie
foliar esse pode se expandir para os espacos intercelulares
ocasionando uma desidratacdo e até uma ruptura das
membranas celulares (GUY, 1990). Popula¢cfes de Corymbia
calophylla (R. Br.) K.D. Hill & L.A.S. Johnson, adaptadas ao
clima frio possuem maior vulnerabilidade hidraulica foliar a
seca, em relacdo as populacdes de clima quente, indicando
serem mais susceptiveis a falha hidraulica da folha
(BLACKMAN et al., 2017).

Tendo em vista os efeitos dos extremos térmicos no
crescimento e  desenvolvimento das plantas e
consequentemente na reducado da produtividade, estratégias
agrondmicas tém sido desenvolvidas para mitigar esses

efeitos. A técnica mais eficiente para a melhoria da tolerancia
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térmica das plantas € a engenharia genética (LAVANIA et al.,
2015). No entanto, técnicas de manejo agrondémico, podem
ser utilizadas para minimizar os efeitos de temperaturas
elevadas, como o cultivo sob telas termorefletoras
(RAMPAZZO et al., 2014), estufas sombreadas (AHEMD; AL-
FARAJ; ABDEL-GHANY, 2016) e os arranjos agroflorestais
(LIU et al., 2019).

Contudo, ¢é fundamental que a eficiéncia das
estratégias de manejo seja avaliada para as espécies de
interesse agrondmico e neste contexto, avaliar a area foliar é
uma medida eficiente devido a sua relagdo com a
produtividade. Além disso, € importante correlacionar a area
foliar com as temperaturas maximas e minimas nos estudos
agrondmicos, uma vez que auxilia na melhor interpretacéo e
definicdo de estratégias de manejo. Possibilitando, ainda, que
a definicdo do manejo seja extrapolada de uma maneira mais

eficiente para outras regites de climas distintos.

1.7 Heterofilia em funcdo das mudancas de estadio

vegetativo para o reprodutivo

Dada a importancia das folhas na obtencao de energia
e assimilacdo do carbono, muitas espécies evoluiram

mecanismos de sinalizacdo ligados a esses 0Orgdos, para
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controlar a mudanca do programa do desenvolvimento
vegetativo para o reprodutivo. No estadio vegetativo a energia
e 0s esqueletos de carbono séo alocados para formar caules,
raizes e folhas, que irdo compor o corpo da planta. Esses
orgaos sao formados com caracteristicas adaptadas a cada
condicdo de ambiente, de maneira que a planta possa
otimizar a utlizacdo dos recursos, como &gua, luz e
nutrientes.

Quando as plantas mudam o programa do
desenvolvimento vegetativo para o reprodutivo, 0s
fotoassimilados passam a ser alocados prioritariamente para
o florescimento e a frutificacdo. Assim, a maior parte das
espécies ndo investe em estruturas vegetativas durante o
estadio reprodutivo. Por esse motivo, garantir gue a mudanca
de fase ira ocorrer quando as plantas tiverem porte adequado,
ou seja, suficientes estruturas vegetativas, principalmente
folhas, para sustentar o periodo reprodutivo, garantird o
sucesso reprodutivo e possibilitara a perpetuacdo da espécie
no ambiente.

O florescimento € um processo complexo e as plantas
desenvolveram muitos mecanismos que integram fatores
internos e do ambiente, para controlar o momento ideal para
gue haja sucesso reprodutivo. O fotoperioidismo diz respeito

a influéncia do fotoperiodo no desenvolvimento das plantas,
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como por exemplo no controle do florescimento, ou seja, as
respostas das plantas ao fotoperiodo. As plantas
desenvolveram a capacidade de perceber a mudanca do
fotoperiodo para iniciar o processo de florescimento,
alinhando a fase reprodutiva a estacéo mais favoravel do ano
(BRAMBILLA et al., 2017).

De acordo com o fotoperiodo mais favoravel ao
florescimento, as plantas podem ser classificadas como
plantas de dias curtos e de dias longos. Quando a duragéo do
dia excede um limite critico especifico, a floragéo é promovida
nas plantas de dias longos, enquanto as plantas de dias
curtos (noites longas) florescem em resposta a reducdo da
duracéo do dia abaixo de um limite critico (BRAMBILLA et al.,
2017). Um sistema fotorreceptor esta envolvido na percepcao
das mudancas sazonais do comprimento do dia, tendo sido
identificado em Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., trés classes
de fotorreceptores que regulam positivamente a inducéo
fotoperiddica, fitocromo A, criptocromos e FLAVIN-BINDING,
KELCH REPEAT, F-BOX 1 (FKF1) (PAIK; HUQ, 2019).

O importante nas respostas fotoperiddicas € o
comprimento da noite e ndo somente do dia. Assim, as
plantas de dias longos sdo na verdade plantas de noites
curtas, enquanto que plantas de dias curtos sdo plantas de

noites longas. Deve-se destacar, ainda, que as folhas séo o
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orgao perceptivo do fotoperiodo, de modo que uma planta
desfolhada antes da inducéo floral, ndo floresce. Em resposta
ao comprimento da noite a folha transmite um sinal por via
floema que determina a indugéo floral nas gemas. As gemas,
entdo, ficam evocadas, i. e., determinadas a se
transformarem em flores (TAIZ et al., 2017).

A inducdo fotoperiddica pode ser explicada pelo
modelo da coincidéncia externa, no qual estabelece que deva
haver coincidéncia entre as flutuagcbes de um sinal interno
com o sinal fotoperiédico externo para induzir a floragéo
(PAIK; HUQ, 2019). Esse processo €é finamente regulado por
rotas moleculares e bioguimicas, ligadas ao relégio circadiano
(BRAMBILLA et al., 2017). Fatores de transcrigao controlados
pelo relogio circadiano induzem a producdo de um sinal
interno nas folhas (SEATON et al., 2015). Os fotorreceptores
devem ser ativados para estabilizar esse sinal interno, o que
ocorre dependendo do fotoperiodo (PAIK; HUQ, 2019). Esse
sinal interno induz a expressdo de genes do tipo
FLOWERING LOCUS T (FT), que codificam um sinal
sistémico transportado pelo floema para as gemas onde ira
induzir a floracdo (SONG et al., 2015). O processo é
semelhante nas plantas de dias curtos e de dias longos,
diferindo quanto aos tipos de fatores de transcricdo, genes e
proteina movel (BRAMBILLA et al., 2017).
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Com relacdo a heterofiia, como a percepcgao
fotoperiodica acontece nas folhas, quanto maior o nimero de
folhas, menor a necessidade de fotoperiodo indutivo. Este
mecanismo de sinalizacdo permite que o florescimento
ocorrera quando as plantas tiverem a capacidade de produzir
fotoassimilados suficientes para sustentar minimamente o
periodo reprodutivo. Diversos autores utilizam, portanto, o
namero de folhas para estudar o florescimento induzido pelo
fotoperiodo em plantas. Segundo Zhang et al. (2011), o
numero de folhas pode ser usado como 0 mais estavel e
representativo indicador de sensibilidade ao fotoperiodo no
milho. No entanto, ndo é usual correlacionar esse efeito com
a area foliar, e tendo em vista a grande plasticidade que este
Orgéo possui, seria importante verificar a sua interagdo com a
resposta fotoperiédica.

Varios fatores externos e internos sdo integrados a
regulacéo transcricional do FT nas folhas (SONG; ITO;
IMAIZUMI, 2013). A duracdo do dia e as mudancas diurnas
da temperatura se combinam para modular o FT e o tempo
de floragéo (KINMONTH-SCHULTZ et al., 2016). O estadio de
desenvolvimento e a giberelina também convergem para
regular a expressao de FT (SONG; ITO; IMAIZUMI, 2013).
Além disso, algumas plantas comecam a florescer para

produzir sementes para a proxima geracdo ou atrasam a
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floracdo, retardando seu metabolismo, em funcéo de outros
estresses ou estimulos, como nutrientes, seca, salinidade,
horménios, produtos quimicos aplicados exogenamente e
micrébios patogénicos (CHO; YOON; AN, 2017).

1.8 Heterofilia em func&o da producao de bioativos

O metabolismo vegetal pode ser classificado em
primério e secundario, sendo o primeiro referente as reacfes
metabdlicas comuns generalizada entre as plantas, como o
metabolismo dos carboidratos, proteinas e lipideos; enquanto
0 segundo, diz respeito a producdo de metabolitos
especificos a determinadas espécies, de natureza constitutiva
ou induzivel por fatores ambientais. Os metabdlitos
secundarios sédo produzidos a partir dos primarios, existindo,
portanto, intrinseca relacdo entre as vias. A funcdo destes
compostos é promover adaptacdo das plantas ao ambiente,
melhorando a tolerancia aos estresses ambientais (VERMA;
SHUKLA, 2015) e favorecendo as interacfes ecoldgicas entre
os organismos vivos (PIASECKA; JEDRZEJCZAK-REY;
BEDNAREK, 2015).

O tipo e a quantidade de metabdlitos secundéarios
produzidos sdo especificos para determinado grupo de

plantas, mas variam em funcdo do 6rgdo, do estadio de
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desenvolvimento e dos fatores ambientais (YANG et al.,
2018). O conhecimento de como as plantas induzem a
producdo destes metabdlitos, possibilita o desenvolvimento
de estratégias para otimizar a quantidade produzida, bem
como para direcionar o metabolismo para grupos de
compostos de interesse (VERMA; SHUKLA, 2015). Os
principais fatores abioticos que influenciam na sintese desses
compostos sdo luz, temperatura, agua, fertilidade e salinidade
(YANG et al., 2018). Sao produzidos também como estratégia
de defesa quimica aos fatores bidticos como ataque de
patdégenos e herbivoros (ZAYNAB et al., 2018).

Os metabdlitos secundarios sdo sintetizados por
células especializadas como os tecidos secretores (VERMA,;
SHUKLA, 2015) ou em organelas especificas, como o
vacuolo (SHITAN, 2016). As estruturas secretoras internas,
como dutos de resina e laticiferos, sdo geralmente
encontradas em conjunto com feixes vasculares, enquanto
cavidades secretoras subepidérmicas e tricomas glandulares
epidérmicos geralmente apresentam padrdes de distribuicao
de tecidos mais complexos (LANGE, 2015).

As folhas sao importantes locais de producéo e/ou
acumulo de diversos metabdlitos secundarios, quais sejam,
os terpenos, alcaloides e compostos fendlicos, que sédo de

interesse na industria alimenticia, farmacéutica, cosmética e
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agraria. Muitos estresses ambientais tem a folha como o
orgao mais afetado, por esse motivo as plantas investiram em
estratégias morfologicas e quimicas diversas (MASON et al.,
2016). Tendo em vista que as folhas sédo 6rgao extremamente
plasticos, estudos que visem caracterizar os efeitos do
ambiente na producédo dos metabdlitos secundarios, devem
guantificar também a area e a biomassa foliar, além dos
compostos bioativos, como efetuado por Dorr et al. (2019).
Neste estudo, verificaram que a luz azul aumentou a
espessura das folhas de Plectranthus scutellarioides (L.) R.
Br. e levou a um maior acumulo de acido rosmarinico por area

foliar.

1.9 Heterofilia em funcdo da deficiéncia nutricional e ao

excesso de metais

A caracterizacdo da area foliar também é importante
em ensaios de manejo nutricional. Na natureza verifica-se
gue o tamanho das folhas varia em funcdo dos teores dos
elementos minerais do solo. Fatores de estresse como
deficiéncia de nutrientes, salinidade e metais pesados
promovem reducédo na area foliar e limitam o desenvolvimento
da maioria das espécies cultivadas.

Como exemplo, em solos com baixo teor de nutrientes

sao caracterizados por espécies de folhas menores. Por outro
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lado, o aumento na concentracdo de nutrientes, até certo
limite, em especial o nitrogénio, induz o desenvolvimento da
parte aérea, pelo aumento no nimero de folhas e na area
foliar. Mas de um modo geral, o desbalanco nutricional, tanto
de macronutrientes quanto micronutrientes, compromete o
crescimento e o desenvolvimento das plantas (EPSTEIN;
BLOOM, 2006).
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