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Lembra do quanto amanhecemos 
Com a luz acesa 

Nos papos mais estranhos 
Sonhando de verdade 
Salvar a humanidade 

Ao redor da mesa 
 

... 
 

Que tolos fomos nós, que bom que foi assim 
Que achamos um lugar pra ter razão 

Distantes de quem pensa que o melhor da vida 
É uma estrada estreita e feita de cobiça 

Que nunca vai passar por aqui 
 

Lembra de longas primaveras 
De andar pela cidade 
Saudando novas eras 

Sonhando com certeza 
Salvar a natureza 
Ao final da tarde 

 
... 

 
Seremos sempre assim, sempre que precisar 

Seremos sempre quem teve coragem 
De errar pelo caminho e de encontrar saída 

No céu do labirinto que é pensar a vida 
E que sempre vai passar por aí 

 
 

Nei Lisboa 
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onde minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma espécie e maiúsculas comparam as 

espécies dentro do mesmo tratamento de N................................................................................. 
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Figura 10: Proficiência na reabsorção de N (PRN), eficiência na reabsorção de N (ERN) e eficiência 

no uso de N (EUN) avaliadas em resposta aos três níveis de N, nos experimentos 1 (a, c, e) e 2 (c, 

d, f). Valores apresentados são médias (n = três indivíduos por tratamento), acompanhadas pelo 

erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0.10), 

onde minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma espécie e maiúsculas comparam as 

espécies dentro do mesmo tratamento de N.................................................................................  
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Figura 11: Diâmetro do caule (a), comprimento da parte aérea (b), taxa de crescimento relativo (c), 

biomassa total da planta (d), biomassa total de raízes (e) e razão de biomassa entre raiz e parte 

aérea (f) avaliados nas espécies perenifólias e caducifólias ao final do experimento 2, em resposta 

aos três níveis de N. Valores apresentados são médias (n = doze indivíduos por tratamento), 

acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças 

significativas (P≤0,05), onde minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma fenologia e 

maiúsculas comparam as fenologias dentro do mesmo tratamento de N........................................ 
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Figura 12: Longevidade foliar (a), área foliar (b), massa foliar por área (c), concentração foliar de 

N (d), relação C:N (e) e concentração de clorofilas totais (f) avaliadas nas espécies perenifólias e 

caducifólias do experimento 2, em resposta aos três níveis de N. Valores apresentados são médias 

(n = doze indivíduos por tratamento para LF e nove para os demais parâmetros), acompanhadas 

pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas 

(P≤0,05), onde minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma fenologia e maiúsculas 

comparam as fenologias dentro do mesmo tratamento de N. Os pontos à esquerda do gráfico 

correspondem aos valores médios dos parâmetros obtidos no campo (Tabelas 2 e 3 do capítulo 2). 

Letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre as fenologias foliares. Símbolos: ¸ 

perenifólias, ¡ caducifólias......................................................................................................... 
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Figura 13: Proficiência na reabsorção de N (a), eficiência na reabsorção de N (b), eficiência no uso 

de N (c) e tempo de retenção do N (d) avaliadas nas espécies perenifólias e caducifólias do 

experimento 2, em resposta aos três níveis de N. Valores apresentados são médias (n = nove 

indivíduos por tratamento), acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras 

distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde minúsculas comparam os níveis de N 

dentro da mesma fenologia e maiúsculas comparam as fenologias dentro do mesmo tratamento de 

N. Os pontos à esquerda do gráfico correspondem aos valores médios dos parâmetros obtidos no 

campo (Tabela 4 do capítulo 2). Letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre 

as fenologias foliares. Símbolos: ¸ perenifólias, ¡ caducifólias...................................................... 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

A planície costeira do Rio Grande do Sul estende-se da latitude 33o45’S no Arroio 

Chuí, município de Santa Vitória do Palmar, até a latitude 29º15’S no Rio Mampituba, 

município de Torres, abrangendo uma área aproximada de 35.000 km2. Esta planície 

caracteriza-se por ser baixa, arenosa e apresentar cerca de 600 km de comprimento e até 

120 km de largura em alguns pontos (Fortes, 1959; Suguio & Martin, 1987; Villwock, 

1993). A vegetação que ocorre sobre ela é composta por um imenso mosaico de 

comunidades floristica- e estruturalmente diferenciadas, classificadas em quatro tipos: 

pioneira (dunas, banhados, rochedos), campestre (campos arenosos secos e úmidos), 

savânica (parques de butiás) e florestal (matas pluviais, arenosas, paludosas e ciliares) 

(Waechter, 1990; Waechter, 1992).  

Por estarem localizadas próximas a regiões densamente povoadas, como o Litoral 

Norte e as margens do Lago Guaíba, as formações vegatais da planície costeira têm sido 

descaracterizadas e destruídas pelos mais diversos tipos de interferência humana. As que 

ainda apresentam características originais encontram-se restritas a manchas isoladas em 

propriedades particulares ou protegidas em unidades de conservação. Apesar do grande 

número de estudos realizados nestas formações vegetais (e.g. Valls, 1975; Pfadenhauer & 

Ramos, 1979; Dillenburg et al., 1992; Rossoni & Baptista, 1994/1995; Waechter & 

Jarenkow, 1998; Schlindwein, 2006) a maioria analisou principalmente características 

florísticas e fitossociológicas da vegetação, praticamente não existindo informações a 

respeito da dinâmica de funcionamento destes ambientes. 

Sabe-se que os solos sobre os quais se desenvolvem as formações vegetais da 

planície costeira apresentam baixa disponibilidade de nitrogênio (N), e baixa capacidade 

de retenção de água, devido à predominância de areia (Dillenburg et al., 1992). Em 



 

 

ecossistemas oligotróficos, apesar da baixa oferta nutricional, muitas plantas conseguem 

alcançar a atividade metabólica necessária para manter sua capacidade competitiva 

(Larcher, 2000). Isto porque, nestes ambientes, ocorre a seleção de características 

vegetais que reduzem as perdas de nutrientes como elevada longevidade foliar, 

crescimento lento, alta massa foliar área, baixa capacidade fotossintética, alto 

investimento em defesas químicas, baixo grau de lixiviação de nutrientes dos tecidos 

foliares, alta eficiência na reabsorção e no uso de nutrientes, elevada razão raiz:parte 

aérea e associação simbiótica com fungos micorrízicos (Chapin, 1980; Feller et al., 

1999).  

Em ecossistemas florestais, a produtividade primária geralmente é avaliada através 

da produção de serrapilheira, por esta ser a principal via de retorno de matéria orgânica 

e nutrientes da vegetação para o solo (Vitousek, 1982). A liberação de nutrientes durante 

a decomposição da serrapilheira fornece grande parte do N necessário para o 

crescimento vegetal, o que torna este processo extremamente importante para a 

manutenção da fertilidade, principalmente, em ambientes oligotróficos (Aerts, 1997; 

Lambers et al, 1998). Por ser um dos nutrientes que mais afetam o crescimento 

(Marschner, 1997), limitações na disponibilidade de N podem selecionar plantas que 

utilizam mais eficientemente este nutriente (Yasumura et al., 2002). Vitousek (1982) 

demonstrou uma forte e inversa relação entre o N circulante em vários ecossistemas 

florestais e a eficiência de uso deste elemento pela vegetação, o que implica que, à 

medida que a disponibilidade de N às plantas diminui, a eficiência em seu uso pela 

vegetação aumenta. 

Em média, metade do N investido em folhas maduras é reciclado durante a 

senescência (Aerts, 1996), fazendo com que o processo de reabsorção de N seja 

considerado um importante mecanismo de conservação do N (Chapin, 1980; Chabot & 



 

 

Hicks, 1982). Plantas que reciclam internamente uma grande proporção de N são menos 

dependentes da absorção do solo (Aerts, 1996). O N que não é reabsorvido estará 

novamente disponível para a planta somente após a decomposição das folhas 

senescentes e a mineralização do N (Aerts, 1997). Entretanto, o N mineralizado poderá 

ser incorporado ao estoque de N estável do solo, perdido através da lixiviação ou 

imobilizado pelos microorganismos do solo, tornado-se indisponível para a absorção 

radicular (Aerts, 1997).  

As formações vegetais da planície costeira do Rio Grande do Sul oferecem um 

interessante sistema para o estudo de estratégias de conservação do N, pois estão 

assentadas sobre solos muito pobres; no entanto, a vegetação é muito contrastante 

(Rossoni, 1993; Brum, 1995; Nunes, 2001). Apesar do predomínio de espécies 

perenifólias nestas formações vegetais, também se pode observar a ocorrência de 

algumas poucas espécies caducifólias (Dillenburg et al., 1992; Rossoni, 1993; Brum, 

1995). Além disto, em algumas das formações florestais, características estruturais 

freqüentemente associadas a florestas oligotróficas, como baixo porte do estrato arbóreo 

e presença de folhas escleromórficas não são observadas. 

Neste trabalho, foram utilizadas diferentes abordagens (estudos em nível de 

comunidade e de espécie e, neste último caso, estudos a campo e em casa de vegetação) 

para caracterizar a produtividade e as estratégias de conservação do N em formações 

vegetais da planície costeira do Rio Grande do Sul. Para o estudo em nível de 

comunidade foram selecionados três fragmentos florestais bastante distintos quanto à sua 

composição florística. Para o estudo em nível de espécie, foi selecionada uma formação 

de moitas arbóreo-arbustivas característica das restingas arenosas deste Estado. Assim, 

este estudo se propôs, de forma pioneira, a caracterizar e comparar, tanto em nível de 

comunidade quanto de espécies, as estratégias de conservação do N em diferentes 



 

 

formações vegetais.  

Neste sentido, a tese foi estruturada em três capítulos. No primeiro, foram avaliadas 

e comparadas a produtividade primária e a eficiência no uso de N em três fragmentos 

florestais ocorrentes na planície costeira do Rio Grande do Sul. No segundo capítulo, 

foram avaliadas e comparadas a campo as diferentes estratégias de conservação do N 

apresentadas por espécies arbóreas perenifólias e caducifólias comuns em moitas de uma 

formação de restinga arenosa da planície costeira deste Estado. Finalmente, no terceiro 

capítulo, sob condições experimentais, foi analisado o efeito de três níveis de 

disponibilidade de N inorgânico sobre as estratégias de conservação deste nutriente, 

utilizando-se como plantas alvo as mesmas espécies selecionadas para o estudo relatado 

no capítulo 2, porém trabalhando com plantas em vasos.  
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RESUMO 

 

A relação entre produtividade primária e eficiência no uso de nitrogênio (N) foi 

investigada em três fragmentos florestais situados sobre solos pobres na planície costeira 

do Rio Grande do Sul. A produtividade foi estimada através da produção de serrapilheira, 

a partir da qual, determinou-se, também, o coeficiente de decomposição (k) e as 

eficiências na absorção (EAN) e no uso de N (EUN). A quantidade de serrapilheira 

produzida foi avaliada durante 24 meses, utilizando-se coletores com 0,25 m2 de área. A 

biomassa de raízes finas foi obtida a partir da extração de cilindros de solo em quatro 

diferentes profundidades. Nos três fragmentos florestais, a produção de serrapilheira 

mostrou ser um processo sazonal, sendo as maiores quantidades de material depositadas 

na primavera. Foram verificadas diferenças significativas na produtividade das três matas. 

Os valores médios obtidos para o coeficiente k foram similares nos três fragmentos e o 

tempo médio de renovação do estoque de serrapilheira foi inferior a um ano. No estudo, 

foi verificada relação inversa entre a disponibilidade de N no solo e a produção de raízes 

finas. Os fragmentos florestais estudados apresentaram diferentes estratégias de 

conservação de N. Nas matas onde a produtividade foi mais elevada, ou o N esteve mais 

disponível ou EAN e EUN foram maiores. Na mata menos produtiva, as espécies 

mostraram-se menos eficientes em utilizar o N, mas ocorreu uma maior alocação de 

carbono para a produção de raízes finas, as quais se mostraram eficientes em absorver o 

N do solo.  

 
 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

 

The relationship between primary productivity and nitrogen use efficiency was 

investigated in three forest fragments located in nutrient-poor soils on the coastal plain of 

Rio Grande do Sul. Productivity was estimated by means of litter production, which was also 

used to calculate annual decay rate (k), and nitrogen absorption (EAN) and use (EUN) 

efficiencies. The amount of litter production was measured for 24 months, with 0.25 m2 

litter traps. Fine roots biomass was measured by the extraction of soil cylinders from four 

different depths. Litterfall in the three forest fragments was a seasonal process, with larger 

amounts of litter deposited on spring. Significant differences in productivity were found 

between the fragments. The mean values of k were similar in the three fragments, and the 

mean time for litter turnover was less than one year. An inverse relationship between soil N 

availability and fine root production was observed. The fragments demonstrated different 

strategies for N conservation. In the fragments with higher productivity, either N was more 

available or EAN and EUN were higher. In the fragment with the lowest productivity, EUN 

were also the lowest, but a larger amount of carbon was allocated to the production of fine 

roots, which proved to be efficient in the uptake of soil N. 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

INTRODUÇÃO 

 

Produtividade primária pode ser definida como a diferença entre a assimilação de 

carbono (C) pela vegetação através do processo fotossintético e a perda de C através da 

respiração (Clark et al., 2001). As unidades utilizadas para expressá-la dependem da 

proposta do estudo, mas a massa de C, por unidades de área e de tempo, é comumente 

utilizada (Gurevitch et al., 2002). A produtividade primária é geralmente avaliada através 

de métodos indiretos (Clark et al., 2001), devido às dificuldades associadas a uma 

avaliação direta, na qual todas as perdas de C (e.g. queda de folhas, morte de ramos e 

raízes, dispersão de pólen, frutos e sementes, ataque por herbívoros e liberação de 

compostos voláteis e exsudados radiculares) precisam ser consideradas. Em ecossistemas 

florestais, uma parte substancial da produtividade primária anual retorna ao solo como 

detrito orgânico, na forma de serrapilheira (Olson, 1963; Clark et al, 2001). Por este 

motivo, a produção de serrapilheira tem sido intensivamente estudada, pois, além de ser 

a principal via de transferência de matéria orgânica e nutrientes da vegetação para o solo 

(Vitousek, 1982; Proctor et al., 1983; Kavvadias et al., 2001), fornece um índice de 

produtividade relativamente fácil de ser avaliado, devido à metodologia simples e de 

baixo custo (Mello & Porto, 1997). Segundo Proctor (1983), a medição da produção de 

serrapilheira permite, ainda, quantificar o gasto de nutrientes por unidade de biomassa 

produzida e, quando combinada com informações sobre o estoque de serrapilheira sobre 

a superfície do solo, determinar as taxas de decomposição.  

A produtividade primária pode ser limitada pelo clima, especialmente temperatura e 

umidade inadequadas para o crescimento vegetal, e, também, pela baixa disponibilidade 

de nutrientes no solo (Gurevitch et al., 2002). Quando as condições edáficas são 

favoráveis ao crescimento, as plantas possuem alta concentração de nutrientes 



 

 

associados ao metabolismo, mas quando a disponibilidade de recursos no solo é 

escassa, as plantas apresentam baixa taxa de aquisição de nutrientes, em sintonia com 

baixas taxas de crescimento (Chapin, 1980; Lambers et al., 1998).  

O nitrogênio (N), por ser um dos principais constituintes de moléculas orgânicas 

(e.g. proteínas, hormônios, clorofila), é necessário em quantidades relativamente grandes, 

mas sua disponibilidade na maioria dos solos é limitada (Gurevitch et al., 2002), o que 

pode selecionar plantas que utilizam mais eficientemente este nutriente (Yasumura et al., 

2002). O conceito de eficiência no uso de N (EUN), definido por Chapin (1980) como 

sendo a produtividade por unidade de N absorvido ou perdido, tem sido freqüentemente 

utilizado em estudos sobre a adaptação das plantas a diferentes níveis de disponibilidade 

deste nutriente (e.g. Vitousek, 1982; Shaver & Melillo, 1984; Cuevas & Medina, 1986; 

Smith et al., 1998). Vitousek (1982) utilizou a relação entre a quantidade de serrapilheira 

produzida e a quantidade de N nela existente para indicar a eficiência de um dado 

ecossistema na utilização deste nutriente. Ecossistemas altamente eficientes seriam 

aqueles que apresentam limitações nutricionais à produtividade primária (Silver, 1994), 

sendo compostos por espécies capazes de reutilizar e/ou reter internamente grandes 

proporções de N, sendo quase independentes do estoque presente no solo (Pérez et al., 

2003). Berendse & Aerts (1987) propuseram um índice de EUN similar ao de Vitousek 

(1982), mas distinguiram dois componentes: a produtividade gerada por este elemento e 

o tempo de retenção do mesmo na planta, sendo o produto entre estes dois parâmetros 

igual à eficiência no seu uso.  

Grande parte dos nutrientes presentes em florestas que se desenvolvem sobre solos 

pobres está presa à matéria orgânica, de forma que a decomposição constitui uma rota 

crítica para a manutenção da produtividade (Cuevas & Medina, 1986). Segundo Knops et 

al. (2002), a matéria orgânica é responsável por mais de 90% do estoque de N presente 



 

 

em ecossistemas terrestres. A liberação de nutrientes durante a decomposição da matéria 

orgânica é extremamente importante para a manutenção da fertilidade do solo e o 

crescimento das plantas (Lavelle et al., 1993). Condições de elevada umidade e 

temperatura favorecem altas taxas de decomposição, enquanto condições de baixa 

temperatura e umidade a inibem, resultando em acúmulo de matéria orgânica no solo 

(Cornejo et al., 1994). A decomposição também depende da composição química do 

material que está sendo decomposto (McClaugherty et al., 1985; Gallardo & Merino, 

1993; Gurevitch et al., 2002). Tecidos vegetais ricos em defesas estruturais, como a 

lignina, e com elevada EUN, geralmente produzem serrapilheira com baixo conteúdo 

deste nutriente (Vitousek, 1982; Chapin et al., 1986; Lambers et al, 1998). Isto resulta 

em elevada razão C:N e, conseqüentemente, baixas taxas de decomposição e lenta 

liberação do N (Melillo et al., 1982; Aerts, 1997). Um método amplamente utilizado para 

se estimar a taxa de decomposição em florestas é o coeficiente de renovação do estoque 

de serrapilheira (k), descrito por Olson (1963). Este método assume que o ecossistema 

está em estado de equilíbrio dinâmico, ou seja, que a quantidade anual de serrapilheira 

depositada no solo é igual à quantidade anual decomposta pelos organismos detritívoros, 

não ocorrendo alterações significativas na quantidade absoluta (Delitti, 1989). Apesar de 

ser considerado por vários autores um índice imperfeito para se avaliar a taxa de 

decomposição da serrapilheira em ecossistemas florestais, este parâmetro permanece 

sendo uma base de comparação entre os estudos publicados nesta área (Scott et al., 

1992).  

As formações florestais que ocorrem na planície costeira do Rio Grande do Sul 

podem ser classificadas em matas pluviais, arenosas, paludosas e ciliares (Waechter, 

1992). Apesar do grande número de estudos realizados em ecossistemas florestais 

costeiros deste Estado (e.g. Baptista et al., 1979; Dillenburg et al., 1992; Rossoni & 



 

 

Baptista, 1994/1995; Waechter & Jarenkow, 1998; Schlindwein, 2002), a maioria 

analisou principalmente características florísticas e fitossociológicas da vegetação, de 

modo que praticamente não existem informações a respeito da dinâmica de 

funcionamento destes ambientes. Sendo assim, o presente estudo apresenta uma análise 

comparativa da dinâmica da serrapilheira e EUN em fragmentos de matas pluvial, 

arenosa e ciliar, localizadas na planície costeira do Rio Grande do Sul. Observações 

prévias mostraram que os três fragmentos florestais apresentam espessa camada de raízes 

finas se desenvolvendo acima da superfície do solo, característica comum em florestas 

oligotróficas (Stark & Jordan, 1978; Sanford, 1987; Cuevas & Medina, 1988; Hertel et 

al., 2003). Apesar de todas estarem assentadas sobre solos pobres, a comparação entre 

os três tipos de matas é interessante, pois a vegetação sobre elas é muito contrastante 

(Rossoni, 1993; Brum, 1995; Nunes, 2001). Na mata pluvial, embora a disponibilidade 

de nutrientes no solo seja um fator limitante, a vegetação não apresenta características 

estruturais freqüentemente associadas a florestas oligotróficas, como baixo porte do 

estrato arbóreo e presença de folhas escleromórficas. Por sua vez, nas matas arenosa e 

ciliar, estas características estão presentes na vegetação. Levando em consideração as 

observações acima, no presente estudo, serão testadas as seguintes hipóteses: 

1. os fragmentos de mata arenosa e ciliar são menos produtivos do que o fragmento 

de mata pluvial; 

2. as espécies da mata pluvial produzem serrapilheira com concentrações mais 

elevadas de N do que as espécies das matas arenosa e ciliar; 

3. as espécies das matas arenosa e ciliar utilizam mais eficientemente o N do que as 

espécies da mata pluvial; 

4. a decomposição da serrapilheira acumulada sobre o solo é mais lenta nas matas 

arenosa e ciliar. 



 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

Áreas de estudo 

Por dois anos consecutivos (jun/2003−mai/2005), a produção de serrapilheira foi 

quantificada em três fragmentos florestais localizados na planície costeira do Rio Grande 

do Sul, Brasil. Esta planície abrange uma área de aproximadamente 35.000 km2, com 

metade desta superfície sendo ocupada por um imenso sistema lagunar (Suguio & Martin, 

1987). Conforme o sistema internacional de Koeppen, o clima na região é do tipo Cfa 

(Mota, 1951). As principais características das três áreas de estudo podem ser vistas na 

tabela 1.  

O fragmento de mata pluvial costeira (mata atlântica) apresenta dossel com até 25 

m de altura, situa-se a aproximadamente 6,5 km do oceano e foi escolhido como área 

de estudo por ser um dos poucos fragmentos de mata pluvial primária restante na 

planície costeira (Figura 1). Nele foram amostradas 82 espécies arbóreas (Nunes, 2001), 

de fenologia foliar predominantemente perenifólio (96.3% das espécies).  

O fragmento de mata arenosa apresenta dossel com até 12 m de altura, situa-se a 

350 m do oceano e foi escolhido como área de estudo por encontrar-se relativamente 

bem preservado (Rossoni, 1993) (Figura 2). Nele foram amostradas 65 espécies arbóreas 

(Rossoni & Baptista, 1994/1995) de fenologia foliar predominantemente perenifólio (97% 

das espécies). Este fragmento florestal sofre influência da salinidade, da força dos ventos, 

da movimentação das dunas, além da invasão pelo homem, principalmente, nos meses 

de verão (Rossoni, 1993).  

O fragmento de mata ciliar, localizado dentro dos limites da Reserva Biológica do 

Lami, apresenta dossel com até 11 m de altura e situa-se à cerca de 80 km do oceano 

(Figura 3). Foi escolhido como área de estudo por ser um dos únicos fragmentos de mata  



 

 

Tabela 1: Principais características das áreas de estudo onde se situam os três fragmentos florestais 

da planície costeira do Rio Grande do Sul, Brasil. 

 
 

 Mata pluvial Mata arenosa Mata ciliar 

              
Localização       
       município Dom Pedro de Alcântara Arroio do Sal Porto Alegre 
   latitude 29o23’S 29o28’S 30o15’S 
   longitude 49o50’W 49o50’W 51o05’W 
   altitude (m) 37 6 4 
   área aproximada (ha) 10 21 179 
   uso atual propriedade particular  parque municipal reserva biológica 
    
Composição florística       
       
   espécie dominante   1Euterpe edulis  2Psidium cattleianum  3Sebastiania commersoniana 
   outras espécies    Ficus organensis   Guapira opposita   Chrysophyllum marginatum 
   Virola bicuhyba   Sebastiania commersoniana   Ficus organensis 
   Sorocea bonplandii   Myrsine umbellata   Tabebuia pulcherrima 
   Coussapoa microcarpa   Fagara hiemalis   Ruprechtia laxiflora 
   Meliosma sellowii   Allophylus edulis   Sideroxylum obtusifolium 
  Calyptranthes lucida   Baccharis lateralis   Erythroxyllum argentinum 
  Magnolia ovata   Ocotea pulchella   Casearia sylvestris 

       
Parâmetros climáticos       
       temperatura (oTj
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Figura 1: Imagem de satélite indicando a localização do fragmento de mata pluvial, município de 

Dom Pedro de Alcântara, Rio Grande Sul, Brasil. O retângulo vermelho indica a área onde foram 

selecionadas as duas parcelas de estudo.  

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2: Imagem de satélite indicando a localização do fragmento de mata arenosa, município 

de Arroio do Sal, Rio Grande Sul. O retângulo vermelho indica a área onde foram selecionadas 

as duas parcelas de estudo. 

 

 

 

 
 



 

 

 

 

 

 

 

 

 
 

Figura 3: Imagem de satélite indicando a localização da Reserva Biológica do Lami, município de 

Porto Alegre, Rio Grande do Sul, às margens do Lago Guaíba. O retângulo vermelho indica a 

localização do fragmento de mata ciliar às margens do Arroio Lami, onde foram selecionadas as 

duas parcelas do estudo.  

 

 



 

 

ciliar na região com tamanho suficiente para a realização de um trabalho de 

produtividade e, também, devido ao seu estado relativamente bem preservado. Nele 

foram amostradas 30 espécies arbóreas (Brum, 1995), com maior contribuição de 

espécies caducifólias (20%) do que nas outras matas.  

 

Parâmetros climáticos 

A fim de relacionar parâmetros climáticos com os resultados de produção de 

serrapilheira obtidos neste estudo, foram coletados dados mensais de temperatura média, 

precipitação total e número total de horas de insolação de todo o período de realização 

deste estudo a campo e também de um período de 30 anos para fins comparativos. 

Todos os dados climáticos foram compilados no 8º Distrito de Meteorologia de Porto 

Alegre, e correspondem às estações meteorológicas de Torres (coordenadas: 29o21´S e 

49o43´W; altitude: 4,6 m), a mais próxima dos fragmentos de mata pluvial e mata 

arenosa, e de Porto Alegre (coordenadas: 30o01´S e 51o13´W; altitude: 46,9 m), a mais 

próxima do fragmento de mata ciliar. Médias mensais do comprimento do dia para as 

latitudes das áreas de estudo foram obtidas no site www.jgiesen.de/astro/astroJS/decEoT/index.htm.  

 

Parcelas experimentais 

Em cada um dos fragmentos florestais foram demarcadas duas parcelas 

permanentes de 10 m x 30 m, as quais perfaziam juntas uma área experimental de 600 

m2. A escolha das parcelas no interior de cada uma das matas obedeceu os seguintes 

critérios: pouco distúrbio antrópico, distância considerável da borda e mínima declividade 

do terreno. Devido as diferenças no tamanho dos fragmentos florestais, na mata pluvial, 

parcelas com estas características distavam aproximadamente 100 m uma da outra, na 

mata arenosa 50 m e na mata ciliar 30 m. 

 



 

 

Parâmetros edáficos  

Em cada parcela foram coletadas dez subamostras de solo até a profundidade de 

30 cm. As coletas foram realizadas nos meses de agosto, novembro, fevereiro e maio do 

primeiro ano de estudo (jun/2003−mai/2004). As subamostras foram retiradas com 

auxílio de um trado meia lua e homogeneizadas em uma amostra composta. Após secas 

ao ar, foram enviadas ao Laboratório de Análise de Solo da Faculdade de Agronomia da 

Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS) para avaliação do pH, teor de 

matéria orgânica, disponibilidade de macronutrientes (N, P, K, Ca e Mg), alumínio (Al) e 

composição granulométrica. Os métodos utilizados seguem Tedesco et al. (1995) e estão 

brevemente descritos junto a tabela 2.  

 

Produção de serrapilheira 

A produtividade primária nos três fragmentos florestais foi estimada através da 

produção de serrapilheira. Foram utilizados coletores de madeira com 0,25 m2 de área 

(50 cm x 50 cm), 15 cm de profundidade e fundo de tela de nylon de malha fina, para 

reter o material vegetal e permitir a passagem da água da chuva. Os coletores foram 

instalados 20 cm acima da superfície do solo para evitar o contato da serrapilheira com o 

solo e interferência dos estratos inferiores da vegetação (Figura 4). Em cada parcela, 

foram distribuídos, ao longo de uma linha de 30 m, seis coletores, perfazendo um total 

de 12 coletores por fragmento florestal. As coletas foram realizadas durante um período 

de 24 meses (jun/2003−mai/2005). Mensalmente, o material interceptado pelos 

coletores foi recolhido, e após secagem prévia em estufa a 50oC por 24h, foi 

manualmente separado em quatro frações, conforme recomendações de Proctor (1983): 

folhas, ramos com até 2 cm de diâmetro (ramos maiores foram descartados das análises), 

partes reprodutivas (flores, frutos e sementes) e miscelânea (material que não se 



 

 

Tabela 2: Análise química do solo nos fragmentos florestais da planície costeira do Rio grande do 

Sul. Coletas realizadas até a profundidade de 30 cm. Valores apresentados são médias 

acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância (n = oito coletas). Letras distintas 

indicam diferenças significativas entre os fragmentos florestais (P≤0,05).  

 

 Mata pluvial Mata arenosa Mata ciliar 

       
     1pH    4.2 (0.06)   b    5.0 (0.03)   a    5.1 (0.05)   a 

     2M.O (%)    2.0 (0.12)   a    0.9 (0.04)   c    1.4 (0.14)   b 

     3N (mg.g-1)    1.1 (0.05)   a    0.4 (0.01)   b    0.6 (0.07)   b 

     4C (mg.g-1)    1.0 (0.05)   a    0.4 (0.02)   c    0.6 (0.05)   b 

     5P (mg.dm-3)    4.8 (0.70)   b    6.4 (0.50)   b    9.6 (0.50)   a  

     5K (mg.dm-3)  33.0 (4.00)   b  25.7 (1.80)   b  63.4 (3.40)   a  

     6Ca (molc.dm-3)    0.5 (0.06)   b    0.5 (0.05)   b    1.0 (0.13)   a 

     6Mg (molc.dm-3)    0.3 (0.03)   a    0.4 (0.02)   a    0.4 (0.06)   a 

     6Al (molc.dm-3)    1.4 (0.14)   a    0.2 (0.07)   b    0.1 (0.03)   b 

     7CTC (molc.dm-3)    6.3 (0.40)   a    2.8 (0.03)   b    3.3 (0.25)   b 

     8SAT bases (%)  15.2 (2.40)   c  34.6 (2.30)   b  47.7 (3.10)   a  

     9SAT Al (%)  22.1 (2.10)   a    8.7 (2.60)   b    4.1 (0.90)   b 

       
      
Os resultados da análise química do solo foram interpretados segundo Tomé Jr (1997) e Oleynik et al. (1997). 1pH 
determinado em água numa relação solo:água 1:1; 2matéria orgânica (M.O) obtida através do método de digestão 
úmida com dicromato de potássio e ácido sulfúrico; 3nitrogênio total (N) extraído pelo método de Kjeldahl (oxidação 
úmida com peróxido de hidrogênio); 4carbono orgânico extraído pelo método de Walkley-Black (com calor externo), 
5fósforo (P) e potássio (K) determinados pelo método Mehlich 1; 6cálcio (Ca), magnésio (Mg) e alumínio (Al) trocáveis 
extraídos com KCl 1 mol.L-1; 7capacidade de troca de cátions (CTC), que representa o reservatório total de cátions 
básicos (Ca2+, Mg2+ e K+) e ácidos (Al3+ e H+) do solo, determinada a pH 7; 8saturação da CTC por bases (SAT 
Bases) calculada como a razão entre a soma das bases (Ca + Mg + K) e a CTC, multiplicada por 100; 9saturação 
da CTC por alumínio (SAT Al) calculada como a razão entre o teor de alumínio trocável e a soma das bases (Ca + 
Mg + K + Al), multiplicada por 100. 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4: Coletor de serrapilheira instalado no interior do fragmento de mata pluvial, Dom 

Pedro de Alcântara, Rio Grande do Sul.  

 

 

 

 

 



 

 

enquadrava nas categorias anteriores, sendo composto de epífitos e fragmentos vegetais 

não reconhecíveis). Adotou-se 2 cm como limite máximo de diâmetro para ramos, com o 

intuito de padronizar a metodologia com outros estudos realizados em florestas tropicais. 

Após a triagem, cada fração foi seca em estufa a 60oC até massa constante, e, 

posteriormente, pesadas. Calcularam-se, então, as médias mensais da produção total de 

serrapilheira e de suas frações, em kg.ha-1, bem como a porcentagem de cada fração. A 

produção anual de serrapilheira foi estimada pela soma das médias mensais e expressa 

em ton.ha-1.ano-1. 

Para nos certificarmos de que a produção de serrapilheira não estava sendo 

subestimada devido à ação do vento, herbívoros ou eventual decomposição nos 

coletores, no mês anterior ao término do experimento, foram colocadas quatro folhas 

marcadas em cada coletor, perfazendo um total de 48 folhas por área de estudo. Após 

30 dias, as folhas marcadas foram recolhidas dos coletores e contabilizadas para a 

verifição da taxa de permanência. Das 144 folhas monitoradas (total das três áreas de 

estudo), somente uma foi perdida (na mata arenosa), o que demonstra que as perdas 

foliares nos coletores, entre as datas de coleta da serrapilheira, não foram significativas.  

 

Estoque de serrapilheira e coeficiente de decomposição (k) 

Para estimar o estoque de serrapilheira, todo o material orgânico presente sobre o 

solo mineral foi amostrado, utilizando-se um gabarito de madeira com área de 0,25 m2 

(50 cm x 50 cm) (Figura 5). As coletas foram realizadas em locais próximos aos coletores 

de serrapilheira, porém nunca coincidentes, e se deram nos meses de dezembro, março, 

junho e setembro dos dois anos de estudo. Foram feitas três coletas por parcela, 

resultando num total de seis amostras por fragmento florestal. O material coletado foi 

levado para o laboratório, seco em estufa a 60oC até massa constante, e, posteriormente,  



 

 

 

 

 

 

 

 
 

 

Figura 5: Coleta da serrapilheira acumulada sobre a superfície do solo, fragmento de 

mata arenosa, Arroio do Sal, Rio Grande do Sul.  

 

 

 

 

 

 



 

 

pesado. O tamanho do estoque de serrapilheira acumulado sobre o solo foi estimado a 

partir da média entre as coletas trimestrais e expresso em ton.ha-1.  

O coeficiente de decomposição (k), que estima a proporção de serrapilheira 

decomposta em um ano, foi calculado através da equação de Olson (1963), k = SP/SA, 

onde SP é o total de serrapilheira produzida anualmente (ton.ha-1.ano-1) e SA é a 

quantidade de serrapilheira acumulada sobre a superfície do solo (ton.ha-1). A obtenção 

do coeficiente de decomposição permite estimar o tempo médio de renovação da 

serrapilheira acumulada (Tm) através da equação Tm = 1/k (Wieder & Wright, 1995; 

Enright, 1999). 

 

Biomassa de raízes finas 

Para estimar a biomassa de raízes finas presentes na superfície do solo, foram 

coletadas amostras até a profundidade de 40 cm, em setembro e dezembro de 2003. 

Foram retiradas três amostras em cada parcela, resultando num total de seis por 

fragmento florestal. Com o auxílio de um trado de 5,4 cm de diâmetro interno e 50 cm 

de comprimento, foram extraídos, no mesmo local de amostragem, quatro cilindros de 

solo (0−10; 10−20; 20−30 e 30−40 cm de profundidade). Após a extração, as 

amostras permaneceram em caixa refrigerada até chegarem ao laboratório. Lá, os 

cilindros foram embebidos em água e o solo foi cuidadosamente lavado sob fluxo 

constante de água em uma seqüência de peneiras de metal com diferentes diâmetros de 

malha (7,1 e 2,5 µm). Posteriormente, as raízes foram manualmente removidas das 

peneiras, colocadas em estufa a 60oC até massa constante e, então, pesadas. Nenhuma 

tentativa foi feita para separar raízes mortas de raízes vivas, ou para identificar as espécies 

arbóreas às quais pertenciam as raízes. Para calcular a biomassa de raízes finas em cada 

profundidade, a massa seca radicular acumulada dentro de cada cilindro foi dividida 



 

 

pela área da seção transversal do mesmo, sendo expressa em g.m-2 (Cuevas & Medina, 

1988). 

 

Concentração de N na serrapilheira  

Para determinação da concentração de N presente na serrapilheira, a porção foliar 

seca do material interceptado mensalmente pelos coletores foi agrupada por parcela em 

cada uma das áreas de estudo e grosseiramente moída com o auxílio de um processador 

de alimentos. Posteriormente, as coletas de outubro a dezembro (primavera), de janeiro a 

março (verão), de abril a junho (outono) e de julho a setembro (inverno) foram agrupadas 

e novamente moídas, de forma a obter estimativas sazonais. O pó resultante foi 

homogeneizado, duas alíquotas foram extraídas e enviadas para análise elementar CHN 

através do equipamento Perkin Elmer, modelo 2400 da Central Analítica do Instituto de 

Química da UFRGS.  

 

Eficiência na absorção de N (EAN) e no uso (EUN)  

A eficiência na absorção de N (EAN) foi determinada segundo Bridgham et al. 

(1995). Este parâmetro foi definido como a razão entre a concentração de N na fração 

foliar da serrapilheira (N absorvido) e a disponibilidade de N total no solo (N disponível). 

Já a EUN das comunidades vegetais foi calculada através da razão entre a massa seca e a 

concentração de N presente na fração foliar da serrapilheira produzida em um ano, ou 

simplesmente, o inverso da concentração de N na serrapilheira (Vitousek, 1982). Ao 

utilizar este método, assume-se que os três fragmentos florestais encontram-se em estado 

de equilíbrio dinâmico, ou seja, que a produtividade primária é igual à produção de 

serrapilheira e que a perda de N na serrapilheira é igual à absorção deste elemento pelas 

comunidades.  

 



 

 

Análise estatística 

Para todos os dados, foi efetuada análise estatística através do programa estatístico 

MultivMinor versão 2.3.17 (Pillar, 2004). Utilizou-se a análise de variância via testes de 

aleatorização (Pillar & Orlóci, 1996), e, no caso de significância estatística (P≤0,05), 

aplicou-se a análise comparativa das médias através de contrastes ortogonais. Em todos 

os dados, foi utilizada a distância euclidiana como medida de similaridade. Para verificar 

possíveis relações entre a produção total de serrapilheira e parâmetros climáticos, foi 

utilizada análise de correlação, através do programa estatístico MultivBeta versão 2.4.b2. 

Como as comunidades vegetais podem apresentar respostas defasadas em relação a um 

dado estímulo ambiental (Marques et al, 2004), atrasos mensais nos parâmetros 

climáticos foram introduzidos nas análises, para determinação do intervalo (em meses) 

entre o efeito climático e a produção de serrapilheira. Para estas relações foram utilizados 

parâmetros climáticos co-ocorrentes e de até seis meses antes, para obtermos o atraso de 

tempo com o maior coeficiente de correlação. Também foi utilizada análise de correlação 

para verificarmos possíveis relações entre a disponibilidade de N no solo e a produção de 

serrapilheira, biomassa de raízes finas e EUN. 

 

 

RESULTADOS 

 

Parâmetros climáticos 

Ao compararmos os dados obtidos no decorrer do estudo com os valores históricos, 

verifica-se grande variação mensal na precipitação em ambas as estações 

meteorológicas. No município de Torres, em 10 dos 24 meses monitorados, a 

precipitação registrada foi superior a histórica, destacando-se maio de 2004, onde 



 

 

choveu 373,2% a mais do que o valor histórico registrado para este mês (Figura 6a). Nos 

meses restantes a precipitação foi igual ou mais baixa do que a histórica, merecendo 

destaque agosto em ambos os anos de estudo e janeiro em 2005, onde choveu muito 

menos do que a média histórica registrada nestes meses. Já no município de Porto 

Alegre, em 12 dos 24 meses analisados, a precipitação registrada foi superior a histórica 

(Figura 6b). Na metade restante, a precipitação foi mais baixa, destacando-se março de 

2004 e a seca severa ocorrida nos meses de verão em 2005. A temperatura média 

mensal teve um comportamento mais uniforme, mantendo-se muito próxima a 

temperatura média mensal histórica em quase todos os meses analisados (Figuas 6c e 

6d). Em ambos os municípios, a temperatura anual manteve-se muito próxima ao valor 

histórico. Já a insolação total mensal apresentou flutuações consideráveis em relação aos 

valores mensais históricos verificados para este parâmetro nos dois municípios (Figuras 6e 

e 6f).  

 

Parâmetros edáficos 

A análise granulométrica dos solos revelou a predominância de areia fina nos 

fragmentos de mata pluvial e mata arenosa, e de areia grossa na mata ciliar (Tabela 1). As 

únicas diferenças observadas entre as parcelas de um mesmo fragmento florestal foram 

para os teores de C orgânico e capacidade de troca de cátions (CTC) na mata pluvial. 

Desta maneira, a partir de agora, a interpretação dos resultados corresponde às médias 

das duas parcelas (Tabela 2). Os solos dos três fragmentos florestais apresentaram baixos 

valores de pH, sendo este parâmetro significativamente mais baixo na mata pluvial. Esta 

maior acidez esteve associada a maiores teores de matéria orgânica e valores 

significativamente mais elevados de Al trocável. Os solos das três matas mostraram-se 

pobres  em todos os  macronutrientes  analisados, mas  o solo da  mata pluvial mostrou-se  



 

 

 
Figura 6: Parâmetros climáticos obtidos nas estações meteorológicas de Torres (a, c, e), a mais 

próxima dos fragmentos de mata pluvial e mata arenosa, e de Porto Alegre (b, d, f), a mais próxima 

do fragmento de mata ciliar. Nas figuras 2a e 2b, as barras pretas indicam a precipitação total 

mensal durante o período de estudo (jun/2003−mai/2005) e as barras hachuradas indicam a 

precipitação total mensal histórica (1961−1990). Nas figuras 2c e 2d, as linhas contínuas indicam a 

temperatura média mensal no decorrer do estudo e as linhas pontilhadas a temperatura média 

mensal histórica. Nas figuras 2e e 2f, as linhas contínuas indicam a insolação total mensal no 

decorrer do estudo e as linhas pontilhadas a insolação total mensal histórica. 
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significativamente mais rico em N total, enquanto o da mata ciliar apresentou maior 

disponibilidade de P, Ca e K. A CTC foi significativamente mais baixa nas matas arenosa e 

ciliar, predispondo estes solos a uma maior lixiviação dos nutrientes. Por sua vez, a 

porcentagem de saturação da CTC por alumínio foi significativamente mais elevada na 

mata pluvial, o que pode resultar em um efeito tóxico deste elemento às plantas. A 

porcentagem de saturação da CTC por bases nos três fragmentos florestais foi inferior a 

50%, o que os caracterizou como distróficos. 

 

Produção de serrapilheira 

Nos três fragmentos florestais, a produção de serrapilheira foi contínua durante todo 

o período experimental; porém, as quantidades produzidas foram variáveis conforme o 

tipo de mata e a época do ano. As três matas mostraram um evidente padrão sazonal na 

deposição de serrapilheira, derrubando maiores quantidades de material na primavera 

em ambos os anos de coleta (Figuras 7 e 8). Nas matas pluvial e arenosa, o padrão de 

deposição mensal da serrapilheira foi bastante similar, com tendência à mata pluvial ser 

mais produtiva em quase todos os meses (Figura 7). Os picos de maior produção foram 

verificados no mês de novembro em ambas as matas e anos de coleta. Durante o período 

de estudo, foi registrada a primeira ocorrência de furacão no Atlântico Sul. Este inédito 

fenômeno metereorológico, chamado de Catarina pelos meteorologistas, alcançou a 

costa brasileira no dia 28 de março de 2004, com ventos superiores a 140 km.h-1, o que 

o classificou como um furacão categoria 1, segundo a escala Saffir-Simpson que vai de 1 

a 5 (Gusso, 2004). O enorme fluxo de serrapilheira  registrado em março de 2004 nos 

fragmentos florestais mais próximos do oceano ocorreu devido à influência dos fortes 

ventos que acompanharam este furacão, o que resultou em uma queda prematura e 

acentuada  de  material,  principalmente  ramos  e  folhas  verdes  (Figuras  7 e  8).  Isto  



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 7: Produção mensal de serrapilheira nos fragmentos de matas pluvial (a), arenosa (b) e ciliar 

(c) no decorrer do período de estudo (jun/2003-mai/2005). A linha pontilhada indica a produção 

de serrapilheira na parcela 1 (n = seis coletores), a linha tracejada a produção de serrapilheira na 

parcela 2 (n = seis coletores) e a linha contínua a produção média de serrapilheira entre as duas 

parcelas (n = 12 coletores). Os asteriscos indicam o mês em que ocorreu o furacão. As setas finas 

indicam os equinócios de primavera e as setas grossas os equinócios de outono. 
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Figura 8: Participação das frações componentes da serrapilheira nos fragmentos de matas 

pluvial (a), arenosa (b) e ciliar (c) no decorrer do período de estudo (jun/2003−mai/2005). 

Símbolos:  folhas,  ramos ≤ 2cm,  partes reprodutivas e  miscelânea. 
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correspondeu a 18% da produção total de serrapilheira na mata pluvial e a 23% na mata 

arenosa. No primeiro ano de estudo, se retirarmos o mês de março das análises (sem 

efeito do furacão), verifica-se que a produção de serrapilheira, nestas matas, está 

concentrada de outubro a dezembro. No segundo ano, observa-se que a produção de 

serrapilheira é mais dispersa, estando concentrada de agosto a janeiro. Nas duas matas e 

nos dois anos, o mês de julho foi o que apresentou a menor produção. No fragmento de 

mata ciliar, a deposição mensal de serrapilheira foi bastante diferente do padrão 

observado nas outras áreas de estudo, sendo visivelmente menor em quase todos os 

meses (Figura 7). Os picos de maior produção se deram nos meses de outubro em 2003 

e setembro em 2004; picos menores foram observados em maio de 2004 e em março de 

2005. Devido ao fato desta mata encontrar-se mais distante do oceano, não foi 

verificado efeito do furacão sobre a produção de serrapilheira. Neste fragmento florestal, 

a produção de serrapilheira está concentrada de setembro a novembro em ambos os 

anos de estudo, sendo julho o mês que apresentou a menor produção. Devido ao fato 

das parcelas diferirem muito pouco quanto à produção de serrapilheira e para facilitar a 

interpretação dos dados, todos os resultados apresentados a partir de agora 

corresponderão às médias das duas parcelas.  

Apesar da grande variação mensal observada na queda de folhas, estas quase 

sempre representaram a maior parte do material coletado, o que indica o papel 

preponderante desta fração na determinação da produtividade nas três matas estudadas 

(Figura 8; Tabela 3). A fração ramos foi a segunda que mais contribuiu para a produção 

total de serrapilheira, destacando-se o mês de março de 2004 nas matas pluvial e 

arenosa, provavelmente, devido à incidência do furacão. Apesar da queda de partes 

reprodutivas ter oscilado muito ao longo do ano, os resultados indicam uma redução na 

produção  nos  meses  de  inverno  nas  três  matas. Para a fração  miscelânea, composta  



 

 

Tabela 3: Produção anual e contribuições percentuais das frações da serrapilheira nos fragmentos florestais da planície costeira do Rio Grande do Sul. Valores apresentados 

são médias acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05). Letras minúsculas comparam os anos de 

estudo no mesmo fragmento florestal e letras maiúsculas comparam os fragmentos florestais no mesmo ano de estudo. Nas linhas das médias entre os anos, letras 

maiúsculas comparam os fragmentos florestais entre si (n = 24 meses). Nos resultados sem a influência do furacão o mês de março de 2004 foi retirado das análises em 

todas as áreas de estudo.  
 

  Folhas   Ramos   Reprodutivos   Miscelânea   Total 
  t.ha-1 %  t.ha-1 %  t.ha-1 %  t.ha-1 %  t.ha-1 

Com furacão               
Mata pluvial               
    jun/03−mai/04  7,1 (0,28)  aA 62,4  2,5 (0,24)  aAB 21,9  0,6 (0,08)  aA 5,5  1,1 (0,15)  aA 9,9  11,4 (0,53)  aA 
    jun/04−mai/05  5,6 (0,30)  bA 71,2  1,0 (0,11)  bA 12,4  0,7 (0,22)  aA 8,8  0,5 (0,10)  bA 7,1    7,8 (0,43)  bA 
    média  6,3 (0,25)  A 66,8  1,7 (0,21)  A 17,1  0,6 (0,12)  A 7,1  0,8 (0,10)  A 8,5    9,6 (0,50)  A 
               Mata arenosa               
    jun/03−mai/04  6,3 (0,38)  aA 59,3  3,0 (0,43)  aA 28,5  0,3 (0,05)  aB 2,8  1,0 (0,20)  aA 9,8  10,6 (0,70)  aA 
    jun/04−mai/05  5,0 (0,30)  bA 71,3  1,0 (0,16)  bA 14,5  0,5 (0,16)  aA 7,3  0,4 (0,04)  bA 6,0    7,0 (0,42)  bAB 
    média  5,6 (0,27)  A 65,3  2,0 (0,30)  A 21,5  0,4 (0,08)  AB 5,0  0,7 (0,11)  A 7,9    8,8 (0,55)  A 
               Mata ciliar               
    jun/03−mai/04  4,5 (0,17)  aB 62,3  1,9 (0,23)  aB 25,6  0,3 (0,04)  aB 4,2  0,6 (0,08)  aB 7,6    7,3 (0,19)  aB 
    jun/04−mai/05  4,9 (0,18)  aA 75,0  0,8 (0,08)  bA 13,1  0,4 (0,04)  aA 5,9  0,3 (0,03)  bA 4,9    6,5 (0,23)  bB 
    média  4,7 (0,13)  B 68,6  1,3 (0,16)  A 19,3  0,3 (0,03)  B 5,0  0,4 (0,05)  B 6,2    6,9 (0,17)  B 
               Sem furacão               
Mata pluvial               
    jun/03−mai/04  6,3 (un/03 
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principalmente por resíduos vegetais, não foi possível detectar um período nítido de maior 

ou menor deposição. 

Os três fragmentos florestais apresentaram diferenças substanciais na produção 

anual de serrapilheira e nas suas frações componentes nos dois anos de estudo (Tabela 

3). No primeiro ano, os valores de produção total de serrapilheira, contabilizando o efeito 

do furacão, variaram entre 7,3 e 11,4 ton.ha-1.ano-1. Nas duas matas mais próximas do 

oceano, os valores não diferiram estatisticamente e foram significativamente maiores do 

que a produção verificada na mata ciliar. No segundo ano, a produção total de 

serrapilheira variou apenas entre 6,5 e 7,8 ton.ha-1.ano-1, sendo o maior valor verificado 

na mata pluvial. Nas três matas houve diferença significativa entre os anos de coleta, 

sendo o primeiro ano sempre o mais produtivo, independente da inclusão ou não do 

efeito do furacão. Os valores médios para os dois anos de estudo foram 

significativamente  maiores  nos  fragmentos  de  mata pluvial e arenosa (9,6 e 8,8 

ton.ha-1.ano-1, respectivamente), quando comparados ao fragmento de mata ciliar (6,9 

ton.ha-1.ano-1). Nos resultados sem a influência do furacão, a produção de serrapilheira 

continuou sendo maior na mata pluvial; entretanto, esta passou a diferir 

significativamente também do fragmentos de mata arenosa.  

Nos três fragmentos florestais, não houve relação significativa entre a produção de 

serrapilheira e os parâmetros climáticos de precipitação, temperatura e insolação (co-

ocorrentes e defasados). Entretanto, os resultados indicam uma maior produção de 

serrapilheira na primavera, período do ano em que os dias começam a ficar 

progressivamente mais longos. Enquanto verifica-se relação significativa entre a produção 

de serrapilheira e o comprimento do dia nas matas pluvial (r=0,52; P=0,01) e arenosa 

(r=0,41; P=0,03), na mata ciliar estes parâmetros não mostraram relação significativa 

(r=0,26; P=0,21). Os valores médios de correlação obtidos nas matas pluvial e arenosa 



 

 

e a ausência de correlação na mata ciliar se devem ao fato da produção de serrapilheira 

estar fortemente relacionada com a duração do dia somente até o pico de produtividade 

ser atingido, o que corresponde ao período de tempo entre o solstício de inverno e o mês 

de novembro nas matas pluvial e arenosa, e o solstício de inverno e o mês de outubro na 

mata ciliar (Figura 9). Depois, aparentemente, as duas variáveis não apresentam mais 

relação. De fato, quando relacionamos a produção de serrapilheira até o pico de 

produção com o comprimento do dia deste período, obtemos altos valores de correlação 

na mata pluvial (r=0,94; P=0,005), na mata arenosa (r=0,97; P=0,002) e também na 

mata ciliar (r=0,98; P=0,004). No estudo, não foi verificada relação entre a produção 

de serrapilheira e a disponibilidade de N no solo (r=0,003; P=0,98) (Figura 10a). 

 

Estoque de serrapilheira e coeficiente de decomposição (k) 

Nos dois anos de estudo, a quantidade de serrapilheira acumulada sobre o solo foi 

significativamente maior no fragmento de mata pluvial quando comparada à mata ciliar; a 

mata arenosa apresentou valores intermediários entre as duas (Tabela 4). No primeiro 

ano, o coeficiente k foi significativamente maior nas matas pluvial e arenosa; no segundo 

ano, as matas não diferiram entre si. A estimativa de Tm foi de, aproximadamente, 0,85 

anos (310 dias) na mata pluvial, 0,82 anos (299 dias) na mata arenosa, e 0,95 anos (347 

dias) na mata ciliar. 

 

Biomassa de raízes finas 

Nas três matas, verifica-se que a biomassa de raízes finas é drasticamente reduzida 

com o aumento na profundidade do solo (Figura 11). Na mata pluvial, em todas as 

profundidades analisadas, a biomassa de raízes na superfície do solo foi significativamente 

inferior aos  valores verificados  nas matas  arenosa e ciliar. Estes dois fragmentos florestais  

 



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Figura 9: Produção total de serrapilheira nos fragmentos de matas pluvial (a), arenosa (b) e ciliar (c). A 

linha contínua indica a média mensal na produção de serrapilheira entre os dois anos de estudo e a 

linha pontilhada indica a média mensal do comprimento do dia neste período. Nos resultados 

apresentados o mês de março de 2004 foi retirado das análises (sem efeito do furacão).  

Pr
od

uç
ão

 d
e 

se
rr

ap
ilh

ei
ra

 (k
g.

ha
-1

)

0

300

600

900

1200

1500

1800

C
om

pr
im

en
to

 d
o 

di
a 

(h
)

10

11

12

13

14

jun jul ago set out nov dez jan fev mar abr mai

c

Pr
od

uç
ão

 d
e 

se
rr

ap
ilh

ei
ra

 (k
g.

ha
-1

)

0

300

600

900

1200

1500

1800

C
om

pr
im

en
to

 d
o 

di
a 

(h
)

10

11

12

13

14

jun jul ago set out nov dez jan fev mar abr mai

b

Pr
od

uç
ão

 d
e 

se
rr

ap
ilh

ei
ra

 (k
g.

ha
-1

)

0

300

600

900

1200

1500

1800

C
om

pr
im

en
to

 d
o 

di
a 

(h
)

10

11

12

13

14

jun jul ago set out nov dez jan fev mar abr mai

a



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 

 
 

 

 
 
 
 
 

 

Figura 10: Relação entre a disponibilidade de N no solo e a produção total de serrapilheira (a), a biomassa total 

de raízes finas (b) e a eficiência no uso de N (c) nos três fragmentos florestais da planície costeira do Rio Grande do 

Sul. Nas figuras 4a e 4c, os pontos representam as duas parcelas e as quatro estações do ano (médias dos dois 

anos de estudo). Na figura 4b, os pontos representam as duas parcelas e as duas datas de coleta de raízes (set e 

dez/03). Símbolos: ¸ = mata pluvial,  = mata arenosa, Â = mata ciliar. 

N total (mg.g-1)

0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4

Pr
od

uç
ão

 d
e 

se
rr

ap
ilh

ei
ra

 (k
g.

ha
-1

)

0

1000

2000

3000

4000

5000

r2 = 0,00

P = 0,98

a

N total (mg.g-1)

0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4

Bi
om

as
sa

 d
e 

ra
íz

es
 fi

na
s 

(g
.m

-2
)

0

1000

2000

3000

4000

5000

6000

7000

r2 = 0,62

P = 0,002

b

N total (mg.g-1)

0.2 0.4 0.6 0.8 1.0 1.2 1.4

EU
N

 (g
.g

-1
)

30

40

50

60

70

80

90

100

r2 = 0,36

P = 0,002

c



 

 

 

Tabela 4: Serrapilheira acumulada sobre o solo (SA), coeficiente de decomposição da serrapilheira (k), concentração de N na fração foliar da 

serrapilheira (Nf), eficiência na absorção de N (EAN) e eficiência no uso de N (EUN) nos fragmentos florestais da planície costeira do Rio Grande 

do Sul. Valores apresentados são médias, acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças 

significativas (P≤0,05). Letras minúsculas comparam os fragmentos florestais em um mesmo ano de estudo e letras maiúsculas comparam os 

anos de estudo no mesmo remanescente florestal. Nas linhas das médias entre os anos, letras maiúsculas comparam os fragmentos florestais 

entre si. 
 

 
 

  
SA 

t.ha-1 
 

k 

ano-1 
 

Nf 

mg.g-1 
 

EAN 

g.g-1 
 

EUN 

g.g-1 

           Mata pluvial           
               jun/03−mai/04  8,1 (0,4)  aA  1,44 (0,11)  aA  17,2 (0,50)  aA        16,0 (1,0)  bA  58,2 (1,6)  bA 
    jun/04−mai/05  8,9 (0,4)  aA  0,91 (0,12)  aB  18,3 (0,50)  aA   17,0 (0,9)  bA  54,7 (1,5)  bA 
               média  8,5 (0,3)  A  1,17 (0,11)  A  17,7 (0,30)  A  16,5 (1,0)  B  56,4 (1,1)  B 
           Mata arenosa           
               jun/03−mai/04  7,6 (0,6)  abA  1,43 (0,12)  aA  14,0 (0,50)  bA  30,3 (0,8)  aA  72,1 (2,7)  aA 
    jun/04−mai/05  7,6 (0,6)  abA  1,02 (0,10)  aB  14,1 (0,60)  bA   30,9 (1,7)  aA  71,6 (2,7)  aA 
    d               média  7,6 (0,4)  A  1,22 (0,09)  A  14,0 (0,40)  B  30,6 (1,1)  A  71,8 (1,9)  A 
           Mata ciliar           
               jun/03−mai/04  6,4 (0,3)  bA  1,10 (0,07)  bA  17,1 (0,60)  aA   29,9 (3,3)  aA  58,9 (2,3)  bA 
    jun/04−mai/05  6,6 (0,3)  bA  1,01 (0,03)  aA  17,8 (0,60)  aA   30,9 (3,2)  aA  56,7 (2,1)  bA 
               média  6,5 (0,2)  B  1,05 (0,04)  A  17,4 (0,40)  A  30,4 (3,3)  A  57,8 (1,6)  B 
           



 

 

 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 

Figura 11: Biomassa de raízes finas na superfície do solo dos três fragmentos 

florestais da planície costeira do Rio Grande do Sul, Brasil. As barras horizontais 

correspondem aos valores médios (n = 12 coletas) acompanhadas pela barra do 

erro padrão da análise de variância. Na legenda, os valores entre parênteses 

correspondem à biomassa total de raízes finas (ton.ha-1) acompanhadas pelo erro 

padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas 

entre os remanescentes florestais (P≤0,05). 
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diferiram entre si somente na profundidade de 10−20 cm, sendo a biomassa radicular 

significativamente maior na mata ciliar. Somando todas as profundidades, verifica-se que a 

biomassa total de raízes é significativamente maior nesta mata (50,0 ton.ha-1), do que nas 

matas arenosa e pluvial (36,5 e 16,4 ton.ha-1, respectivamente) (Figura 11). Verifica-se 

que a disponibilidade de N no solo está inversamente relacionada com a biomassa total 

de raízes finas (r=-0,78; P=0,004) (Figura 10b).  

 

Concentração de N na serrapilheira 

Os fragmentos florestais mostraram-se claramente diferenciados quanto a 

concentração de N presente na fração foliar da serrapilheira (Tabela 4). As espécies das 

matas pluvial e ciliar perderam folhas com concentrações similares de N, sendo 

significativamente mais ricas neste elemento do que as folhas da mata arenosa. A 

disponibilidade de N no solo mostrou relação significativa com a concentração de N na 

serrapilheira (r=0,58; P=0,003).  

 

Eficiência na absorção de N (EAN) e no uso (EUN) 

As raízes das espécies presentes nas matas arenosa e ciliar mostraram-se mais 

eficientes em absorver o N do que as raízes das espécies ocorrentes na mata pluvial 

(Tabela 4). Aplicando-se a relação biomassa/concentração de N como indicador de 

eficiênica no uso deste nutriente, fica evidente que a mata arenosa mostrou-se mais 

eficiente na utilização do N do que os outros dois fragmentos florestais estudados (Tabela 

4). Verifica-se que a disponibilidade de N no solo está inversamente relacionada com a 

EUN das comunidades vegetais (r=-0,60; P=0,002) (Figura 10c).  

 

 

 



 

 

DISCUSSÃO 

 

Nos três fragmentos florestais os valores de produção de serrapilheira estão situados 

dentro  da faixa  de  variação  verificada  em  outras florestas brasileiras (3,9 a 11,1 

ton.ha-1.ano-1) (Tabela 5). Na mata pluvial, a produção anual de serrapilheira, 

contabilizando o furacão, mostrou ser levemente superior aos valores relatados em matas 

pluviais localizadas em outras latitudes, ficando mais próxima aos valores verificados na 

floresta amazônica (Scott et al., 1992; Barbosa & Fearnside, 1996; Smith et al., 1998). O 

valor sem o furacão, por sua vez, está dentro dos limites encontrados em fragmentos de 

mata pluvial localizados em latitudes inferiores (Oliveira & Lacerda, 1993). Já na mata 

arenosa, a produção de serrapilheira, com e sem a influência do furacão, foi mais elevada 

do que em outras matas arenosas brasileiras (Ramos & Pellens, 1993; Moraes et al., 

1999). Porém, os valores estão muito próximos aos obtidos em fragmentos de mata pluvial 

e estacional de diferentes faixas de latitude (Varjabedian & Pagano, 1988; César, 1993b; 

Cunha et al., 1993; Domingos et al, 1997). Na mata ciliar, o valor de produção de 

serrapilheira está bem próximo aos valores relatados por Pagano e Durigan (2000) em 

matas ciliares localizadas no sudeste do Brasil, sendo semelhante ao valor verificado por 

Schumacher et al. (2004) em uma mata com araucária do sul do país. 

O padrão de deposição de serrapilheira em ecossistemas florestais é bastante 

variável, indo desde a queda total de material em um curto período de tempo (florestas 

caducifólias) até o fluxo contínuo de material ao longo do ano (florestas perenifólias) 

(Delitti, 1989). Segundo o autor, situações intermediárias são freqüentes, sendo comuns 

os ecossistemas onde, apesar da produção de serrapilheira ser contínua ao longo do 

ano, é possível distinguir períodos de maior ou menor intensidade na produção. Os 

fragmentos  florestais  da  planície  costeira  do  Rio  Grande  do Sul  encontram -se nesta  



 

 

Tabela 5: Produção de serrapilheira (PS), coeficente de decomposição (k), tempo médio de renovação da serrapilheira (Tm) e eficiência no uso de nitrogênio (EUN) em alguns 

ecossistemas florestais brasileiros. 
 

 Altitude  PS  k  Tm  EUN  Ecossistemas florestais 
 m  ton.ha-1.ano-1  ano-1  ano    

Referências 

Mata amazônica             
2oS  100  9,2  -  -  66  Barbosa & Fearnside, 1996 
2oS  180  9,7  1,35  0,74  85  Smith et al., 1998 
3oS  -  9,3  2,00  0,50  79  Scott et al., 1992 
3oS  90  7,3  -  -  66  Klinge & Rodrigues, 1968 
             Mata pluvial             
21oS  50  9,4  1,5  0,66  -  Mazurec & Villela, 1998 
22oS  750  8,9  -  -  -  Oliveira & Lacerda, 1993 
23oS  890  7,0  -  -  41  Domingos et al., 1997 
24oS  140  7,9  0,72  1,38  -  Varjabedian & Pagano, 1988 
25oS  140  6,3  -  -  62  Moraes et al., 1999 
29oS  37  9,6  1,17  0,85  56  este estudo (com furacão) 
29oS  37  8,6  -  -  -  este estudo (sem furacão) 
             Mata arenosa             
22oS  3  5,7  -  -  -  Ramos & Pellens, 1993 
25oS  3  3,9  -  -  143  Moraes et al., 1999 
29oS  6  8,8  1,22  0,82  72  este estudo (com furacão) 
29oS  6  7,5  -  -  -  este estudo (sem furacão) 
             Mata ciliar             
21oS  440  11,1  -  -  48  Pagano & Durigan, 2000 
21oS  440  8,8  -  -  46  Pagano & Durigan, 2000 
22oS  520  9,7  -  -  52  Pagano & Durigan, 2000 
22oS  550  6,4  -  -  51  Pagano & Durigan, 2000 
22oS  550  5,3  -  -  65  Pagano & Durigan, 2000 
30oS  4  6,9  1,05  0,95  57  este estudo 
             Mata estacional             
22oS  500  8,8  1,06  0,94  41  César, 1993 a, b 
22oS  630  8,6  1,15  0,87  43  Pagano, 1989 a, b 
23oS  750  9,4  1,45  0,69  45  Meguro et al., 1979 
29oS  150  9,0  -  -  -  Mello & Porto, 1997 
29oS  150  5,5  -  -  -  Mello & Porto, 1997 
29oS  469  7,7  1,16  0,86  34  Cunha et al., 1993 
             Mata com araucária             
25oS  760  6,5  -  -  73  Britez et al., 1992 
29oS  394  6,9  -  -  103  Schumacher et al., 2004 
29oS  923  10,3  0,86  1,16  -  Backes et al., 2005 
             



 

 

categoria, uma vez que produziram serrapilheira durante todo o período experimental. 

Este fato se deve à predominância de espécies arbóreas perenifólias, as quais se 

caracterizam por renovar continuamente suas folhas (Morellato et al., 1989). Nas três 

matas, as folhas sempre representaram a maior parte da serrapilheira produzida, 

variando ao longo dos dois anos de observação de 59,3 a 75%. Estes resultados estão 

dentro dos limites relatados em estudos prévios, onde as folhas contribuíram com 60 a 

75% de toda a serrapilheira produzida em florestas (e.g. Barbosa & Fearnside, 1996; 

Smith et al., 1998; Moraes et al., 1999; Priess et al., 1999).  

Devido ao fato das folhas serem a fração predominante, pode-se concluir que o 

padrão geral de produção de serrapilheira dependerá, principalmente, dos fatores 

ambientais responsáveis pela senescência e abscisão das folhas (Cuevas e Lugo, 1998). A 

produção de serrapilheira nas três matas foi um processo nitidamente sazonal, no qual as 

maiores quantidades de material foram depositadas na primavera, época do ano mais 

favorável à assimilação fotossintética, e, portanto, à renovação das folhas. Existem 

evidências de que o desencadeamento da queda e brotação das folhas de espécies 

tropicais esteja relacionado a mudanças no fotoperíodo (Wright & Van Schaik, 1994) ou 

no estado hídrico da planta (Alvim, 1967; Reich & Borchert, 1984). Exceto quando houver 

deficiência hídrica, as árvores tropicais tendem a concentrar a queda e a brotação de 

folhas na época do ano com maior irradiação, pois a fotossíntese é otimizada neste 

período (Van Schaick et al., 1993). Esta estratégia resulta na queda máxima de folhas no 

período do ano mais propício ao crescimento de folhas novas (Jackson, 1978). Na mata 

ciliar, além dos picos de produção de serrapilheira observados na primavera, foi 

verificada a ocorrência de pequenos picos de produção no outono, nos dois anos de 

estudo. Estes pequenos picos podem ser atribuídos à maior presença de espécies 

caducifólias nesta comunidade vegetal, as quais se caracterizam por concentrarem a 





 

 

nos afastamos da linha do equador, pois estes parâmetros tornam-se mais variáveis. De 

fato, Marques et al. (2004) demonstraram a existência de estreita relação entre a 

fenologia e o comprimento do dia/temperatura em uma mata com araucária localizada 

entre a zona tropical e a subtropical no sul do Brasil. Wright & Van Schaik (1994), 

ressaltaram a importância da luz na regulação de padrões fenológicos em plantas 

tropicais, e sugeriram que mudanças no comprimento do dia podem explicar o 

comportamento sazonal de algumas plantas em climas sem variação sazonal evidente na 

precipitação ou na temperatura. No presente estudo, a periodicidade observada na 

produção de serrapilheira pode ser interpretada como uma resposta às variações no 

fotoperíodo, pois foi verificada relação significativa entre o comprimento do dia e a 

produtividade. A ausência de correlação entre a produção de serrapilheira e os 

parâmetros climáticos de temperatura, precipitação e insolação (co-ocorrentes e 

defasados), concorda com a hipótese de Santos et al. (1984) de que determinados 

fatores vitais à manutenção dos ecossistemas terrestres constituem uma estratégia 

adquirida através de processos evolutivos próprios, que tornam estes ecossistemas 

independentes das variações climáticas ocorridas em determinado ano.  

Os fragmentos florestais da planície costeira do Rio Grande do Sul, apesar de 

estarem submetidos a condições climáticas muito semelhantes, apresentaram diferentes 

taxas de produção de serrapilheira. Variações na produtividade em florestas localizadas 

na mesma zona climática são esperadas e, principalmente, associadas às diferenças na 

composição florística da vegetação e nas condições do substrato (Facelli & Pickett, 1991). 

Como verificado, a composição de espécies é bastante distinta nas três matas. A partir 

dos estudos de Nunes (2001), Rossoni (1993) e Brum (1995), realizados nos fragmentos 

de mata pluvial, arenosa e ciliar, respectivamente, foi possível avaliar a similaridade 

florística entre pares de matas através do coeficiente de Jaccard (Müller-Dombois & 



 

 

Ellenberg, 1974). As matas arenosa e ciliar mostraram-se mais semelhantes quanto à 

composição florística, uma vez que apresentam 14 espécies arbóreas em comum e um 

coeficiente de similaridade de 26%. As matas pluvial e arenosa apresentam 11 espécies 

arbóreas em comum e um coeficiente de similaridade de 10%. Já as matas pluvial e ciliar 

são as mais diferentes quanto à composição florística, uma vez que apresentam somente 

cinco espécies arbóreas em comum e um índice de similaridade de apenas 6%. Tais 

diferenças poderiam explicar, ao menos em parte, as distintas taxas de produtividade 

observadas entre as matas. 

No que diz respeito às condições do substrato, os fragmentos florestais podem ser 

caracterizados como oligotróficos, pois estão assentados sobre solos ácidos deficientes 

quanto à saturação de bases trocáveis, e, teoricamente, submeteriam a vegetação a um 

regime nutricional semelhante. Entretanto, comparações entre as áreas de estudo 

indicaram que os teores de N total e matéria orgânica foram significativamente maiores 

no solo da mata pluvial, o que poderia oferecer melhores condições de crescimento para 

as plantas, e ajudaria a explicar os altos valores de produção de serrapilheira 

encontrados nesta mata. Entretanto, a mata arenosa, apesar de ocorrer sobre solo mais 

pobre em N, mostrou ser tão produtiva quanto a mata pluvial, de forma que a 

disponibilidade deste nutriente, provavelmente, não seja o fator responsável pelas 

diferentes taxas de produtividade verificadas neste estudo. De fato, não foi observada 

relação entre a produção de serrapilheira e a disponibilidade de N no solo.  

Em florestas assentadas sobre solos com severa deficiência nutricional, como os 

verificados na planície costeira do Rio Grande do Sul, é surpreendente que a produção de 

serrapilheira atinja valores tão elevados. Nas matas pluvial e arenosa, apesar das 

diferenças significativas verificadas na disponibilidade de N, a produção de serrapilheira 

atingiu valores similares. Já na mata ciliar, onde o N estava tão pouco disponível quanto 



 

 

na mata arenosa, a produção de serrapilheira foi significativamente inferior. Sobre solos 

pobres, as florestas são capazes de manter sua produtividade restringindo a perda de 

nutrientes através de várias estratégias, onde somente pequenas quantidades de nutrientes 

são perdidas do sistema (Jordan & Herrera, 1981; Bruijnzeel, 1991). Nestes ambientes, os 

nutrientes podem ser conservados aumentando-se a longevidade dos tecidos vegetais (Van 

Schaik et al., 1993), ou minimizando a quantidade de nutrientes nas partes que serão 

abscisadas (Chapin, 1980; Aerts, 1996). A reabsorção de N das folhas senescentes é 

considerada uma importante estratégia de conservação de N na biomassa vegetal viva 

(Aerts, 1996), pois reduz as taxas de perda deste nutriente (Chapin, 1980; Chabot & 

Hicks, 1982) e aumenta a EUN (Vitousek, 1982). Segundo Killingbeck (1996), este 

processo pode ser quantificado através da eficiência (proporção de N reabsorvido das 

folhas senescentes) ou da proficiência (concentração final de N nas folhas senescentes) na 

reabsorção de N. 

Para serem considerados eficientes na utilização do N, os ecossistemas florestais 

devem perder pequenas quantidades deste elemento em relação à quantidade de carbono 

fixado (Vitousek, 1982). Geralmente, em solos pobres, as plantas tendem a investir pouco 

N nas folhas ou reabsorver grandes quantidades deste nutriente, produzindo serrapilheira 

de baixa qualidade. Isto pode inibir a decomposição e estimular a imobilização do N pelos 

microorganismos do solo, resultando na redução da fertilidade (Anderson & Swift, 1983; 

Aerts, 1997). No presente estudo, os valores médios obtidos para o coeficiente de 

decomposição (k) não diferiram significativamente nos três fragmentos florestais, ficando 

sempre acima de 1 ano-1. Quando o valor do coeficiente k é maior ou igual a uma 

unidade, a renovação da camada de serrapilheira ocorre em um ano ou menos (Olson, 

1963; Anderson & Swift, 1983). Ao estimarmos o tempo médio de renovação do estoque 

de serrapilheira nas três matas, verificamos que este era substituído rapidamente, em 



 

 

média a cada 317 dias. Embora a decomposição em ecossistemas terrestres envolva 

processos complexos e de longo prazo, que não podem ser quantificados em estudos de 

curta duração (Anderson et al., 1983), os resultados obtidos neste estudo fornecem 

informações pioneiras, sendo uma base para a comparação da velocidade de 

decomposição nos diferentes tipos florestais ocorrentes na planície costeira do Rio Grande 

do Sul com outras florestas brasileiras.  

Alguns estudos sugerem que com o aumento na disponibilidade de N no solo, as 

estratégias utilizadas pelas plantas para conservar este nutriente tornam-se menos 

eficientes (Schlesinger et al., 1989; Escudero et al., 1992). Vitousek (1982) demonstrou 

uma forte e inversa relação entre a quantidade de N circulante em vários ecossistemas 

florestais do mundo e a EUN, o que implica que, à medida que a disponibilidade de N às 

plantas diminui, a eficiência em seu uso pela vegetação aumenta. Seguindo este 

raciocínio, esperava-se que as matas com menor disponibilidade de N (arenosa e ciliar) 

perdessem pouco deste nutriente na serrapilheira, obtendo, assim, maiores valores de 

EUN. Entretanto, ao compararmos os três fragmentos florestais entre si, verificamos que 

somente a mata arenosa mostrou ser mais eficiente na utilização do N do que a mata 

pluvial, produzindo mais biomassa por unidade de N absorvido. A taxa de produtividade 

nesta mata foi tão alta quanto à verificada na mata pluvial, o que é um forte indício de 

que as espécies presentes na mata arenosa são altamente proficientes em reabsorver o N 

das folhas senescentes e reutilizá-lo para produzir nova biomassa, aumentando, assim, a 

EUN da comunidade. Esperava-se encontrar a mesma resposta na mata ciliar, uma vez 

que o solo sob esta mata também apresenta pouco N disponível. Entretanto, na mata 

ciliar, o concentração de N perdido com a queda das folhas foi similar ao da mata 

pluvial, a qual encontra-se assentada sobre solo mais fértil, sugerindo que as espécies 

que compõe esta comunidade vegetal apresentam baixa proficiência na reabsorção de N. 



 

 

Conseqüentemente, a mata ciliar foi tão ineficiente quanto a pluvial na reutilização do N, 

fato que pode ter sido responsável pela redução de 25% verificada na produtividade 

desta mata. Assim, a afirmação de Vitousek (1982) de que a EUN está inversamente 

relacionada com a disponibilidade de N no solo se mostrou verdadeira somente para as 

matas pluvial e arenosa.  

O N pode ser adquirido diretamente do solo, através da absorção radicular, ou 

reciclado internamente, através da reabsorção deste nutriente, sendo que ambos os 

processos envolvem gasto de energia (Singh et al., 2005). Em florestas oligotróficas, 

grande parte do N encontra-se armazenado na própria vegetação, pois o N retirado das 

folhas antes da abscisão pode ser reutilizado diretamente na construção de novas 

estruturas vegetais ou estocado para posterior utilização, tornando a planta menos 

dependente da absorção do solo (Pugnaire & Chapin, 1993; Aerts, 1996, 1997). 

Segundo Singh et al. (2005), os custos para a absorção de N diminuem com o aumento 

na disponibilidade deste elemento, de forma que, em solos mais férteis, a reciclagem 

interna do N torna-se menos importante. Entretanto, se as espécies vegetais são pouco 

proficentes em reabsorver o N das folhas senescentes, o fornecimento deste elemento 

para produzir nova biomassa depende mais da absorção do que da reciclagem interna 

(Shaver & Melillo, 1984). No presente estudo, verificou-se que, quando comparada às 

matas arenosa e ciliar, a mata pluvial mostrou uma menor EAN, indicando que nos solos 

onde o N apresenta-se menos disponível, as raízes são mais eficientes em absorvê-lo. A 

redução na EAN com o aumento na disponibilidade de N, sugere que, quando o estoque 

de N no solo aumenta, a ciclagem deste nutriente através do ecossistema pode ser menos 

afetada pela absorção (Shaver & Melillo, 1984). Segundo os autores, este efeito pode ser 

direto, através da saturação da capacidade de absorção, ou indireto, através de ajustes 

na cinética de absorção e nos padrões de alocação de biomassa. 



 

 

Em solos de baixa fertilidade geralmente ocorre um aumento na alocação de 

carbono para a produção de raízes (Goyer, 1987). Nestes ambientes, a presença de uma 

espessa camada de raízes finas próximas a superfície do solo, formando um 

compartimento de rápida ciclagem e absorção, é considerada uma importante estratégia 

de conservação de nutrientes (Stark & Jordan, 1978; Jordan & Herrera, 1981; Maycock & 

Congdon, 2000; Laclau et al., 2004). Nos ecossistemas florestais da planície costeira do 

Rio Grande do Sul, esta parece ser uma das estratégias adotadas pela vegetação para 

conservar seus nutrientes, uma vez que foi observada uma nítida concentração de raízes 

finas na superfície do solo. Os valores encontrados para este parâmetro encontram-se 

dentro da faixa de variação relatada em estudos prévios realizados em florestas tropicais, 

onde a biomassa de raízes finas nos primeiros 40 cm do solo variou entre 1,1 e 123,4 

ton.ha-1 (Goyer, 1987; Maycock & Congdon, 2000; Hertel et al., 2003; Sayer et al., 

2006).  

No estudo, a biomassa de raízes finas mostrou estar inversamente relacionada com a 

disponibilidade de N no solo, sendo verificada menor biomassa radicular na mata pluvial, 

onde as condições químicas do solo eram melhores. A dificuldade de absorver nutrientes 

em solos de baixa fertilidade (Fölster & Las Salas, 1976), força as plantas a desenvolver 

grande quantidade de raízes finas logo abaixo da camada de serrapilheira em 

decomposição, para obterem os nutrientes diretamente quando são mineralizados (Sayer 

et al., 2006). Segundo os autores, a proliferação de raízes finas nas camadas superficiais 

do solo, além de maximizar a absorção do N, também impede a perda deste nutriente em 

decorrência da lixiviação da serrapilheira. Nas matas arenosa e ciliar, a baixa quantidade 

de matéria orgânica, associada à elevada precipitação pluviométrica, torna o pouco N 

presente no solo, muito sujeito a lixiviação, se este não for rápida e eficientemente 

absorvido pelas densas raízes superficiais. Contudo, a longo prazo, uma distribuição 



 

 

radicular muito superficial pode se tornar desvantajosa, uma vez que as raízes finas são 

mais sensíveis a mudanças nos níveis de umidade do solo (Richards, 1996). Assim, a 

aquisição de N diretamente da camada de serrapilheira em decomposição deve ser 

suficientemente alta para justificar possíveis perdas de carbono que possam vir a ocorrer 

durante eventuais períodos de seca, devido à elevada mortalidade das raízes finas (Sayer 

et al., 2006).  

 

 

CONCLUSÔES 

 

Com os resultados obtidos neste estudo, foi possível delinear a dinâmica da 

produção de serrapilheira e EUN em ecossistemas florestais da planície costeira do Rio 

Grande do Sul. Essa dinâmica, capaz de sustentar uma elevada produção de 

serrapilheira em solos de baixa fertilidade, é o resultado de processos evolutivos próprios 

de cada um destes ecossistemas, nos quais, foram selecionadas diferentes estratégias de 

conservação de N. A metodologia empregada mostrou ser satisfatória para diferenciar a 

produtividade nas três matas estudadas, de forma que as hipóteses levantadas puderam 

ser todas testadas. Verificamos que as matas pluvial e arenosa são igualmente mais 

produtivas do que a mata ciliar, sendo a deposição de serrapilheira um processo 

nitidamente sazonal. As espécies arbóreas que compõe a mata arenosa mostraram-se 

mais eficiente em utilizar o N do que as espécies da mata pluvial, devido à alta 

proficiência na reabsorção do N e, também, à elevada EAN. Já as espécies da mata 

ciliar, mostraram-se pouco proficientes em reabsorver o N, perdendo serrapilheira com 

concentraçãoes tão elevados deste nutriente quanto à mata pluvial. Entretanto, nesta 

mata, foi verificada maior alocação de carbono para a produção de raízes finas em 



 

 

detrimento da produção de serrapilheira. De fato, verifica-se que a produtividade está 

inversamente relacionada com a biomassa radicular nos horizontes superficiais do solo 

(Figura 12). Além de mais abundantes, as raízes da mata ciliar mostraram-se mais 

eficientes em absorver o N do que as raízes da mata pluvial. Sobre os solos pobres da 

planície costeira do Rio Grande do Sul, os ecossistemas florestais dependem de 

mecanismos de conservação de N para se manterem produtivos, e, também, da rápida 

ciclagem do N, a qual é obtida através da alta velocidade de decomposição da 

serrapilheira. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Figura 12: Relação entre a produção de serrapilheira e biomassa total de raízes finas nos 

três fragmentos florestais da planície costeira do Rio Grande do Sul. Os pontos 

correspondem as médias dos anos de estudo, em cada mata. Símbolos: ¸ = mata 

pluvial,  = mata arenosa, Â = mata ciliar. 
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RESUMO 

 

Os solos sobre os quais estão assentadas as formações de restinga arenosa da 

planície costeira do Rio Grande do Sul apresentam baixa disponibilidade de nitrogênio 

(N) total. Nestes ambientes, apesar do predomínio de espécies arbóreas perenifólias, 

podem ser encontradas algumas poucas espécies caducifólias, o que oferece um 

interessante sistema para o estudo de estratégias de conservação do N em espécies com 

diferentes fenologias foliares. Nas moitas arbóreo-arbustivas da Reserva Biológica do 

Lami (RBL), seis espécies com fenologias foliares contrastantes foram selecionadas, sendo 

avaliados os seguintes parâmetros: longevidade foliar (LF), concentração de N em folhas 

maduras (Nm), relação C:N de folhas maduras e senescentes, concentração de clorofilas 

totais (Cltotal), proficiência na reabsorção de N (PRN), eficiência na reabsorção (ERN) e no 

uso (EUN) de N e tempo de retenção do N (TRN). Os resultados indicaram que diferentes 

espécies da RBL se adaptaram às condições de baixa fertilidade do solo desenvolvendo 

diferentes estratégias para conservar o N; no entanto, diferentes estratégias não estiveram 

consistentemente associadas a diferentes fenologias foliares. As espécies dos dois grupos 

apresentaram concentrações similares de N em folhas maduras e senescentes, o que 

resultou em valores similares de PRN e EUN. No entanto, as perenifólias reduziram as 

perdas de N aumentando a LF, a ERN e, conseqüentemente, o TRN. Já as caducifólias 

mostraram ser menos conservadoras em relação ao N, apresentando valores reduzidos 

para a LF, a ERN e, conseqüentemente, para o TRN, o que pode explicar o reduzido 

número de espécies representantes desta fenologia foliar na RBL. 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

 

The soils on which the dry restinga woodlands are located on the coastal plain of Rio 

Grande do Sul contain low availability of total nitrogen (N). In these environments, despite 

the dominance of evergreen trees, some woody deciduous species can be found, 

providing an interesting system to the study of N conservation strategies in species with 

different leaf habits. In the islands of woody vegetation in a dry restinga woodland in the 

Lami Biological Reserve, six species with contrasting leaf habits were selected for the 

evaluation of the following parameters: leaf longevity (LF), N concentration of mature 

leaves (Nm), C:N ratio in mature and senescent leaves, total leaf chlorophyll concentration 

(Cltotal), N resorption proficiency (PRN), N resorption efficiency (ERN), N use efficiency 

(EUN), and mean resident time of N (TRN). The results indicated that different woody 

species in Lami Biological Reserve adapted to the conditions of low soil fertility through 

different strategies of N conservation. Nevertheless, different strategies were not 

consistently associated to different leaf habits. Species from both groups presented similar 

N concentrations in green and senescent leaves, which resulted in similar values of PRN 

and EUN. However, the evergreens reduced the loss of N increasing LF, ERN, and, 

consequently, TRN. In contrast, the deciduous species seemed to conserve less N, showing 

low values of LF, ERN, and, consequently, of TRN, which might explaining the reduced 

number of deciduous species in the Lami Biological Reserve. 

 

 

 

 

 



 

 

INTRODUÇÃO 

 

As plantas apresentam como principal característica a dependência de adequada 

disponibilidade de recursos ambientais para crescerem. Na natureza existe uma grande 

variedade de tipos de ambientes, desde os pobres em recursos, que são capazes de 

sustentar pouco ou até mesmo nenhum crescimento vegetal, até os ricos em recursos, que 

são capazes de sustentar um crescimento rápido (Coley et al., 1985; Cavelier, 1996). 

Dentre os recursos que exercem influência sobre o crescimento das plantas, destaca-se a 

disponibilidade de nutrientes minerais. Os nutrientes exercem inúmeras funções nas 

plantas, especialmente como constituintes dos tecidos, reguladores osmóticos, 

controladores da permeabilidade das membranas e ativadores ou inibidores de sistemas 

enzimáticos (Kozlowski & Pallardy, 1997). Em ambientes naturais, geralmente a 

quantidade de nutrientes disponível para o crescimento é limitada e as adições externas 

são escassas, o que reduz a produtividade (Escudero & Mediavilla, 2003a). Conforme os 

autores, nestas condições, as plantas devem ser capazes de reciclar, reduzir as perdas e 

maximizar a eficiência no uso para adquirir uma máxima produção de biomassa com 

uma dada quantidade de nutrientes.  

Por ser um dos principais constituintes de moléculas orgânicas, o nitrogênio (N) é 

necessário em quantidades relativamente grandes (Gurevitch et al., 2002), mas sua 

disponibilidade na maioria dos solos é limitada (Berendse & Aerts, 1987; Marschner, 

1997). Geralmente, solos pobres neste nutriente são dominados por espécies de 

crescimento lento, que apresentam baixa concentração de N em suas folhas, alta massa 

foliar por unidade de área, baixa capacidade fotossintética e alta longevidade foliar, 

enquanto ambientes ricos neste nutriente favorecem, principalmente, espécies de 

crescimento rápido, que exibem características opostas às anteriormente listadas (Chapin, 



 

 

1980; Escudero et al., 1992; Aerts, 1995; Aerts & De Caluwe, 1994; Vázquez de Aldana 

& Berendse, 1997).  

A maneira como as plantas utilizam o N é crítica para o crescimento, a competição 

e a sobrevivência em ambientes com severa deficiência nutricional (Yuan et al., 2005). 

Por ser um dos nutrientes que mais afetam o crescimento, limitações na disponibilidade 

de N podem selecionar plantas que utilizam mais eficientemente este nutriente (Yasumura 

et al., 2002). Espécies altamente eficientes na utilização de N são capazes de reciclar 

e/ou reter internamente grandes proporções deste nutriente, sendo quase independentes 

do estoque presente no solo (Aerts, 1996; Hiremath et al., 2002). O conceito de 

eficiência no uso de N (EUN), definido por Chapin (1980) como sendo a produtividade 

por unidade de N absorvido ou perdido, vem sendo amplamente utilizado em estudos 

sobre a adaptação das plantas a diferentes níveis de disponibilidade deste nutriente. 

Vitousek (1982) propôs o inverso da concentração de N presente em folhas senescentes 

como um índice de EUN. Berendse & Aerts (1987), por sua vez, propuseram um índice 

similar a este, mas distinguiram dois componentes: a produtividade gerada por este 

elemento e o tempo de retenção do mesmo na planta (TRN), sendo o produto entre estes 

dois parâmetros igual à eficiência no seu uso. Segundo os autores, as características 

vegetais que promovem uma alta produtividade estão inversamente relacionadas com as 

características que reduzem as perdas de N. Conseqüentemente, ambientes pobres neste 

nutriente são dominados por espécies pouco produtivas, que apresentam baixa taxa de 

perda de N (alto TRN), enquanto, ambientes férteis favorecem, principalmente, espécies 

produtivas e com alta taxa de perda de N (baixo TRN) (Chapin, 1980; Aerts & De 

Caluwe, 1994; Aerts, 1996; Vázquez de Aldana & Berendse, 1997).  

O predomínio de espécies perenifólias em ambientes com baixa disponibilidade de 

N (Monk, 1966; Chapin, 1980; Goldberg, 1982; Kikuzawa, 1991) tem sido atribuído a 



 

 

uma maior conservação deste nutriente, a qual pode ser obtida através do aumento na 

longevidade dos tecidos vegetais e/ou da síntese de tecidos com baixas concentrações de 

N (Aerts & Berendse, 1989; Aerts & van der Peijl, 1993; Aerts, 1995). Segundo 

Cornelissen et al. (2003), aumentar a longevidade foliar é frequentemente considerada 

uma estratégia para conservar N em ambientes com baixa disponibilidade deste nutriente. 

Apesar da sua reduzida biomassa, as folhas acumulam grande quantidade de nutrientes, 

são órgãos de vida curta e rápida renovação, o que faz com que a reciclagem eficiente 

do N previamente incorporado nas folhas tenha grande importância adaptativa (Escudero 

& Mediavilla, 2003a). Entretanto, folhas longevas apresentam algumas desvantagens, 

como reduzida capacidade fotossintética, associada a um grande gasto energético para a 

produção de defesas contra herbívoros (Chapin, 1980).  

A longevidade foliar é definida como o intervalo de tempo durante o qual uma 

folha individual está viva e fisiologicamente ativa (Cornelissen et al., 2003). A morte de 

uma folha é um processo geneticamente determinado; entretanto, pode ocorrer devido a 

causas externas à planta, geralmente, em resposta a estresses ambientais (e.g. baixas 

temperaturas, déficit hídrico), ação de herbívoros e/ou remoção pelo vento (Chabot & 

Hicks, 1982). A vantagem da planta ter o controle do tempo de vida de suas folhas é a 

reabsorção do N que ocorre antes destas serem perdidas (Wright & Cannon, 2001). 

Durante a senescência, em média 50% do N originalmente investido em folhas maduras é 

reabsorvido (Chapin & Kedrowski, 1983; Aerts, 1996; Killingbeck, 1996). O N reciclado 

pode, então, ser utilizado diretamente na construção de novas estruturas vegetais ou 

estocado para uso posterior (Pugnaire & Chapin, 1993; Aerts, 1997; Wright & Westoby, 

2003). Isto faz com que o processo de reabsorção seja considerado um importante 

mecanismo de conservação de N, uma vez que possibilita a reutilização do N acumulado 

nos tecidos (Pensa & Sellin, 2003), reduzindo as taxas de perda (Chapin, 1980; Chabot & 



 

 

Hicks, 1982) e aumentando a eficiência no uso (Vitousek, 1982; Del Arco et al. 1991; 

Lambers et al., 1998). O processo de reabsorção pode ser quantificado através da 

proporção de N que é removida das folhas antes da abscisão (ERN) ou da concentração 

final de N nas folhas senescentes (PRN) (Aerts, 1996; Killingbeck, 1996). A ERN é uma 

medida relativa da habilidade das plantas em conservar o N investido nas folhas para 

minimizar a absorção, enquanto a PRN é uma medida absoluta da capacidade da planta 

em reduzir o N nas folhas senescentes para minimizar as perdas (Killingbeck, 1996). Este 

novo conceito é considerado por alguns autores como mais importante para se avaliar 

estratégias de conservação de N do que a proporção perdida com a queda das folhas 

(Pensa & Selin, 2003). 

No Rio Grande do Sul, os solos sobre os quais estão assentadas as formações de 

restinga arenosa apresentam baixa disponibilidade de nutrientes, principalmente N 

(Dillenburg et al., 1992). Apesar do predomínio de espécies perenifólias nestas formações 

vegetais (Dillenburg et al., 1992; Rossoni, 1993; Brum, 1995), também se pode observar 

a ocorrência de algumas poucas espécies caducifólias. Desta forma, este tipo de 

formação vegetal oferece um interessante sistema para o estudo de estratégias de 

conservação do N em espécies arbóreas com diferentes fenologias foliares. O objetivo 

principal do estudo foi caracterizar e comparar as estratégias de conservação do N 

apresentadas por espécies perenifólias e caducifólias co-ocorrentes em moitas arbóreo-

arbustivas de uma formação de restinga arenosa localizada na planície costeira do Rio 

Grande do Sul, testando-se as seguintes hipóteses:  

1. as espécies perenifólias apresentam maior longevidade foliar do que as 

caducifólias; 

2. a concentração foliar de N é maior em espécies caducifólias do que em 

perenifólias; 



 

 

3. as espécies perenifólias não diferem das caducifólias nos índices de conservação 

do N. 

 

 

MATERIAL & MÉTODOS 

 

Área de estudo 

Localização  

O estudo foi conduzido em uma formação de restinga arenosa localizada nos 

limites da Reserva Biológica do Lami – RBL, a qual situa-se no município de Porto Alegre 

(coordenadas: 30o15’S e 51o05’W;  altitude: 4 m), Rio Grande do Sul, às margens do 

Lago Guaíba (Figura 1). A criação desta Reserva, através do decreto no 4097/75, está 

diretamente vinculada à preservação da efédra (Ephedra tweediana), uma das quatro 

espécies de gimnospermas nativas do Rio Grande do Sul, que ocorre desde as zonas 

arenosas do Uruguai e da Argentina até a zona sul de Porto Alegre (Waechter, 1985; 

Brack et al., 1998). A formação de restinga arenosa da RBL foi escolhida como área de 

estudo, devido ao seu estado relativamente bem conservado e à sua proximidade com o 

Campus do Vale da Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS). 

 
Geomorfologia 

Apesar de Porto Alegre pertencer às unidades geomorfológicas do Escudo Rio-

Grandense e da Depressão Central, as praias localizadas na zona sul do município 

possuem semelhanças com a região da Planície Costeira (Brack et al., 1998). Segundo os 

autores, a influência da Planície Costeira em Porto Alegre é evidenciada através de uma 

planície arenosa baixa, com altitude nunca superiora cinco metros, formada por 

sedimentos   do  Quaternário.  O   relevo  é  plano,  apresentando   elevações   arenosas  



 

 

 
 

 

 

 

 

 
Figura 1: Imagem de satélite indicando a localização da área de estudo. A formação de 

restinga arenosa escolhida situa-se nos limites da Reserva Biológica do Lami (RBL), a qual está 

localizada às margens do Lago Guaíba, município de Porto Alegre, Rio Grande do Sul. Na 

imagem, a linha vermelha corresponde à trilha principal da RBL, ao longo da qual foram 

selecionados os indivíduos das espécies vegetais estudadas. 

 

 

 



 

 

entremeadas por depressões, as quais podem estar permanente ou temporariamente 

inundadas, conforme as variações na velocidade e direção dos ventos e na precipitação 

(Meira, 1996). 

 
Clima 

O clima de Porto Alegre, conforme o sistema internacional de Koeppen, é do tipo 

Cfa, caracterizado pela temperatura média do mês mais quente superior a 22oC e a do 

mês mais frio variando entre 3 e 18oC (Mota, 1951). Normalmente a precipitação supera 

a evapotranspiração, com média anual de 1347 mm. Entretanto, podem ocorrer períodos 

de estiagem, com déficit de umidade de até 100 mm, e conseqüente deficiência hídrica 

para as plantas. Geralmente, os meses mais chuvosos são maio, junho e setembro e os 

menos chuvosos, novembro, dezembro e fevereiro (Lemos et al., 1973). 

 
Solo 

O solo na área de estudo é do tipo planossolo hidromórfico eutrófico arênico 

segundo a classificação de Streck et al. (2002). Coletas realizadas durante o período de 

estudo revelaram que o solo da RBL apresenta baixa capacidade de retenção de água e 

nutrientes devido à sua textura grosseira e predominância da fração areia (Tabela 1). A 

análise química revelou um solo ácido e com teores muito baixos de matéria orgânica, N, 

P, K, Ca e Mg. A porcentagem de saturação da CTC por bases mostrou ser inferior a 

50%, o que caracterizou o solo da área de estudo como distrófico. 

 
Vegetação 

Apesar de sua área reduzida (≈ 179,78 ha), a RBL apresenta diversas formações 

vegetais que normalmente ocorrem em restingas, como matas, campos e banhados 

(Baptista et al., 1979). A vegetação que se desenvolve sobre o solo arenoso e bem 

drenado da  RBL  é  formada  por  matas  ou moitas, correspondendo  às matas arenosas  



 

 

Tabela 1: Resultado da análise do solo coletado nas moitas arbóreo-arbustivas da 

formação de restinga arenosa da Reserva Biológica do Lami, Porto Alegre, Rio 

Grande do Sul. Valores apresentados são médias acompanhadas pelo erro padrão 

da análise de variância (n = quatro coletas).  

 

  Parâmetros   

  químicos  

    1 pH H2O   4.7 (0.05) 

    2 M.O (%)   0.7 (0.06) 

    3 N (%)   0.04 (0.004) 

    4 C (%)   0.3 (0.02) 

    5 P (mg.dm-3) 13.3 (1.5) 

    5 K (mg.dm-3) 13.5 (0.8) 

    6 Catro. (molc.dm-3)   0.1 (0.02) 

    6 Mgtro. (molc.dm-3)   0.1 (0.01) 

    6 Altro. (molc.dm-3)   0.3 (0.14) 

    7 CTC (molc.dm-3)   2.6 (0.11) 

    8 SAT Bases (%) 10.0 (0.7) 

    9 SAT Al (%) 10.2 (5.0) 

  físicos  

    10 Areia grossa (%) 87.0 

    10 Areia fina (%)   8.0 

    10 Silte (%)   <1 

    11 Argila (%)   5.0 

 
Coletas efetuadas nos meses de maio, agosto e novembro de 2003, e fevereiro de 2004. Em cada ocasião, foram retiradas 20 subamostras de 
solo até a profundidade de 30 cm, com auxílio de um trado meia lua. As subamostras foram homogeneizadas, secas ao ar e enviadas para 
análise no Laboratório de Análise de Solo da UFRGS. Os métodos utilizados seguem Tedesco et al. (1995) e os resultados foram interpretados 
segundo Tomé Jr. (1997). 1pH determinado em água numa relação solo:água 1:1; 2matéria orgânica obtida através do método de digestão 
úmida com dicromato de potássio e ácido sulfúrico; 3nitrogênio total extraído pelo método de Kjeldahl (oxidação úmida com peróxido de 
hidrogênio); 4carbono orgânico extraído pelo método de Walkley-Black (com calor externo), 5fósforo e potássio determinados pelo método 
Mehlich 1; 6cálcio, magnésio e alumínio trocáveis extraídos com KCl 1 mol.L-1; 7capacidade de troca de cátions (CTC) determinada a pH 7; 
8saturação da CTC por bases (SAT Bases) calculada como a razão entre a soma das bases (Ca + Mg + K) e a CTC, multiplicada por 100; 
9saturação da CTC por alumínio (SAT Al) calculada como a razão entre o teor de alumínio trocável e a soma das bases (Ca + Mg + K + Al), 
multiplicada por 100. 10Separação das frações areia grossa (2 a 0,2 mm de diâmetro), areia fina (0,2 a 0,02 mm de diâmetro) e silte (0,02 a 
0,002 mm de diâmetro) feita por peneiramento; 11separação da fração argila (< 0,002 mm de diâmetro) feita pelo método do densímetro. 



 

 

definidas por Waechter (1990), sendo compostas por espécies perenifólias e caducifólias. 

O componente arbóreo é constituído principalmente por Casearia silvestris (chá-de-

bugre), Daphnopsis racemosa (embira-branca), Erythroxylum argentinum (cocão), Eugenia 

myrcianthes (pessegueiro-do-campo), Lithrea brasiliensis (aroeira-brava), Myrciaria 

cuspidata (camboim), Myrsine umbellata (capororocão), Randia ferox (limoeiro-do-mato), 

Sebastiania commersoniana (branquilho) e Vitex megapotamica (tarumã) (Baptista et al., 

1979; Waechter, 1985; Brum, 1995; Brack et al., 1998).  

 

Seleção e descrição das espécies 

Para testar as hipóteses formuladas neste estudo, foram selecionadas seis espécies 

de ocorrência comum nas moitas arbóreo-arbustivas da RBL. Os critérios de escolha 

foram a fenologia foliar apresentada pelas espécies, que foi determinada a partir de 

observações prévias de produção e queda de folhas, e a facilidade de aquisição de 

mudas para o estudo paralelo em casa de vegetação (Capítulo 3). Com base em 

Morellato et al. (1989), foram consideradas como caducifólias as espécies que 

apresentaram queda e produção de folhas concentrada em uma determinada época do 

ano, ficando por um período quase ou totalmente sem folhas. Já as espécies que não 

apresentavam esta característica, produzindo continuamente uma pequena quantidade de 

folhas novas, foram consideradas perenifólias. Assim, Daphnopsis racemosa, Erythroxylum 

argentinum e Lithrea brasiliensis foram escolhidas como representantes da fenologia 

perenifólia, e Eugenia myrcianthes, Vitex megapotamica e Randia ferox, como 

representantes da fenologia caducifólia (Figura 2). Informações resumidas sobre as 

espécies estão relatadas abaixo e foram retiradas dos trabalhos de Nevling & Reitz 

(1968), Marchiori & Sobral (1997), Possamai (1997), Marchiore (2000), Backes & Irgang  

(2002) e Delprete et al. (2005). 



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
               

        A               B           C 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  D              E           F              
                   

 
Figura 2: Espécies selecionadas nas moitas arbóreo-arbustivas da formação de restinga arenosa da Reserva Biológica do Lami 

(RBL), Porto Alegre, Rio Grande do Sul. A) Daphnopsis racemosa (embira-branca), B) Erythroxylum argentinum (cocão), C) 

Lithrea brasiliensis (aroeira-brava), D) Eugenia myrcianthes (pessegueiro-do-campo), E) Vitex megapotamica (tarumã) e F) 

Randia ferox (limoeiro-do-mato). Os desenhos foram retirados do trabalho de Possamai (1997). 



 

 

Daphnopsis racemosa Griseb. (Thymelaeaceae) 

Popularmente conhecida como embira-branca, este arbusto atinge até 3 m de 

altura. Apresenta folhas perenes, simples, curtamente pecioladas, coriáceas, com até 18 

cm de comprimento e 7 cm de largura (Figura 2A). É uma espécie pioneira, seletiva 

higrófita, encontrada em montes serranos, várzeas úmidas e matas de galerias. Ocorre 

no Paraguai, Argentina, Uruguai e Brasil (Ceará, Mato Grosso, Rio de Janeiro até o Rio 

Grande do Sul). É conhecida pela resistência de sua casca, a qual é utilizada na 

fabricação de cordas rústicas e amarras. A entrecasca contém substâncias tóxicas e 

caústicas que produzem edemas na pele e mucosas. 

 
Erythroxylum argentinum O. E. Schulz (Erythroxylaceae) 

Popularmente conhecida como cocão, esta árvore atinge até 8 m de altura. 

Apresenta folhas perenes, simples, discolores, cartáceas, com até 11 cm de comprimento 

e 6 cm de largura (Figura 2B). É uma espécie pioneira, heliófita, comum em matas 

subxerófilas ou psamófilas, sendo indiferente quanto ao tipo de solo. Ocorre na Argentina 

e Brasil (Bahia, Minas Gerais até o Rio Grande do Sul). Importante frutífera para a 

avifauna, é recomendada para o paisagismo e recuperação de áreas degradadas.  

 
Lithrea brasiliensis March. (Anacardiaceae) 

Popularmente conhecida como aroeira-brava, esta árvore atinge até 14 m de 

altura. Apresenta folhas perenes, simples, coriáceas, com até 8 cm de comprimento e 2 

cm de largura (Figura 2C). É uma espécie pioneira, heliófita ou de luz difusa, indiferente 

quanto ao tipo de solo, muito comum em capoeirões e beira de estradas. Ocorre na 

Argentina, Uruguai e Brasil (Minas Gerais até o Rio Grande do Sul). Apesar de ser uma 

espécie muito ornamental, seu uso no paisagismo é limitado devido aos problemas que 

causa. Possui substâncias químicas voláteis que provocam fortes reações alérgicas.  



 

 

Eugenia myrcianthes Nied. (Myrtaceae) 

Popularmente conhecida como pessegueiro-do-campo, esta árvore atinge até 10 m 

de altura. Apresenta folhas caducas, simples, pilosas, com até 8 cm de comprimento e 3 

cm de largura (Figura 2D). É uma espécie pioneira, heliófita, seletiva xerófita, encontrada 

principalmente em formações vegetais abertas. Ocorre no Paraguai, Argentina, Uruguai, 

Bolívia e Brasil (Mato Grosso do Sul, Goiás, São Paulo até o Rio Grande do Sul). 

Importante frutífera para a avifauna, é recomendada para o paisagismo e a recuperação 

de áreas de preservação permanente. 

 
Vitex megapotamica (Spreng.) Moldenke (Lamiaceae) 

Popularmente conhecida como tarumã, esta árvore atinge até 25 m de altura. 

Apresenta folhas caducas, compostas (geralmente cinco folíolos), cartáceas, com até 9 

cm de comprimento e 4 cm de largura (Figura 2E). É uma espécie pioneira, heliófita, 

indiferente quanto ao tipo de solo, encontrada em planícies, várzeas, encostas e à beira 

de cursos d’água. Ocorre na Argentina, Paraguai, Uruguai e Brasil (Mato Grosso do Sul, 

Minas Gerais até Rio Grande do Sul). Importante melífera, excelente frutífera para a 

fauna em geral, é reconhecida por suas propriedades medicinais e recomendada para o 

paisagismo e a recuperação de áreas degradadas.  

 
Randia ferox (Cham. & Schltl.) DC. (Rubiaceae) 

Popularmente conhecida como limoeiro-do-mato, esta arvoreta atinge até 7 m de 

altura. Apresenta folhas caducas, simples, membranáceas, com até 22 cm de 

comprimento e 10 cm de largura (Figura 2F). Possui 4 estípulas transformadas em 

espinhos na extremidade dos ramos, formando uma coroa. Espécie pioneira, de luz difusa 

até heliófila, seletiva higrófila, rara ou pouco frequente, encontrada principalmente em 

clareiras de florestas primárias e capoeiras. Ocorre somente no Brasil (Minas Gerais até o 



 

 

Rio Grande do Sul). Os frutos comestíveis são apreciados pela fauna. 

 

Indivíduos amostrados 

Foram amostrados seis indíviduos de baixo porte, com alturas entre 1,5 e 2,5 m, 

totalmente expostos ao sol, de cada uma das espécies descritas anteriormente. Os 

indivíduos foram selecionados ao longo da trilha principal da RBL, onde pode ser 

verificada a presença de árvores e arbustos isolados, ou formando moitas de diferentes 

tamanhos (Figuras 3A e 3B).  

 

Parâmetros avaliados 

Longevidade foliar (LF) 

Foram marcados, com fita plástica, cinco ramos totalmente expostos ao sol de cada 

indivíduo selecionado. No início da primavera de 2005 (estação de maior brotação 

foliar), foram marcadas quatro folhas recém emergidas no ápice de cada um dos ramos, 

com fio de metal de diferentes cores, resultando numa amostra total de 120 folhas por 

espécie (Figuras 3C e 3D). Estas folhas foram observadas quinzenalmente para 

determinação da sua sobrevivência, e o tempo em dias decorrido entre a emergência e a 

queda de uma folha individual foi considerado sinônimo de longevidade (Kikuzawa, 

1989). Segundo Cornelissen et al. (2003), apesar de trabalhoso, este é o método mais 

indicado para se estimar corretamente o tempo de vida das folhas.  

 
Área foliar e massa foliar por área (MFA) 

As folhas maduras de todas as espécies estudadas foram amostradas na mesma 

época, logo após a intensa brotação foliar do início da primavera. Em novembro de 2005,  

foram coletadas quatro folhas totalmente expandidas e sem evidências de danos 

mecânicos  ou  alterações  bióticas (ataques de patógenos e herbívoros) de  cada  um  dos  



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 3: Reserva Biológica do Lami (RBL), Porto Alegre, Rio Grande do Sul. A) Aspecto geral das moitas arbóreo-arbustivas ocorrentes 

ao longo da trilha principal da RBL, B) indivíduo de E. argentinum selecionado para o estudo, C) marcação de folhas recém emergidas 

de D. racemosa para determinação da longevidade, D) folhas desta mesma espécie cerca de 45 dias após a marcação. 
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indivíduos selecionados, num total de 24 por espécie. Para impedir a dessecação após 

coleta, as folhas foram colocadas em sacos plásticos contendo papel filtro úmido e 

mantidas em caixa refrigerada até chegarem no laboratório. Lá, os pecíolos foram 

retirados e as lâminas foliares foram medidas quanto à área (LI-COR, modelo 3100), 

colocadas em estufa a 60oC por no mínimo 72h e pesadas para obtenção da massa seca. 

Através da razão entre a massa seca e a área das lâminas foliares, foi obtida a MFA em 

g.m-2.  

 
Concentração de N em folhas maduras (Nm) e senescentes (Ns) 

As folhas maduras utilizadas nas medições da MFA foram agrupadas por indivíduo e 

moídas para determinação da concentração de N (Nm). Quando as folhas remanescentes 

nos indivíduos começaram a apresentar sintomas de senescência, foi realizada uma 

segunda coleta, utilizando-se a mesma metodologia descrita para a determinação da 

MFA. Somente três indíviduos de R. ferox conseguiram manter folhas até a senescência, 

uma vez que esta espécie foi intensamente predada por formigas e lagartas. Nas demais 

espécies, devido ao elevado valor das análises de CHN, foram coletadas folhas 

senescentes em apenas cinco indivíduos. As folhas senescentes foram amostradas em 

diferentes épocas, dependendo da longevidade foliar apresentada pelas espécies. Foram 

consideradas senescentes as folhas que exibiam mudanças na coloração padrão, 

normalmente tornando-se amareladas, e que podiam ser facilmente removidas dos ramos 

com um simples toque. No laboratório, os pecíolos foram retirados e as lâminas foliares 

foram colocadas em estufa a 60oC por no mínimo 72h. Após, as mesmas foram 

agrupadas por indivíduo e moídas para a determinação da concentração de N (Ns). 

Amostras de material nos dois estágios foliares (maduras e senescentes) foram enviadas 

para a Central Analítica do Instituto de Quím



 

 

Concentração de clorofilas totais 

Para determinação da concentração de clorofilas totais na mesma data de coleta 

das folhas para as medições da MFA, foram amostradas duas folhas de cada indivíduo. 

No laboratório, cinco discos de área conhecida (0,278 cm2) foram retirados de cada uma 

das folhas com o auxílio de um furador, num total de 10 discos foliares por indivíduo. 

Posteriormente, os mesmos foram acondicionados em frascos plásticos pretos contendo 

20 ml de etanol absoluto, onde permaneceram por cerca de um mês. Após a completa 

extração das clorofilas, o volume do extrato (V) foi medido em uma pipeta, e as leituras 

das absorbâncias em 665 nm (A665) e 649 nm (A649) foram feitas em um 

espectrofotômetro (Biospectro, modelo SP 220). A concentração do extrato (Cl) foi obtida 

através da equação descrita em Wintermans & DeMots (1965): 

Cl (µg.ml-1) = 6,1 * A665 + 20,04 * A649 

Após as leituras espectrofotométricas, os discos foliares (DF) foram mantidos em 

estufa a 70oC por 24h, pesados e a concentração de clorofilas totais (Cltotal), expressa por 

unidade de massa seca, foi obtida através da equação:  

Cltotal (mg.g-1) = Cl (µg.ml-1) * V * 10-3 / massa seca DF 

 

Índices de conservação do N 

As concentrações de N em folhas maduras (Nm) e senescentes (Ns) foram utilizadas 

para a determinação da eficiência na reabsorção deste elemento (ERN) com base na 

massa, através da equação descrita em Killingbeck (1996):  

ERN (%) = [(Nm – Ns) / Ns] * 100 

O teor em porcentagem de N em folhas senescentes (Ns) foi utilizado diretamente 

como indicador da proficiência na reabsorção de N (PRN) (Killingbeck, 1996). O tempo 

de retenção do N na biomassa foliar (TRN), o qual depende da longevidade foliar (LF), foi 



 

 

calculado através da equação descrita em Pensa & Selin (2003): 

    TRN (anos) = (Nm * LF) / Ns 

Já a eficiência no uso de N (EUN), com base na massa, foi avaliada através da 

equação descrita em Aerts et al. (1999), a qual foi derivada do índice proposto por 

Vitousek (1982):  

EUN (g.g-1) = 1 / [Nm * (1- ERN)] 

 

Análise estatística 

Para todos os dados, foi efetuada análise estatística através do programa estatístico 

MultivMinor versão 2.3.17 (Pillar, 2004). Utilizou-se a análise de variância via testes de 

aleatorização (Pillar & Orlóci, 1996), e, no caso de significância estatística (P≤0,05), 

aplicou-se a análise comparativa das médias através de contrastes ortogonais. Em todos 

os dados, foi utilizada a distância euclidiana como medida de similaridade. Para verificar 

possíveis relações entre os parâmetros avaliados, foi utilizada análise de correlação, 

através do programa estatístico MultivBeta versão 2.4.b2. No estudo, os indivíduos foram 

considerados como unidades experimentais. 

 

 

RESULTADOS 

 

As espécies estudadas na formação de restinga arenosa da RBL apresentaram 

ampla variação nos valores dos parâmetros avaliados (Tabelas 2, 3 e 4). De uma 

maneira geral, estas variações estiveram pouco associadas à fenologia foliar (perenifólias 

vs. caducifólias). A LF, no entanto, foi bastante contrastante entre estes dois grupos 

foliares (Tabela 2), sendo  o  tempo de  duração das  folhas  significativamente maior nas  



 

 

 
 
 

Tabela 2: Longevidade foliar (LF), área foliar (AF) e massa foliar por área (MFA) avaliadas nas espécies da formação de 

restinga arenosa da Reserva Biológica do Lami, Porto Alegre, Rio Grande do Sul. Valores apresentados são médias*, 

acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde 

minúsculas comparam as espécies entre si e maiúsculas comparam as fenologias foliares.  

 
 
   
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
* Para todos os parâmetros: n = seis indivíduos por espécie.  

  
LF 

dias 

 AF 

cm2 

 MFA 

g.m-2 
         Perenifólias       
      D. racemosa  421,9  (16,0)     a    6,3  (0,42)     c  134,4  (4,84)     b 
      E. argentinum  325,2  (13,2)     b  11,3  (0,47)     a    94,3  (3,71)     d 
      L. brasiliensis  306,2  (19,1)     b    8,6  (0,57)     b  115,4  (2,93)     c 
             média  351,1  (15,1)     A    8,7  (0,57)     A  114,7  (4,51)     A 
       
  Caducifólias       
      E. myrcianthes  239,1  (14,6)     c    4,2  (0,27)     d  168,4  (5,42)     a 
      V. megapotamica  158,4  (10,2)     d    7,6  (0,47)     bc  106, 2 (3,92)     c 
      R. ferox  189,4  (7,00)     d    7,0  (0,56)     bc    82,1  (5,58)     d 
            média  196,4  (11,1)     B    6,2  (0,43)     B  118,9  (9,21)     A 



 

 

Tabela 3: Concentração de N em folhas maduras (Nm), relação carbono e nitrogênio em folhas maduras (C:Nm) e senescentes 

(C:Ns) e concentração de clorofilas totais (Cltotal) avaliadas nas espécies da formação de restinga arenosa da Reserva Biológica do 

Lami, Porto Alegre, Rio Grande do Sul. Valores apresentados são médias*, acompanhadas pelo erro padrão da análise de 

variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde minúsculas comparam as espécies entre si e maiúsculas 

comparam as fenologias foliares.  

 

 

* Nm, CNm e Cltotal: n = seis indivíduos por espécie; CNs: n = três indivíduos para R. ferox e cinco indivíduos para as demais espécies.  
 

  
Nm 

mg.g-1 
 

C:Nm 

 
 

C:Ns 

 
 

Cltotal 

mg.g-1 

           Perenifólias         

      D. racemosa  22,4  (0,74)     b  20,0  (0,68)     b  29,1  (0,62)     b  3,73  (0,21)     c 
      E. argentinum  23,5  (1,90)     ab  19,5  (1,45)     bc  45,6  (2,39)     a  5,57  (0,47)     b 
      L. brasiliensis  16,2  (0,94)     c  29,6  (1,62)     a  53,1  (2,73)     a  4,16  (0,37)     c 
               média  20,7  (1,05)     A  23,0  (1,33)     A  42,6  (2,91)     A  4,49  (0,27)     B 
         
  Caducifólias         

      E. myrcianthes  17,8  (1,17)     c  26,7  (1,41)     a  47,3  (4,58)     a  4,16  (0,29)     c 
      V. megapotamica  15,3  (0,83)     c  30,6  (1,72)     a  45,7  (4,77)     a  4,61  (0,53)     bc 
      R. ferox  25,7  (1,18)     a  16,8  (0,61)     c  31,9  (1,84)     b  10,2  (0,52)     a 
          
     média  19,6  (1,22)     A  24,7  (1,58)     A  43,1  (2,99)     A  6,33  (0,71)     A 



 

 

Tabela 4: Proficiência na reabsorção de N (PRN), eficiência na reabsorção de N (ERN), tempo de retenção do N (TRN) e eficiência 

no uso de N (EUN) avaliadas nas espécies da formação de restinga arenosa da Reserva Biológica do Lami, Porto Alegre, Rio 

Grande do Sul. Valores apresentados são médias*, acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas 

indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde minúsculas comparam as espécies entre si e maiúsculas comparam as fenologias 

foliares.  

 

 

* Para todos os parâmetros: n = três indivíduos para R. ferox e cinco indivíduos para as demais espécies.  
 

  
PRN 

% 
 

ERN 

% 
 

TRN 

ano 
 

EUN 

mg.g-1 

           Perenifólias         

      D. racemosa  1,38  (0,02)     a  36,6  (0,33)     b  1,89  (0,03)     a    72,6  (1,34)     b 
      E. argentinum  0,98  (0,05)     b   55,1  (0,80)     a  2,04  (0,10)     a  102,9  (5,43)     a 
      L. brasiliensis  0,91  (0,04)     b  40,7  (2,46)     b  1,50  (0,10)     b  110,9  (5,21)     a 
               média  1,09  (0,06)     A  44,1  (2,27)     A  1,81  (0,07)     A    95,5  (4,99)     A 
         
  Caducifólias         

      E. myrcianthes  1,05  (0,09)     b  37,6  (3,96)     b  1,12  (0,06)     c    98,5  (9,32)     a 
      V. megapotamica  1,09  (0,10)     b  27,0  (3,48)     c  0,56  (0,01)     e    95,0  (9,74)     a 
      R. ferox  1,42  (0,10)     a  39,7  (2,89)     b  0,83  (0,03)     d    71,1  (5,16)     b 
         
     média  1,15  (0,07)     A  34,0  (2,55)     B  0,84  (0,07)     B    90,8  (5,85)     A 



 

 

espécies perenifólias: mesmo a espécie perenifólia com menor LF (L. brasiliensis) 

apresentou valor significativamente mais elevado para este parâmetro do que a 

caducifólia de maior LF (E. myrcianthes). Os valores obtidos para área foliar e MFA foram 

estatisticamente similares em ambas as fenologias foliares.  

As espécies perenifólias e caducifólias não se diferenciaram quanto à concentração 

foliar de N (Nm) e quanto à relação C:N em folhas maduras e senescentes (Tabela 3). 

Contudo, as espécies caducifólias exibiram folhas com concentrações mais elevadas de 

clorofilas totais, sendo que esta diferença deveu-se ao valor significativamente mais alto 

de R. ferox, comparado ao de todas as demais espécies. O nível de redução do N em 

folhas senescentes (PRN) e a eficiência no uso deste nutriente (EUN) foram 

estatisticamente similares para as duas fenologias foliares (Tabela 4). Entretanto, as 

espécies perenifólias mostraram-se significativamente mais eficientes em reabsorver o N 

(ERN) antes da queda das folhas senescentes. Além disto, as espécies deste grupo foram 

capazes de manter o N na biomassa foliar (TRN) por um período de tempo maior do que 

as espécies caducifólias.  

A tabela 5 ilustra os valores de correlação e os valores de P associados para a 

relação entre parâmetros foliares selecionados. A MFA e a relação C:N em folhas 

maduras, assim como as concentrações foliares de clorofilas totais e as de Nm, 

correlacionaram-se positivamente entre si. Com exceção da relação C:N em folhas 

maduras, que está inversamente relacionada com a LF, nenhum destes parâmetros 

correlacionou-se com a LF. Esta, por sua vez, apresentou correlação positiva com a ERN 

e com o TRN, mas não correlacionou-se com a PRN e com a EUN. Com estes dois 

últimos parâmetros, porém, a correlação mostrou-se fortemente positiva se consideradas 

apenas as espécies perenes (r=0.76, P=0.0017 e r=0.71, P=0.0027 para PRN e EUN, 

respectivamente). Os  teores de  Nm correlacionaram-se  positivamente  com os  de PRN e  



 

 

 

 

 

 

Tabela 5: Coeficientes de correlação entre os parâmetros 

avaliados nas espécies da RBL, Porto Alegre, Rio Grande do Sul. 

Correlações significativas (P≤0,05) estão mostradas em negrito.  

 

Parâmetros   r P 

   LF x MFA   0,10 0,6313 

LF x Nm   0,25 0,1886 

LF x CNm - 0,46 0,0131 

LF x Cltotal - 0,26 0,1829 

LF x PRN   0,13 0,4837 

LF x ERN   0,37 0,0495 

LF x TRN   0,88 0,0001 

LF x EUN  - 0,13 0,5108 

MFA x Cltotal - 0,62 0,0010 

MFA x CNm   0,35 0,0305 

Nm x Cltotal   0,52 0,0013 

Nm x PRN   0,67 0,0003 

Nm x ERN   0,30 0,1176 

Nm x EUN - 0,64 0,0003 

Nm x TRN   0,31 0,0961 

PRN x ERN - 0,46 0,0151 

ERN x EUN   0,47 0,0120 

ERN x TRN   0,70 0,0003 

EUN x TRN   0,07 0,7074 
 

LF = longevidade foliar (dias), MFA = massa foliar por área (g.m-2), Nm = 
concentração de N em folhas maduras (mg.g-1), C:Nm = relação C:N em 
folhas maduras, Cltotal = concentração de clorofilas totais (mg.g-1), PRN = 
proficiência na reabsorção de N (%), ERN = eficiência na reabsorção de N 
(%), EUN = eficiência no uso de N (g.g-1), TRN = tempo de retenção do N 
(ano). 

 
 
 
 



 

 

 

negativamente com os de EUN, mas não se correlacionaram com os valores de ERN e de 

TRN. Neste último caso, mais uma vez, a correlação mostrou-se fortemente positiva 

(r=0.85; P=0.0002) quando incluídas apenas as espécies perenifólias. A ERN teve 

correlação positiva com a EUN e negativa com a PRN. A TRN, por sua vez, não se 

correlacionou com a EUN, mas apresentou forte correlação com a ERN. 

 

 

DISCUSSÃO 

 

O solo sobre o qual está assentada a formação de restinga arenosa da RBL 

apresenta capacidade limitada para estocar água e nutrientes, devido ao fato de ser 

composto, na sua maior parte (95%), por areia (Kramer & Boyer, 1995). Em solos 

arenosos, os poucos nutrientes disponíveis são fracamente retidos e facilmente lixiviados, 

o que resulta em redução da fertilidade (Oleynik et al., 1997). De fato, o solo coletado 

no interior das moitas arbóreo-arbustivas da RBL mostrou ser muito pobre em nutrientes, 

principalmente N total (0.4 mg.g-1). Este valor é mais baixo do que o encontrado em 

outras formações florestais da planície costeira do Rio Grande do Sul, mas idêntico aos 

encontrados em outras formações de restinga arenosa deste Estado (Tabela 2 do capítulo 

1; Dillenburg et al., 1992). Ambientes com baixa disponibilidade de nutrientes são 

dominados por espécies perenifólias, enquanto, ambientes férteis favorecem, 

principalmente, espécies caducifólias (Monk, 1966; Chapin, 1980; Goldberg, 1982; 

Aerts, 1996). Nas moitas arbóreo-arbustivas da RBL, espécies com as duas fenologias 

foliares convivem no mesmo ambiente, apesar da baixa disponibilidade de recursos. No 

entanto, a quantidade de espécies perenifólias é muito maior (≈quatro espécies 



 

 

perenifólias para cada espécie caducifólia) (Brum, 1995). Além do número de espécies 

caducifólias nestas moitas ser bastante reduzido, uma das principais dificuldades deste 

estudo foi encontrar um número suficiente de indivíduos de cada uma das espécies 

selecionadas desta fenologia (observação pessoal).  

O predomínio de espécies perenifólias em ambientes onde os recursos não são 

facilmente renovados, como a RBL, parece estar associado à maior LF apresentada por 

estas espécies (Escudero et al., 1992; Aerts, 1995), uma vez que manter as folhas por 

mais tempo pode significar uma maior conservação de nutrientes e um balanço mais 

eficiente de carbono (C) (Chapin, 1980; Chabot & Hicks, 1982). A LF pode variar de 

poucas semanas, em espécies herbáceas, até mais de 40 anos, em algumas espécies de 

coníferas (Ewers & Schmid, 1981; Eckstein et al, 1999). Nas moitas da RBL, a LF foi 

consideravel- e consistentemente maior nas espécies perenifólias (≈12 meses) do que nas 

caducifólias (≈6 meses), o que confirma a hipótese inicial deste estudo e os resultados 

obtidos em outros trabalhos (Chabot & Hicks, 1982; Kikuzawa, 1991; Reich et al., 1992; 

Aerts et al., 1999, Eckstein et al., 1999; Prior et al., 2003; Wright et al., 2005). Uma vez 

que as folhas são os órgãos responsáveis pela fotossíntese, a LF pode ser considerada 

como o resultado do balanço entre o ganho e o gasto de C para a construção e a 

manutenção dos tecidos foliares (Chabot & Hicks, 1982; Kikuzawa, 1991; Kikuzawa & 

Ackerly, 1999). Sob condições nutricionais limitantes, a LF é aumentada para maximizar o 

ganho de C, já que nestas condições as plantas apresentam baixas taxas fotossintéticas, 

necessitando longos períodos para compensar o alto investimento inicial de C (Kikuzawa, 

1984; Kikuzawa, 1989; Escudero et al., 1992). O custo energético para a construção 

das folhas é mais elevado em espécies perenifólias do que em caducifólias (Aerts, 1995; 

Villar & Merino, 2001). Folhas longevas, geralmente, apresentam alto conteúdo de fibras, 

elevada MFA e grandes quantidades de metabólitos secundários (Aerts, 1997). Tais 



 

 

características, consideradas mecanismos de defesas contra a herbivoria ou uma 

conseqüência da construção de tecidos com elevadas longevidades, tornam estas folhas 

mais resistentes a danos físicos e biológicos (Grubb, 2002).  

O escleromorfismo foliar, ou grau de dureza da folha, é considerado uma 

adaptação ao déficit hídrico sazonal, uma adaptação à escassez de nutrientes no solo ou 

uma estratégia para prolongar a LF através da proteção das folhas (Edwards et al., 2000; 

Read & Sanson, 2003). Esta última definição está diretamente relacionada à defesa 

contra herbivoria e não necessariamente exclui as duas primeiras. A MFA, um índice 

comumente utilizado para indicar o grau de escleromorfismo foliar, geralmente é mais 

elevada em espécies perenifólias do que em caducifólias (Knops & Koenig, 1997; Wright 

et al., 2004; Wright et al., 2005). Enquanto espécies perenifólias apresentam valores de 

MFA superiores a 100 g.m-2 (Kikuzawa & Ackerly, 1999; Prior et al., 2003; Wright et al., 

2005), em espécies decíduas, valores inferiores a 100 g.m-2 têm sido comumente 

relatados (Castro-Díez et al., 2000; Yasumura et al., 2002; Prior et al., 2003, Wright et 

al., 2005). No presente estudo, o valor médio obtido para este parâmetro na fenologia 

perenifólia está dentro do limite verificado em outros estudos (Wright & Westoby, 2002; 

Wright et al., 2004; Schlindwein et al., 2006). Cabe ressaltar, no entanto, que E. 

argentinum apresentou valor de MFA inferior ao esperado para este grupo. Dentro da 

fenologia caducifólia, R. ferox foi a única espécie que apresentou valor de MFA próximo 

ao esperado para o grupo. Tanto V. megapotamica quanto E. myrcianthes apresentaram 

valores de MFA superiores a 100 g.m-2, sendo que a última apresentou a maior MFA 

dentre todas as espécies estudadas. Como resultado, o valor médio obtido para este 

parâmetro ficou acima do limite verificado para espécies caducifólias (< 100 g.m-2), 

sendo semelhante ao encontrado em espécies perenifólias (>100 g.m-2 ). 

No presente estudo, a esperada relação positiva entre a LF e a MFA não foi 



 

 

verificada (Figura 4a) (Lusk, 2001; Wright & Westoby, 2002; Prior et al., 2003; Wright et  

al., 2004), indicando que ou o escleromorfismo não é o principal determinante da LF 

e/ou que a MFA não foi um bom indicador do escleromorfismo das folhas. Os elevados 

valores de MFA verificados em duas das três espécies caducifólias da RBL podem 

representar um mecanismo de aumento do grau de esclerofilia, visando a redução das 

perdas de N através da lixiviação dos tecidos foliares (Lambers et al., 1998) e da 

predação das folhas por herbívoros (Schlindwein et al., 2006; Lima et al., 2006). 

Consistente com esta idéia, 50% dos indíviduos selecionados da espécie R. ferox, de 

menores valores de MFA, tiveram suas folhas totalmente consumidas por formigas e 

lagartas (observação pessoal). 

 Quando a disponibilidade de nutrientes é favorável para o crescimento, as plantas 

possuem altas concentrações de N em seus tecidos. Já em solos pobres, onde a 

disponibilidade de nutrientes é escassa, as plantas apresentam baixa taxa de aquisição de 

N, em sintonia com baixas taxas de crescimento (Chapin, 1980; Lambers et al., 1998). 

No entanto, na formação de restinga arenosa da RBL, a concentração foliar de N não foi 

um bom indicador da baixa disponibilidade deste nutriente no solo, o que contraria os 

resultados obtidos em outros estudos (Vitousek et al., 1995; Covelo & Gallardo, 2002; 

Diehl et al., 2003; Prior et al., 2003). A concentração de N nos tecidos foliares pode 

variar entre 2 e 64 mg.g-1 (Wright et al., 2004), dependendo da espécie, do ambiente 

onde as plantas estão crescendo e do estágio do desenvolvimento em que a planta se 

encontra (Lambers et al., 1998). Independentemente da fenologia foliar, todos os 

indivíduos selecionados na RBL apresentavam pequeno porte (1,5 a 2,5 m de altura), 

provavelmente, em decorrência do lento crescimento e da baixa fertilidade do solo. No 

entanto, os valores obtidos para a concentração foliar de N ultrapassam os limites 

relatados  em espécies  crescendo em ambientes com  baixa disponibilidade de nutrientes  



 

 

 
Figura 4: Relações entre os parâmetros avaliados nas espécies da RBL, Porto Alegre, Rio Grande do 

Sul. MFA = massa foliar por área, LF = longevidade foliar, Nm = concentração de N em folhas 

maduras, ERN = eficiência na reabsorção de N, PRN = proficiência na reabsorção do N, Cltotal = 

concentração de clorofilas totais, EUN = eficiência no uso de N, TRN = tempo de retenção do N. 

Cada ponto representa um indivíduo. Símbolos: ¸ = D. racemosa, Â = E. argentinum,  = L. 

brasiliensis (perenifólias), ¹ = E. myrcianthes, Ã = V. megapotamica,  = R. ferox (caducifólias).  
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(Aerts & Berendse, 1989; Escudero et al., 1992; Wright & Westoby, 2002; Prior et al., 

2003; Boeger et al., 2005), ficando muito próximos aos valores verificados em espécies 

crescendo sobre solos mais férteis (Son & Gower, 1991; Magalhães, 1999; Hiremath et 

al., 2002; Yasamura et al., 2002; Prior et al., 2003). Além de elevados, os valores 

médios obtidos para a concentração foliar de N nas espécies perenifólias e caducifólias 

da RBL foram similares (≈20 mg.g-1), o que contraria uma das hipóteses deste estudo e a 

maioria dos resultados relatados em outros trabalhos, que encontraram concentrações 

foliares de N mais elevadas em espécies caducifólias do que em perenifólias (Aerts & 

Berendse, 1989; Aerts, 1996; Killingbeck, 1996; Knops & Koenig, 1997; Aerts et al., 

1999; Kloeppel et al., 2000; Diehl et al., 2003; Prior et al., 2003). No entanto, 

Schlindwein et al. (2006), em um estudo realizado com espécies perenifólias nas mesmas 

formações de moitas da RBL, mas utilizando metodologia para determinação do N 

(Kjeldahl) distinta da aqui utilizada, verificaram concentrações foliares de N tão elevadas 

quanto as encontradas neste estudo. A manutenção de altas concentrações foliares de N 

pode estar associada a diferentes mecanismos. Dentre estes, a redução no crescimento, 

como estratégia para superar a deficiência nutricional, permite a concentração de 

quantidades adequadas de nutrientes nos tecidos vegetais (Larcher, 2000). Além disto, as 

plantas podem maximizar a aquisição de nutrientes em ambientes com baixa 

disponibilidade de recursos, através da manutenção de uma grande biomassa radicular, 

provavelmente associada a micorrizas e uma elevada razão de massa entre raízes e parte 

aérea (Chapin, 1980). Um outro mecanismo possível de aumento no aporte de N às 

plantas, e que tem sido recentemente investigado em um número crescente de espécies, é 

a transpiração noturna (Ludwig et al., 2006; Caird et al., 2007; Dawson et al., 2007). É 

durante o dia que plantas C3 e C4 abrem seus estômatos para absorver CO2 e, assim, 

fixar C através do processo fotossintético (Ludwig et al., 2006). No entanto, trabalhos 



 

 

recentes mostram que muitas plantas C3 são capazes de abrir seus estômatos à noite, o 

que pode resultar em uma perda substancial de água através da transpiração (Dawson et 

al., 2007). A perda noturna de água, sem a fixação simultânea de C, associada a uma 

reduzida ou ausente necessidade de resfriar as folhas, poderia constituir um grande custo 

para as plantas (Caird et al., 2007). No entanto, estes autores sugerem que a 

transpiração noturna talvez seja mais benéfica do que prejudicial às plantas, pois os 

nutrientes móveis (e.g. N) chegam até a rizosfera através do fluxo de massa gerado pela 

transpiração. Desta forma, a manutenção de um fluxo contínuo de água através da 

planta, tanto durante o dia quanto durante a noite, pode resultar em um aumento na 

disponibilidade de N para as plantas. Assim, a possibilidade de haver transpiração 

noturna no ambiente aqui estudado, bem como os efeitos da disponibilidade hídrica no 

substrato sobre este processo, requerem especial atenção.  

Elevadas concentrações foliares de N, comumente verificadas em ambientes de 

baixa disponibilidade hídrica, têm sido interpretadas como uma estratégia de 

conservação de água, por aumentar a capacidade fotossintética e, conseqüentemente, a 

eficiência no uso da água (Grubb, 2002; Wright & Westoby, 2003). Apesar da RBL estar 

situada numa região onde a precipitação é elevada (≈1347 mm/ano) e bem distribuída 

ao longo do ano, durante os meses de verão podem ocorrer períodos com déficit sazonal 

de umidade, e conseqüente limitação hídrica para as plantas (ver figura 6b do capítulo 

1), especialmente devido à baixa capacidade de retenção de água de seus solos 

arenosos. Assim, é provável que as altas concentrações de N medidas neste estudo 

estejam associadas a uma estratégia semelhante. A esperada relação negativa entre a 

longevidade e a concentração foliar de N (Lusk, 2001; Prior et al., 2003; Wright & 

Westoby, 2003; Wright et al., 2005) não foi encontrada no presente estudo (Figura 4b). É 

possível que para a faixa de variação dos altos teores de N foliar aqui medidos (15,3 a 



 

 

25,7 mg.g-1), a correlação dos mesmos com a LF seja fraca. 

Tecidos foliares longevos, ricos em defesas estruturais, como a lignina, e com 

elevada relação C:N, geralmente resultam em baixas taxas de decomposição e lenta 

mineralização do N (Melillo et al., 1982; Aerts, 1997; Pérez-Harguindeguy et al., 2000). 

Neste estudo, os valores médios obtidos para a relação C:N em folhas maduras de 

espécies perenifólias e caducifólias estão abaixo da média reportada em outros trabalhos 

(Boeger et al., 2005), em decorrência das elevadas concentrações foliares de N. Esta 

relação correlacionou-se positivamente, embora de forma fraca, com a MFA. Porém, a 

relação C:N de folhas maduras mostrou estar negativamente relacionada com a LF, o 

que contraria resultados prévios (Matsuki & Koike, 2006). Com a senescência foliar, os 

valores da relação C:N sofreram aumentos consideráveis (≈85% nas perenifólias e 

≈74% nas caducifólias), em decorrência da possível remoção do N para os sítios de 

estocagem (Chapin & Kedrowski, 1983). Segundo Larcher (2000), valores de relação C:N 

favoráveis para a decomposição microbiana estão entre 10−30:1; valores mais elevados 

do que este limite indicam lentas taxas de mineralização do N e alta imobilização deste 

nutriente pelos microorganismos do solo. Assim, poder-se-ia concluir que quanto mais 

eficientes as plantas forem em remover o N das folhas senescentes, maior será a relação 

C:N destas folhas e menores serão suas taxas de decomposição e, conseqüentemente, de 

mineralização do N (Aerts, 1997).  

A reabsorção do N é um processo fisiológico altamente ordenado e que consome 

energia, no qual o N é removido das folhas senescentes e transportado para órgãos em 

crescimento ou sítios de estocagem (Aerts, 1997; Eckstein et al., 1999; Wright & Westoby, 

2003). Em espécies perenifólias e caducifólias, geralmente a proporção de N reabsorvido 

varia entre 40 e 70% (e.g. Chapin & Kedrowski, 1983; Escudero et al., 1992; Aerts, 

1996; Knops & Koenig, 1997; Killingbeck & Whitford, 2001; Diehl et al., 2003; Yuan et 



 

 

al., 2005), mas valores superiores a 80% já foram relatados (Son & Gower, 1991). Na 

RBL, foi observada grande variação na ERN entre as espécies de cada fenologia foliar. 

No entanto, nas perenifólias, o valor médio obtido para este parâmetro ficou dentro do 

limite geralmente verificado em outros estudos (entre 40 e 50%) (Aerts, 1996; Aerts et al., 

1999; Eckstein et al., 1999). Cabe aqui ressaltar que E. argentinum destacou-se por ser 

mais eficiente em reabsorver o N das folhas senescentes do que as outras espécies 

representantes desta fenologia. Todas as espécies caducifólias apresentaram baixos 

valores de ERN; entretanto, V. megapotamica mostrou ser extremamente ineficiente em 

reabsorver o N das folhas senescentes, fazendo com que a proporção média de N 

reabsorvido ficasse abaixo dos valores esperados para este grupo (entre 50 e 70%) (Aerts, 

1996; Eckstein et al., 1999; Côté et al., 2002; Diehl et al., 2003). Como as espécies 

perenifólias são aparentemente melhor adaptadas a condições de baixa disponibilidade 

de nutrientes (Monk, 1966; Chapin, 1980), o esperado é que elas reabsorvam mais 

eficientemente o N das folhas senescentes do que as espécies caducifólias (Eckstein et al., 

1999). Enquanto alguns poucos estudos sugerem que a reabsorção de N é maior em 

espécies perenifólias (Chapin & Kedrowski, 1983; Aerts et al., 1999), a grande maioria 

demonstra resposta contrária (Berendse & Aerts, 1989; Aerts, 1990; Del Arco et al., 

1991; Son & Gower, 1991; Escudero et al., 1992; Aerts, 1996; Hevia et al., 1999). 

Assim, parece não haver um padrão consistente na reabsorção de N com relação à 

fenologia foliar. Neste estudo, as espécies perenifólias mostraram-se mais eficientes do 

que as caducifólias em reabsorver o N das folhas senescentes; apesar de fraca, foi 

observada relação positiva entre a LF e a ERN (Figura 4c). Os valores para a PRN, por 

sua vez, foram similares nas duas fenologias foliares; em média os teores finais deste 

nutriente em folhas senescentes foram superiores a 1%. No entanto, foi observada grande 

variação nos valores deste parâmetro entre as espécies de cada fenologia foliar. 



 

 

Compilando dados da literatura, Killingbeck (1996) sugeriu que plantas com altas 

concentrações finais de N (> 1%) são pouco proficientes em reabsorvê-lo das folhas 

senescentes. Segundo o autor, a reabsorção é considerada como sendo bioquimicamente 

completa quando a concentração foliar de N é reduzida a níveis mais baixos do que 

0.7%. De acordo com este critério, embora tenham diferido na sua habilidade para 

reabsorver o N, todas as espécies da RBL apresentam reabsorção incompleta de N. Este 

resultado é surpreendente, pois o esperado é que plantas crescendo sob condições 

limitantes apresentem reabsorção completa de N, para reduzir as taxas de perda (van 

Heerwaarden et al., 2003). No presente estudo foi verificada relação inversa entre a PRN 

e a ERN (Figura 4d), o que comprova que as espécies que mais disperdiçam N (altos 

valores de PRN) são justamente as menos eficientes em reabsorvê-lo das folhas 

senescentes.  

Apesar da sua reduzida biomassa, as folhas acumulam grande parte do N presente 

na planta (Wright & Westoby, 2003; Onoda et al., 2004). As paredes celulares contêm 

quantidades substanciais deste nutriente; entretanto, aproximadamente metade do N 

contido nas folhas está envolvido na fotossíntese, como componente de enzimas (e.g. 

rubisco) e pigmentos (e.g. clorofila) (Chapin, 1980; Lambers et al. 1998; Onoda et al., 

2004, Meyer et al., 2006). Conforme esperado (Prior et al., 2003; Meyer et al., 2006), a 

concentração de clorofilas totais mostrou estar positivamente relacionada com a 

concentração foliar de N (Figura 4e) e inversamente relacionada com a MFA (Tabela 5). 

Inúmeros estudos relataram que a capacidade fotossintética de uma planta está 

diretamente relacionada com a concentração de N presente em suas folhas (Reich et al, 

1991a; Reich et al., 1992; Wright et al., 2001; Prior et al., 2003) e inversamente 

relacionada à LF (Reich et al. 1991b; Reich et al., 1992; Prior et al., 2003; Escudero & 

Mediavilla, 2003b; Takashima et al., 2004); conseqüentemente as espécies perenifólias 



 

 

são menos produtivas do que as caducifólias. Uma explicação plausível para as menores 

taxas fotossintéticas verificadas em espécies perenifólias diz respeito à alocação de N 

dentro das folhas (Grubb, 2002). Onoda et al. (2004) e Takashima et al. (2004) 

verificaram que a maior alocação de N para a produção de proteínas e pigmentos 

fotossintéticos é o fator responsável pela variação na capacidade fotossintética entre 

espécies com diferentes fenologias foliares. As folhas, particularmente as mais longevas, 

além de fotossintetizarem, também desempenham papel na conservação e na estocagem 

de nutrientes, na tolerância a estresses e na detenção de herbívoros (Warren & Adams, 

2004). No entanto, estas outras funções demandam quantidades substancias de N; 

geralmente, espécies perenifólias podem investir mais de 20% do seu N foliar na 

produção de compostos de defesa (Warren & Adams, 2004), em detrimento da 

fotossíntese (Chapin, 1980; Takashima et al., 2004). Na RBL, as espécies perenifólias e 

caducifólias modificaram a alocação do N foliar para maximizar a sobrevivência. Apesar 

das espécies de ambas as fenologias conterem quantidades similares de N em suas 

folhas, o valor médio obtido para a concentração de clorofilas totais foi mais elevado nas 

espécies caducifólias. No entanto, as diferenças verificadas para este parâmetro, entre os 

dois grupos foliares, se devem principalmente a R. ferox, que apresentou os maiores 

teores de clorofilas dentre todas as espécies investigadas neste estudo. Esta espécie 

parece alocar grande parte do N foliar para a produção de pigmentos fotossintéticos ao 

invés de substâncias de defesa, o que, aliado à sua reduzida MFA, torna suas folhas 

muito sujeitas a herbivoria. De fato, conforme já anteriormente relatado, tal herbivoria foi 

verificada em alto grau. Coley et al. (1985) relataram que espécies caducifólias são seis 

vezes mais atacadas por herbívoros do que espécies perenifólias convivendo no mesmo 

ambiente, pois a concentração de metabólitos secundários tende a ser duas vezes mais 

elevada nestas últimas. Com exceção de R. ferox, as demais espécies estudadas na RBL 



 

 

provavelmente investiram proporcionalmente mais N na produção de defesas contra 

herbívoros, o que reduziu a capacidade fotossintética das suas folhas, mas garantiu que 

estas permanecessem fotossintetizando por períodos mais longos (Mediavilla & Escudero, 

2003a).  

As plantas podem se adaptar à deficiência de N através de duas estratégias: 

maximizando a assimilação ou reduzindo as pe



 

 

estimar a EUN foi o de Vitousek (1992), que pressupõe que a EUN é igual ao inverso da 

concentração de N presente nas folhas senescentes. Assim, os baixos valores obtidos para 

este parâmetro ocorrem devido à baixa PRN apresentada tanto pelas espécies perenifólias 

quanto caducifólias da RBL. Os valores obtidos para a EUN foram pouco variáveis entre 

as espécies de cada fenologia foliar, com exceção de D. racemosa (perenifólia) e R. ferox 

(caducifólia), que apresentaram valores de EUN similares entre si, mas mais baixos do 

que as demais espécies. Estas espécies também apresentaram altas concentrações foliares 

de N, de maneira que a EUN mostrou relação inversa com a disponibilidade de N nos 

tecidos (Figura 4h), comprovando que valores mais elevados de EUN são obtidos quando 

as concentrações foliares de N são baixas (Yuan et al., 2005).  

Observando mais atentamente as diferenças entre D. racemosa e R. ferox, podemos 

vislumbrar alguns padrões interessantes. Quando comparadas estas duas espécies, a LF, 

a MFA, a relação C:N e o TRN foram mais elevados em D. racemosa, enquanto as 

concentrações foliares de N e clorofilas totais foram maiores em R. ferox. A partir daí 

podemos inferir que D. racemosa investe grande parte do seu N em defesa estrutural, 

como indicam os elevados valores de MFA e da relação C:Nm, para prolongar o tempo 

de vida de suas folhas e, assim, aumentar o TRN. Randia ferox, por sua vez, parece 

investir grande parte do N foliar na maquinaria fotossintética, o que é indicado pela 

elevada concentração de clorofilas totais, aumentando, assim, sua produtividade 

potencial. 

 

 

CONCLUSÕES 

 

Os resultados obtidos no presente estudo indicam que as espécies selecionadas nas 



 

 

moitas arbóreo-arbustivas da RBL se adaptaram às condições de baixa fertilidade do solo 

desenvolvendo diferentes estratégias para conservar o N. Apesar das estratégias estarem 

pouco associadas à fenologia foliar, ficou evidente que as espécies perenifólias reduziram 

as perdas de N, principalmente, aumentando o tempo de duração de suas folhas. Além 

disto, estas espécies mostraram ser mais eficientes em reabsorver o N das folhas 

senescentes do que as espécies caducifólias co-ocorrentes. A maior proporção de N 

reabsorvido, combinada com a prolongada LF resultou em um maior TRN nas espécies 

perenifólias. Estes resultados indicam que em ambientes com baixa disponibilidade de N, 

um alto TRN pode ser selecionado ao invés de uma elevada EUN. As estratégias 

utilizadas pelas espécies caducifólias parecem ser menos conservadoras, o que pode 

explicar o reduzido número de espécies representantes desta fenologia na RBL. Além de 

apresentarem reduzida LF, as espécies caducifólias mostraram ser pouco eficientes em 

reabsorver o N das folhas senescentes, o que provavelmente resultou em baixo TRN. Estas 

espécies alocaram mais N para a produção de pigmentos fotossintéticos, o que pode ter 

resultado em maior produtividade. Assim, pode-se concluir que o predomínio de 

perenifólias em ambientes com baixa disponibilidade de N, como a RBL, é uma 

conseqüência da maior habilidade competitiva destas espécies, provavelmente, em 

decorrência do elevado TRN. No entanto, as características vegetais que favorecem um 

alto tempo de retenção do N na planta, podem reduzir as taxas de decomposição, o que 

tende a agravar ainda mais a deficiência nutricional em ecossistemas pouco férteis 

(Lambers et al., 1998), tornado a biomassa vegetal o principal reservatório de N destes 

ambientes.  

Neste estudo, foram obtidos resultados fora dos padrões comumente relatados em 

trabalhos prévios (e.g. altas concentrações foliares de N, baixos valores de EUN), abrindo 

espaço para muitos questionamentos que não puderam ser respondidos com total 



 

 

clareza. Assim, estudos futuros deverão concentrar esforços na tentativa de elucidar mais 

claramente as estratégias de conservação de N adotadas pelas plantas em ambientes 

com baixa disponibilidade de recursos. Para isto sugere-se a avaliação da taxa 

fotossintética das espécies estudadas, bem como, a quantificação do investimento em 

metabólitos secundários para a defesa contra herbívoria. Além disto, trabalhos visando 

verificar a ocorrência de transpiração noturna, bem como, as relações hídricas das 

espécies estudadas poderiam ser úteis para a compreensão das estratégias de 

conservação da água em ambientes com limitação de recursos.  
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RESUMO 

 

A disponibilidade de nitrogênio (N) não satisfaz a demanda das plantas na maioria 

dos ambientes naturais. Por ser requerido em grandes quantidades pelas plantas, a 

deficiência deste nutriente pode afetar severamente o crescimento vegetal. Objetivando 

avaliar os efeitos do aumento na disponibilidade de N sobre o crescimento e as 

estratégias de conservação deste nutriente em espécies arbóreas com fenologias foliares 

contrastantes, foram conduzidos dois experimentos com plantas em vaso. Para tanto, 

cultivaram-se plantas jovens de espécies perenifólias (Daphnopsis racemosa, Erythroxylum 

argentinum e Lithrea brasiliensis) e caducifólias (Eugenia myrcianthes, Vitex megapotamica 

e Randia ferox) em recipientes contendo areia. Semanalmente, as plantas de cada 

experimento foram irrigadas com soluções nutritivas contendo três diferentes níveis de 

disponibilidade de N inorgânico (1, 4 e 16 mM.L-1 de N). Ao final dos períodos 

experimentais, foram avaliados o crescimento das plantas, bem como os seguintes 

parâmetros: longevidade foliar (LF), concentração de N em folhas maduras (Nm), relação 

C:N de folhas maduras e senescentes, concentração de clorofilas totais (Cltotal), 

proficiência na reabsorção (PRN), eficiência na reabsorção (ERN), eficiência no uso (EUN) 

e tempo de retenção (TRN) do N. O aumento na disponibilidade de N resultou em maior 

crescimento das plantas em todas as espécies investigadas. Estes maiores crescimentos 

estiveram associados a concentrações foliares mais elevadas de N e de clorofilas totais. 

O acréscimo no fornecimento de N resultou na redução da LF, PRN, EUN e TRN, e no 

aumento da ERN. Estes resultados confirmam a hipótese de que, com o aumento na 

disponibilidade de N no solo, as estratégias utilizadas pelas plantas para conservar este 

nutriente tornam-se menos eficientes. 

 



 

 

ABSTRACT 

 

The availability of nitrogen (N) does not meet plant requirements in most natural 

environments. As a result of the high amounts required by plants, a deficiency of this 

nutrient can severely affect plant growth. With the aim of evaluating the effects of 

increasing N availability on growth and N conservation strategies in woody species of 

contrasting leaf phenologies, two experiments were conducted with potted plants. Saplings 

of evergreen (Daphnopsis racemosa, Erythroxylum argentinum, and Lithrea brasiliensis) 

and deciduous (Eugenia myrcianthes, Vitex megapotamica, and Randia ferox) species were 

grown in sand-filled pots. Saplings from each experiment were fed on a weekly basis with 

nutrient solutions containing three different levels of inorganic N availability (1, 4 and 16 

mM.L-1 of N). At the end of the experimental periods, plant growth, as well as the following 

parameters were evaluated: leaf longevity (LF), N concentration of mature leaves (Nm), 

C:N ratio of mature and senescent leaves, total leaf chlorophyll concentration (Cltotal), N 

resorption proficiency (PRN), N resorption efficiency (ERN), N use efficiency (EUN), and 

mean resident time of N (TRN). The increase in N availability resulted in larger plant 

growth in all investigated species. This increased growth was associated to higher N and 

total leaf chlorophyll concentrations. The increase in N offering resulted in reduced LF, 

PRN, EUN, and TRN, and increased ERN. These results confirm the hypothesis that, with 

increased availability of soil N, plant strategies for conservation of this nutrient become 

less efficient. 

 

 

 

 



 

 

INTRODUÇÃO 

 

Embora a disponibilidade de nutrientes seja um importante determinante da 

distribuição das espécies vegetais, pouco se sabe sobre as adaptações que possibilitam as 

plantas ocuparem ambientes nutricionalmente distintos (Chapin & Kedrowski, 1983). As 

espécies vegetais diferem muito em relação às suas exigências nutricionais (Marschner, 

1997; Larcher, 2000) e costumam apresentar alterações morfofisiológicas para 

maximizar o ganho de massa seca sob condições nutricionais limitantes (Chapin, 1980). 

Sabe-se que a disponibilidade de nitrogênio (N) não satisfaz a demanda das plantas na 

maioria dos ambientes naturais (Yasumura et al., 2002). Por ser absorvido em grandes 

quantidades pelas plantas, a deficiência neste nutriente pode afetar severamente o 

crescimento vegetal (Bettmann et al., 2006). Estudos prévios demonstram que, em 

condições de baixa disponibilidade de N, normalmente o crescimento é reduzido (Pereira 

et al., 1996; Lajtha & Whitford, 1989, Cabrera, 2003), enquanto a razão de biomassa 

entre raízes e parte aérea (Chapin, 1980; Marschner, 1997; Cabrera, 2003), bem como, 

a eficiência na utilização deste nutriente (EUN) são aumentadas (Shaver & Melillo, 1984; 

Birk & Vitousek, 1986). 

As plantas podem se adaptar a ambientes pobres em N através de duas estratégias: 

maximizando a assimilação ou reduzindo as perdas deste nutriente (Vázquez de Aldana & 

Berendse, 1997). Estas duas estratégias adaptativas estão sumarizadas no índice de EUN 

proposto por Berendse & Aerts (1987). Os autores redefiniram a EUN proposta por 

Vitousek (1982), como sendo a produtividade gerada por este elemento multiplicada pelo 

tempo de retenção do mesmo na planta, e postularam que as características vegetais que 

promovem o crescimento rápido estão inversamente relacionadas com as características 

que reduzem as perdas de N. Geralmente, ambientes com severa deficiência nutricional 

são dominados por espécies perenifólias que apresentam baixa produtividade e baixa 



 

 

taxa de perda de N (alto tempo de retenção), enquanto, ambientes férteis favorecem, 

principalmente, espécies caducifólias com alta produtividade e alta taxa de perda de N 

(baixo tempo de retenção) (Chapin, 1980; Aerts & De Caluwe, 1994; Aerts, 1996; 

Vázquez de Aldana & Berendse, 1997). Enquanto uma alta produtividade do N depende 

de um alto investimento do mesmo em atividade fotossintética foliar e, 

conseqüentemente, em fixação de carbono (C) pelas folhas, o tempo de retenção do N 

(TRN) na planta depende da longevidade foliar e da quantidade deste nutriente 

reabsorvida antes da queda das folhas (Lambers et al., 1998; Covelo & Gallardo, 2002).  

As espécies perenifólias são capazes de reduzir as perdas de N, sintetizando tecidos 

com baixa concentração deste nutriente e/ou aumentando a longevidade de suas folhas 

(Aerts & Berendse, 1989). Várias hipóteses foram propostas para explicar o significado 

adaptativo de se aumentar a longevidade foliar (LF). A hipótese mais aceita argumenta 

que esta seria uma estratégia adotada pelas plantas para maximizar o ganho de C em 

ambientes com severa deficiência nutricional (Chabot & Hicks, 1982; Kikuzawa, 1991). 

Uma hipótese alternativa sugere que as folhas mais velhas funcionariam como fonte de 

nutrientes para a produção de novos tecidos (Shaver, 1981; Chabot & Hicks, 1982) e 

que a variação na LF refletiria respostas evolucionárias à disponibilidade de nutrientes 

(Nelson et al., 2002). Dentro de uma mesma espécie, a LF mostra algum grau de 

plasticidade, geralmente decrescendo em resposta ao aumento na disponibilidade de N 

(Shaver, 1981). 

Durante a reabsorção, o N que é retirado das folhas pode ser reutilizado 

diretamente na construção de novos tecidos, ou estocado para posterior utilização, 

tornando a planta menos dependente da absorção do solo (Pugnaire & Chapin, 1993; 

Aerts, 1997; Wright & Westoby, 2003). Em média, cerca de metade do N investido em 

folhas maduras é reabsorvido (Chapin & Kedrowski, 1983; Aerts, 1996; Killingbeck, 



 

 

1996), fazendo com que este processo seja considerado uma importante estratégia de 

conservação do N, uma vez que reduz as taxas de perda (Chapin, 1980; Chabot & Hicks, 

1982) e aumenta a eficiência no uso do mesmo (Vitousek, 1982; Lambers et al., 1998). 

Um dos paradigmas da ecologia vegetal é que espécies de ambientes pobres em N são 

mais eficientes em reabsorvê-lo antes da abscisão foliar do que espécies características de 

ambientes mais férteis (Aerts, 1996). Entretanto, parece não haver um padrão consistente 

na reabsorção de N com relação à disponibilidade deste elemento (Pugnaire & Chapin, 

1993; Lambers et al. 1998; Wright & Westoby, 2003). Enquanto em alguns estudos 

verificou-se que a reabsorção do N aumenta com a fertilidade (Chapin & Kedrowski, 

1983; Nambiar & Fife, 1987), em outros foi observada tendência oposta (Boerner, 1984; 

Rahlan & Singh, 1987). Existem, ainda, estudos onde a reabsorção não foi alterada pela 

disponibilidade de N (Birk & Vitousek, 1986; Chapin & Moilanen, 1991).  

 Na planície costeira do Rio Grande do Sul, os solos onde estão localizadas as 

formações de restinga arenosa caracterizam-se pela baixa disponibilidade de N 

(Dillenburg et al., 1992). Nestes ambientes, vários autores sugerem a seleção de 

características vegetais que garantem uma baixa perda de N (Chapin, 1980; Aerts, 1990; 

Aerts & van der Peijl, 1993). Estudos sugerem que, com o aumento na disponibilidade de 

N no solo, as estratégias utilizadas pelas plantas para conservar este nutriente tornam-se 

menos eficientes (Schlesinger et al., 1989; Escudero et al., 1992). Sob condições 

experimentais, este estudo se propõe a analisar o efeito de três níveis de disponbilidade d0.0a7
12 0  & Si



 

 

2. o aumento na disponibilidade de N reduz a longevidade foliar, 

3. o aumento na disponibilidade de N aumenta a concentração deste elemento em 

folhas maduras, 

4. o aumento na disponibilidade de N provoca reduções nos índices de conservação 

deste nutriente. 

 

 

MATERIAL & MÉTODOS  

 

Condições de cultivo 

Os experimentos foram conduzidos em área ao ar-livre do Departamento de Plantas 

Forrageiras e Agrometeorologia da Faculdade de Agronomia da UFRGS, localizada no 

município de Porto Alegre, Rio Grande do Sul, Brasil (coordenadas: 30o15’S e 51o05’W; 

altitude: 4 m) (Figura 1). Como recipientes de cultivo, foram utilizadas garrafas plásticas 

com dois litros de capacidade, perfuradas na base. Cada recipiente foi pintado com tinta 

acrílica preta para evitar a passagem da luz e a conseqüente proliferação de algas nas 

paredes do recipiente. O substrato utilizado nos experimentos foi areia de textura média 

previamente lavada com água, para a remoção de resíduos orgânicos. Todos os 

recipientes foram preenchidos com 2,4 kg de areia seca e, após o plantio das mudas, os 

mesmos foram colocados sobre pratos plásticos dispostos diretamente sobre o solo, com 

o intuito de impedir que eventuais raízes crescendo através dos furos de drenagem 

penetrassem o solo. Durante todo o período experimental, as mudas foram mantidas sob 

tela de polietileno de cor preta (sombrite) a qual permitia a passagem de 50% da 

irradiância solar. Foram realizados dois experimentos, os quais diferiram principalmente 

quanto à idade das mudas utilizadas. 



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 1: Área ao ar-livre cedida pelo Departamento de Plantas Forrageiras e Agrometeorologia da 

Faculdade de Agronomia da UFRGS para a realização dos experimentos. Verificar a presença da tela 

de polietileno (sombrite) sobre as plantas. 



 

 

Espécies estudadas 

Nos experimentos, foram utilizadas as mesmas espécies selecionadas para o estudo 

nas moitas arbóreo-arbustivas da formação de restinga arenosa da Reserva Biológica do 

Lami (Capítulo 2). Os critérios de escolha das espécies foram os mesmos: a fenologia 

foliar e a facilidade de aquisição de mudas. Assim, Daphnopsis racemosa, Erythroxylum 

argentinum e Lithrea brasiliensis foram escolhidas como espécies perenifólias, e Eugenia 

myrcianthes, Vitex megapotamica e Randia ferox, como espécies caducifólias. No 

experimento 1, foram utilizadas somente quatro das seis espécies (D. racemosa, E. 

argentinum, E. myrcianthes e V. megapotamica), enquanto no experimento 2, todas as 

espécies foram testadas. 

 

Obtenção das mudas  

As mudas das espécies utilizadas nos experimentos foram compradas no viveiro da 

Fundação Zoobotânica do Rio Grande do Sul, coletadas diretamente no campo (Fazenda 

Raizeira, Arroio do Sal, Rio Grande do Sul, coordenadas: 29º28´S e 49º50´W; altitude: 

6 m) ou obtidas através da germinação de sementes (experimento 2). Para a realização 

do experimento 1, as mudas de D. racemosa, E. argentinum, E. myrcianthes e V. 

megapotamica obtidas comercialmente ou coletadas no campo foram transplantadas 

para os recipientes de cultivo definitivos, onde permaneceram por cerca de um mês para 

aclimatação antes do início da imposição dos tratamentos de N. Observações prévias 

mostraram que das seis espécies estudadas no experimento 2, somente três produziam 

quantidades consideráveis de sementes a campo. Assim, para a realização deste 

experimento, frutos de D. racemosa, L. brasiliensis e V. megapotamica foram coletados no 

campo (Fazenda Raizeira, Arroio do Sal, Rio Grande do Sul) e levados para o laboratório. 

Lá, as sementes foram manualmente separadas dos frutos e colocadas para germinar em 



 

 

bandejas contendo vermiculita autoclavada e úmida. Somente as sementes de V. 

megapotamica germinaram em laboratório, e logo após a emergência, as plântulas 

foram individualmente transplantadas para recipientes provisórios contendo areia. As 

mudas das demais espécies (D. racemosa, E. argentinum, L. brasiliensis, E. myrcianthes, R. 

ferox e V. megapotamica), obtidas comercialmente ou coletadas no campo, também 

foram transplantadas para os recipientes provisórios (Figura 2). Periodicamente, as mudas 

do experimento 2 foram fertilizadas com adubo comercial NPK, até serem transplantadas 

para os recipientes de cultivo definitivos e ter início a imposição dos tratamentos de N.  

 

Tratamentos 

Experimento 1 

Neste experimento, foram comparadas as respostas de quatro espécies arbóreas a 

três diferentes disponibilidades de N inorgânico. Para tanto, utilizaram-se mudas com 

aproximadamente dois anos de idade das seguintes espécies: D. racemosa, E. 

argentinum, E. myrcianthes e V. megapotamica. As alturas médias iniciais dos indivíduos 

foram de 28,9 cm para D. racemosa, 29,4 cm para E. argentinum, 35,8 cm para E. 

myrcianthes e 38,2 cm para V. megapotamica. Indivíduos de L. brasiliensis e R. ferox com 

alturas semelhantes não estavam disponíveis para a compra ou a coleta no período em 

que os tratamentos de N começaram a ser impostos e por este motivo estas espécies não 

foram testadas neste experimento. Os tratamentos foram constituídos pelo arranjo fatorial 

4 x 3: quatro espécies e três níveis de N (alto, médio e baixo). Cada tratamento foi 

repetido oito vezes, resultando em uma amostra total de 96 plantas. Periodicamente, 

foram alteradas as posições dos recipientes de cultivo sobre o solo, com o objetivo de 

homogeneizar a ação de fatores não controlados. Como base para a preparação das 

soluções  nutritivas  fornecidas  às plantas, foi  utilizada  a solução  nutritiva de  Hoagland  



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 2: Recipientes provisórios (copos de água mineral) utilizados para acondicionar as mudinhas 

do experimento 2, antes destas serem transplantadas para os recipientes de cultivo definitivos e ter 

inicio a imposição dos tratamentos de N.  



 

 

modificada (Taiz & Zaiger, 1998). Os tratamentos de alta disponibilidade de N 

consistiram em irrigar as mudas com solução nutritiva de Hoagland completa. Os 

tratamentos de média e baixa disponibilidade de N foram obtidos modificando-se a 

concentração do elemento na solução. No tratamento intermediário, a disponibilidade de 

N foi reduzida em 75% e no tratamento de baixa disponibilidade a redução foi de 

93,75%. Assim, as concentrações finais de N nas soluções nutritivas utilizadas foram de 

16 mM.L-1, 4 mM.L-1 e 1 mM.L-1, para os tratamentos de alta, média e baixa 

disponibilidade de N, respectivamente (Tabela 1). A proporção de três íons nitrato (NO3
-) 

para cada íon amônia (NH4
+) foi mantida nos três tratamentos de N. Para impedir a 

redução na disponibilidade dos demais macronutrientes em decorrência das alterações 

na concentração de N, as soluções nutritivas foram balanceadas através da adição de 

sais que não continham N em sua formulação. Em função disto, houve um desbalanço de 

cloro entre os três tratamentos de N. Apesar de ser considerado um micronutriente, a 

maioria das plantas absorve cloro em níveis muito maiores do que os necessários ao 

funcionamento normal dos tecidos, o que demonstra que o seu excesso não é tóxico (Taiz 

& Zaiger, 1998). Devido as diferenças na temperatura, a freqüência das regas foi 

semanal durante o verão e quinzenal durante o inverno, sendo o pH da solução ajustado 

em 5,3. Em cada rega, as mudas foram irrigadas, até percolação (estimada através da 

capacidade de vaso), com 250 ml de solução nutritiva de seu respectivo tratamento. 

Devido ao reduzido volume dos recipientes de cultivo, diariamente ou sempre que 

necessário, as plantas foram irrigadas com água da torneira em abundância para evitar a 

murcha. A partir da data de imposição dos tratamentos de N (21 de dezembro de 2004) 

o experimento teve duração de 576 dias.  

 
Experimento 2 

Neste experimento,  foram comparadas as respostas de seis espécies arbóreas a três 



 

 

 
 
 

 
 
 

Tabela 1: Concentração dos macronutrientes (mM.L-1) nas soluções nutritivas utilizadas nos experimentos.  
 

 

 Cátions     Ânions   
1Tratamentos de N 

 Mg2+ K+ Ca2+ NH4
+  NO3

- H2PO4
- SO4

2- 

alto  1 6 4 2  14 2 1 

médio  1 6 4 0,5  3,5 2 1 

baixo  1 6 4 0,125  0,875 2 1 

 

1Concentração final de N na solução para os tratamento de alta, média e baixa disponibilidade: 16 mM.L-1, 4 mM.L-1 e 1 mM.L-1, respectivamente. Sais 
que forneceram os macronutrientes: MgSO4 

. 7 H2O, KNO3, Ca (NO3)2 
. 4 H2O, NH4H2PO4, KH2PO4, CaCl2 

. 2 H2O e KCl. Com exceção do ferro, todos 
os micronutrientes foram fornecidos na concentração indicada na solução de Hoagalnd modificada (Taiz & Zaiger, 2004), a partir dos sais: H3BO3, 
CuSO4 

. 5 H2O, MnSO4 
. H2O, H2Mo4O4 e ZnSO4  

. 7 H2O. Para evitar a precipitação do ferro (FeSO4 
. 7 H2O) este foi fornecido juntamente com NaEDTA 

(agente quelante), na concentração de 65 mg.L-1.  
 
 



 

 

diferentes disponibilidades de N inorgânico. Para tanto, utilizaram-se mudas com cerca 

de um ano de idade das seguintes espécies: D. racemosa, E. argentinum, L. brasiliensis, E. 

myrcianthes, V. megapotamica e R. ferox. As alturas médias iniciais dos indivíduos, após 

transplante para os recipientes de cultivo definitivos, foram de 11 cm para D. racemosa, 

11 cm para E. argentinum, 18,5 cm para L. brasiliensis, 13,2 cm para E. myrcianthes, 13 

cm para V. megapotamica e 10,8 cm para R. ferox. Os tratamentos foram constituídos 

pelo arranjo fatorial 6 x 3: seis espécies e três níveis de N (alto, médio e baixo). Cada 

tratamento foi repetido sete vezes, resultando em uma amostra total de 126 plantas. O 

experimento teve início no dia 12 de julho de 2005, data em que as mudas começaram a 

ser irrigadas com solução nutritiva, sendo encerrado após 546 dias. Os demais detalhes 

metodológicos são idênticos aos do experimento 1. 

 

Parâmetros avaliados 

Longevidade foliar (LF) 

Nos experimentos, folhas recém emergidas no ápice dos ramos foram marcadas 

com fio de metal de diferentes cores, em quatro indivíduos de cada tratamento, 

resultando numa amostra total de 80 folhas por tratamento (20 por individuo) (Figura 3). 

Estas folhas foram semanalmente observadas para determinação da sua sobrevivência e 

o tempo em dias decorrido entre a emergência e a queda de uma folha individual foi 

considerado sinônimo de longevidade foliar (Kikuzawa, 1989). 

 
Área foliar e massa foliar por área (MFA) 

Para os dois experimentos, em outubro de 2005, foram coletadas folhas maduras 

totalmente expandidas e sem evidências de danos mecânicos ou alterações bióticas dos 

indivíduos que não foram utilizados para a determinação da longevidade. No experimento 

1, foram coletadas seis folhas de quatro indivíduos e no experimento 2, oito folhas de três  



 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Figura 3: Folhas marcadas para determinação da longevidade em mudas do experimento 2. A) D. racemosa, B) E. 

argentinum, C) L. brasiliensis, D) E. myrcianthes, E) V. megapotamica e F) R. ferox. 
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indivíduos, num total de 24 folhas por tratamento por experimento. Na espécie que 

apresentava folhas compostas (V. megapotamica) foi amostrado somente o folíolo central, 

por este ser maior e geralmente o único a persistir até a folha entrar em senescência. Para 

impedir a dessecação após coleta, as folhas foram colocadas em sacos plásticos contendo 

papel filtro úmido e mantidas em caixa refrigerada até a realização das medições. No 

laboratório, os pecíolos foram retirados e as lâminas foliares foram medidas quanto à área 

(LI-COR, modelo 3100), colocadas em estufa a 60oC por no mínimo 72h e pesadas para 

obtenção da massa seca. Através da razão entre a massa seca e a área das lâminas 

foliares, foi obtida a MFA (g.m-2).  

 
Concentração de N em folhas maduras (Nm) e senescentes (Ns) 

Nos dois experimentos, as folhas maduras utilizadas nas medições da MFA foram 

agrupadas por indivíduo e moídas para determinação da concentração de N (Nm). 

Quando as folhas remanescentes nos indivíduos começaram a apresentar sintomas de 

senescência, foi realizada uma segunda coleta, utilizando-se a mesma metodologia 

descrita para a determinação da MFA. As folhas senescentes foram amostradas em 

diferentes épocas, dependendo da longevidade foliar apresentada pelas espécies. Foram 

consideradas senescentes as folhas que exibiam mudanças na coloração padrão, 

normalmente tornando-se amareladas, e que podiam ser facilmente removidas dos ramos 

com um simples toque. No laboratório, os pecíolos foram retirados das folhas senescentes 

e as lâminas foliares foram colocadas em estufa a 60oC por no mínimo 72h. Após, as 

mesmas foram agrupadas por indivíduo e moídas para a determinação da concentração 

de N (Ns). Amostras de material nos dois estágios foliares (maduras e senescentes) foram 

enviadas para a Central Analítica do Instituto de Química da UFRGS. As análises foram 

realizadas através de um autoanalisador CHN Perkin Elmer, modelo 2400.  

 





 

 

calculado através da equação descrita em Pensa & Selin (2003): 

    TRN (anos) = (Nm * LF) / Ns 

Já a eficiência no uso de N (EUN), com base na massa, foi avaliada através da 

equação descrita em Aerts et al. (1999), a qual foi derivada do índice proposto por 

Vitousek (1982):  

EUN (g.g-1) = 1 / [Nm * (1- ERN)] 

 
Crescimento 

Foram realizadas medições iniciais e finais do comprimento total da parte aérea 

(com régua milimetrada) e diâmetro do caule (com paquímetro digital). Ao final dos 

períodos experimentais (20 de julho de 2006 para o experimento 1, e 9 de janeiro de 

2007 para o experimento 2), quatro plantas de cada tratamento foram colhidas, sendo 

avaliadas as massas secas dos diferentes órgãos (folhas, ramos, raízes e frutos). Ao final 

do experimento 1, a espécie caducifólia V. megapotamica estava sem folhas, de forma 

que este órgão não foi acrescido no peso total da planta. Para caracterizar padrões de 

alocação de biomassa entre os órgãos vegetativos foi calculada a razão entre a massa 

total de raízes e da parte aérea (RT:PA). A partir do comprimento inicial da parte aérea 

(CI), medido durante o transplante das mudas, e do comprimento final (CF), medido no 

encerramento dos experimentos, foi possível calcular a taxa de crescimento relativo da 

parte aérea (TCR) através da equação descrita em Fownes & Harrington (2004):  

TCR = CF - CI / no total de dias do experimento 

 

Análise estatística 

Para todos os dados, foi efetuada análise estatística através dos programas 

estatísticos MultivMinor versão 2.3.17 (experimento 1) e MultivBeta versão 2.4.b2 



 

 

(experimento 2) (Pillar, 2004). Utilizou-se a análise de variância fatorial (espécies e níveis 

de N) via testes de aleatorização (Pillar & Orlóci, 1996), e, no caso de significância 

estatística (P≤0,05 e P≤0,10), aplicou-se a análise comparativa das médias através de 

contrastes ortogonais. Em todos os dados, foi utilizada a distância euclidiana como 

medida de similaridade. Nos dois experimentos, os indivíduos foram considerados como 

unidades experimentais. 

 

 

RESULTADOS  

 

O aumento na disponibilidade de N alterou significativamente a maioria dos 

parâmetros avaliados. Não foram verificadas interações significativas (P>0,05) entre 

espécies e níveis de N para os seguintes parâmetros: diâmetro do caule, Nm, relação 

C:N, concentração de clorofilas totais e PRN no experimento 1, e diâmetro do caule, 

área foliar, MFA, relação C:N e PRN no experimento 2. Para os demais parâmetros 

avaliados nos experimentos, houve interação significativa entre os dois fatores (P<0,05). 

A alteração no fornecimento de N provocou mudanças drásticas no crescimento das 

plantas (Figuras 4-7). Nos dois experimentos, o acréscimo de N resultou em aumentos 

significativos no diâmetro do caule (Figuras 6a-b), no comprimento da parte aérea 

(Figuras 6c-d), na TCR (Figuras 6e-f), na biomassa da planta (Figuras 7a-b) e na 

biomassa de raízes (Figuras 7c-d). Cabe ressaltar que nos dois experimentos, os 

indivíduos de E. myrcianthes responderam de maneira similar aos dois níveis mais 

elevados de N, apresentando os mesmos padrões de crescimento. No experimento 1, 

com exceção de V. megapotamica, todas as espécies apresentaram redução na alocação 

de biomassa para a produção de raízes com a adição de N. Erythroxylum argentinum foi  



 

 

 
 
Figura 4: Aspecto geral dos indivíduos mais representativos de cada espécie estudada 

no experimento 1, cultivados sob alto, médio e baixo nível de N (da esquerda para a 

direita). A) D. racemosa, B) E. argentinum, C) E. myrcianthes e D) V. megapotamica. A 

escala presente ao lado das plantas corresponde a 80 cm. 
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Figura 5: Aspecto geral dos indivíduos mais representativos de cada espécie estudada no experimento 2, cultivados sob alto, médio e baixo 

nível de N (da esquerda para a direita). A) D. racemosa, B) E. argentinum, C) L. brasiliensis, D) E. myrcianthes e E) V. megapotamica e F) R. 

ferox. A escala presente ao lado das plantas corresponde a 80 cm. 
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Figura 6: Diâmetro do caule (DC), comprimento da parte aérea (CPA) e taxa de crescimento relativo 

(TCR) avaliados em resposta aos três níveis de N, ao final dos experimentos 1 (a, c, d) e 2 (b, d, f). 

Valores apresentados são médias (n = quatro indivíduos por tratamento), acompanhadas pelo erro 



 

 

 

 

Figura 7: Biomassa total da planta (BP), biomassa total de raízes (BR) e razão de biomassa entre raiz e 

parte área (RT:PA) avaliados em resposta aos três níveis de N, ao final dos experimentos 1 (a, c, e) e 2 

(b, d, f). Valores apresentados são médias (n = quatro indivíduos por tratamento), acompanhadas pelo 

erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0.05), onde 

minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma espécie e maiúsculas comparam as espécies 

dentro do mesmo tratamento de N. 
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a espécie que menos acumulou biomassa radicular, o que resultou em menores valores 

para a razão RT:PA (Figura 7e). No experimento 2, todas as espécies apresentaram 

redução neste parâmetro em resposta ao aumento na disponibilidade de N (Figura 7f), 

com exceção de L. brasiliensis, que apresentou resposta contrária. 

De uma maneira geral, o aumento na disponibilidade de N reduziu 

significativamente a LF (Figuras 8a-b). No experimento 1, as folhas mais longevas foram 

verificadas em D. racemosa e E. myrcianthes e, no experimento 2, em R. ferox. Nos dois 

experimentos, V. megapotamica foi a espécie que apresentou a menor LF. No 

experimento 1, o acréscimo de N resultou em um pequeno, mas significativo aumento na 

área foliar de D. racemosa (Figura 8c). Em E. argentinum verificou-se um padrão 

contrário e, nas duas espécies caducifólias, este parâmetro não foi afetado. As duas 

espécies com maior LF apresentaram as menores folhas, independentemente do 

tratamento de N. No experimento 2, a área foliar de D. racemosa, E. argentinum, E. 

myrcianthes e V. megapotamica aumentou em resposta ao acréscimo no fornecimento de 

N; no entanto, em L. brasiliensis e R. ferox este parâmetro não foi afetado (Figura 8d). Em 

todos os níveis de N, E. argentinum apresentou a maior área foliar, enquanto L. 

brasiliensis e E. myrcianthes apresentaram as menores.  

No experimento 1, o aumento na disponibilidade de N esteve associado a uma 

redução na MFA nas duas espécies de menor LF (E. argentinum e V. megapotamica) 

(Figura 8e). Em E. myrcianthes, observou-se um padrão contrário, enquanto em D. 

racemosa este parâmetro não foi afetado. Independentemente do nível de N, D. 

racemosa apresentou a maior MFA e V. megapotamica a menor. No experimento 2, em 

geral, este parâmetro não foi afetado, com exceção de E. argentinum, que sofreu redução 

na MFA em resposta ao acréscimo de N (Figura 8f). Em todos os níveis de N, L. 

brasiliensis  apresentou  folhas  com  os maiores  valores de  MFA e V. megapotamica, os  



 

 

 

 

Figura 8: Longevidade foliar (LF), área foliar (AF) e massa foliar por área (MFA) avaliadas em resposta 

aos três níveis de N, nos experimentos 1 (a, c, d) e 2 (b, d, f). Valores apresentados são médias (n = 

quatro indivíduos por tratamento), acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras 

distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde minúsculas comparam os níveis de N dentro 

da mesma espécie e maiúsculas comparam as espécies dentro do mesmo tratamento de N. 
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menores. 

Em geral, a adição de N aumentou significativamente a Nm nas espécies estudadas 

(Figuras 9a-b). Os menores valores para este parâmetro foram verificados em E. 

myrcianthes no experimento 1 e em L. brasiliensis no experimento 2. No experimento 1, o 

acréscimo de N resultou em reduções significativas na relação C:N em todas as espécies, 

sendo que E. myrcianthes apresentou os maiores valores para este parâmetro em todos os 

níveis de N (Figura 9c). No experimento 2, o mesmo padrão foi observado em todas as 

espécies, com exceção de V. megapotamica (Figura 9d). Daphnopsis rracemosa e R. ferox 

apresentaram os menores valores para a relação C:N em todos os níveis de N. Com 

exceção de E. myrcianthes no experimento 2, todas as espécies apresentaram aumentos 

significativos na concentração de clorofilas totais em resposta à adição de N (Figuras 9e-

f). Em ambos os experimentos, R. ferox foi a espécie que apresentou os maiores valores 

para este parâmetro. 

De uma maneira geral, o aumento no fornecimento de N aumentou 

significativamente a PRN (Figura 10a-b). No experimento 1, D. racemosa perdeu folhas 

com as concentrações mais elevadas deste nutriente, sendo considerada a espécie menos 

proficiente em reabsorver o N. Eugenia myrcianthes, por sua vez, apresentou os menores 

valores para este parâmetro, sendo capaz de reduzir a concentração de N em suas folhas 

senescentes a níveis mais baixos do que as outras espécies. No experimento 2, D. 

racemosa continuou sendo a espécie menos proficiente em reabsorver o N, enquanto L. 

brasiliensis foi a mais. Com o aumento na disponibilidade de N todas as espécies 

estudadas mostraram-se mais eficientes em reabsorver o N antes da queda das folhas 

(Figuras 10c-d). No experimento 1, indivíduos de E. argentinum apresentaram os maiores 

valores de ERN, e D. racemosa, os menores. Já no experimento 2, L. brasiliensis foi a 

espécie  mais eficiente  na reabsorção do N, enquanto  V. megapotamica  foi a menos. O  



 

 

 

Figura 9: Concentração de N (Nm), relação C:N (C:Nm) e concentração de clorofilas totais (Cltotal) 

avaliadas em folhas maduras em resposta aos três níveis de N, nos experimentos 1 (a, c, e) e 2 (b, d, 

f). Valores apresentados são médias (n = três indivíduos por tratamento), acompanhadas pelo erro 

padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0,10), onde 

minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma espécie e maiúsculas comparam as espécies 

dentro do mesmo tratamento de N. 
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Figura 10: Proficiência na reabsorção de N (PRN), eficiência na reabsorção de N (ERN), eficiência no 

uso de N (EUN) e tempo de retenção do N (TRN) avaliadas em resposta aos três níveis de N, nos 

experimentos 1 (a, c, e, g) e 2 (c, d, f, h). Valores apresentados são médias (n = três indivíduos por 

tratamento), acompanhadas pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam 

diferenças significativas (P≤0.10), onde minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma espécie 

e maiúsculas comparam as espécies dentro do mesmo tratamento de N.  
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aumento no fornecimento de N provocou reduções significativas na EUN (Figuras 10e-f). 

No experimento 1, E. myrcianthes foi mais eficiente em utilizar o N do que as outras 

espécies. Já no experimento 2, L. brasiliensis foi a espécie mais eficiente na utilização do 

N. Nos dois experimentos, indivíduos de D. racemosa apresentaram os menores valores 

para este parâmetro nos três níveis de N. 

Para fins de posterior comparação com o experimento de campo (Capítulo 2), a 

comparação dos dois hábitos foliares (perenifólias vs caducifólias) neste estudo foi 

realizada somente para o experimento 2, uma vez que o número de espécies investigadas 

foi igual nos dois casos (campo e experimento 2). Neste experimento, as espécies 

perenifólias e caducifólias não se diferenciaram quanto ao diâmetro do caule, biomassa 

da planta, biomassa de raízes, LF, área foliar, Nm, relação C:N, proficiência PRN e TRN 

em nenhum dos três níveis de N testados (Figuras 11a, 11d-e, 12a-b, 12d-e, 13a e 13d, 

respectivamente). As caducifólias apresentaram maiores valores de comprimento da parte 

aérea e TCR do que as perenifólias somente no baixo nível de N (Figuras 11b-c). De uma 

maneira geral, as espécies caducifólias apresentaram maior razão RT:PA do que as 

perenifólias; entretanto, as diferenças entre as duas fenologias foram significativas 

somente nos dois extremos de disponibilidade de N (Figura 11f). Em todos os tratamentos 

de N, as espécies perenifólias apresentaram maior MFA do que as caducifólias (Figura 

12c) e estas, por sua vez, apresentaram maior concentração de clorofilas totais do que as 

primeiras (Figura 12f). Em geral, as espécies perenifólias foram mais eficientes do que as 

caducifólias em reabsorver (Figura 13b) e utilizar o N (Figura 13c); no entanto as 

diferenças não foram significativas em todos os níveis de N testados. 

 

 

 



 

 

 

Figura 11: Diâmetro do caule (a), comprimento da parte aérea (b), taxa de crescimento relativo (c), 

biomassa total da planta (d), biomassa total de raízes (e) e razão de biomassa entre raiz e parte aérea (f) 

avaliados nas espécies perenifólias e caducifólias ao final do experimento 2, em resposta aos três níveis 

de N. Valores apresentados são médias (n = doze indivíduos por tratamento), acompanhadas pelo erro 

padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde 

minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma fenologia e maiúsculas comparam as fenologias 

dentro do mesmo tratamento de N. Símbolos: ¸ perenifólias, ¡ caducifólias. 
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Figura 12: Longevidade foliar (a), área foliar (b), massa foliar por área (c), concentração foliar de N (d), 

relação C:Nm (e) e concentração de clorofilas totais (f) avaliadas nas espécies perenifólias e caducifólias do 

experimento 2, em resposta aos três níveis de N. Valores apresentados são médias (n = doze indivíduos por 

tratamento para LF e nove para os demais parâmetros), acompanhadas pelo erro padrão da análise de 

variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde minúsculas comparam os níveis de 

N dentro da mesma fenologia e maiúsculas comparam as fenologias dentro do mesmo tratamento de N. Os 

pontos à esquerda do gráfico correspondem aos valores médios dos parâmetros obtidos no campo (Tabelas 

2 e 3 do capítulo 2). Letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre as fenologias foliares. 

Símbolos: ¸ perenifólias, ¡ caducifólias. 
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Figura 13: Proficiência na reabsorção de N (a), eficiência na reabsorção de N (b), eficiência no uso de N (c) e 

tempo de retenção do N (d) avaliadas nas espécies perenifólias e caducifólias do experimento 2, em resposta 

aos três níveis de N. Valores apresentados são médias (n = nove indivíduos por tratamento), acompanhadas 

pelo erro padrão da análise de variância. Letras distintas indicam diferenças significativas (P≤0,05), onde 

minúsculas comparam os níveis de N dentro da mesma fenologia e maiúsculas comparam as fenologias dentro 

do mesmo tratamento de N. Os pontos à esquerda do gráfico correspondem aos valores médios dos parâmetros 

obtidos no campo (Tabela 4 do capítulo 2). Letras maiúsculas distintas indicam diferenças significativas entre as 

fenologias foliares. Símbolos: ¸ perenifólias, ¡ caducifólias. 
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DISCUSSÃO  

 

Todas as espécies investigadas no presente estudo tiveram seu crescimento 

positivamente afetado pelo aumento no fornecimento de N; no entanto, os mecanismos 

utilizados por estas espécies para conservar este nutriente em seus tecidos tornaram-se 

menos eficientes nestas condições. Tais resultados concordam com os obtidos em estudos 

anteriores (Chapin, 1980; Denslow et al., 1987; Schlesinger et al., 1989; Aerts, 1990; 

Aerts & van der Peijl, 1993; Escudero et al., 1992; Cabrera, 2003). No entanto, apesar 

das necessidades nutricionais de espécies arbóreas cultivadas terem sido exaustivamente 

estudadas, poucos trabalhos foram realizados com espécies arbóreas nativas brasileiras 

(Resende et al., 1999; Illenseer & Paulilo, 2002), o que dificulta a comparação dos 

resultados aqui encontrados com outros estudos.  

Como esperado, para a maioria das espécies, os indivíduos submetidos ao nível 

mais elevado de N cresceram mais rapidamente e acumularam maiores quantidades de 

biomassa do que os submetidos à condição de severa deficiência de N. Resultados 

similares foram verificados quando consideramos o diâmetro do caule e o comprimento 

da parte aérea como medidas de crescimento. Em geral, a adição de N teve efeito 

positivo sobre o acúmulo de biomassa radicular, entretanto, as diferenças entre os níveis 

mais elevados deste nutriente não foram significativas para a maioria das espécies. 

Normalmente, a deficiência de N resulta em aumento na alocação de massa seca para a 

raiz em detrimento da parte aérea, em condições não limitantes de luz (Chapin, 1980). 

Nestas condições, as raízes se tornam o principal dreno dos fotossintatos produzidos 

pelas folhas, o que favorece o seu crescimento em relação à parte aérea, 

conseqüentemente resultando em aumento na razão RT:PA, para maximizar a absorção 

do N em baixa concentração no solo (Chapin, 1980; Pereira et al., 1996). De fato, no 



 

 

presente estudo, a redução no fornecimento de N provocou aumentos significativos na 

razão RT:PA da maioria das espécies, o que corrobora resultados relatadas por outros 

autores (Marschner, 1997; Cabrera, 2003).  

Espécies adaptadas a ambientes pouco férteis, como as investigadas neste estudo, 

normalmente exibem pequenos aumentos na capacidade de absorção em resposta ao 

acréscimo no fornecimento de N (Chapin, 1980). Dentre todas as espécies estudadas, E. 

myrcianthes foi a única que não apresentou aumento significativo no crescimento em 

resposta ao nível mais elevado de N; inclusive, em alguns casos, o alto fornecimento 

deste nutriente provocou efeito contrário, sugerindo sua disponibilidade excessiva a esta 

espécie. No entanto, as concentrações foliares de N foram aumentadas nestas condições, 

o que pode ser um indicativo de que E. myrcianthes é capaz de absorver grandes 

quantidades de N e estocá-lo para uso posterior (consumo de luxo). Gilson Schlindwein 

(comunicação pessoal) verificou que esta espécie apresenta xilopódio, o qual pode 

funcionar como um órgão de estocagem de água e nutrientes, quando em condições de 

excesso. A existência deste xilopódio também foi verificada neste estudo, mas suas 

alterações em função da disponibilidade de N não foram monitoradas.  

Quando os nutrientes minerais estão disponíveis em grandes quantidades, ocorre a 

seleção de características vegetais relacionadas ao crescimento rápido; no entanto, 

quando algum nutriente torna-se limitante para o crescimento, as plantas desenvolvem 

mecanismos para conservá-lo dentro de seus tecidos (Birk & Vitousek, 1986; Escudero et 

al., 1992). Estudos prévios sugerem que, com o aumento na disponibilidade de N, as 

estratégias utilizadas pelas plantas para conservar este nutriente tornam-se menos 

eficientes (Aerts & De Caluwe, 1989; Schlesinger et al., 1989; Escudero et al., 1992). 

Dentro de uma mesma espécie, a LF mostra algum grau de plasticidade, dependendo das 

condições ambientais em que a planta se desenvolve (Chapin, 1980; Shaver, 1981; 



 

 

Lathja & Whitford, 1989). Uma vez que as folhas são os órgãos responsáveis pela 

fotossíntese, a LF pode ser ajustada para maximizar o ganho de C sob uma dada 

disponibilidade de N (Chabot & Hicks, 1982; Kikuzawa, 1991; Kikuzawa & Ackerly, 

1999). Geralmente, sob condições nutricionais limitantes, a LF é aumentada para 

maximizar o ganho de C, já que nestas condições as plantas apresentam baixas taxas 

fotossintéticas, necessitando longos períodos para compensar o alto investimento inicial 

de C (Kikuzawa, 1984; Kikuzawa, 1989; Escudero et al., 1992). Conforme esperado, o 

acréscimo no fornecimento de N reduziu significativamente a LF das espécies investigadas 

nos dois experimentos, o que concorda com os resultados obtidos por outros autores 

(Monk, 1966; Shaver, 1981; Shaver & Melillo, 1984; Cordell et al., 2001; Reich et al., 

2004). Em condições de baixa disponibilidade de N, aumentar a LF é considerada uma 

estratégia para conservar este nutriente na biomassa vegetal (Cornelissen et al., 2003). 

Agrupando as espécies do experimento 2 conforme a fenologia foliar, verificamos que as 

perenifólias apresentaram folhas levemente mais longevas do que as caducifólias; no 

entanto, as diferenças não foram significativas como as verificadas no estudo a campo e 

em trabalhos prévios (Reich et al., 2004; Wright et al., 2005). Esta não diferença deveu-

se aos valores inesperadamente elevados de LF em R. ferox, que no experimento de 

campo teve valores muito reduzidos deste parâmetro foliar. A grande diferença observada 

no comportamento desta espécie em condições de campo e de vaso indica grande 

plasticidade da LF e aponta para a necessidade de investigações futuras sobre as 

conseqüências ecofisiológicas deste comportamento na espécie. Um ponto a considerar é 

o fato de que a intensa predação foliar observada a campo não ocorreu nas plantas 

cultivadas em vaso, sugerindo que a herbivoria pode ser um importante fator 

determinante desta resposta plástica. No entanto, outros fatores também distinguiram os 

indivíduos de campo dos indivíduos em vaso, para todas as espécies: a menor idade das 



 

 

plantas, as menores taxas de irradiância e a restrição física imposta pelos recipientes. 

Folhas longevas devem ser estruturalmente rígidas (altos valores de MFA) para 

resistirem à herbivoria (Coley, 1985). No estudo, a MFA mostrou ser um parâmetro 

pouco responsivo ao aumento na disponibilidade de N, em todas as espécies estudadas 

nos experimentos, o que concorda com os resultados encontrados por Vitousek (1998). 

No entanto, conforme esperado, os valores médios obtidos dentro de cada fenologia 

foliar indicaram que as espécies perenifólias apresentaram MFA mais elevada do que as 

caducifólias, em todos os tratamentos de N (Figura 12c). Os valores médios obtidos para 

este parâmetro ficaram dentro do limite esperado tanto em espécies perenifólias (> 100 

g.m-2) quanto em caducifólias (< 100 g.m-2) (Kikuzawa & Ackerly, 1999; Castro-Díez et 

al., 2000; Yasumura et al., 2002; Prior et al., 2003; Wright et al., 2005), contrariando os 

resultados obtidos a campo, onde as caducifólias apresentaram valores de MFA tão 

elevados quanto as perenifólias. O fato das plantas a campos serem mais velhas e 

estarem expostas a maiores irradiâncias e herbivoria pode igualmente explicar estas 

diferenças. 

Geralmente a concentração foliar de N aumenta em resposta à fertilização (Lajtha & 

Whitford, 1989; Chapin & Moilanen, 1991; Pugnaire & Chapin, 1993; Van Heerwaarden 

et al., 2003; Singh et al., 2005). Concordando com estes estudos prévios, as espécies 

investigadas nos dois experimentos sofreram aumentos significativos neste parâmetro com 

o aumento na disponibilidade de N. A maior concentração de N nas folhas maduras, 

provavelmente, resultou em maior taxa fotossintética e, conseqüentemente, em maior 

crescimento das plantas. Folhas com altas taxas fotossintéticas investem grande parte do 

seu N em enzimas de carboxilação (e.g. rubisco), enquanto folhas com baixa taxa 

fotossintética investem seu N em compostos necessários para prolongar a LF (e.g. lignina) 

(Field & Mooney, 1986). No presente estudo, a concentração de clorofilas totais foi 



 

 

aumentada em resposta ao acréscimo de N, provavelmente, em decorrência das elevadas 

concentrações foliares de N. Os valores médios obtidos dentro de cada fenologia 

mostram que as espécies caducifólias investiram grande parte do seu N foliar em 

pigmentos fotossintéticos, independentemente da disponibilidade deste nutriente no solo. 

Onoda et al. (2004) e Takashima et al. (2004) verificaram que a maior alocação de N 

para a produção de proteínas e pigmentos fotossintéticos é o fator responsável pela 

variação na taxa fotossintética entre espécies com diferentes fenologias foliares. Como as 

respostas de crescimento dos dois grupos ao acréscimo de N pouco diferiram entre si, é 

possível que o maior investimento em produtividade foliar das caducifólias não tenha 

compensado a menor longevidade destas. 

A reabsorção do N geralmente é quantificada através da proporção de N removida 

das folhas durante a senescência (ERN) (Aerts, 1996; Killingbeck, 1996). As espécies 

estudadas em ambos os experimentos mostraram ser altamente eficientes em reabsorver o 

N antes da abscisão das folhas. Em média, as espécies do experimento 1 reabsorveram 

entre 49 e 59% do N investido nas folhas, enquanto as espécies do experimento 2 

reabsorveram entre 46 e 54%, nos dois extremos de disponibilidade de N. Estes valores 

estão dentro dos limites verificados em estudos prévios, onde a proporção de N 

reabsorvido variou entre 40 e 70% (e.g. Chapin & Kedrowski, 1983; Escudero et al., 

1992; Aerts, 1996; Killingbeck, 1996; Killingbeck & Whitford, 2001; Yuan et al., 2005). 

O esperado é que plantas adaptadas à baixa fertilidade do solo reduzam as perdas de N 

através de uma elevada ERN (Del Arco et al. 1991; Pugnaire & Chapin, 1993; Aerts, 

1996). No entanto, os resultados aqui obtidos não sustentam esta alegação. De uma 

maneira geral, o aumento na disponibilidade de N resultou em maiores valores de ERN 

nos dois experimentos. Este resultado concorda com os obtidos em alguns trabalhos 

prévios (Chapin & Kedrowski, 1983; Nambiar & Fife, 1987; Enoki & Kawaguchi, 1999), 



 

 

mas contraria outros (Boerner, 1984; Pugnaire & Chapin, 1993; Van Heerwaarden et al., 

2003; Singh et al., 2005). Existem, ainda, estudos onde a reabsorção de N não foi 

afetada pela disponibilidade de N (Birk & Vitousek, 1986; Lajtha & Whitford, 1989; 

Chapin & Moilanen, 1991). A falta de resultados consistentes em relação às respostas da 

ERN à disponibilidade de N demonstra que, embora este parâmetro seja considerado um 

importante mecanismo de conservação do N, ele não explica a distribuição das espécies 

em ambientes com distintas disponibilidades nutricionais. Semelhantemente ao que foi 

obtido no estudo a campo, as espécies perenifólias do estudo em casa de vegetação 

apresentaram maiores valores de ERN do que as caducifólias. 

A reabsorção do N também é quantificada através da PRN, a qual descreve o nível 

em que o N é reduzido nas folhas senescentes (Killingbeck, 1996). Estudos experimentais 

prévios relataram que o acréscimo no fornecimento de N resultou em aumentos na 

concentração deste nutriente em folhas senescentes, o que conseqüentemente conduziu a 

elevados valores de PRN (Shaver & Mellilo, 1984; Vitousek, 1998). Neste estudo, de uma 

maneira geral, o acréscimo no fornecimento de N aumentou os valores de PRN das 

espécies. Isto significa que os indivíduos submetidos à maior disponibilidade de N foram 

menos proficientes em reabsorver o N do que os indivíduos submetidos à deficiência de 

N, perdendo folhas com concentrações elevadas deste nutriente. Compilando dados da 

literatura, Killingbeck (1996) sugeriu que plantas com concentrações foliares finais de N 

superiores a 1% apresentam reabsorção incompleta deste nutriente, sendo consideradas 

pouco proficientes em reabsorvê-lo. Segundo o autor, a reabsorção é considerada como 

sendo bioquimicamente completa, quando a concentração foliar de N é reduzida a níveis 

mais baixos do que 0.7%. O N pode ser adquirido diretamente do solo, através da 

absorção radicular, ou reciclado internamente, através da reabsorção deste nutriente, 

sendo que ambos os processos envolvem gasto de energia (Singh et al., 2005). Segundo 



 

 

estes autores, os custos para a absorção de N diminuem com o aumento na 

disponibilidade deste elemento, de forma que, em solos mais férteis, a reciclagem interna 

do N torna-se menos importante. De fato, usando os valores de referência propostos por 

Killingbeck (1996), verificamos que, quando submetidas à baixa disponibilidade de N, a 

maioria das espécies apresentou reabsorção completa do N, provavelmente, para reduzir 

as perdas deste nutriente (Van Heerwaarden et al., 2003). Com o acréscimo no 

fornecimento de N, a grande maioria das espécies passou a apresentar reabsorção 

incompleta de N, devido aos custos energéticos envolvidos no processo de reabsorção 

(Chapin & Kedrowski, 1983). 

A relação entre a PRN e a disponibilidade deste nutriente também foi verificada ao 

longo de gradientes de fertilidade natural (Pugnaire & Chapin, 1993; Eckstein et al., 

1999). A PRN parece ser mais responsiva à disponibilidade de N no solo do que a ERN 

(Pensa & Sellin, 2003). Aerts (1996) verificou que espécies crescendo sob severa 

deficiência nutricional reduzem as perdas de N, diminuindo a concentração deste 

nutriente em seus tecidos e mantendo suas folhas por mais tempo, e não sendo altamente 

eficientes em reabsorvê-lo. Os resultados aqui obtidos concordam com estes autores: sob 

condições de severa deficiência de N, as espécies investigadas foram pouco eficientes, 

mas altamente proficientes em reabsorver o N, sugerindo que a PRN teve maior papel 

para reduzir as perdas de N nestas condições. 

A EUN é um índice comumente utilizado em estudos sobre a adaptação das plantas 

a diferentes níveis de disponibilidade deste nutriente (e.g. Vitousek, 1982; Lajtha & 

Whitford, 1989; Escudero et al., 1992; Aerts & De Caluwe, 1994; Bridgham et al., 1995; 

Aerts et al., 1999; Covelo & Gallardo, 2002). De uma maneira geral, a EUN é reduzida 

em resposta ao aumento na fertilidade do so



 

 

nem sempre (Aerts, 1990; Aerts & De Caluwe, 1994). De fato, como verificado neste 

estudo, a EUN da maioria das espécies investigadas foi reduzida em resposta ao aumento 

na disponibilidade de N. Os valores médios obtidos para a EUN nas duas fenologias 

foliares estão dentro do limite verificado em estudos anteriores (Son & Gower, 1991; 

Aerts, 1996; Aerts et al., 1999, Hiremath et al., 2002). Os resultados aqui obtidos 

mostram que as espécies perenifólias foram mais eficientes em utilizar o N para produzir 

biomassa do que as espécies caducifólias, o que concorda com resultados prévios (Aerts, 

1996). No entanto, no estudo a campo, tais diferenças não foram observadas. 

O TRN avalia o período de tempo em que este nutriente permanece na planta antes 

de ser perdido em decorrência da queda das folhas, herbivoria ou morte radicular (Aerts, 

1990, Lambers et al., 1998). Segundo Aerts (1995), aumentar o TRN parece ser o 

mecanismo mais importante para a conservação do N em ambientes com baixa 

disponibilidade deste nutriente. Existem duas maneiras de se aumentar o TRN: 

prolongando a LF ou reabsorvendo eficientemente o N das folhas senescentes (Escudero 

et al., 1992; Eckstein et al., 1999). Neste estudo, em geral, o TRN foi pouco responsivo 

ao aumento na disponibilidade de N, em todas as espécies. Além disto, os valores 

médios obtidos para este parâmetro, dentro de cada fenologia, contrariam os resultados 

obtidos a campo. Em condições de vaso, as espécies perenifólias e caducifólias 

apresentaram o mesmo TRN, provavelmente em decorrência de seus similares valores de 

LF e ERN. 

 

 

CONCLUSÕES 

 

Em baixos níveis de disponibilidade de N, este nutriente ficou retido por mais tempo 



 

 

na planta, como indicam as baixas porcentagens de perda (PRN) e os valores mais 

elevados de TRN. Com o acréscimo no fornecimento de N, a produtividade mostrou um 

grande aumento, mas a retenção deste nutriente na biomassa da planta foi reduzida 

(altos valores de PRN e baixos de TRN). Além de seus efeitos sobre o TRN, os menores 

valores de LF verificadas no alto nível de disponibilidade de N podem ter exercido 

impacto sobre o ganho de C das folhas, devido aos valores reduzidos de MFA e às 

maiores concentrações foliares de N verificados nestas condições. Como conseqüência, o 

tempo requerido pelas plantas para pagar os custos iniciais de construção de suas folhas 

foi reduzido, resultando em baixa LF. 

Todas as espécies investigadas, apesar de ocorrerem em ambientes muito pobres 

em nutrientes, responderam positivamente ao aumento no fornecimento de N, o que é 

um forte indicativo de que estas espécies são nutricionalmente limitadas em condições 

naturais. Estudos futuros avaliando uma maior gama de disponibilidades de N, bem 

como de outros nutrientes, ajudarão a elucidar as reais exigências nutricionais destas 

espécies. A esperada interação entre níveis de disponibilidade de água e de N também 

precisa ser investigada e parâmetros fotossintéticos necessitam ser incluídos dentre as 

respostas avaliadas. Tais estudos fornecerão informações mais concretas para o 

entendimento dos padrões de distribuição das espécies estudadas nas formações vegetais 

da planície costeira do Rio Grande do Sul, bem como, do predomínio de espécies 

perenifólias nestes ambientes.  
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DISCUSSÃO GERAL 

 

Em ambientes naturais, geralmente a quantidade de nutrientes disponível para o 

crescimento é limitada e as adições externas são escassas, o que reduz a produtividade 

(Escudero & Mediavilla, 2003). As formações vegetais da planície costeira do Rio Grande 

do Sul não são uma exceção a esta regra, uma vez que estão assentadas sobre solos 

ácidos muito pobres em nutrientes, principalmente N (Dillenburg et al., 1992). A 

deficiência neste nutriente pode afetar severamente o crescimento vegetal (Bettmann et 

al., 2006), de forma que as plantas devem ser capazes de reciclar, reduzir as perdas e 

maximizar a eficiência no seu uso para adquirir uma máxima produção de biomassa com 

uma dada quantidade de N.  

Os três fragmentos florestais selecionados para o estudo em nível de comunidade, 

apresentaram diferentes taxas de produção de serrapilheira. Segundo Facelli & Pickett 

(1991), variações na produtividade em florestas localizadas na mesma zona climática 

podem estar associadas às diferenças na composição de espécies e na fertilidade do 

solo. Estudos prévios, indicaram que a composição florística nas matas aqui investigadas 

é bastante distinta (Nunes, 2001; Rossoni; 1993; Brum, 1995). Além disto, resultados 

obtidos no presente estudo indicaram que os teores de N são mais elevados na mata 

pluvial (1,1 mg.g-1), o que poderia oferecer melhores condições de crescimento para as 

plantas, e ajudaria a explicar os altos valores de produção de serrapilheira encontrados 

nesta mata. No entanto, a mata arenosa mostrou ser tão produtiva quanto a mata 

pluvial, apesar da disponibilidade de N no solo ser menor (0,4 mg.g-1). Assim, pode-se 

concluir que a disponibilidade deste nutriente nos fragmentos florestais aqui estudados 

parece não ser o fator responsável pelas diferentes produtividades obtidas. Sobre solos 

pobres, as plantas são capazes de manter sua produtividade restringindo a perda de 



 

 

nutrientes através de estratégias de conservação, onde apenas pequenas quantidades de 

nutrientes são perdidas do sistema (Jordan & Herrera, 1981; Bruijnzeel, 1991). Nestes 

ambientes, os nutrientes podem ser conservados aumentando-se a longevidade dos 

tecidos vegetais (Van Schaik et al., 1993), ou minimizando a quantidade de nutrientes nas 

partes que serão abscisadas (Chapin, 1980; Aerts, 1996).  

 A formação de restinga arenosa selecionada para a realização do estudo em nível 

de espécie também está localizada sobre solos com baixas disponibilidades de N (0,4 

mg.g-1). Geralmente, solos deficientes neste nutriente são dominados por espécies 

perenifólias (Monk, 1966; Chapin, 1980; Goldberg, 1982; Aerts, 1996). Nas moitas 

arbóreo-arbustivas da RBL, espécies com as duas fenologias foliares convivem juntas; no 

entanto, a quantidade de espécies perenifólias é maior. Os resultados mostraram que o 

predomínio de espécies perenifólias na RBL está associado as maiores LF, ERN e TRN 

apresentadas por estas espécies, corroborando resultados obtidos na literatura (Eckstein 

et al., 1999; Mediavilla & Escudero, 2003). Neste ambiente, grande parte do N parece 

estar armazenado na própria vegetação, pois tanto espécies perenifólias quanto 

caducifólias apresentaram valores elevados de N em suas folhas, contrariando resultados 

prévios (Aerts & Berendse, 1989; Aerts, 1996; Killingbeck, 1996; Knops & Koenig, 1997; 

Aerts et al., 1999; Diehl et al., 2003; Prior et al., 2003). A manutenção de elevadas 

concentrações foliares de N em ambientes pobres parece estar associada a diferentes 

mecanismos: redução no crescimento (Larcher, 2000), aumento na produção de raízes 

(Chapin, 1980) e transpiração noturna (Caird et al., 2007; Dawson et al., 2007).  

Embora a disponibilidade de nutrientes seja um importante determinante da 

distribuição das espécies vegetais, pouco se sabe sobre as adaptações que possibilitam as 

plantas ocuparem ambientes nutricionalmente distintos (Chapin & Kedrowski, 1983). 

Estudos prévios sugerem que, com o aumento na disponibilidade de N no solo, as 



 

 

estratégias utilizadas pelas plantas para conservar este nutriente tornam-se menos 

eficientes (Schlesinger et al., 1989; Escudero et al., 1992). No presente estudo, os 

experimentos realizados em casa de vegetação testaram e confirmaram esta hipótese. 

Todas as espécies investigadas tiveram seu crescimento aumentado em resposta ao 

acréscimo no fornecimento de N; no entanto, os mecanismos utilizados para conservar 

este nutriente tornaram-se menos eficientes. Nestas condições, a PRN, a EUN e o TRN 

foram reduzidos, enquanto ERN foi aumentada.  

Os resultados obtidos neste estudo mostraram que, sobre os solos arenosos e 

pobres da planície costeira do Rio Grande do Sul, as comunidades vegetais e suas 

espécies componentes dependem de mecanismos de conservação de N para se 

manterem produtivas. O predomínio de espécies perenifólias nestas formações vegetais 

pode ser atribuido à maior habilidade competitiva destas espécies, provavelmente, em 

decorrência do elevado tempo de retenção do N na biomassa vegetal viva, o que torna 

as plantas o principal reservatório de N nestes ambientes. 
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