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ABSTRACf - r'Comparative foliar anatomy and evolution of the Podocarpineae.'') The 
anatomy of 112 species out of the 184 at present recognized is compared. The evolutionary 
sequence proposed shows in several different "series" the passage by successive transformations 
from 3Il ancestral type with short one-nerved leaves, weU-developed sub-epidermis and many 
resin canals to those with lo~g wide leaves, frrst one-nerved then several-nerved, with 
reduced sub-epidermis and few resin canals. An over-evolved condition sometimes produces 
at the end of a "serie" an apparent reversion to the ancestral type: leaves short or reduced 
to fleshy scales with late proliferation of canals separated in the mesophyU. 
A striking correlation between foliar anatomy and geographic latitude suggests, as with 
vascular evolution in seedlings at the cotyledon stage (WOLTZ, 1986), a greater age 
for the most southern taxa. 
Key-words: Podocarpineae, evo1ution, anatomy comparative. 

RESUME - (Anatomie comparee des feuiIIes et evolution des Podocarpineae.) 184 especes 
sont connues a ce jour, ranatomie comparee des feuiIIes est r6aJ.is6e sur 112espCces disponibles. 
Un schema evolutif est propose: dans plusieurs phylums differents, evoluant de fa~on paralICle, 
un type ancestral a feuiIIe courte uninerve, abondamment pourvu de sous-epiderme et de 
canaux resiniferes passerait, par transformations successives a des types a feuilles longes, 
larges, uninerves, a sous-epiderme reduit et canaux resiniferes peu nombreux. Parfois, en 
fm de phylum une surevolution amene a un faux retour ancestral: feui1le courte ou en 
&:ai11e chamue et multiplication tardive de canaux separ61 dans Ie mesophylle. 
Comme dans Ie cas de revolution vasculaire de plantules cotylees {WOLTZ. 1986). un 
parallelisme remarquable existe entre l'anatomie foliaire et la latitude geographiquc qui 
semble suggerer l'origine ancienne des taxons 1es plus austraux. 
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RESUMEN - ("Anatomia comparada de las hojas y evolucion de las Podocarpineae.") 
En las Podocarpineae actualmente se conocen 184 especies, de las cuales 120 han sido 
estudiadas en Ia anatomfa comparada de la hoja. Es propuesto el siguiente sistema evolutivo: 
en muchos phyla diferentes, evolucionando de manera paralela, un tipo ancestral de hoja 
corta uninervada, provisto abundantemente de sub-epidermis y de canales resiniferos, pasaria 
por transformaciones sucesivas a tipos con hojas largas, anchas, uninervadas a pluri'ilervadas, 
con sub-epidermis reducida y canales resiniferos poco numerosos. A veces, en Ia culminaci6n 
de phylum, una sobre-evoluci6n conduce a un falso retorno ancestral: hoja corta 0 en 
escamas carnosas y multiplicaci6n tardia de los canales separados en el mes6filo. 
Como en el caso de Ia evoluci6n vascular de las plantas cotiladas (WOLTZ, 1986), existe 
un paralelismo notable entre la anatomia foliar y la latitud geograt'ica, 10 que parece 
sugerir el origen nuis antiguo de los taxa nuis australes. 

Introdu~ao 

A anatomia foliar comparada das Podocarpineae, levou a exame 112 espe
cies sobre as 184 conhecidas atualmente. No passado, e prov!lvel que os autores, 
por laxismo, tenham exagerado a enumera~ao de especies. Podemos considerar 
que certas especies estao ligadas ao contexto geografico: ilhas, picos de altas 
montanhas e sao, de fato, afins. Assim, podemos restabelecer este mimero 
de 184 especies para aproximadamente 150. 

Sabemos, a partir dos trabalhos de BUCHHOLZ e GRAY (1948), que 
o estudo anatomico das folhas e indispens!lvel nas Podocarpineae. A maior 
parte das especies sao dioicas e os orgaos reprodutores d' e ~ fal tam frequente
mente em herbarios ou sao ainda desconhecidos. Certos trabalhos recentes de 
sistematica sobre as Podocarpineae sao fundamentados somente em caracteres 
morfologicos, fazendo assim abstra~ao completa de exames anatomicos: De 
LAUBENFELS (1969 etc ... ); QUINN (1982). 

Percorrendo a detalhada bibliografia consagrada as Gimnospermas, e facil 
se convencer que 0 genero Podocarpus (s.l.) nao foi largamente estudado e 
que nossos conhecimentos sao muito fragmentados. 0 historico da questao 
mostra que a anatomia com parada das estruturas foliares e muito reduzida, 
se limitando frequentemente ao estudo sistematico de algumas especies de uma 
regiao ou de urn pais: BERTRAND (1874); MAHLERT (1885); Van TIEGHEM 
(1891); GRIFFIN (1907); BAKER e SMITH (1910); STILES (1912); ROBYNS 
(1935); GRIFFITH (1957); SCHOONRAAD (1974). Poucos documentos mais 
gerais existem: ORR (1944); BUCHHOLZ. e GRAY (1948-1957); GAUSSEN 
(1973, 1974, 1976). 

o objetivo deste trabalho, cobrindo em parte urn estudo detalhado realiza
do por urn de nos (WO L TZ, 1986), e de tentar desmembrar 0 sentido da 
evolu~ao do grupo, indicado pelos caracteres anatomicos foliares. 0 que parece, 
ate hoje, nao ter sido ainda feito. 

Nos seguiremos a classifica~ao adotada por GAUSSEN (1973) para a 
subordem das Podocarpineae, que reagrupa 4 familias: Saxegothaeaceae, Phyllo
cladaceae, Pherosphoeraceae e Podocarpaceae. As 3 primeiras sao monogene
ric as , as Podocarpaceae contam com mais de 170 especies, com 8 generos: 
Acmopyle, Afrocarpus, Dacrycarpus, Dacrydium, Falcatifolium, Microcachrys, 
Podocarpus e Stachycarpus que traduzem uma evidente diversidade de form as 
e de adapta~oes biologicas. 
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Morfologia foliar (Generalidades) 

As folhas de Podocarpineae sao de tipos surpreendentemente variados: 
forma de agulhas, formas achatadas com limbo muito desenvolvido, forma de 
escamas lembrando as das Cupressaceas, sem esquecer 0 caso original apresenta
do por Phyliocladus: 0 tipo filoclado e urn orgao "complexo" clorofilado, que 
pode resultaJ." da estreita soldadura entre urn ramo principal e urn secundario 
desdobrado, associados a folhas aciculares. 

A folhagem e persistente e se renova por urn processo lento e continuo: 
as folhas mais velhas caem isoladamente dos ramos ao fim de 8 Ii 10 anos 
em Podocarpus madagascariensis. A arvore nao fica nunca desnuda, ela e 
sempre-verde (semper-virens). 

A inse~ao das folhas no eixo e sempre espiralada, com filotaxia de 2/5, 
as geratrizes nao sao ortosticas mas sim parasticas sinistras ou dextrogiras. 
Isto e claro em P. henkelii e P. neriifolia. KADAMBARI et al., (1968) acham 
urn indice filotaxico de 3/8 para P. macrophylla do Japao. 

A folha tipo mais conhecida e a que lembra a folha de uma dicotiledonea, 
como Nerium oleander (espirradeira) - Apocynaceae. E uma folha longa, com 
limbo largo, uninervea, sem peciolo, com espessa cuticula no lado adaxial e 
estrutura hipostomatica. 0 peciolo existe, mas a folha e dita "decurrente": 
o peciolo e soldado no caule por urn certo comprimento e e marcado na ultima 
parte por urn espessamento visivel. As folhas sao glabras, 0 apice foliar apresenta 
frequentemente urn leve mucron. 

De uma maneira geraI as Podocarpales sao esclerofitas, com exce"ao de 
Afrocarpus e as especies da 'se"ao Polypodiopsis. Assim as folhas persistentes 
sao de consistencia dura e firme e apresentam as seguintes particularidad~s: 
cuticula espessa, impermeavel, mesofilo pouco lacunoso, textura fibrosa, pre
sen"a de esclereideos, estomatos 10caIizados na face inferior do limbo. 

Fora desta estrutura foliar tipica, podemos distinguir 4 casos: 
- Folhas pequenas, com estrutura anfistomatic~: certas Dacrydium. os ge- . 

neros Falcatifolium, Dacrycarpus e Acmopyle. Em Acmopylepodemos distin
guir varios tipos de folhas, sendo 2 tipos principais: folhas escamosas e folhas 
principais assimiladoras, lineares, achatadas bilateraImente, disticas, existindo 
folhas intermediarias. 

- Folhas lineares, aciculares ou ligeiramente lanceoladas, achatadas, com 
estrutura anfi ou hipostomatica: Phylloc1adus. Saxegothaea, Stachycarpus. algu
mas plantas do grupo eupodocarpos (rostrata. perrieri. totara ... ). 

- Folltas longas com desenvolvidos limbos ovais, plurinerveas, paraleli
nerveas (simulando estrmhamente a folha de uma monocotiledonea), com estru
tura anfi ou hipostomatica: sec"ao nagei dos Podocarpus. 

- Folhas pequenas, escamiformes, simulando as folhas escamosas das Cu
pressaceae: Pherosphaera. alguns Dacrydium. Dacrycarpus. Acmopyle e em 
Podocarpus usta. 0 caso de Microcachrys e original: folhas espiraIadas sao 
inseridas de tal maneira que parecem dispostas em verticilos opostos, decussadas 
sobre 4 fileiras, dai 0 nome da especie M. tetragona. 
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E preciso salientar que estas Podocarpaceae com folhas de tipo cupressoide 
foram fonte de erro no passado: GAUSSEN cita 0 caso de Podocarpus dieffenba
chii desenhado por HOOKER e onde a anatomia mostrou que se tratava de 
Veronica tetragona. Nos citamos 0 exemplo de uma forma jovem de P. rostrata. 
coletada por HUBERl e CAPURON ao suI do Maci~o de Tsaratanana (Mada
gascar), n° 25020 Herbarium Musei Parisiensis e onde a anatomia mostrou 
que se tratava de uma dicotiledonea apresentando uma surpreendente convergen
cia de forma com aquela de uma jovem plantula de Gimnosperma. 

Certos generos possuem folhas de 2 tipos: Dacrycarpus e , Acmopyle. 
Em Dacrycarpus. os ramos long os (auxiblastos) portam, folhas aciculares ou 
escamosas e os mesoblastos com crescimento limitado, partam folhas longas, 
subuladas, com inse~iio distica, estendidas num plano, chatas e comrrimidas 
lateralmente. Estes mesoblastos siio caducos por inteiro. 

Em Acmopyle. genero muito raro da Nova Caledonia e das llhas Fidji, 
reencontramos estes 2 tipos de ramos, uns portando folhas escamiformes e 
outro!: folhas subulares. Foi SAHNI (1920) que mostrou a originalidade destas 
ultimas: 0 limbo foliar e situado acima e abaix(l do feixe libero-Ienhoso. 

Fora do caso de Microcachrys, existem outros Podocarpus onde as folhas 
espiraladas podem aparecer como subverticiladas por 2, disticas num plano 
por to~iio da base foliar. Dizemos que a filotaxia e bijugada, subdecussada 
com 4 geratrizes espiraladas. Sobre os jovens brotos a tendencia da filotaxia 
e se tomar altema. 

- Exemplo africano: Afrocarpus (A . mannii) 
- Exemplo americana: Podor:arpus rospigliosii da Venezuela 
- Exemplo da Australasia: Podocarpus sec~iio nageia 
Nos 2 primeiros exemplos, as folhas subopostas de urn pseudoverticilo, 

viio mostrar para uma orienta~iio vascular normal e para outra uma orienta~iio 
inversa (FLORIN, 1931, p.193). 

Para 0 ultimo exemplo da serie nageia (P. blumei e P. wallichiana), somente 
os ramos plagiotropicos portam 2 tipos de folhas em filas opostas: as de urn 
lado estao em posi~ao normal, as do outro estao em posi~ao isobilateral, receben
do a luz sobre as 2 faces. A estrutura foliar nestes 3 exemplos e anfistomatica 
e as celulas do parenquima pali~adico se repartem sobre as 2 faces. 

Uma observa~iio original foi feita sobre 2 especies de Podocarpus: P. 
madagascariensis e P. elata da Australia (WOLTZ, niio publicado) .. Trata-se 
de folhas adultas, binerveas possuindo somente urn broto axilar. No inicio 
o tra~o vascular foliar e Unico, mas depois hal a forma~iio de 2 nervuras por 
dicotomia. Podemos entio encontrar excepcionalmente nas especies que possuem 
normalmente folhas uninerveas, urna tendencia a binerva~iio, anunciando assim 
a esptScies com folhas polinerveas da Insulindia e do Japio. 
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Anatomia foliar 

- Escolha do material e metodos. 

1) Material 

A escolha do tipo de folha e sua idade sao de grande importancia; a 
detennina~ao da especie deve ser certeira. Mesmo atualmente, reina uma grande 
confusao entre alguns Herblirios e J ardins Botanicos: certas especies que circulam 
com estes nomes sao erroneas: P. macrophylla (China), P. neriifolia (Nepal), 
P. coriacea (Antilhas), P. polystachya (Singapura), P. latifolia (Sri-Lanka), 
P. purdieanea (Jamaica), P. spinulosa (AustnUia) sao todas referentes a P. 
elata da AustnUia, muito decorativa e robusta, mas que foi introduzida nestes 
diversos paises. E preciso entao corroborar 0 exame de uma p~sumida especie 
por cortes feitos em amostras de diferentes procedencias e coletores. Se dispu
sermos somente de uma especie certa, e necesslirio examinar vlirias folhas. 
E preciso evitar folhas pr6ximas dos orgaos reprodutores pois estas sao freqiiente
mente reduzidas em rela~ao as folhas vegetativas normais e estao submetidas 
a influencia de hormonios sexuais. Assim, e preciso ter cuidado com a escolha 
do material e so comparar folhas companiveis: tomar sempre amostras foliares 
adultas que estiverem em ramos do ano, chegadas ao termo de seu crescimento. 

2) Metodos 

Os cortes foram feitos fr·mao, depois, ap6s inclusao na parafina, ao micr6to
mo, confeccionando assim delgadas laminas seriadas. Os cortes foram pr6parados 
com B8.lsamo do Canada. 0 nivel estudado foi sempre 0 113 inferior da folha. 
A colora~ao de Carmin-Verde de Miranda foi abandonada pela de Hematoxilina
Safranina-Azul de Anilina (Azul da China). Esta ultima tern a vantagem de 
dar com 0 minimo de artefatos possiveis, para amostras frescas, uma ideia 
precis a do aparelho secretor com colora~ao vermelha-alaranjada dos produtos 
secretados: oleo-resinas e taninos. Se se tratam de amostras de herblirios, estas 
devem ser previamente hidratadas durante 48 horas com utiliza~ao de urn agente 
urnidificante. As amostras fresca~, ant~s da obten~ao dos cortes, devem ser 
fixados e conservados em liquido CRAF III assim composto: formal 10%, acido 
acetico a 10% (comercial): 20%, acido cromico a 1%: 30%, agua destilada: 
40%. 

- Estrutura anatomica "tipo" da folha de Podocarpus 

o exame da sec~ao foliar transversal, mostra a importancia do aparelho 
condutor. 

A nervura pode ser proeminente ou concova e apresentar algumas vezes 
urn su1co longitudinal mediano superior. Este carater de nerva~ao foi utilizado 
por GRAY na descri~ao de especies e para a identifica~ao de especies de 
Herbarios. Sem entrar em detalhes, a existencia e a localiza~ao dos tecidos 
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de transfusao, dos estomatos, dos escleritos, 0 numero de nervuras, a forma 
foliar mas sobretudo 0 numero e a disposic;ao dos feixes resiniferos foram 
aqui lev ados em considerac;ao e discutidos. 

1) Tecidos ligados ao aparelho condutor 

Em corte, 0 feixe vascular tern uma forma caracteristica, des ten dido segun
do a linha de separac;ao do xilema-floema. A presenc;a de fibras esclerosadas 
em posic;ao intraliberiana e constante. 0 feixe vascular e rodeado de fibras 
esclerosadas isoladas. Entre a nervura e a margem foliar se encontram 2 tecidos 
importantes: 0 tecido de transfusao (T.T.) e 0 tecido de transfusao acess6rio 
(T.T.A.), chamado tambem de hidrosteroma transversal. 

a) 0 tecido de Transfusao 

Todas as especies de gimnospermas e de dicotiledoneas primitivas, como 
as Casuarinaceae do hemisferio austral, possuem este tecido. Ele esta situado 
envolvendo 0 feixe, mas pode ser reduzido em Dacrycarpus e Stachycarpus. 
desenvolvido em S. amara e na secc;ao Eupodocarpus. estendido ate 0 meio 
do limbo em Ajrocarpus e Polypodiopsis . . As celulas deste tecido sao mais 
ou menos isodiametricas e se parecem com traqueideos por suas areolas e seus 
espessamentos espiralados. Ele teria, segundo BOUREAU (1954), uma dupla 
origem. 

- "Ele pode provir da transformac;ao do xilema centripeto a apresentar 
assim urn certo interesse ao ponto de vista evolutivo." 

- "Ele pode aparecer em urn ponto qualquer, muitas vezes por influencia 
do meio, na sequencia de uma diferenciac;ao adaptativa sobre 0 luar do parenqui
rna fundamental, sem que 0 possamos homologar a urn tecido condutor normal
mente diferenciado no mesmo lugar em outras especies." 

b) 0 tecido de Transfusao acess6rio "hidrosteroma" 

Ele esta evidentemente ligado ao desenvolvimento do limbo em folhas 
uninerveas. Em dicotiledoneas, existem ramificac;oes das nervuras para irrigar 
o limbo foliar. Aqui a irrigac;ao se faz por intermdio deste tecido especial, 
relacionando 0 tecido de transfusao com 0 clorenquima ate as margens foliares. 
Podemos pensar que a evoluc;ao pode se dar a partir de folhas estreitas ate 
folhas largas, com aparecimento do hidrosteroma. Este tecido teria urn papel 
na sustentac;ao do limbo e na conduc;ao de liquidos. As celulas do hidrosteroma 
sao orientadas perpendicularmente as celulas do tecido de transfusao. Sao celulas 
alongadas, esclerosadas, on de as extremidades apresentam pontuac;oes caracte
risticas em forma de fendas "oculiformes", algumas vezes sao verdadeiras peque
nas areolas. Este tecido pode estar ausente em Afrocarpus. 
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2) 0 limbo foliar 

- A epidenne da face superior (adaxial) e revestida de uma espessa cuticula 
que falta em folhas anfistomaticas (Afrocarpus e Podocarpus sec~lio Polypo
diopsis). 

- A sub-epidenne (hipoderme de certos autores) e essencialmente consti
tuida de fibras esclerosadas contiguas. Ela e ausente em Falcatifolium e Stachy
carpus e apresenta uma estrutura descontinua em Afrocarpus. 

- 0 clorenquima pode aparecer sob forma pali~adica nas 2 faces da folha 
se a estrutura e anfistomatica. No caso mais freqiiente (estrutura hipostomatica), 
o parenquima pali~adico se reduz a 2 ou 3 camadas celulares e nlio esta em 
rela~ao direta com 0 colenquima lacunoso da face inferior (abaxial), salvo nas 
margens da folha. 0 tecido de transfusao e 0 tecido de transfuslio acess6rio 
os separam. 

- Os esclereideos, chamados tamb6m idioblastos ou escleritos, sao elemen
tos celulares freqiientemente caracteristicos de mes6filo. Sao celulas esclerosadas 
que se dividem em 2 tipos, se bern que uma cIassifica~ao baseada em suas 
formas seja dificil de estabelecer, ja que ocorrem numerosas transi~oes . 

• EscIereideos vasculares ligados ao feixe, mas situados no limite do feixe 
e do mes6filo clorofilado: sao celulas curtas, isodiametricas com espessas pare
des, com lumen aberto, ou fibras-escIereideos de grande tamanho, com espessas 
paredes mas com lumen reduzido . 

• Esclereideos auxiliares: Em algumas especies, as celulas do clorenquima 
pali~adico sao modificadas, pela presen~a em seu seio de esclereideos de grande 
diametro, isolados, com paredes espessas e escIerosadas, como P. madagasca
riensis. Estas celulas sao reccrnheciveis pela sua posi~ao paralela em corte trans
versal e pela sua tendencia a se ramificar ou apresentar apendices digitados, 
acentuando assim 0 carater esclerificado da folha. 

3) Os tecidos secretores 

Os tecidos secretores devem ser examinados -particularmente. Eles elaboram 
as 6leo-resinas (6leos essenciais e resioas). 

a) Os taninos 

Eles se encontram nas celulas secretoras dilatadas em rela~ao as celulas 
circundantes, 0 produto secretado e armazenado em urn grande vacuolo. Os 
compostos tanicos sao postos em evidencia no material fresco atraves de rea~oes 
simples: colora~ao preta-azulada por cIoreto ferrico, parda por bicromato de 
potassio, vermelha por hidroxido de potassio a 40%, azul escuro por azul de 
metileno. As celulas sao particularmente localizadas na bainha parenquimatosa 
envolvendo 0 feixe libero-Ienhoso e poderiam constituir uma placa antiseptica 
natural. 
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b) Os canais resiniferos 

Sua fonna~ao e esquizogena: na origem, celulas secretoras alongadas, agru
padas no seio do parenquima reservam entre elas urn meato intercelular. As 
celulas epiteliais assim fonnadas derramam produtos oleo-resinosos no meato, 
que toma 0 aspecto caracteristico de urn canal. Falta ser feito urn estudo detalh~
do de genese do sistema resinifero para 0 conjunto das Podocarpales, mrus 
particularmente para 0 genero Stachycarpus. 

Uma sec~ao de uma folha "tipo" de Podocarpus mostra sempre, sob 0 

feixe vascular, pelo menos urn feixe resinifero em posi~ao adliberiana. A localiza
~ao e 0 aumento do numero de feixes resiniferos constituem bons caracteres 
para distinguir sec~6es ou mesmo especies. Para 0 conjunto das Podocarpales, 
existem varia~6es, elas sao menores. 

Como para as Abietaceae, de FERRE (1952), existem feixes principais 
e acessorios. A presen~a dos primeiros e constante nas folhas desde suas fonna
~6es, eles tenninam na parte distal da folha. Os feixes acessorios podem nao 
aparecer ou serem de aparecimento tardio, sao curtos e independentes uns dos 
outros. 

De acordo com 0 numero e a posi~ao dos feixes resiniferos na folha, 
distinguimos os seguintes casos: 

- Urn so feixe adliberiano: e 0 caso dos generos Saxegothaea, Phyllocladus, 
Pherosphaera, Microcachrys, Dacrydium (salvo Jonkii da Patagonia), Falcatifo
lium, Stachycarpus, Ajrocarpus, Acmopyle. Dacrycarpus, os Eupodocarpus 
american os (Subsec~ao 4 de GAUSSEN) agrupando 30 especies, e os da subsec
~ao 3 ou 7. especies do Chile, Nova Zehindia, Nova Gales do SuI e Tasmania. 

- 3 feixes adliberianos: 0 feixe de condu~ao medio e acompanhado de 
2 feixes laterais. e 0 caso da maioria dos Eudopocarpus (subsec~ao 5) da 
Australasia, agrupando aproximadamente 40 especies. 

- Caso original do Podocarpus da America Central (sec~ao Polypodiopsis): 
P. rospigliosii que possui de 1 a 3 adliberianos aos quais se juntam no mesofi1o 
2 a 6 feixes isolados. 

- 5 a 10 feixes, compreendendo 3 a 5 feixes adliberianos e 2 a 5 feixes 
abaixo do que esta em posi~ao adaxial: caso dos Eupodocarpus da subsec~ao 
6, das espcies do Pacifico (com 3 especies) 2 das llhas Fidji e 1 das llhas 
Tonga. P. degeneri considerada como uma variedade de P. neriifolia (subsec~ao 
5) das llhas Fidji, poderia ser inc1uida na subsec~ao 6 e se juntar it P. decipiens. 

- 11 a 23 feixes: caso de 2 especies de Eupodocarpus de Madagascar 
(subsec~ao 1): 

• 3 feixes de condu~ao, 2 marginais, 6 a 10 no mesofi1o, P. rostrata . 
• 3 a 7 feixes de condu~ao, 2 marginais, 12 a 14 no mesofilo, P. woltzii. 
- 5 feixes: aos 3 feixes adliberianos, e preciso somar 2 feixes marginais 

situados na extremidade do limbo foliar, eo caso dos Eupodocarpus africano-ma
dagasquenhos com 10 especies. 
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c) existe uma relac;:ao entre os feixes foliares e 0 sistema resinifero do caule? 

Nos tomamos 2 exemplos: 
• Podocarpus madagascariensis var. procera mostra que no inicio da for

mac;:ao do estelo no caule, os 3 feixes da conduc;:ao ja existem. Os feixes marginais 
foliares se formam apos divisao dos feixes corticais que margeiam 0 estelo. 
Assim os 5 feixes definitivos sao formados no caule e acompanham 0 estelo 
ao curso do trajeto da folha na casca. Existe continuidade do sistema resinifero 
do caule e da folha, P. rostrata e P. woltzii mostram tambem esta-sontinuidade . 

• Em Podocarpus rospigliosii da Venezuela, existe continuidade entre 
os feixes de conduc;:ao: normalmente 0 feixe fascicular e unico, excepcionalmente 
pode ser bi ou trifurcado. Os feixes supranumeranos do mesofilo podem aparecer 
tardiamente. Eles sao independerrtes uns dns olltros e nao tern ligac;:ao com 
08 de condul$ao. 

Discussao 

Lembramos que 0 genero Podocarpus (senso stricto) possui verdadeiras 
folhas . Os outros generos de podocarpales apresentam urn polimofismo foliar: 

- Folhas jovens, curt as em fornla de agulhas, dos Phyllocladus, sao axilares 
de complexos filoclados. Estes, transformados em ramos achatados clorofilados 
port am enfim folhas adu!tas , orgaos aclorofilados reduzidos a minusculas es
camas. 

- Folhas primordiais de .. Dacrycarpus, long as e aciculares sao axilares 
de auxiblastos portadores de escamas imbricadas e espiraladas. Estas wtimas, 
por sua vez, sao axil ares de mesoblastos caracteristicos por suas folhas disticas 
em agulhas. 

- Os Dacrydium mostram que as folhas jovens em forma de agulhas se 
sucedem bruscamente folhas adultas escamosas e camudas. Vma especie, D. 
cupressinum, a rnais austral da Nova Zelfuldia, nao apresenta folhas escamosas 
na fase adulta. As folhas "definitivas" parecem ser a continuac;:ao de uma 
fase jovem, sao folhas em forma de agulhas curtas (0,5 x O, t cm). A passagem 
de folhas primordiais cilindricas decorrentes (1 x O, l cm) para folhas adultas 
e progressiva, sendo que estas ultimas conservam urn aspecto juvenil. 

Nos vimos que os cotiledones "primitiv~s" caracterizariam as especies 
mais austrais de Podocarpales CWO L TZ, 1986). Todas estas especies tern folhas 
adultas aciculares, -cnde a estrutura anatomica e relativamente simples. Assim, 
a origem, podemos pensar que a folha simples do tipo " agulha" foi sobreposta, 
representando a folha dita " primitiva" . A partir desta estrutura, teria ocorrido 
uma passagem a uma folha longa, larga e com limbo desenvolvido, mais complexa 
em sua anatomia. Esta passagem seria urn sinal visivel de uma adaptac;:iio secunda
ria que marcaria a etapa " evolufda". Alguns generos ou especies mostram uma 
reduc;:iio de certos caracteres " evolufdos" , uma tendencia a simplificac;:ao em 
direc;:ao ao tipo " primitivo" . Isto seria uma " supraevoluc;:iio", ja que outros 
caracteres, ao contcirio, parecem excessivos em seu desenvolvimento. Estes 
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ultimos evidenciam os sinais de uma degenerescencia de fim de filo ou de 
senilidade. 

Assim, apos 0 processamento da etapa de evolu~ao maxima, pareceria 
adequado considerar no vegetal, 0 fenomeno dito "supra-evolu~ao" (de acordo 
com terminologia de GAUSSEN), caracterizado por urn retorno parcial ou acen
tuado em dire~ao a uma forma primitiva. 

A Tabela I resume os principais caracteres morfologicos e anatomic os 
da folha que participariam ao senso da evolu~ao das Podocarpales. 

Esta maneira de encarar as coisas certamente acarretani uma necessidade 
de retoques em estudos ulteriores. Somos conscientes da fragilidade dos criterios 
propostos para a escolha do senso evolutivo. Isto e uma hipotese, mas ela 
tern 0 merito de permitir a classifica~ao, de uma maneira relativamente satisfato
ria, urn grande numero de fatos observados, mesmo se atualmente a imprecisao 
de nossos conhecimentos seja notoria para certos generos e especies quanta 
a evolu~ao de outros orgaos, em particular os sexuais (certas especies sao 
conhcidas somente a partir de seus orgaos vegetativos, caule e folhas) . 

o estudo dos feixes resiniferos nos parece de grande importancia em 
Podocarpales e pelo que sabemos, nao foi ainda feito. Ele favorece a ideia 
de urn retorno ancestral. Em particular 0 caniter representado pel a multiplica~ao 
dos feixes pode ser considerado como "primitivo", ja que a redu~ao iria no 
sentido da evolu~ao. No limite, nao hli mais que urn so feixe secretor adliberiano. 
Este pensamento foi explicitado por de FERRE (1952) para as Abietaceae 
no hemisferio norte. 

Da mesma maneira, na ordem Taxales, a seguinte sucessao e conhecida 
como indo no sentido de evolu~ao: 

• Em Cephalotaxus, existem feixes resiniferos na casca e algumas vezes 
uns no parenquima medular da axe da inflorescencia. Sabemos que talvez, sob 
influencia de hormonios, 0 orgao reprodutor pode fazer aparecer localmente 
imagens que lernbram condi~oes ancestrais. 

• Em Taxus. somente folhas jovens esbo~am urn feixe que regride rapida
mente com a idade (CHAUVEAUD, 1982). 

• Enfim, as celulas resiniferas se encontram na madeira de Torreya e 
no periciclo de Austrotaxus (WOLTZ, 1982). 

• Podemos entio tentar aplicar esta no~ao de evolu~ao do sistema secretor 
as Podocarpales do hemisferio suI. 

E born salientar que ()s feixes sao suscetiveis a varia~oes notaveis do 
diametro, ao curso do trajeto longitudinal foliar. Por conven~ao , vamos sempre 
dar os valores para 0 nivel correspondente ao ter~o inferior do orgao foliar. 

1) Compara~ao entre os generos e especies africano-madagasquenhos: 

a) Especies madagasquenhas "primitivas" 

Para Madagascar, 2 especies se separam claramente de outras espeCles 
de Eupodocarpus. as da subsec~ao 1: P. rostrata (folhas em "agulhas") e 
P. woltzii (folha com limbo desenvolvido). A originalidade- anatomic a destas 
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2 especies e devida ao fato da abundancia de feixes resiniferos, nesta otica, 
elas mostram uma evidente marca de arcaismo. 

Uma tendencia a obliterac;ao dos feixes marginais na parte distal e a 
presenc;a de urn so feixe adliberania pode ser observado em P. perrieri. Esta 
mesma tendencia se confirma para as especies africanas: P. milanjiana. P. ensicu
lao P. elongata. Para estas especies, 0 diametro do feixe medio adliberiano 
e sensivelmente 0 mesmo e pode se aproximar de 2 especies do sudeste do 
Brasil: P. lambertii e P. sellowii. 

Podemos formular a seguinte hipotese: a origem dos Podocarpus africanos 
e madagasquenhos poderia ser encontrada entre os descendentes de urn ancestral 
comum, representado atualmente por P. rostrata de Madagascar. Esta ultima 
especie, caracterizada por suas folhas em agulhas, seus numerosos feixes resinife
ros , seu porte ericoide, e relictual por excelencia, refugiada sobre as altas 
montanhas, nas florestas dos cimos. Nao e certa a existencia desta especie 
hoje na grande ilha. Alguns exemplares e foram assinalados no Macic;o 
de Tsaratanana por MORA T e CAPURON pela ultima vez em 1966. Infelizmen
te , as sementes desta especie rarissima nao foram jamais coletadas. 

b) A linhagem AJrocarpus (Cf. GAUSSEN e WOLTZ, 1979) 

A linhagem dos AJrocarpus po de se diversificar secundariamente a partir 
do material original P. perrieri que possui folhas em agulhas por aquisic;ao 
de urn limbo desenvolvido, do tecido de transfusao (T.T.), do tecido de transfusao 
acessorio (T.T.A.), de esclereideos e da estrutura anfistomatica. Uma s6 especie 
e descendente desta linha de Madagascar: A. gaussenii. Sua anatomia se explica
ria por sua situac;ao a leste de ·!Perinet'· . numa regiao bioclimatica subequatorial 
de media altitude, particularmente chuvosa (pluviometria superior a 2000mm 
por ano). Assim, a planta teria perdido seu carater serico. A linha AJrocarpus 
e melhor representada na Africa com 6 especies, somente A. Jalcata e austral, 
as outras sao da Africa Central Oriental. A. mannii. com a perda do T.T.A. 
e dos esclereideos, atinje 0 limite setentrional na Africa Central do Oeste. 

Assim, a partir dos altos picos de montanhas de Madagascar, a especie 
"arcaica" P. rostrata poderia ser a origem da divisao e da diversificac;ao de 
todos os outros Podocarpus da ilha e do continente proximo. 

Haveriam 2linhagens evolutivas "A" e "B", cada linhagem sendo influen
ciada por via austral e por via oriental africana. Esta ultima pas sando em 
seguida na Africa central para terminar sobre os montes da Africa equatorial 
atlantica (llha de Fernando P60). 

Pertencem a linhagem "A" as especies de AJrocarpus com folhas anfistoma-
tic as derivando do tipo P. rostrata por perda de feixes resiniferos. salvo urn: 

1. A. gaussenii. Madagascar 
2. A. gracilior. Eti6pia-Quenia 
3. A. dawei. Uganda. 
4. A. usambariensis. Congo. 
5. A. mannii. Sao Tome-Camaroes. 
6. A . Jalcata . Africa do SuI. 
7. A . gracillima. Africa do SuI. 
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As especies 2. 3. 4. 5 sao influenciadas por via oriental. as especies 
6 e 7 por via austral. As especies 1 e 5 sao separadas depois de muito tempo 
do grupo africano. E preciso investigar uma longinqua origem no Gondwana. 

c) A linhagem Eupodocarpus 

A linhagem "B" e representada por 12 especies e variedades de Eupodo
carpus com folhas hipostomaticas da subsec<;ao 2 de GAUSSEN. Estas especies 
possuem ainda 5 feixes secretores (3 adiliberianos. 2 marginais). portanto menos 
evoluidas que as especies da linhagem "A". Nos temos: 

1. P. madagascariens,is. Madagascar. 
2. P. madagascariensis var. rotunda. Madagascar. 
3. P. madagascariensis var. procera, Madagascar. 
4. P. perrieri. Madagascar. 
5. P. humbertii. Madagascar. 
6. P. capuronii. Madagascar. 
7. P. milanjiana. Africa Central-Camaroes. 
8. P. ensicuLa. Africa Central-Camaroes. 
9. P. henkelii. Africa do SuI. 
10. P. Latifolia. Africa do SuI. 
11. P. eLongata. Africa do SuI. 
12. P. Latior. Africa do SuI. 
As especies 1 a 6 sao madagasquenhas, P. madagascariensis e afim de 

P. henkelii. As especies 7 e 8 sao influenciadas por via oriental, as especies 
9, 10, 11 e 12 por via austral. 

Nos 2 casos "A" e "B", podemos tambem considerar a possibilidade 
de migra<;oes de montanhas do suI em dire<;ao ao norte. Estas poderiam ter 
sido facilitadas por varia<;oes climaticas, que a urn dado momento, teriam baixado 
os limites altitudinais das especies. A maior parte das esta<;oes african as corres
pondem a ilhas continentais (picos de altas montanhas) ou a platafonnas de 
altitude media onde 0 clima se aproxima do clima austral temperado \imido. 

2) Compara<;ao entre os generos e especies americanas 

As especies americanas se referem a duas famflas: Saxegothaeaceae. mono
generica, monoespecifica endemica dos Andes meridionais e Podocarpaceae 
bern representada com 39 especies divididas em tres generos e duas sec<;oes 
(da Patagonia em dire<;ao ao Equador): 

• Genero Dacrydium com uma s6 especie: D. tonkii endemica dos andes 
meridionais. 

• Genero Stachycarpus com sete especies, da Patagonia aos Andes equato
riais (as especies equatoriais sao afins). 

• Genero Podocarpus. sec<;ao Eudopocarpus. dos Andes meridionais ao 
hemisferio norte. 

• Genero Podocarpus. sec<;ao PoLypodiopsis. com uma s6 especie: P. rospi
gliosii da Venezuela. 
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Todas as especies americanas sao reconheciveis pela presenC$a de urn s6 
feixe fascicular medio adliberiano. Entre as Podocarpales, Dacrydium tonkii 
esta a parte, mesmo entre as especies do genero (essencialmente australasianas): 
ela nao possui sistema resinifero... e por este carater, a especie mostraria-se 
como a fase mais evoluida. 

P . rospigliosii e 0 unico representante americano da secC$ao Polypodiopsis, 
as outras especies se acham nas llhas Sonda ate as llhas Fidji. Ela poderia 
ter uma ligaC$ao com Afrocarpus, em particular com A. mannii. As folhas sao 
slibdisticas, anfistomaticas e sem T.T.A .. A presenC$a de feixes acess6rios no 
mes6filo de P. rospigliosii po de ser de aparecimento tardio ao curso da morfoge
nese foliar. As duas especies estao na mesma latitude. E notavel observar, 
de ambos os lados do Atlantico, a distribuiC$ao similar de Gnetum africanos 
e americanos. Os primeiros, da Africa Equatorial, com pequenas sementes sao: 
G. africanum. G. buchholzianum. (CHEVALIER, 1951); os segundos, com se
mentes volumosas, originarios das Guianas brasileiras e venezuelanas, sao: G. 
thoa, G . schwackeanum, G. leyboldi. G . panicu[atum, G . urens e G. nodoflorum 
(MAHESHWARI e VASIL, 1961). 

o material original das linhagens americanas poderia ser representado por 
especies com folhas tipo agulhas, de regioes austrdis: Saxegothaea, Stachycarpus 
andina, Podocarpus nubigena. Podemos distinguir 3 linhagens: 

a) Linhagem Stachycarpus 

S. andina teria dado origem, ao curso do soerguimento dos Andes no 
Terciario, as especies andinas da Bolivia, Peru, Colombia, Venezuela e mesmo 
da Costa Rica, com S. standfeyi. Esta ultima seria de introduC$ao recente, ja 
que 0 istmo apareceu tardiamente. A. conecC$ao entre a America do Norte e 
do SuI foi restabelecida no Plioceno superior. 

b) Linhagem Eupodocarpus 

P. nUbigena teria dado origem as especles com limbo desenvolvido que 
se elevando ao longo das cordilheiras, chegam ao norte da America do SuI. 
Depois, pela Cordilheira de la Costa na Venezuela pass~ as Dhas do Caribe 
e pelo Istmo do Panama atingem 0 Mexico Central. A medida que ocorre 
esta subida do suI em dire~ao ao norte, e clara uma tendencia de aumento 
do diametro dos feixes resiniferos. E notavel que em P. urbanii (Jamaica) 
e P. ekmallii (Cuba) 0 diametro ultrapassa os 200j..lm e mesmo 50011m. Paralela
mente, assistimos a urn desenvolvimento considernvel dos esc1ereideos correspon
dentes: 300 x 6011m (P . urbanii}; 300 x 40pm (P. ekmallii). Estes caracteres 
anatomicos de especies chegadas ao limite setentrional do genero, poderiam 
ser interpretados como 0 result ado de llma certa degenerescencia ou de senilida
de, anunciando urn fim de filo. 
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c) Especies do Escudo das Guianas 

Quatro especies endemicas do sudeste da Venezuela: P. steyemarkii. P. 
tepuiensis. P. roraimae. P. magnifolia. estao localizadas sobre altos picos do 
Escudo das Guianas (do Gondwana). Logicamente. estas especies seriam mais 
"antigas" que aquelas que migraram pelos Andes. Talvez elas sejam relfquias 
do Cretaceo. 

E possivel que as 2 especies endemic as do sudeste brasileiro. P. lambertii 
e P. sellowii. estejam tam bern ligadas Ii estas do Escudu das Guianas. Podemos 
tambem pensar que estas 2 especies sao proximas de algumas especies da Africa 
do Sui, em particular P. elongata. pela perda de feixes marginais. caso este 
que pode ser excepcionalmente encontrado. 

A Tabela II, permite a coloca~ao em serie, levando em conta 0 conjunto 
dos caracteres anatomicos foliares. As flechas indicam que uma especie poderia 
ter originado outra especie e que as folhas correspondentes podem ser postas 
em serie. 

3) Compara~ao entre os generos e especies da Australia 

Nos abordamos uma regiao geografica que permite uma explosao de espe
cies, gra~as ao clima equatorial que reina na Insulindia. Certas especies sao 
estreitamente Iigadas ao contexto geografico: ilhas, pic os de altas montanhas 
e sao de fato, afins. No passado, e provavel que os autores, por laxismo, 
tenham exagerado na enumera~ao de especies. A isto, soma-se urn problema 
de sinonimia quase inextricaveI! Nestas condi~oes, 0 problema apresentado pel a 
evoIu~ao e a possivel filia~ao das especies e complexo. 

Este territorio e imenso e cobf!" do suI ao norte da Nova Zehlndia ate 
o Japao, de oeste Ii Ieste de Assam ate as IIhas Tonga. Nos encontramos 
ai 3 famiIas, 9 sec~oes ou subsec~oes as quais eu enumero as especies correspon
dentes: Phyllocladaceae (7), Pherosphaeraceae (0. Podocarpaceae (Microcach
rys (1), Stachycarpus (5), Falcatifolium (4)'1 Acmopyle '(3). Dacrycarpus (4) , 
Microcarpus (1), (especie parasita), Nageia (6), Polypodiopsis (4), Eupodocarpus 
(51). No total, os diferentes taxons sao representados por cerca de 97 especies. 
Nos deixamos deliberadamente de lado 0 exame detalhado dos generos Phyllocla
dus, Dacrycarpus e Dacrydium. por falta de material confiaveI, alem do mais 
o genero Dacrydium mereceria uma revisao morfologica e anatomica completa. 

No exame anatomico foliar de Podocarpus (s.1.), 2 categorias se impoem: 
especies com folhas uninerveas e especies polinerveas. 

a) Folhas uninerveas . 

• Folha em agulha ou com limbo estreito, possuindo urn so feixe resinffero. 
Estas especies com folhas em agulha ou onde 0 limbo e pouco desenvolvido 

sao geralmente localizadas em latitudes mais baixas: Stachycarpus spicata. S. 
ferruginea. Podocarpus acutifolia (Nova ZeHindia), P. la wrencii. S. ladei. P . 
spinulosa (Tasmania Australia), ou isoladas na Nova Caledonia: P. gnidioides 
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e S. ferruginoides. Em particular 3 especies afins sao nOhiveis: S. ferruginea. 
S. ladei. S. ferruginoides e mostram a existencia de uma estreita liga~ao floristica 
entre a Nova Zelandia, AustnUia e a Nova Caledonia, elas so se diferenciam 
pelo numero de idioblastos presentes em corte transversal da folha que aumenta 
de acordo com a latitude. Assim, podemos pensar que eles resultam de uma 
adapta~ao secundaria: ausencia de idioblastos: S. ferruginea (Nova Zelandia.); 
2-3: S. ladei (AustnUia); 15-18: S. ferruginoides (Nova Caledonia). 

• Folhas longas Ii limbo desenvolvido, apresentando de 8 Ii 5 feixes resi
niferos. 

Entre estas folhas longas com limbo largo, uma de zen a de especies sao 
todas originais quanto a sua anatomia, trata-se de P. longefoliolata. P. decum
hens. P. polysperma (Nova Caledonia); P. ledermannii (Borneu, Nova Guine); 
P. ridleyi (Peninsula da Malasia, Borneu, Nova Guine). A sec~ao foliar mostra 
uma tendencia Ii multiplica~ao dos feixes resiniferos, circundando (acima e 
abaixo) 0 feixe condutor. Isto nao sem lembrar a estrutura encontrada Ii Mada
gascar em P. rostrata e P. woltzii. excepcionalmente em P. madagascariensis. 
com 5 feixes em lugar de 3 normalmente. 

Esta imagem original foi assinalada por GR A Y (1958) em P. ridleyi "A 
folha mostra 5 feixes vasculares resiniferos. os dois mais extremos estao freqiien
temente localizados no tecido de transfusao em cada lado do feixe". Os dois 
feixes adliberianos mais marginais apresentam uma tendencia a atravessar 0 

tecido de transfusao para ocupar uma posi~ao adaxial. face ao xilema. Esta 
situa~ao traz urn problema de organogenese: se os tecidos representados pelo 
sistema resinifero e 0 tecido de transfusao podem ser considerados como resultan
tes de caracteres arcaicos, sua genese e radical mente oposta. As celulas secretoras 
no orgao foliar sao orientadas no sentido horizontal, elas podem se alongar 
e possuem urn pequeno diametro, as do T.T. sao isodiametricas e nao podem 
se alongar, sao traqueideos com ornamenta~oes lignificadas e com areolas. Existe 
entao confusao entre estes dois tecidos desde 0 inicio da organogenese foliar. 
o problema fica a ser estudado, mas 0 material e rarissimo enos nunc a obtivemos 
amostras vivas. 

Duas especies australianas sao interessantes. Elas mostram uma certa varia
~ao no seu sistema resinifero, dando assim 0 sentido possivel da evolu~ao , 
por redu~iio do mimero de feixes na folha: de 5 a 3 depois a 1. 

• Caso de P. elata. especie de Nova Gales do SuI e de Queensland. 
Normalmente a especie e caracterizada por 3 feixes vasculares adliberianos. 

Entretanto algumas especies apresentam 5 feixes, os dois laterais localizam-se 
perto ou dentro do T.T., em duas outras amostras coletadas (de individuos 
diferentes) no Monte Spurgeon (BROW 3117 e ANON 10545) mostram urn 
so feixe adliberiano. 

• Caso de P. disperma 
Especie localizada em Queesland, plan alto Atherton, 1600m, perto de 

Cairns, com folhas long as e largas (18 x 3cm). GRAY (1958) relata: "sec~oes 
transversais de folhas mostram usualmente 3 feixes vasculares resiniferos (rara
mente 1 00 5)". A amostra estudada (de LAUBENFELS n° P.465), confirma 
esta observa~iio. 
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A Tabela III resume a coloca~ao em sene das especies mais notaveis. 
Ela e baseada na redu~ao do sistema resinifero, sinal de evolu~ao das especies. 

Podemos pensar que as especies com folhas longas, limbo largo e com 
numerosos feixes resiniferos ao redor do feixe vascular, sao as mais arcaicas. 
o foco atual de distribui~ao destas especies abrangeria Australia, Nova Caledonia 
e llhas Fidji. Duas esp¢cies mais dinamicas teriam atingido as terras situadas 
mais ao norte pO,r intermedio da Nova Guine. E 0 caso de P. ledermannii 
(Nova Guine, Borneu) e de P. ridleyi que encontramos em alguns altos picos 
da Peninsula da Malasia (amostra estudada, de LAUBENFELS n° 607, G. 
Hedan = Monte Ophir, 1276 metros). 

E possivel que os passaros tenham desempenhado urn papel de vetor na 
dissemina~ao das sementes, 0 que explicaria a localiza~ao destas duas especies 
fora do foco original, em dire~ao ao norte . 

• Folhas longas com limbo desenvolvido apresentando tres feixes resi
niferos. 

Todas as, oU,tras especies da Australasia apresentam 3 feixes adberianos, 
nenhuma possui feixes nas margens foliares, isto se encontra em uma linhagem 
africana. 0 que e notavel, observando-se em dire~ao as baixas latitudes e 0 

equador, e a tendencia de redu~ao da abertura dos feixes. Neste ponto do 
globo, a evolu~ao pareceria in versa da observada para as especies american as. 
Nos tom amos nota, para os 3 feixes, as medidas medias do diametro, em 3 
exemplos situados a mesma latitude: 

P. neriifolia - 25, 20, 2211m. 
P. philippinensis - 10, 25, 10 11m. 
P. polystachya - 12, 30, 1511m. A ultima especie e original, situada 

no limite ou mesmo dentro de mangues. Seria uma especie cuja adapta~ao 
a este biotopo e recenle entre os Podocarpus. 

Urn outro exemplo, nao menos notavel, e dado por P. pi/geri das Filipinas, 
que possui excepcionalmente 3 feixes adliberianos on de 2 laterais se obliteram 
para dar urn s6 feixe medio de 2511m d~ diametro. 

b) Folhas polinerveas 

As folhas sao longas, largas e polinerveas. As especies que apresentam 
este tipo de folha estao localizadas ao limite norte da divisao geografica dos 
Podocarpus atuais, desde a Insulindia ate 0 J apao. A anatomia foliar mostra 
urn grande numero de nervuras (20 a 50 ou mais). Cada nervura e caracterizada 
por 1 s6 feixe liberiano, em geral de pequeno diametro: 20,Pm para P. nagi 
do Japao e 80um ao suI para P. fleuryi do Vietnam. 

o T.T. e reduzido a 1 ou 2 cedulas ou mesmo ausente, 0 T.T.A. nao 
existe nestas folhas. 

Este tipo de folha simula estranhamente a de Agathis (Araucariaceae) 
elas diferem pel a presen~a de 1 s6 feixe intervascular e de idioblastos de grande 
tamanho. 

Entretanto, e preciso destacar, pela primeira vez, a existencia excepcional 
de folhas binerveas em P. elata e P. madagascariensis. Esta possibilidade de 
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uma passagem de folhas haploxilica para uma folha diploxilica por dicotomia, 
permitiria compreender a aquisi~ao da polixilia, dando a essas folhas numerosas 
nervuras paralelas em certos Podocarpus e lembrando assim, por urn retorno 
ancestral, por "supraevolu~ao", a folha de Cordaite. . 

Conclusao 

Duas tabelas de coloca~ao em sene sao propostas para a evolu~ao do 
genero Podocarpus: a Tabela II concerne as especies american as e africano-mada
gasquenhas; a Tabela III as numerosas especies da Australasia. 

Estas coloca~6es em serie poderiam se relacionar as grandes linhas evoluti
vas chamadas filos, cada uma compreendendo uma serie de taxa. Estas linhagens 
sao independentes, transformando-se seguindo uma orienta~ao determinada em 
urn mesmo territ6rio geografico. Na base de suas distribui~6es geograficas, 
3 conjuntos se distinguem: grupo americano, grupo africano-madagasquenho 
e grupo da Australasia. 

Assim, haveriam 3 linhagens americanas cujas origens poderiam se relacio
nar as especies "primitivas" atuais: Saxegothaea, Stachycarpus andina. Podo
carpus nubigena; 2 linhagens africano-madagasquenhas com as especies Podo
carpus rostrata e Ajrocarpus e 4 linhagens na Australasia: 

- A linhagem Stachycarpus 
- A linhagem das especies caracterizadas por 8 a 5 feixes, ex. P. de-

cumbens. 
- A linhagem das especies caracterizadas por uma redu~ao de feixes, pas

sando de 3 a 1, ex.: P. disperma. 
- A linhagem das especies com folhas polinerveas, onde P. elata poderia 

estar na origem. 
Provavelmente nao podemos estabelecer uma origem unica, mas talvez 

uma origem mUltipla (polifiletica), cujas fontes longinquas seriam ainda represen
tad as por estas especies "primitivas" . Todas estao localizadas nas partes mais 
austrais de terras do hemisferio suI. 

o exame da evolu~ao vascular dos cotiledones das phmtulas parece corrobo
rar esta hipotese sustentada aqui CWO L TZ, 1986). 
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Carater observado 

1 Comprimentc 

2 Inser~ao 

3 Sec~ao 

4 Estomatos 
5 
6 Limbo 
7 Subepiderme 

8 Esclereideos 
9 Idioblastos 

10 Feixes 
Resiniferos (11..) 

11 Resiniferos 
(dhimetro) 

12 Feixe Vascular 

13 Tecido de 
transfusao 

14 Hidrosteroma 

Woltz, Gajardo & Ferreira 

TABELA I 

Anatomia Foliar de Podocarpus (s.l.) 
(sentido da evolu~ao do carater) 

Aparencia primitiva 
Primitivo Evoluido (retorno ao primitivo 

ou supra evolu~ao) 

Curta ou Longa Longa ou escamas suculentas 
em agulba 
Espiralada Espiral frouxa a Dfstica, Subopostas, Verticilo 

Pseudoverticilada. de 4, depois 3. 
Espessa Achatada Dfstica, Subopostas, Verticilo 

de 4, depois 3. 
Anfistorruitica Hipostorruitica Anfistorruitica 
Monociclica Anficiclica Anfistorruitica 
Reduzido Desenvolvido Anfistorruitica 
Presente Descontinua Anfistorruitica 

por redu~ao 
Ausentes Presentes Reduzidos ou Ausentes 
Ausentes Presentes Ausentes 
Numerosos Reduzidos 

aos principais Multiplica~ao (Canais acess6rios) 
Elevado Reduzido Elevado 

Uninerveo Uninerveo (excep. Polinerveo 
Binerveo) 

Desenvolvido Reduzido Desenvolvido 

Ausente Desenvolvido Ausente 
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ANATOMIA COMPARADA DAS FOLHAS E EVOLU<;Ao DAS POOOCARPINEAE 

America 

Canais Ie. 

ekmannii 

montana 

~? -

TABELA II 

Africa - Madagascar 

(23) -7 a Ie. 

F olhas: uninervias 

sellowii--;-t' 

wr~ 
usambarensis 

ensieula 

1 or 
faIcata 

henkelii 
1 

mada\ascariensis 

woltzii , 
\ 

\ 
gaussenii 

? 

? 

----"'Anceslrais Gondw;ianos ____ 

Australia 
(ver tabela III) 

10 ii Ie. (x) e. 

pilgeri 

,elata 

8 ii 6c. 

parale
Iinervias 

nageia 

/ 
T,. ' 

.errugmea Phyllocladus 
sp~eata / 
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ANATOMIA COMPARADAS DAS FOLHAS E EVOLU<;:Ao DAS PODOCARPINEAE 

TABELA III - Evolu~iio do genero Podocarpus da Australasia 

Folhas uninervias F . paralelinervias 

Canais 8 • 5 5 • 3 3 a I IS a 40 ou rnai. 

5 C.S . I C .S . 

• ridleyi* 
• pilgeri • Stachycarpu. • nagi (I) 

(e) amara (I) • formosen.is (k) 
(0 reduzida) 

3 C .S. • fleuryi (j) Malaisie 
Folhas longas )'lorn&» (0 reduzida): • wallichiana (i) 

com Nova Caledonia: Nova Guin6 • polystachya (d) • blumei (h) 
limbo • longefolioiata • ledermanii '" • neriifolia (c) • maxima (g) 

ou • decumbens Java • gibbsii (b) 
filocladio, 

• polY'perma Born&> • brevifolia (a) 
Fidji: Nova 'Guin6 • Ph. hypophylla (p) 

• affinis* ~5 ~ 3 ~I C.S .- major (0) 
• degeneri* 

Australia _ 
.- protacta (n) 

• decipiens'" 
Tonga: • disperma'" 

• pallida (?) • clata'" (2 nervuras). 

Origem Nova-ZelAndia Australia-
Nova CaledOnia Tasmania 

• haltii 
Folhas curtas Eudocarpus • acutifolia • spinulosa • gnidioid .. 

em • totara .lawrcncii 
agulhas • nivalis 

ou . ~ ferruginea 
limbo reduzido Stachycarpus • D escler6idios 

• ladei • ferrufinoifdes 

I C .S. • spicata 
1-3 esclereidios Nb. esclerefdio, 

Phyllocladus 3 esp6cies (m), I. asplenifolia 

Ancestrais presumfveis go~d·wanianos 

·0 asterisco indica a posJ~ao original do par lateral dos canais resiniferos da nervura, pr6ximos 
ou transversos ao tecido de transfusiio. Esta imagem e relacionada as es¢cies madagasquenhas 
- P. rostrata, P. woltzii. e excepcionalmente P. madagascariensis. 
Origem geografica das especies citadas: 

a) Borneo, Hainan, Filipinas. 
b) ' Borneo (Mt Kinabalu). 
c) india (Assam). Birnulnia, Tailandia, China: Guizhou, Zhejiang. Sichuan. Yunnan. Kwangsi; Taiwan. 

Japiio: Ryu-Kyu; Indochina; Filipinas , Norte Andaman . Indonesia: Mentawai. Sumatra. Java. 
Borneo; Nova Guine, Salomon. Fidji. 

d) Dos mangues: Malasia, Borneo. Filipinas. Taiwan. 
e) Nova Guine, Filipinas. 
t) Queensland nas Filipinas. 
g) Sumatra. Sarawak. 
h) Nova Guine, Malasia. 
i) Birmania, Assam. SuI da india. 
j) Viet-Nam ate China SuI: Kwang Tung. 
k) Taiwan - China: Fukien. 
I) Japiio . 
m) alpina. glauca, trichomanoides. 
n) Nova Guine. 
0) Nova Guine. 
p) Borneo. 
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ANATOMIA CO MPARADA DAS FOLHAS E EVOLUc;: Ao DAS PODOCARPINEAE 

(Cuba) 
,.. 4 ~ 

(Japiio) ___ 0'__ _ 0 0 - ,;-.. _--
nagi 

coriacea 

--------:. ::---"-
: ... ~~.: ::;:-") 
- - - ----- ---- -

- - ---
~~~--------~ 
----~---------'" ? 

mannii 
rospigliosii -'_ 46':_----~ --=-

S, montana 

.;~.;- ---:-:g ------
.. ~ ...... -- ;--~~~ .... -.... 

~
elOngata C ____ ---_O_ ~ __ ::_---) 

• gaussenu 

;~i§!S ~ 
---.3It---' -----~ / /"-

lambertii ,~ /' 
-~/ 

~-
~~~ 
~----~ 

saligna 

I 

r henkelii 

~~ 
madagascariensis 

L-,~::-,, ~-·-?-3-7-:'~ 

? /necumoons -----/ ?-~~--~ elata t 
0°0°--- ~ -~- ~~~) 

woltzii ~ ,,--

~ -._-_ ..... 

~ t~ncii 
o,~ ~ '--- <..... ~ ____ -l 

~errieri --~/ 
S. andina 

L 
~ S.spicata 

~O~:~Ql -'~~~/ J 
.________ f rostrata .1..-.-. 

. . Ancestrais gond';.Janianos allstrais 



r 

98 Woltz, Gajardo & Ferreira 

Bibliografia 

BAKER R.T. & SMITH H.G. 1910. A research on the pines of Australia. Techn. Educ. Ser. 
Sydney. 16, 1, 452. 

BERTRAND C.E. 1874. Anatomie comparee des tiges et des feuilles chez les Gneracees et 
les Coniferes. Ann. Sci. nat. Bot ., ser. 5, 20: 1-153. 

BOUREAU E, 1954. Anatomie vegetale. Press. Univ. Fr., Paris (1): 1-330. 
BUCHHOLZ l.T. e GRAY N.E. 1948. Ataxonomic revision of Podocarpus I e II. Jour . Arnold 

Arb. Harvard Uni. 29, 1: 49-76. 
BUCHHOLZ I.T. e GRAY N.E. 1948. Idem III e IV. Ibidem 29 , 2: 117-151. 
BUCHHOLZ I.T. e GRAY N.E. 1951. Idem Vet VI. Ibidem 32, 1: 82-97. 
CHAUVEAUD G. 1904. L'appareil secreteur de l'If (Taxua) . Bull. Mus. Hist. nat. Paris. 

10: 502-512. 
CHEVALIER A. 1951. Plantes remarquables observees en Afrique Equatoriale i\ l'etat vivant 

au cours d'un voyage en 1950-1951. Rev. Int. Bot . appl. 31: 265-270. 
DUARTE A.P. 1973. Tentativa para explicar a ocorrencia de duas esp6cies de Podocarpus no 

Brasil. Arq. Jard. Bot. Rio de Janeiro, 19: 199-215. 
DE FERRE Y. 1952. Les formes de jeunesse des Abietinees. Ontogenie. Phylogenie. These 

Fac Sci. Toulouse. 1-284. 
DE LAUBENFELS D.1. 1969. A revision of the Malesian and Pacific rainforest Conifers. 

I. Podocarpaceae, in part. J. Arnold Arbor. 50(2): 274-314. 
DE LAUBENFELS, D.I. 1969. Idem. Ibidem. 50(3): 315-369. 
DE LAUBENFELS, D.I. 1972. Flore de Madagascar et des Comores. 17.' et 18.' Families: 

CycadacCes, PodocarpacCes. Mus. Nat. Hist . nat., Paris: 1-22. 
DE LAUBENFELS, D.1. 1976. The genus Dacrydium in Malaya (Gymnospermae). Blumea. 

23: 97-98. 
DE LAUBENFELS, D.I . 1978. The genus Prumnopitys (Podocarpaceae) in Malesia. Blumea . 

24: 189-190. 
DE LAUBENFELS, D.F. 1978. The Podocarpus species of Ambon (Podocarpaceae). Blumea. 

24: 495-497. 
DE LAUBENFELS, D.F . 1980. The endemic species of Podocarpus in New Guinea. Blumea. 

26: 139-143. 
DE LAUBENFELS, D.F. 1985. A taxonomic revision of the genus Podocarpus. Blumea . 

30: 251-278. 
FLORIN R. 1931. Untersuchungen zur Stammergeschichte der Coniferales und Cordaitales. K. 

Svenska Vetenskakad. Handl. 10(1): 1-588. 
GAUSSEN H. 1973. Les Gymnospermes actuelles et fossiles. Fasc. 12. Trav. Lab. for. Toulouse . 

12(1): 1-143. 
GAUSSEN, H. 1974. Idem. Fasc. 13. Ibidem 12(1): 1-208. 
GAUSSEN, H. 1976. Idem. Fasc. 14. Ibidem 12(1): 1-266. 
GAUSSEN, H. e WOLTZ Ph. 1979. La derive de Madagascar: L'origine Gondwanienne des 

Podocarpus africains et malgaches. Cahiers de Undo-pacifique. Paris , 1(4): 389-404. 
GRA Y N.E. 1953. A taxonomic revision of Podocarpus. VII , Jour . Arnold. Arb. Harvard 

Uni. 34(1): 67-76. 
GRA Y, N.E. 1953. Idem VIII. Ibidem 34(2): 163-175. 
GRA Y, N.E. 1955. Idem IX. Ibidem 36(2-3): 199-206. 
GRA Y, N.E. 1956. Idem X. Ibidem 37(2): 160-172. 
GRA Y, N.E. 1958. Idem XI. Ibidem 39(4): 424-477. 
GRA Y, N.E. 1960. Idem XII. Ibidem 41(1): 36-39. 
GRAY , N.E. 1962. Idem XIII. Ibidem 43(1):67-79. 
GRAFFIN E. 1907. The development of some New Zealand Conifer leaves with regard to 

transfusion tissue and adaptation to enviroment. Trans. Proceed. New Zealand Inst . 40: 43-72. 
GRIFFITH M.M. 1957. Foliar ontogeny in Podocarpus macrophyllus, with special reference 

to transfusion tissue. Amer. J . Bot . (44): 705-715. 
KADAMBARI K. e BECK C.B. 1968. A comparative study of the primary vascular sysie" , 

of Conifers. I. Am. I. Bot. 55(4): 447-457. II. 55(4); 458-163. 



Anatomia Comparada <las FoihJJs ... 99 

MAHESHW ARI p. e VASI L V. 1961. Gnetum. Bot. Monograph. N.' 1 Counc. Sci. Res. : 
1-30. New Delhi. 

MAHLERT A. 1885. Beittage zur Kenntnis der Anatomie der Laubbliitter der Coniferen mit 
besonderer Beriicksichtigung des Spalt6ffnungs-apparate. Bot. Cent lb. 24; 54-59; 85-88; 118-122; 
149-153; 180-185; 214-218; 243-249; 278-281; 310-312. 

ORR M.Y. 1944. The leaf anatomy of Podocarpus. Trans. Bot. Soc. Edimburg . 34(1): 1-54. 
QUINN C.l. 1982. Taxonomy of Dacrydium Sol. ex Lamb emend De LAUB. (Podocarpaceae). 

Aust. J. Bot. 30: 311-320. 
ROBYNS W. 1935. Sur les especes de Podocarpus du Congo Beige et du Ruanda-Urundi. 

Bull. Inst. Roy. Colon. Beige. 6(1): 226-242. 
SAHNI B. 1920. On the structure and affinities of Acmopyle pancheri Pilg . Phil. Trans . 

Roy. Soc .; London . B. 210: 253-310. 
SCHOONRAAD E .• 1974. Anatomy of leaves of the genus Podocarpus in South Africa. Phytomorph . 

24(1-2): 75-85. 
STILES W. 1912. The Podocarpaceae. Ann. of Bot .. 26(52): 443-514. 
V AN TIEGHEM Ph. 1891. Structure et affinites des stachycarpus. genre nouveau de la famille 

des conifer-es. Bull. Soc. Bot. Fr. 38: 162-176. 
WOLTZ Ph. e BAILLY Y .• 1982. Austrotaxus spicata Compton de Nouvelle-Caledonie: Aspects 

anatomiques et evolutionde i'appareil conducteur de la plantule. Bull. Soc. Bot. Fr .• 126. 
Letttes bot. (3): 223-230. 

WOLTZ Ph .• GAJARDO R.E .• ROUANE M.L. 1984. A propos du Saxegothaea conpicua 
Lind. Podocarpine endemique des Andes meridionales et de i'evolution vasculaire de la plantule. 
Gaussenia (Toulouse) 1: 5-18. 

WOLTZ Ph .• 1986. Les Podocarpus (s.I.). origines et evolution. EtudOs des plantules; comparaison 
avec les familles de Coniferes de i'hemisphere sud. These doct d'Etat, Univ. Aix-Marseille 
3: 1-190. 


