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RESUMO 

Epífitos vasculares são plantas autotróficas, que germinam, enraízam e crescem 

utilizando-se de outras plantas como suporte, e são independentes dos forófitos na 

obtenção de água e nutrientes. A maioria das pesquisas que abordaram a diversidade em 

epífitos se baseou em métodos tradicionais, como riqueza de espécies, a partir da 

contagem do número de espécies que ocorrem em um determinado local. Ao estimar a 

diversidade dessa maneira, espécies raras e comuns apresentam o mesmo peso nessa 

quantificação. Portanto, medidas de diversidade que incorporam informações 

filogenéticas sobre as espécies ou indivíduos são mais robustas do que aquelas que não 

o fazem. A diversidade de epífitos é determinada principalmente pelo clima, pela 

disponibilidade de água, pelo tamanho, pelas características da casca e pela arquitetura 

do forófito. A combinação de certas condições, estruturas e recursos ambientais criam 

microambientes que determinam a distribuição e abundância das espécies de epífitos. 

Nossos objetivos consistiram em compreender a importância das variáveis bióticas e 

abióticas na estrutura da comunidade de epífitos vasculares e a diversidade filogenética 

entre epífitos e forófitos em três formações vegetais: mata de brejo, floresta estacional 

semidecídua e cerradão, no município de Bauru, estado de São Paulo. A condição 

microclimática da mata de brejo explica a relação positiva entre a abundância de 

epífitos e o tamanho do forófito, padrão que não se repete no cerradão e na floresta 

estacional semidecídua. As variáveis ambientais desempenharam um papel dominante 

na determinação da riqueza e composição de espécies de epífitos vasculares nas três 

formações vegetais estudadas. Este resultado demonstra que a distribuição espacial dos 

epífitos vasculares e a sua diversidade são previsíveis em escalas espaciais em razão 

dessa condição microclimática. As espécies de epífitos vasculares são filogeneticamente 

próximas entre si em uma mesma formação vegetal, demonstrando a existência de um 

conservantismo filogenético entre as espécies. Sugerimos que na mata de brejo a 

competição é responsável por moldar a comunidade de epífitos vasculares. A maior 

diversidade filogenética de forófitos proporciona uma maior diversidade filogenética de 

epífitos, portanto, diferentes espécies de epífitos podem ter desenvolvido adaptações a 

diferentes espécies de forófitos. Além disso, as adaptações dos epífitos permanecem na 

sua filogenia, são passadas para os seus descendentes e estão diretamente relacionadas 

às características dos forófitos. 
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ABSTRACT 

Vascular epiphytes are autotrophic plants that germinate, root, and grow using other 

plants as support, and are independent of phorophytes in obtaining water and nutrients. 

Most studies that have addressed epiphyte diversity were based on traditional methods, 

such as species richness, counting the number of species that occur in a specific 

location. Estimating diversity in this way, rare and common species have the same 

weight in this quantification. Therefore, diversity measures that incorporate 

phylogenetic information about species or individuals are more robust than those that do 

not. The diversity of epiphytes is determined mainly by climate, water availability, size, 

bark traits and architecture of phorophytes. The combination of certain environmental 

conditions, structures and resources create microenvironments that determine the 

distribution and abundance of epiphyte species. Our aims were to understand the 

importance of biotic and abiotic variables in the vascular epiphytes community 

structure, and the phylogenetic relationship between epiphytes and phorophytes in three 

plant formations: swamp forest, semideciduous seasonal forest and woodland savanna, 

in the municipality of Bauru, state of São Paulo. The swamp forest microclimatic 

condition explains the positive relationship between the abundance of epiphytes and the 

size of the phorophytes, a pattern which does not repeat  in the woodland savanna and in 

the semideciduous seasonal forest. The environmental variables played a dominant role 

in determining the richness and composition of vascular epiphyte species in the three 

plant formations studied. This result demonstrates that the spatial distribution of 

vascular epiphytes and their diversity are predictable at spatial scales due to this 

microclimatic condition. Phylogenetically, vascular epiphyte species are closely related 

in the same plant formation, demonstrating the existence of a phylogenetic conservatism 

among species. We suggest that, in the swamp forest, competition is responsible for 

shaping the community of vascular epiphytes. The higher phylogenetic diversity of 

phorophytes provides a higher phylogenetic diversity of epiphytes. Therefore, different 

epiphytes species may have developed adaptations to different phorophytes species. 

Besides, epiphyte adaptations remain on their own phylogeny, are passed on to the 

descendants, and are directly related to the characteristics of phorophytes. 

 

Keywords: abiotic factors, biotic factors, host plants, phylogeny, phylogenetic 

conservatism, semideciduous seasonal forest, swamp forest, woodland savana.  
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CONSIDERAÇÕES INICIAIS 

Epífitos vasculares 

Os epífitos vasculares foram definidos por Mueller-Dombois e Ellenberg (1974) 

como plantas autotróficas, vasculares, que germinam, enraízam e crescem utilizando-se 

de outras como suporte. Posteriormente, Madison (1977), descreveu os “epífitos 

verdadeiros” como plantas que normalmente germinam na superfície de outra planta 

viva e passam todo o seu ciclo de vida sem se conectarem com o solo. Também incluiu 

na classificação a forma de vida hemiepífito, i.e., plantas autotróficas vasculares que 

germinam sobre outras plantas e, posteriormente, estabelecem suas raízes no solo 

(hemiepífito primário) ou plantas que germinam no solo, crescem sobre as árvores e, 

posteriormente, perdem seu contato com o solo (hemiepífito secundário) (MUELLER-

DOMBOIS; ELLENBERG, 1974), e Kress (1986) definiu os epífitos verdadeiros ou 

holoepífitos, como plantas que normalmente passam todo o seu ciclo de vida 

“empoleiradas” em outra planta, mas que não são parasitas, pois retiram todos os 

nutrientes minerais de fontes não-terrestres. Benzing (1990) descreveu o epifitismo 

vascular como uma interação entre duas espécies, onde o epífito utiliza-se apenas do 

substrato fornecido pela planta suporte (forófito sensu OCHSNER, 1928) como base 

para o seu desenvolvimento. Na classificação de Benzing (1990), os epífitos vasculares 

foram classificadas de acordo com a sua relação com o forófito nas seguintes categorias: 

epífitos verdadeiros, também denominadas de holoepífitos por Schimper (1888), como 

espécies em que todos os indivíduos não apresentam contato com o solo da floresta, 

nem com os vasos dos hospedeiros, durante todo o seu ciclo de vida; epífitos acidentais, 

como espécies que embora não possuam nenhuma adaptação para o hábito epifítico, 

podem ocasionalmente apresentarem indivíduos que podem crescer sobre outros 

vegetais e atingir a maturidade sem nunca enraizar no solo; epífitos facultativas, como 

espécies que podem apresentar indivíduos que crescem no solo e outros nos forófitos; 

hemiepífitos primários, plantas que germinam sobre os forófitos e, posteriormente, 

projetam e estabelecem suas raízes no solo; hemiepífitos secundários, plantas que 

germinam no solo e, posteriormente, estabelecem contato com o forófito, perdendo a 

ligação com o solo. Nadkarni (1994) ressaltou que os epífitos são fisicamente 

independentes do solo da floresta durante seu ciclo de vida e obtém apoio, mas não 

nutrientes dos forófitos. 
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Os epífitos vasculares (holoepífitos sensu BENZING, 1990) compreendem 

aproximadamente 9% da diversidade de plantas vasculares em florestas tropicais e 

subtropicais úmidas (BENZING, 1990; GENTRY, DODSON, 1987), e também 

ocorrem em florestas secas, porém em menor diversidade (FLORES-PALACIOS; 

GARCIA-FRANCO, 2006). Os epífitos vasculares representam um importante 

componente florístico, estrutural e funcional (ELLWOOD; FOSTER, 2004) e 

contribuem para a diversidade florística local e regional de uma comunidade vegetal 

(BENZING, 1990). 

Em geral, são mais diversas em florestas tropicais úmidas, com elevação 

mediana e solos ricos em nutrientes (GENTRY; DODSON, 1987). Em ambientes com 

baixa umidade relativa, são representadas por espécies de famílias especializadas no 

epifitismo como Bromeliaceae, Cactaceae e Orchidaceae e, em condições um pouco 

mais úmidas, também por espécies de Polypodiaceae e Piperaceae (GENTRY, 

DODSON, 1987; JOANITTI et al., no prelo). Há, portanto, um decréscimo tanto em 

número de espécies como em número de indivíduos dos ambientes mais úmidos para os 

mais secos (JOHANSSON, 1974; SCHIMPER, 1888), embora a abundância de epífitos 

também diminua em ambientes onde a pluviosidade anual excede 2500 mm, em que o 

excesso de umidade pode prejudicar o estabelecimento e a sobrevivência dos epífitos 

(WOLF; FLAMENCO, 2003). 

As espécies de epífitos vasculares apresentam inúmeras adaptações morfológicas 

e fisiológicas à nutrição, que foram selecionadas ao longo do processo evolutivo, tais 

como a formação de estolões e de grande quantidade de raízes em alguns grupos 

(Bromeliaceae, Cactaceae e Orchidaceae); o controle no consumo e perda de água, 

através de uma alta eficiência estomática ou uma dessecação natural temporária, para as 

espécies que ocorrem em ambientes sob intenso estresse hídrico (MANIA, 2013) como 

as espécies pertencentes ao gênero Pleopeltis (COUTINHO, 1962); a presença das vias 

fotossintéticas CAM na maioria das espécies (ROSA-MANZANO et al., 2014); a 

reserva de água, seja internamente em tecidos vivos ou mortos, seja externamente em 

cisternas (como na maioria das espécies de Bromeliaceae); a presença de tricomas ou 

escamas epidermais, em Bromeliaceae, que controlam a absorção de água da atmosfera 

ou da cisterna; ou a associação simbiótica com formigas (mirmecofitismo) para 

obtenção dos nutrientes dos excretas desses animais em troca de abrigo (Bromeliaceae) 

(BENZING, 1990). As folhas das espécies epifíticas da família Orchidaceae apresentam 

caracteres que podem ser interpretados como adaptações à economia de água, como 
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folhas hipostomáticas e coriáceas, elemento escasso para plantas de hábito epifítico 

(OLIVEIRA; SAJO, 1999). 

Algumas espécies são poiquiloídricas, ou seja, resistentes à seca, quando 

secam, suas células, geralmente pequenas e sem vacúolo, se enrugam uniformemente, 

sem danificar a estrutura protoplasmática. Desta forma, permanecem viáveis, como 

espécies dos gêneros Pleopeltis, Polypodium e Hymenophyllum, sendo capazes de 

retornar à forma original assim que chove. Outras possuem características xeromórficas, 

como tricomas foliares, epiderme cutinizada, tecidos de absorção e de reserva de água, 

folhas e pseudobulbos suculentos, velame e disposição das folhas em forma de rosetas 

(COUTINHO, 1962). 

A importância ecológica do epifitismo nas comunidades florestais consiste na 

contribuição para a diversidade biológica e no equilíbrio interativo: as espécies 

epifíticas proporcionam recursos alimentares (néctar, pólen, frutos, água) e 

microambientes especializados para a fauna do dossel, constituída por uma infinidade 

de organismos voadores, arborícolas e escansoriais, os quais vivem tanto no solo como 

em árvores (WAECHTER, 1992). Muitos invertebrados e anfíbios dependem de 

depósitos de água parada, como aqueles fornecidos pelas bromélias tanque, para 

completarem seus ciclos de vida, dessa maneira as bromélias são espécies chaves e 

funcionam como elementos nucleadores para esses organismos (DAMASCENO, 2005). 

 

Interação epífito-forófito 

As interações positivas, mutualismo e comensalismo, entre espécies estão 

presentes nas comunidades naturais e desempenham um papel importante na 

estruturação das comunidades vegetais. Até o presente momento, os conceitos da 

Ecologia mais considerados como responsáveis por moldarem uma comunidade vegetal, 

são o modelo de competição proposto por Lotka e Volterra (TOWNSEND; BEGON; 

HARPER, 2010), o princípio da exclusão competitiva de Gause (TOWNSEND; 

BEGON; HARPER, 2010) e a teoria sobre nicho de Hutchinson (TOWNSEND; 

BEGON; HARPER, 2010). Nesse contexto, a maioria dos pesquisadores tem trabalhado 

apenas com a importância das interações “negativas”, competição e predação, para a 

estruturação das comunidades vegetais. Entretanto, estudos demonstram que a 

influência das interações positivas sobre a população e a comunidade, como a 

facilitação (BRONSTEIN, 2009; BRUNO, STACHOWICZ, BERTNESS, 2003; 

CALLAWAY, WALKER, 1997; VALIENTE-BANUET, VERDÚ, 2007) são tão 



7 
 

importantes quanto os outros fatores, tendo efeito muito forte sobre o desenvolvimento 

individual; o crescimento e a distribuição das populações; a diversidade e a composição 

de espécies e a dinâmica da comunidade (BRUNO; STACHOWICZ; BERTNESS, 

2003). Além da facilitação, outros tipos de interação positiva podem desempenhar 

papéis fundamentais na estruturação de uma comunidade vegetal, como o inquilinismo 

e o comensalismo, os quais apresentam definições conflitantes na ecologia. 

As definições ecológicas atribuídas para explicar a interação entre epífitos e 

forófitos variam entre comensalismo (BENNETT, 1986; BURNS, 2007; SÁYAGO et 

al., 2013; SILVA et al., 2010; WAECHTER, 1992; WAGNER, MEDIETA-LEIVA, 

ZOTZ, 2015) e inquilinismo (MANIA, 2013), não havendo um consenso sobre qual 

seria o termo mais adequado. Na Ecologia, o inquilinismo é definido com uma interação 

onde apenas uma espécie (o inquilino) se beneficia, procurando abrigo ou suporte no 

corpo de outra espécie (o hospedeiro) sem prejudicá-lo (CAMPBELL et al., 2010). De 

acordo com Mania (2013), o epifitismo é considerado uma relação ecológica 

interespecífica harmônica do tipo inquilinismo, que ocorre entre espécies vegetais, onde 

uma espécie beneficia-se do substrato proporcionado por outra espécie sem prejuízo 

para esta última. Alguns autores (BENNETT, 1986; BENZING, 1990; BURNS, 2007; 

SÁYAGO et al., 2013; SILVA et al., 2010; WAECHTER, 1992; WAGNER, 

MEDIETA-LEIVA, ZOTZ, 2015) consideraram a relação epífito vascular – forófito 

uma interação comensal entre plantas, onde a espécie dependente (a epífito) beneficia-se 

do substrato proporcionado pela espécie de  forófito, sem implicações nutricionais entre 

as espécies envolvidas (WAECHTER, 1992). Para suprir as suas necessidades 

nutritivas, os epífitos recorrem à utilização direta da atmosfera de onde obtêm a água, 

absorvida na forma líquida (chuva, orvalho e neblina) e os nutrientes nela dissolvidos 

(WALTER; BRECKLE, 1986), sem causar danos ao forófito. 

Etimologicamente a palavra comensal vem do latim “commensalis” e significa 

"compartilhar uma mesa, uma refeição". Na Ecologia, o termo comensal originalmente 

diz respeito a associações entre espécies onde apenas uma das espécies é favorecida 

pela interação enquanto a outra não é afetada (GUREVICH, SCHEINER, FOX, 2009; 

JONHSON, GRAHAM, SMITH, 1997;), ou seja, uma espécie afeta beneficamente uma 

segunda espécie, mas a segunda não tem efeito (bom ou ruim) na primeira (BEGON; 

TOWNSEND; HARPER, 1996). Portanto, trata-se de um tipo de interação positiva, 

representando, talvez, o primeiro passo em direção ao desenvolvimento de interações 

benéficas (ODUM, 1983). 
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Outro conceito que tem chamado a atenção é o de facilitação, o qual tem sido 

notavelmente utilizado. Alguns autores (BRUNO; STACHOWICZ; BERTNESS, 2003) 

o definem como uma interação que beneficia uma espécie e não prejudica a outra, ou 

seja, pode ser neutro ou benéfico para a espécie facilitadora, mas não prejudicial. Em 

outras definições (CALLAWAY, 2007), a facilitação pode ter qualquer resultado 

possível (benéfico, neutro ou mesmo nocivo) para o facilitador. A facilitação, ainda é 

definida como uma interação na qual a presença de uma espécie altera o ambiente de 

maneira a favorecer o crescimento, a sobrevivência e/ou reprodução de uma segunda 

espécie e de acordo com algumas definições, a facilitação pode ser mutualista, 

antagônica ou comensal (BRONSTEIN, 2009). A facilitação também foi reconhecida 

como um mecanismo potencialmente importante na sucessão de plantas e a maioria das 

pesquisas neste campo concentram-se nas interações planta-planta (BRONSTEIN, 

2009). 

Essas interações facilitadoras ou positivas são consideradas encontros entre 

organismos que beneficiam pelo menos um dos participantes e não causam dano a 

nenhum dos dois (BRUNO; STACHOWICZ; BERTNESS, 2003). Interações positivas 

podem ocorrer quando um organismo torna o ambiente local mais favorável para outro, 

quer diretamente através da redução do estresse térmico, hídrico ou nutricional 

(sombreamento ou simbioses nutricionais), ou indiretamente através da remoção dos 

competitores ou predadores (BRUNO; STACHOWICZ; BERTNESS, 2003). Muitas 

espécies modificam o ambiente local e facilitam as espécies vizinhas simplesmente 

através da sua presença, como por exemplo, as árvores que promovem sombra no chão 

da floresta através de suas copas, alterando os regimes de luz e umidade para inúmeras 

outras espécies (BRUNO; STACHOWICZ; BERTNESS, 2003).  Considerando estudos 

de filogenia, a facilitação também pode atuar como regra de montagem favorecendo a 

dispersão filogenética das assembleias, pois espécies “facilitadoras” tendem a facilitar o 

estabelecimento de espécies pouco aparentadas à assembleia (VALIENTE-BAUNET; 

VERDÚ, 2007). 

Dessa maneira, podemos considerar o forófito como um facilitador no ambiente 

para o crescimento dos epífitos, uma vez que cada espécie de árvore oferece um 

conjunto único de características fenológicas, arquitectônicas, morfológicas e químicas 

(ZOTZ; VOLLRATH, 2003) para as sementes ou esporos das espécies de epífitos o 

colonizem. Além disso, o dossel formado pelas copas das árvores pode amenizar as 

condições de luz, umidade e temperatura nos estratos verticais da vegetação (MANIA, 
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2013), fatores estes que desempenha um papel importante na fixação, germinação e 

manutenção das espécies de epífitos sobre os forófitos na vegetação (BENNET, 1986; 

GENTRY, DODSON, 1987; MANIA, 20008; ZOTZ, 2007). Portanto, nesse contexto, o 

forófito atua como uma espécie facilitadora para os epífitos se estabelecerem e se 

manterem no ambiente. 

Por fim, apoiando-nos na literatura (BENNETT, 1986; BRONSTEIN, 2009; 

BRUNO, STACHOWICZ, BERTNESS, 2003; BURNS, 2007; SILVA et al., 2010; 

SÁYAGO et al., 2013; WAECHTER, 1992; WAGNER, MEDIETA-LEIVA, ZOTZ, 

2015; WALTER, BRECKLE, 1986), acreditamos que o conceito mais consistente para 

definir a interação epífito – forófito seja o de comensal – facilitativa, onde a espécie 

epífito beneficia-se apenas do substrato proporcionado pela espécie forófito 

(BENZING, 1990), o qual pode atuar como um facilitador para as espécies de epífitos 

se estabelecerem na comunidade vegetal. 

 

Estudos realizados com epífitos vasculares 

O primeiro estudo realizado com a flora de epífitos foi publicado por Schimper 

(1888), Die epiphytsche vegetation Amerikas, que abordou a descrição sistemática dos 

epífitos nas Américas, as adaptações sobre o local em que se encontram e sua 

distribuição geográfica. Desde então, essa forma de vida tornou-se interesse de 

inúmeras pesquisas, principalmente as de diversidade biológica e as interações de 

espécies. No decorrer das últimas décadas, os estudos que abordam os epífitos 

vasculares consistiam em levantamentos florísticos e fitossociológicos, objetivando o 

registro de floras completas, a descrição da distribuição dos epífitos nos diferentes tipos 

de vegetação e sua distribuição vertical sobre os forófitos (ARÉVALO, BETANCUR, 

2006; ASSIS, THOMAZ, PEREIRA, 2004; BARBOSA, et al., 2015; BARTHLOTT, et 

al., 2001; BENZING, 1986; GNIGLER, CADDAH, 2015; HUS, WOLF, 2008; 

KRÖMER, KESSLER, GRADSTEIN, 2007; NIEDER, PROSPERÍ, MICHALOUD, 

2001; SCHNEIDER, SCHMITT, 2011). Estudos mais recentes tratam a preferência dos 

epífitos por determinados forófitos, a preferência por estratos verticais dentro do 

forófito (CHAVES, DYONISIO, ROSSATTO, 2016; FLORES-PALACIOS, GARCÍA-

FRANCO, 2006; FLORES-PALACIOS, GARCÍA-FRANCO, CAPISTRÁN-

BARRADAS, 2015; LAUBE, ZOTZ, 2006; VERGARA-TORRES, PACHECO-

ÁLVAREZ, FLORES-PALACIOS, 2010; WAGNER, MENDIETA-LEIVA, ZOTZ, 

2015), a relação com variáveis ambientais, os efeitos do substrato na germinação das 
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sementes e análises de redes de interação entre epífitos e forófitos (REYES-GARCÍA et 

al., 2008; ROSA-MANZANO et al., 2014; SÁYAGO et al., 2013; SILVA et al., 2010; 

TAYLOR, BURNS, 2016; WOODS, CARDELÚS, DeWALT, 2015; ZULETA et al., 

2016). 

O recente reconhecimento do dossel das florestas tropicais como um dos 

celeiros da biodiversidade do planeta tem incentivado estudos que procuram entender os 

processos ligados à comunidade epifítica, destacando o seu papel na funcionalidade dos 

ecossistemas (OLIVEIRA, 2004). 

Em virtude da dependência estrutural dos epífitos vasculares pelo componente 

arbóreo, a conversão da vegetação florestal original em vegetação sem árvores resulta 

na exclusão dos epífitos na área afetada. Sendo assim, o estudo da comunidade epifítica 

reflete a estrutura e o grau de conservação da área avaliada, e a relação epífito-forófito 

passa a ser vista como uma importante aliada na averiguação dos estádios de 

conservação da floresta, bem como da ação antrópica exercida sobre ela. A 

sensibilidade dos epífitos quanto à umidade associada à dependência do substrato do 

forófito, permite que elas atuem como boas indicadoras ecológicos de qualidade e 

estádio dos ecossistemas quanto às variações ambientais (KERSTEN, 2006). 

As propriedades do forófito podem afetar os epífitos em vários processos, 

através do hábito de crescimento, porosidade e composição química da casca. Assim, a 

importância da rugosidade da casca pode estar conectada com o estabelecimento de 

sementes, em que uma casca com uma fissura mais profunda fornece um microclima 

adequado tanto para a germinação de sementes e esporos, como também para evitar que 

sementes jovens sejam carregadas pela água (JOHANSSON, 1974). Outras 

características dos forófitos, como PAP e altura, são consideradas importantes para o 

estabelecimento dos epífitos. Acredita-se que forófitos com maiores dimensões possam 

oferecer maior área para fixação dos epífitos, maior possibilidade de formação de 

microclimas diversos, como também devem estar a um período maior de tempo 

crescendo na floresta, resultando numa forte relação dos grandes indivíduos arbóreos 

com a quantidade de epífitos fixados (HIETZ, HIETZ-SEIFERT, 1995; LAUBE, 

ZOTZ, 2006; MANIA, 2008; YEATON, GLADSTONE, 1982). 

A identidade da árvore é um importante fator biótico que afeta comunidade de 

epífitos (EINZMANN, 2014). O fato de que cada espécie de forófito oferece um 

conjunto diferente de traços arquitetônicos (ângulos de ramificação e diâmetros), 

características químicas e morfológicas da casca, padrões fenológicos ou regimes 
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microclimáticos, sugere que poderia haver conjuntos de epífitos únicos em cada espécie 

de forófito, o que Zotz (1999) chamou de associações de espectro epífito-forófito 

específico (LAUBE; ZOTZ, 2006).  

As raízes dos epífitos permitem sua fixação no forófito (BENZING, 1990), mas 

a permanência dos epífitos sobre o forófito decorre da capacidade fisiológica (CHILPA-

GALVÁN et al., 2013) de cada espécie de obter recursos como luz, água e nutrientes 

inorgânicos (BENZING, 1990). Esses recursos (REYES-GARCÍA et al., 2008, 2012; 

SCHIMPER, 1888; TER STEEGE, CORNELISSEN 1989; WOODS, CARDELÚS, 

DeWALT, 2015) associados às características do forófito (BLUM, 2010; HIETZ, 

HIETZ-SEIFERT 1995; ROSA-MANZANO et al., 2014) e ao clima da região (WOLF, 

1994) são determinantes na distribuição das espécies de epífitos nas comunidades 

vegetais tropicais e subtropicais. 

A variação na composição de espécies de epífitos sobre os forófitos está 

relacionada às condições hídricas e fóticas (MANIA, 2008). Considerando-se o sentido 

vertical, da base para o topo do forófito, os epífitos ocupam posições como fuste baixo, 

fuste alto e copa (KERSTEN; SILVA, 2002). Assim, dentro de uma comunidade 

vegetal, à medida que se avança da superfície do solo para o dossel a umidade diminui e 

a luminosidade aumenta, formando um gradiente microclimático que interfere na 

distribuição das espécies de epífitos ao longo do forófito (MANIA, 2008). A maior 

disponibilidade de luz e mudanças do microclima à medida que a altura do tronco 

aumenta, pode, por exemplo, permitir a colonização por espécies de epífitos com maior 

exigência de luz (LAUBE; ZOTZ, 2006).  O dossel, embora ofereça maior 

luminosidade quando comparado ao subosque, apresenta recursos limitantes nas copas, 

como a relativa escassez de nutrientes, devido ao pouco solo suspenso, a instabilidade 

do substrato e, principalmente, o estresse hídrico (LÜTTGE, 1989). 

A distribuição vertical dos epífitos nas comunidades vegetais florestais está 

relacionada aos gradientes de umidade e irradiação (BENZING, 1990; KRÖMER et al,. 

2007; MANIA, 2008; ter STEEGE, CORNELISSEN, 1989; WOLF, 1994). Em 

florestas ombrófilas, a umidade atmosférica é elevada e constante (IBGE, 2012), e a 

irradiação solar parece ser o fator mais limitante para a distribuição de epífitas neste tipo 

de vegetação, uma vez que o dossel da floresta ombrófila é mais fechado que o das 

florestas estacionais e a irradiação diminui nos estratos inferiores da vegetação, fazendo 

com que os epífitos se concentrem em estratos mais elevados (BENZING, 1990). Nas 

florestas estacionais, o dossel é mais aberto (REYES-GARCÍA et al., 2008) do que nas 
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florestas ombrófilas, especialmente na estação mais seca, e a irradiação atinge os 

estratos mais baixos de forma mais intensa. Nessa formação, os níveis variáveis de 

umidade ao longo das estações (IBGE, 2012) podem determinar um padrão de 

distribuição vertical diferente, o que permite que os epífitos sujeitos ao maior estresse 

hídrico usem a umidade de forma mais eficiente (GENTRY, DODSON, 1987; 

JOHANSSON, 1974). De acordo com Petter et al. (2011) os gradientes ambientais 

verticais em uma vegetação influenciam fortemente os traços dos epífitos vasculares. 

 

Diversidade filogenética 

Historicamente, os estudos de biodiversidade têm focado em medidas onde a 

diversidade de uma assembleia depende do número de espécies e de suas abundâncias 

relativas (SOBRAL; CIANCIARUSO, 2012). Entretanto, a dificuldade em chegar a 

previsões gerais juntamente com o acesso a características detalhadas da história de vida 

das espécies tem levado a novas abordagens na caracterização da biodiversidade 

(SOBRAL; CIANCIARUSO, 2012). Nesse contexto, as medidas de diversidade 

filogenética têm emergido a partir da ideia de que as distâncias filogenéticas entre as 

espécies podem ser incluídas nas medidas de biodiversidade (COUSINS, 1991). 

A diversidade filogenética é uma medida de diversidade da comunidade que 

incorpora as relações filogenéticas das espécies (MAGURRAN, 2004) e traz 

informação sobre a história evolutiva das espécies e suas relações de parentesco, sendo, 

portanto, uma medida mais completa de diversidade do que a riqueza. Sua premissa 

principal é de que a diversidade é maior em uma comunidade em que as espécies são 

filogeneticamente mais distintas (CIANCIARUSO; SILVA; BATALHA, 2009). Assim, 

espécies que coexistem devem diferir (diferenças filogenéticas e funcionais) 

significativamente de maneira que não haja exclusão competitiva e a maior parte da 

variação entre espécies aparentadas trata-se de uma resposta adaptativa à competição no 

passado, quando os traços não diferiam (HARVEY; RAMBAUT, 2000). Ainda, a 

análise da estrutura filogenética de uma comunidade pode fornecer uma visão sobre os 

processos ecológicos que organizam a comunidade (WEBB, 2000). 

Se considerarmos uma comunidade vegetal hipotética, qualquer mudança 

ambiental que repusesse uma comunidade em que as espécies pertencessem a gêneros 

distintos por outra em que a maioria das espécies pertencesse ao mesmo gênero, 

mantendo o mesmo número de espécies e a mesma distribuição de abundâncias, as 

análises tradicionais de diversidade não revelariam nenhum efeito da mudança sobre a 
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comunidade (CIANCIRUSO; SILVA; BATALHA, 2009). Dessa maneira, medidas de 

diversidade que incorporam informações sobre as relações filogenéticas entre as 

espécies (RICOTTA et al., 2005; WEBB, 2000) provavelmente são mais robustas do 

que as medidas tradicionais.  

A melhor maneira de medir a relação filogenética entre duas espécies é tempo de 

evolução ocorrido a partir do evento de especiação sofrido pelo ancestral em comum 

(HARVEY; PAGEL, 1991). As espécies possuem uma história evolutiva que diz como 

elas evoluíram a partir de ancestrais comuns até as espécies presentes a partir do 

processo de especiação (WEBB, 2000). Antes do evento de especiação as espécies 

compartilhavam o mesmo conteúdo genético e nesse momento dizemos que as espécies 

apresentam a mesma história evolutiva. A partir do evento de especiação cada espécie 

apresenta o seu próprio reservatório genético, que é independente do reservatório da 

outra espécie, pois a evolução favoreceu atributos que impedem o intercruzamento entre 

essas espécies (TOWNSEND; BEGON; HARPER, 2010).   

A partir do processo de especiação, cada espécie formada tem uma história 

evolutiva independente da outra, com processos evolutivos independentemente em cada 

espécie. Assim, a distância filogenética entre pares de espécies é a estimativa da 

quantidade de tempo desde o mais recente antepassado comum de ambas as espécies, ou 

seja, o tempo que cada uma evoluiu independentemente da outra (VELLEND et al., 

2010). Portanto, o tempo desde a especiação a partir do ancestral comum até a espécie 

atual representa uma história evolutiva exclusiva daquela espécie (HARVEY; PAGEL, 

1991). 

Uma medida de diversidade filogenética baseada na idade da especiação foi 

proposta por Faith (1992) e denominada de PD (phylogenetic diversity). Essa medida 

leva em consideração o comprimento dos braços das árvores filogenéticas, o qual 

contém toda a informação necessária para prever a diversidade de características 

(FAITH, 1992), onde braços mais longos correspondem a tempos evolutivos maiores, e 

provavelmente, a grupos taxonômicos distintos (CIANCIRUSO; SILVA; BATALHA, 

2009). Táxons relacionados provavelmente compartilham traços ecológicos de seus 

ancestrais, incluindo a extensão geográfica e tolerâncias aos extremos climáticos, ao 

menos em épocas passadas (WEBB et al., 2002). 

Existem duas medidas de diversidade baseadas na classificação filogenética das 

angiospermas, a distância média par a par (MPD, do inglês Mean Pairwise Distance, 

WEBB et al., 2002) e a distância média do táxon mais próximo (MNTD, do inglês 
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Mean Nearest Taxon Distance, WEBB et al., 2002). A MPD leva em consideração toda 

a topologia da árvore e, portanto, todas as relações de parentesco das espécies (WEBB 

et al., 2002). Quanto maior o valor de MPD maior a diversidade filogenética da área 

(WEBB et al., 2002). Já a MNTD foca nas pontas da árvore filogenética, levando em 

consideração o isolamento filogenético das espécies. Quanto maior o valor de MNTD, 

menos aparentadas são as espécies na área (WEBB et al., 2002). Essas duas medidas são 

complementares e devem ser utilizadas em conjunto (WEBB et al., 2002). 

Alguns estudos (HARVEY, RAMBAUT, 2000; PRINZING et al., 2001) 

mostraram que muitas linhagens apresentam um conservantismo dos traços ecológicos 

dominantes, i. e., os traços tendem a se manter ao longo dessas linhagens evolutivas. As 

explicações mais plausíveis para esse fato são: a inércia filogenética (FELSENTEIN, 

1985), i. e., o tempo de evolução de diferenças entre táxons filogeneticamente próximos 

é menor que entre táxons filogeneticamente distantes; as restrições estruturais (WAKE; 

LARSON, 1987), i. e., os padrões arquiteturais, fisiológicos e ontológicos podem 

enviesar os tipos de traços que podem evoluir; as restrições adaptativas (WRIGHT, 

1982), i. e., o baixo valor adaptativo das formas transicionais restringe a diversidade de 

traços que podem evoluir. 

As medidas de diversidade filogenética podem ser utilizadas para inferirmos os 

processos de montagem das assembleias a partir das relações filogenéticas entre as 

espécies presentes no banco regional (SOBRAL; CIANCIARUSO, 2012). Tais relações 

correspondem à estrutura filogenética das assembleias e podem exibir três padrões 

contrastantes: atração, dispersão e estrutura igual à esperada ao acaso (aleatória) 

(CIANCIARUSO; SILVA; BATALHA, 2009). A atração filogenética surge quando 

espécies co-ocorrentes são mais similares filogeneticamente do que o esperado ao acaso, 

dado as relações filogenéticas do banco regional de espécies (SOBRAL; 

CIANCIARUSO, 2012), onde o filtro ambiental constituem um processo ecológico 

importante na estruturação da comunidade vegetal (CIANCIARUSO; SILVA; 

BATALHA, 2009). Por outro lado, a dispersão filogenética ocorre quando as espécies 

co-ocorrentes são mais distintas filogeneticamente do que o esperado ao acaso 

(SOBRAL; CIANCIARUSO, 2012), o que implica que a similaridade limitante deve ter 

um efeito predominante na estruturação da comunidade (SOBRAL; CIANCIARUSO, 

2012). Por fim, quando espécies co-ocorrentes não exibem uma estrutura igual à 

esperada ao acaso isso pode indicar que processos que independem do parentesco ou 

das características das espécies (limitação de dispersão e processos neutros) podem ser 
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mais importantes na estruturação da assembleia (PAUSAS; VERDÚ, 2010) ou que 

tanto a similaridade limitante e os filtros ambientais operam simultaneamente na seleção 

das espécies que podem ocorrer na assembleia em estudo (SOBRAL; CIANCIARUSO, 

2012). 

Estudos recentes têm sugerido que a diversidade filogenética pode ser usada 

como um substituto para medidas de diversidade funcional (característica funcional 

distintiva em uma comunidade) (FLYNN et al., 2011). Essa relação entre diversidade 

funcional e diversidade filogenética tem como premissa a suposição de que a 

diversificação evolutiva gerou a diversificação das características, que por sua vez pode 

resultar em uma maior complementaridade de nicho (FLYNN et al., 2011). Ainda, as 

diversidades filogenética e funcional têm se mostrado mais sensíveis em relação às 

medidas tradicionais de diversidade, para detectar respostas das comunidades às 

mudanças ambientais (CIANCIARUSO; SILVA; BATALHA, 2009). 

A diversidade de epífitos é determinada principalmente pelo clima, pela 

disponibilidade de água, pelo tamanho, características e arquitetura do forófito 

(KÖSTER, NIEDER, BARTHLOTT, 2011; KÜPER et al., 2004). A combinação de 

determinadas condições ambientais (umidade relativa e déficit de pressão de vapor) 

(CARDELÚS, CHAZDON, 2005; ROSA-MANZANO et al., 2014), estruturais 

(tamanho da árvore) (HIETZ, HIETZ-SIEFERT, 1995; JOHANSSON, 1974) e de 

recursos (deposição atmosférica e gradientes em luz) (BENZING, 1990; CARDELÚS et 

al., 2009) criam microambientes que determinam a distribuição e abundância das 

espécies (DING et al., 2016). 

Embora os padrões de distribuição dos epífitos tenham sido relatados em todo o 

Brasil, principalmente na floresta ombrófila (BONNET, QUEIROZ, 2006; BORGO, 

SILVA, 2003; KERSTEN, SILVA, 2001; KERSTEN, SILVA, 2002; MANIA, 

MONTEIRO, 2010; OLIVEIRA, 2004; QUARESMA, JARDIM, 2014), 

desconhecemos trabalhos que considerem a proximidade filogenética de suas espécies e 

a importância das variáveis bióticas e abióticas na estruturação da comunidade de 

epífitos vasculares em ambientes regidos sob o mesmo clima, porém com características 

microambientais distintas. Portanto, essa tese investiga as seguintes hipóteses: 1) As 

espécies que constituem cada formação vegetal são filogeneticamente próximas? 2) A 

maior diversidade filogenética de forófitos resulta em maior diversidade filogenética de 

epífitos? 3) Como as condições ambientais umidade, luminosidade e temperatura 

influenciam na estruturação das comunidades de epífitos vasculares? 4) Como os 
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recursos oferecidos pelos forófitos influenciam na estruturação da sinúsia de epífitos 

vasculares? 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Este trabalho contribuiu para a compreensão de como as relações filogenéticas 

entre os epífitos vasculares e os seus forófitos, e as variáveis bióticas e abióticas do 

ambiente influenciam na estruturação da comunidade de epífitos vasculares em três 

formações vegetais, floresta estacional semidecídua com influência fluvial permanente 

(mata de brejo), floresta estacional semidecídua sem influência fluvial e cerradão, 

ocorrentes em uma mesma região, no município de Bauru, estado de São Paulo, onde 

não há constância de umidade relativa do ar ao longo do ano. 

Embora as formações vegetais estejam próximas e sob o mesmo clima, 

características particulares de cada uma delas faz com que sejam diferentes uma das 

outras, onde as variáveis microclimáticas são as principais responsáveis por estruturar 

de maneira diferencial a comunidade de epífitos e forófitos e as relações entre eles. 

Os índices de diversidade filogenética diferiram entre as formações vegetais e os 

processos que estruturam as comunidades de epífitos são diferentes, onde na mata de 

brejo a competição é responsável por moldar a comunidade de epífitos vasculares. Além 

disso, a proximidade filogenética entre as espécies em uma mesma formação vegetal 

sugere a existência um conservantismo filogenético entre as espécies que compõem 

cada formação vegetal. 

 Os processos evolutivos que estruturam as interações entre epífitos e forófitos 

são semelhantes nas três formações vegetais, isto é, a maior diversidade filogenética de 

forófitos proporciona uma maior diversidade filogenética de epífitos. Portanto, 

diferentes espécies de epífitos podem ter desenvolvido adaptações a diferentes espécies 

de forófitos. Além disso, essas adaptações devem ser refletidas nas filogenias dos 

epífitos em relação à filogenia dos forófitos. 

As características microambientais de cada formação vegetal determinaram de 

maneira diferencial a composição da sinúsia de epífitos e forófitos. Nossos resultados 

mostraram que diferentes variáveis têm papéis diferentes na diversidade de espécies de 

epífitos nas três formações vegetais estudadas, porém, as variáveis ambientais 

desempenharam um papel dominante na determinação riqueza e composição de espécies 

de epífitos vasculares. 

 




