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RESUMO

Bromeliaceae, com cerca de 3.700 espécies identificadas, é uma das maiores e

mais bem estudadas famílias entre as angiospermas. Destaca-se por sua ampla

irradiação adaptativa, diversidade de habitats, hábitos e nichos ecológicos. Com

grande abundância de ocorrência nas regiões Neotropicais, ocupam os Andes, a

Floresta Amazônica, a Mata Atlântica, entre uma variedade de biomas por vários

países das Américas, resultado de uma soma de fatores ecológicos, fitogeográficos,

fisiológicos, morfológicos e anatômicos. Este trabalho teve como objetivo investigar

a variação morfológica e anatômica das folhas em espécies de Bromeliaceae em

diferentes ambientes Neotropicais (com foco no território brasileiro), e cruzar

informações entre características anatômicas e morfológicas da folha e ambientes

de ocorrência, a fim de investigar respostas adaptativas a diferentes pressões

seletivas. Para tanto, foi realizada uma revisão de literatura a partir de artigos

publicados em periódicos nacionais e internacionais, que abordavam informações

como a descrição anatômica e/ou morfológica de representantes de Bromeliaceae

coletados em biomas brasileiros. As características morfoanatômicas foliares das

espécies analisadas evidenciam adaptações selecionadas durante a irradiação

adaptativa e consequente diversificação do grupo. Como exemplos, destacam-se as

folhas hipoestomáticas, posicionamento dos estômatos em relação às células

epidérmicas, inclusão de corpos silicosos e superfície epidérmica sinuosa.

Diferentes estratégias de adaptação foram encontradas como resposta ao mesmo

tipo de pressão do ambiente. Como resposta à escassez hídrica, encontraram-se

diferenças no número de camadas do tecido aquífero, estômatos em sulcos,

deposição de cera epicuticular, compartimentalização da folha, entre outros. Das

características marcantes que conferem à Bromeliaceae grande resistência a

ambientes xéricos, destacam-se escamas peltadas absortivas, formação de tanque

e tecido de armazenamento. Espera-se que esse estudo contribua para a

compreensão das estratégias de adaptação foliar em bromélias, evidenciando a

importância da anatomia foliar na resiliência dessas espécies em ambientes com

condições adversas.

Palavras-chave: anatomia; folha; monocotiledôneas; Poales.
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ABSTRACT

Bromeliaceae, with about 3,700 identified species, is one of the largest and most

well-studied families among angiosperms. It stands out for its wide adaptive

radiation, diversity of habitats, habits, and ecological niches. With a high abundance

in neotropical regions, they occupy the Andes, the Amazon Rainforest, the Atlantic

Forest, among a variety of biomes across several countries in the Americas, as a

result of a combination of ecological, phytogeographic, physiological, morphological,

and anatomical factors. This study aimed to investigate the morphological and

anatomical variation of leaves in Bromeliaceae species in different neotropical

environments (with a focus on Brazilian territory), and to cross-reference information

between leaf anatomical and morphological characteristics and occurrence

environments, in order to investigate adaptive responses to different selective

pressures. For this purpose, a literature review was conducted based on articles

published in national and international journals, addressing information such as

anatomical and/or morphological description of Bromeliaceae representatives

collected in Brazilian biomes. The leaf morphoanatomical characteristics of the

analyzed species demonstrate adaptations selected during adaptive radiation and

consequent group diversification. Examples include hypostomatic leaves, stomatal

positioning relative to epidermal cells, inclusion of siliceous bodies, and sinuous

epidermal surface. Different adaptation strategies were found in response to the

same type of environmental pressure. In response to water scarcity, differences were

found in the number of layers of aquiferous tissue, stomata in grooves, deposition of

epicuticular wax, leaf compartmentalization, among others. Among the remarkable

characteristics that confer great resistance to xeric environments to Bromeliaceae,

peltate absorptive scales, formation of phytotelma, and storage tissue stand out. It is

expected that this study will contribute to the understanding of leaf adaptation

strategies in bromeliads, highlighting the importance of leaf anatomy in the resilience

of these species in environments with adverse conditions.

Keywords: anatomy; leaf; monocots; Poales.
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1 INTRODUÇÃO

A família Bromeliaceae possui cerca de 3.700 espécies, distribuídas em 82

gêneros e oito subfamílias: Bromelioideae, Brocchinioideae, Hechtioideae,

Lindmanioideae, Navioideae, Pitcairnioidea, Puyoideae e Tillandsioideae (Givnish et

al., 2007; Gouda; Butcher; Dijkgraaf, 2023). As bromélias, dessa forma, são

conhecidas como uma das famílias mais diversificadas de Angiospermas e mais

bem representadas da flora tropical (Proença & Sajo, 2007) ( e, também, uma das

mais bem estudadas por botânicos, sendo o principal motivo o fato de representar o

caso mais extremo de irradiação adaptativa, o que permitiu sua diversificação em

hábitos, nichos ecológicos e ocupação de diferentes habitats (Smith e Downs, 1974;

Benzing, 2000). Sua distribuição nos Neotrópicos varia de ambientes desérticos a

florestas ombrófilas úmidas, de altitudes de 3.000 m ao nível do mar e em diferentes

estratos de um ecossistema por apresentarem hábitos que variam de terrestres a

epífitos (Smith e Downs, 1974; Benzing, 2000; Males e Griffiths, 2017).

No passado, a família estava subdividida tradicionalmente em três grandes

subfamílias, sendo elas: Bromelioideae, Tillandsioideae e Pitcairnioideae (Smith e

Downs, 1974), baseadas em características morfológicas como a presença de

sementes plumosas, posição do ovário e tipo de fruto. Entretanto, estudos baseados

em análises moleculares usando sequência do gene ndhF (plastídio), revelaram que

Pitcairnioideae é um grupo parafilético, portanto, artificial, implicando na revisão da

classificação tradicional (Terry; Brown; Olmstead, 1997; Givnish et al., 2007; Horres

et al., 2007). Dessa forma, uma nova classificação foi proposta, na qual

Pitcairnioideae foi dividida e recircunscrita, resultando na descrição de quatro novas

subfamílias: Lindmanioideae, Puyoideae, Hechtioideae e Brocchinioideae, além da

recirscunscrição de Navioideae (Givnish et al., 2007). Além disso, a nova

classificação proposta por Givnish et al. (2007) levou em consideração

características foliares na definição das subfamílias, como, por exemplo, a presença

de tricomas foliares e sua organização em fileiras paralelas, consideradas na

delimitação da subfamília Tillandsioideae.

As áreas de abundância de ocorrência de Bromeliaceae localizam-se nas

regiões Neotropicais, com todas as oito subfamílias ocorrendo nas Américas,

principalmente nas Américas Central e do Sul. Apenas uma espécie, Pitcairnia
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feliciana (A.Chev.) Harms & Mildbr. (Pitcairnioideae) ocorre fora das Américas, sendo

encontrada exclusivamente no oeste da África, em inselbergs na Guiné Central

(Givnish et al., 2011; Porembski, 1998). A distribuição das subfamílias no Neotrópico

é bem diversa, sendo algumas restritas a habitats/nichos específicos e outras de

ocorrência mais ampla nas Américas (Smith e Downs, 1974; Santos-Silva et al.,

2013; Zizka et al., 2020). As subfamílias Pitcairnioideae, Tillandsioideae e

Bromelioideae são os grupos mais diversos, tendo a primeira e a segunda um

padrão de ocorrência centralizado nos Andes e a terceira na Floresta Amazônica e

Mata Atlântica (Givnish et al., 2011). As bromélias da subfamília Tillandsioideae são

encontradas desde o sul do território estadunidense à Argentina, enquanto de

Bromelioideae têm ocorrência abrangendo México, Índias Ocidentais, Chile,

Argentina e Brasil, onde é encontrada em maior abundância na Mata Atlântica

(Smith e Downs, 1974; Antonelli e Sanmartín, 2011; Zizka et al., 2020). A subfamília

Hechtioideae tem padrão de distribuição relacionado a habitats mais áridos e

sazonais, com apenas alguns táxons se estendendo a outros países adjacentes da

América Central (Ramírez-Morillo et al., 2018). As subfamílias Brocchinioideae e

Lindmanioideae estão restritas à América do Sul, mais especificamente à Venezuela

oriental e às Guianas (Zizka et al., 2020). A subfamília Puyoideae tem distribuição

concentrada nos Andes, mas algumas espécies são encontradas pontualmente nos

planaltos da Guiana e em algumas regiões do Chile (Jabaily e Sytsma, 2012). A

subfamília Navioideae é restrita ao sul da Venezuela, Colômbia e alguns táxons são

encontrados ao norte da Amazônia brasileira (Givnish et al., 2014).

A ampla distribuição de Bromeliaceae nas Américas é resultado de um

somatório de fatores ecológicos, fitogeográficos, fisiológicos, morfológicos e

anatômicos. A respeito dos fatores morfológicos e anatômicos, é possível elencar

diversas adaptações presentes principalmente nas folhas das bromélias que

permitiram sua diversificação, como, por exemplo: as folhas inteiras, sobrepostas,

formando uma roseta com capacidade de armazenar água (tanque ou “tanque”); a

presença de tricomas em formato de escudo capazes de absorver água atmosférica

e proteger contra a irradiação solar; pigmentos no mesofilo; estômatos em criptas;

folhas suculentas, entre outras características (Tomlinson, 1969; Smith e Downs,

1974; Benzing; Seemann; Renfrow, 1978; Benzing, 2000; Proença e Sajo, 2007).



9

O território brasileiro abriga mais de 36% das espécies catalogadas de

Bromeliaceae, com diversos gêneros endêmicos, sendo alguns encontrados

exclusivamente na Mata Atlântica (Martinelli, 2008).

Nesse contexto, esta revisão tem dois principais objetivos: investigar a

variação morfológica e anatômica das folhas em espécies de Bromeliaceae em

diferentes ambientes neotropicais, com foco no território brasileiro, e cruzar

informações entre características anatômicas e morfológicas da folha e ambientes

de ocorrência, a fim de investigar respostas adaptativas a diferentes pressões

seletivas.

2 METODOLOGIA

A revisão de literatura foi realizada a partir de artigos publicados em

periódicos nacionais e internacionais, que tinham como objetivo a descrição

anatômica e/ou morfológica de folhas de representantes de Bromeliaceae com

distribuição no Brasil.

Para a prospecção de artigos científicos foram utilizadas duas bases de

dados: Web of Science® - WoS (Institute of Scientific Information, Thomson

Scientific) e Scopus. A estratégia de busca foi a utilização de combinações de

palavras-chave: Brazil OR Brazilian OR Brasil + bromeliaceae + leaf + anatomy OR

morphoanatomy OR morpho*.

A partir da aplicação das palavras-chave nos bancos de dados, foram

comparados os resultados a fim de identificar artigos exclusivos e aqueles que foram

publicados em cada plataforma. Em seguida, foi feita uma análise de cada artigo

encontrado, excluindo todos os que não se relacionavam com o tema ou que apenas

continham uma breve descrição morfológica da planta como um todo. Os artigos

selecionados foram estudos que abordavam informações como a descrição

anatômica e/ou morfológica da folha de representantes de Bromeliaceae que foram

coletados em biomas brasileiros.

Utilizando a expressão de busca apresentada na linha #4 da Tabela 1 a

seguir, foram recuperados 60 e 59 documentos nas bases de dados Web of Science

e Scopus, respectivamente. A busca foi realizada considerando o título do

documento, resumo e palavras-chave.
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Tabela 1 - Estratégia de busca nos bancos de dados Web of Science e Scopus
utilizada no presente estudo

Expressão de busca Resultados
encontrados WoS

Resultados
encontrados Scopus

#1 Bromeliaceae 1,797 2,061

#2 Bromeliaceae AND leaf 417 479

#3 (Bromeliaceae AND leaf ) AND
(Brazil OR Brasil OR Brazilian)

109 128

#4 (Bromeliaceae AND leaf ) AND
(Brazil OR Brasil OR Brazilian)
AND (Anatomy OR Morpho*)

60 59

Fonte: Elaboração própria

3 RESULTADOS E DISCUSSÃO

3.1 Resultados da Busca

A estratégia de busca aplicada recuperou 60 artigos no Web of Science e 59

no Scopus, sendo 50 deles comuns entre ambos os bancos de dados. Após análise

e seleção criteriosa dos artigos, foram selecionados 17 artigos no Web of Science e

3 no Scopus, o que resultou num total de 20 artigos que foram processados, em

busca de informações como: descrição morfoanatômica da espécie, distribuição e

ambiente/habitat em que foi coletado o exemplar. Os artigos que não continham tais

informações foram descartados, o que resultou na seguinte relação:

Foram recuperados 9 artigos de espécies que ocorrem na Mata Atlântica

(Aoyama e Sajo, 2003; Freitas; Scarano; Biesboer, 2003; Proença e Sajo, 2004;

Versieux et al., 2010; Pereira et al., 2011; Mantovani et al., 2012; Marcondes et al.,

2018; Pontes et al., 2019; Monteiro, 2021; Faria et al., 2021), 4 artigos do Cerrado

(Proença e Sajo, 2007; Pereira et al., 2013; Guarçoni; Azevedo; Costa., 2014;

Carvalho e Forzza, 2022), 3 da Caatinga (Pereira et al., 2013; Silva; Versieux; Oriani,

2018; Almeida; Siqueira; Leme, 2022), 2 do Pantanal (Versieux; Vasconcellos;

Martinelli, 2013; Paggi et al., 2015), 1 de Inselberg (Versieux et al., 2010) e 1 no

Pampa (Troleis et al., 2023).
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3.2 Resultados e Discussão

A seguir, serão apresentados e discutidos os resultados subdivididos nos

domínios fitogeográficos do território brasileiros.

3.2.1 Cerrado

O bioma Cerrado tem sua paisagem estruturada por mosaicos fitofisionômicos

que variam entre florestas densas e campos abertos, existindo entre esses dois

extremos uma gama de formas intermediárias classificadas, segundo Ribeiro e

Walter (1998), em: formações florestais (mata ciliar, mata de galeria, mata seca,

cerradão), formações savânicas (Cerrado sentido restrito, parque de Cerrado,

palmeiral e vereda) e formações campestres (campo sujo, campo rupestre e campo

limpo). Quanto ao contexto climático, no domínio do Cerrado predomina o clima

tropical sazonal de invernos secos, pouco vigorosos, e estação chuvosa, que se

concentra nos meses de primavera e verão (outubro a março). Neste período, há

ocorrência de curtos períodos de seca (Coutinho, 2016).

3.2.1.1 Adaptações da epiderme

As bromélias são dotadas de uma variedade de adaptações estruturais nas

folhas, que são decisivas para o seu estabelecimento em climas sazonais onde há

ocorrência de estresse hídrico (Benzing et al., 1976; Martin, 1994; Males e Griffiths,

2017). No domínio fitogeográfico Cerrado, a maioria das espécies analisadas é de

hábito epifítico, sendo grande parte pertencente à subfamília Tillandsioideae, três

pertencente à Bromelioideae, ocorrendo no Cerrado sensu stricto, cerradão e mata

de galeria (Proença e Sajo, 2007). O restante das espécies levantadas neste

trabalho inclui Ananas ananassoides (Baker) L.B.Sm., Bromelia balansae Mez e

Dyckia tuberosa (Vell.) Beer (Proença e Sajo, 2007), Dyckia sulcata Guarçoni

(Guarçoni; Azevedo; Costa, 2014) e Pitcairnia mineira B.M.Carvalho & Forzza

(Carvalho e Forzza, 2022), todas de hábito terrestre e ocorrência em campo sujo,

campos rupestres e Cerrado sensu stricto. Espécies presentes em mata de galeria

ou cerradão vivem à sombra das árvores e espécies de áreas campestres estão

expostas à luz direta. Entretanto, Proença e Sajo (2007) não verificaram diferenças

significativas na estrutura anatômica foliar, sendo similares entre si.
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Acerca das características relacionadas a esse ambiente, várias delas

resultam da excessiva perda de água, dado o clima tropical e alta irradiação solar no

Cerrado. Foram observadas nas espécies de Bromeliaceae de Cerrado, células

epidérmicas com paredes anticlinais em vista frontal, resultado do espessamento

diferencial que, segundo Krauss (1949), confere resistência durante as variações de

turgor no decorrer das expansões e contrações foliares, evitando que as células

colapsem em situações de déficit hídrico.

A presença de escamas ou tricomas foliares é considerada uma das

características mais importantes e distintivas para a família, ocorrendo em

praticamente todas as espécies estudadas, configurando-se como uma apomorfia

para o grupo (Benzing et al., 1976). Suas funções são muito bem documentadas e

estão associadas à redução da transpiração e absorção de água e minerais da

atmosfera, além de proteção contra fotoinjúrias e superaquecimento em ambientes

de alta radiação. Também são relacionadas como um recurso de atratividade para

animais dispersores de sementes (Tomlinson, 1969; Benzig, 2000).

Em espécies altamente especializadas ao epifitismo (atmosféricas extremas),

com raízes apenas fixadoras ou ausentes, a presença adensada das escamas é

crítica para a ocupação desse habitat, uma vez que essas estruturas substituem a

função da raiz, como no caso da maioria das espécies do gênero Tillandsia

(Tillandsioideae) (Tomlinson, 1969; Benzing, 2000; Pierce et al., 2001). Nas espécies

aqui analisadas, Tillandsia. loliacea Mart. ex Schult.f., T. usneoides (L.) L., T.

tricholepis Baker e T recurvata (L.) L., as escamas são peltadas e recobrem

praticamente toda a área da epiderme, sendo distribuídas irregularmente nas faces

adaxial e abaxial da folha e, devido ao prolongamento assimétrico no escudo das

escamas, há uma sobreposição destas, diminuindo a superfície exposta e

aumentando a área de absorção de água atmosférica pelo tricoma (Strehl, 1983).

Diferentemente, em todas as Bromelioideae e Pitcairnioideae, analisadas as

escamas foliares possuem arranjo organizado em fileiras longitudinais na face

abaxial, sem sobreposição e recobrindo bem menos a superfície da folha, o que

reflete o fato dessas espécies possuírem hábito terrestre ou formação de tanque

para captação de água, o que dispensa a função do tricoma de absorção de água,

assim estando mais relacionado com a proteção contra perda de água (Tomlinson;

1969; Benzing et al., 1976; Benzing, 2000). Adicionalmente, na epiderme foliar de

Pitcairnioideae e nas Bromelioideae (exceto no gênero Vriesea e em Dickia.
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tuberosa), os estômatos se localizam em depressões (regiões intercostais) somente

na face abaxial, o que na literatura é amplamente estudado como uma adaptação

para atenuar a perda de água por transpiração, principalmente em espécies de

ambientes bem iluminados e com baixa umidade (Benzing, 2000).

Na maioria das espécies de Bromeliaceae, as folhas são hipoestomáticas,

exceto em Tillandsia loliacea, T. recurvata, T. tricholepis e T. usneoides, que são

anfiestomáticas, o que de acordo com Fahn e Cutler (1992) aumenta a circulação de

CO2 no mesofilo de epífitas altamente especializadas e em espécies xeromórficas no

geral. Entretanto, a característica “presença de estômatos nas faces da folha” se

encontra em todos os gêneros presentes em ambiente xéricos, como em Vriesea

sp., em que o estômato se posiciona no mesmo nível das células da epiderme, e

Dyckia tuberosa, com estômatos acima do nível das células da epiderme, o que

aparentemente é uma característica particular deste gênero, visto que é relatada em

estudos com outras espécies, como em D. sulcata e outras (Pita, 1997; Guarçoni;

Azevedo; Costa, 2014). Folhas hipoestomáticas, segundo Nobel (1999),

correspondem a uma estratégia para evitar perda de água por correntes de ar de

convecção, que poderiam remover o vapor de água da superfície da folha com

facilidade. Entretanto, autores como Scatena e Segecin (2005) defendem que essa

característica pode ter relação com a herança filogenética de Bromeliaceae e não

necessariamente com a resposta ambiental.

3.2.1.2 Adaptações do mesofilo

No mesofilo são observadas muitas características de valor adaptativo

similares entre as espécies em subfamílias como Bromelioideae, Pitcairnioideae e

Tillandsioideae, como alterações no formato das células do clorênquima, presença e

posição da hipoderme mecânica e aquífera, canais de aeração, presença de fibras

perivasculares, presença de corpos silicosos, entre outros. As inclusões de corpos

silicosos foram associadas, em estudos como de Krauss (1949) e Yoshida, Ohnishi e

Kitagishi (1962), como uma resposta à herbivoria e ao déficit hídrico, pois sua

capacidade refrativa de luz pode beneficiar a redução da taxa transpiratória e

consequentemente a perda de água para o ambiente.

A hipoderme é diferenciada em hipoderme aquífera e mecânica em todas as

espécies de bromélias de hábito terrestre em que as raízes são funcionais, ao passo
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que em bromélias atmosféricas esta divisão não é muito clara e apenas favorece o

armazenamento de água, sem função mecânica (Aoyama e Sajo, 2003). Nas

espécies analisadas aqui, a hipoderme aquífera em algumas Tillandsioideae,

Bromelioideae e Pitcairnioideae, apesar de ocupar boa parte do mesofilo e

possivelmente armazenar água obtida pelos tricomas, não corresponde a um tecido

aquífero especializado (células parenquimáticas desprovidas de cloroplastos) e

também possui função de proteger a região da forte irradiação e auxiliar na

fotossíntese através da refração da luz (Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984).

Os canais de aeração dispostos longitudinalmente no mesofilo, alternados

entre os feixes vasculares, são um atributo comum das as subfamílias analisadas e

estão diretamente relacionados às relações hídricas da planta. Esses canais estão

associados às câmaras subestomáticas e permitem uma maior ciclagem dos gases,

sendo mais desenvolvidos em epífitas-tanque de metabolismo C3 da subfamília

Tillandsioideae que têm partes dos tecidos foliares submersos em água, permitindo

sua melhor aeração (Tomlinson, 1969; Males e Griffiths, 2017). Outra possível

função para essas estruturas é armazenar CO2 para sua utilização na respiração em

plantas de metabolismo CAM (Smith; Griffiths; Lüttge, 1986; Martin, 1994).

Fibras perivasculares, bem como espessamento e lignificação da parede de

células da epiderme e hipoderme, são características observadas em

Acanthostachys strobilacea (Schult. & Schult.f.) Klotzsch, Ananas ananassoides,

Billbergia porteana Brong. ex Beer, Bromelia balansae, Dyckia sulcata, D. tuberosa e

Pitcairnia mineira. Segundo Krauss (1949), essas estruturas conferem proteção

mecânica contra eventos de ventos fortes e proteção do mesofilo contra estresse

hídrico (Pyykkö, 1966; Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984). No restante das

espécies, fibras extravasculares ocorrem em grupos na porção adaxial do mesofilo

de Vriesea sp. e, em folhas do gênero Tillandsia, essas estruturas são ausentes,

conforme descrito por Tomlinson (1969) e Scatena e Segecin (2005). A relação de

espécies encontradas no Cerrado encontra-se detalhada na Tabela 2, a seguir.

Tabela 2 - Relação de espécies de Bromeliaceae de ocorrência no Cerrado e
respectivos hábitos

Referências Espécie Subfamília Hábito

Proença e
Sajo, 2007

Acanthostachys strobilacea (Baker)
L.B.Sm.

Bromelioideae Epífita
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Ananas ananassoides (Baker) L.B.Sm. Bromelioideae Terrestre

Billbergia distachia (Vell.) Mez Bromelioideae Epífita

Billbergia porteana Brongn. ex Beer Bromelioideae Epífita

(continua)

Referências Espécie Subfamília Hábito

Proença e
Sajo, 2007

Bromelia balansae Mez Bromelioideae Terrestre

Dyckia tuberosa (Vell.) Beer Pitcairnioideae Terrestre

Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. &
Schult. f.

Bromelioideae Epífita

Tillandsia pohliana Mez Tillandsioideae Epífita

Tillandsia recurvata (L.) L. Tillandsioideae Epífita

Tillandsia tenuifolia L. Tillandsioideae Epífita

Tillandsia tricholepis Baker Tillandsioideae Epífita

Tillandsia usneoides (L.) L Tillandsioideae Epífita

Vriesea sp. Tillandsioideae Epífita

Guarçoni,
Azevedo e
Costa, 2014

Dyckia sulcata Guarçoni Pitcairnioideae Terrestre

Carvalho e
Forzza, 2022

Pitcairnia mineira B.M.Carvalho &
Forzza

Pitcairnioideae Rupícola/
Reofítica

Rodrigues et
al., 2013

Billbergia elegans Mart. ex Schult. &
Schult. f.

Bromelioideae Rupícola

Fonte: Elaboração própria

3.2.2 Mata Atlântica: floresta ombrófila e floresta de altitude

O domínio fitogeográfico da Mata Atlântica é caracterizado pelo clima úmido,

grande variação topográfica (variando do nível do mar até 2.900⠀m de altitude)

(Mantovani, 2003) e precipitação média de 1.500 a 2000⠀mm anuais (Roberto et al.,

2005). O clima em toda extensão do bioma é variável, de regimes subúmidos com

estações secas ao Nordeste a zonas de precipitação extrema em locais como a

Serra do Mar (Coutinho, 2016). Esse gradiente climático e geográfico é um dos

fatores responsáveis pela grande diversidade de espécies vegetais presentes na
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Mata Atlântica, considerado um dos hotspots de biodiversidade no mundo

(Mittermeier, 2004).

Considerada um dos biomas mais heterogêneos do Brasil, a Mata Atlântica

engloba um conjunto de mosaicos florestais e não florestais, que inclui floresta

ombrófila, floresta ombrófila mista, mata de araucária, floresta estacional decidual,

floresta estacional semidecidual, formações pioneiras (restinga, manguezal, campo

salino), campos de altitude e encraves de Cerrado (Tonhasca Júnior, 2005).

3.2.2.1 Adaptações da epiderme

A relação de espécies analisadas neste ambiente, com respectivas

referências, está listada na Tabela 3. As espécies possuem epiderme unisseriada,

com células de paredes sinuosas em vista frontal e paredes espessadas e lúmen

reduzido em corte transversal, uma característica xeromórfica da família (Krauss,

1949; Tomlinson, 1969; Aoyama e Sajo, 2003; Proença e Sajo, 2004, 2007; Souza;

Estelita; Wanderley, 2005; Pereira et al., 2011; Mantovani et al., 2012; Voltolini e

Santos, 2011; Pontes et al., 2019). Essa característica teve pouca variação entre os

estudos aqui abordados, sendo apenas no estudo de Mantovani et al. (2012) que

algumas espécies do gênero Quesnelia (Q. edmundoi L.B.Sm., Q. edmundoi var.

rubrobracteata E. Pereira, Q. humilis Mez e Q imbricata L.B.Sm.) apresentaram

lúmen mais amplo e espessamento reduzido das paredes celulares da face abaxial

da folha, podendo ser ou não uma característica apenas de valor taxonômico.

Adicionalmente, foram observadas outras variações na epiderme como

espessura da cutícula e deposição ou não de lignina, sendo que os gêneros

Billbergia, Quesnelia, Bromelia, Wittrockia (Pareira et al., 2011), Vriesea (Faria et al.,

2021), Aechmea (PROENÇA e SAJO, 2004) e Guzmania (Belotto et al., 2014)

apresentaram cutícula delgada em ambas as faces, com deposição parcial ou total

de lignina, celulose e até pectina (Vriesea). Em Araeococcus (Pontes et al., 2019)

não há registro de deposição ou a característica não foi avaliada. Por outro lado, foi

observada uma camada espessa de cutícula na espécie Aechmea lindenii (E.

Morren) Baker (Voltolini e Santos, 2011) e no gênero Alcantarea (Versieux et al.,

2010) uma camada espessa de cutícula e cera epicuticular. No estudo de

Marcondes et al. (2018), para o gênero Catopsis, há apenas a informação de

presença de cera epicuticular em ambas as faces da folha, assim como em Vriesea.
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Em todos os gêneros aqui tratados, foi detectada a presença de inclusões de

corpos silicosos na células da epiderme, uma característica plesiomórfica das

Poales (APG IV, 2016) com função de refração da luz solar, a fim de reduzir o índice

de transpiração do órgão (Krauss, 1949; Tomlinson, 1969; Yoshida; Ohnishi;

Kitagishi, 1962) e também torná-lo impalatável, evitando assim a herbivoria (Prychid

e Rudall, 2000). Outra interessante variação observada foi a textura da epiderme,

que em alguns gêneros é ondulada/sulcada, formando zonas intercostais e costais

na face abaxial, como em Fernseea (Monteiro, 2021), Alcantarea, Dyckia (Troleis et

al., 2023), Guzmania (Belotto et al., 2014), Aechmea lindenii, Billbergia, Bromelia,

Wittrockia, algumas espécies de Quesnelia, como Q. alvinii Leme, Q. arvensis (Vell)

Mez, Q. marmorata (Lem.) R.W. Read e Q. quesneliana (Brongn.) L.B.Sm.; apenas

em Q. testudo Lindm. a superfície é ondulada/sulcada na face adaxial. Nesses

táxons, a superfície sulcada é provida de estômatos e escamas dispostos em duas

fileiras longitudinais nas zonas intercostais da epiderme, considerada uma

característica xeromórfica por Tomlinson (1969), o que, segundo o autor, evitaria a

perda de água. Outros autores, como Strehl (1983), consideram que o arranjo dos

estômatos em fileiras longitudinais é um caráter plesiomórfico para a família. No

restante dos gêneros, as superfícies adaxial e abaxial da epiderme são lisas, e a

distribuição dos estômatos é aleatória, assim como as escamas, o que corrobora

com as observações de Derwidueé e Gonzalez (2010), que relatam a relação entre a

textura da superfície e a forma em que essas estruturas estão arranjadas.

Em todos os gêneros, as escamas possuem distribuição nas duas faces da

folha (com exceção de Araeococcus, em que são encontradas apenas na face

adaxial), com variações apenas na densidade e distribuição na superfície, ora

adensados aleatoriamente (como em Catopsis e algumas espécies de Alcantarea),

ora dispostos em fileiras longitudinais (como em Vriesea, Q. strobilispica Wawra e

Bromelia antiacantha Mez), juntamente com estômatos, em que as células do disco

cobrem inteira ou parcialmente os estômatos (como em B. antiacantha), disposição

que é considerada uma característica xérica, pois tem como finalidade criar um

microclima na superfície foliar através da redução da taxa de transpiração (Fahn e

Cutler, 1992). Também foi observada maior cobertura e adensamento de escamas

na superfície epidérmica de espécies epífitas atmosféricas extremas, devido a sua

grande dependência de suprimento de água atmosférica (Benzing, 2000). Em

espécies epífitas não atmosféricas, que formam tanque, existe uma heterogeneidade
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no adensamento das escamas ao longo da folha, sendo mais adensadas na região

da bainha foliar em comparação a outras partes, por ser local em que há acúmulo de

água, necessitando maior número de tricomas de função absortiva para captar este

recurso. Ademais, é também observado um desenvolvimento maior do tecido de

armazenamento de água na região da bainha, evidenciando a compartimentalização

da folha, em que há relação entre região da folha e sua funcionalidade: na bainha há

maior predominância de tricomas absortivos devido ao acúmulo de água nas rosetas

da planta, enquanto a região mediana da folha é dedicada à síntese (Sousa e

Neves, 1996; Freschi et al., 2010; Kowalski e Tardivo, 2015). Por outro lado,

espécies terrestres de ambientes sombreados apresentaram menor número de

escamas e espécies terrestres expostas a alta irradiação apresentaram maior

cobertura de escamas, algo que foi observado também por Pereira et al. (2013), o

que é explicado pela atuação dos tricomas na fotoproteção e regulação térmica da

folha.

Acerca dos estômatos, a maioria dos táxons apresentou estômatos somente

na face abaxial, exceto Catopsis berteroniana (Schult. & Schult.f.) Mez e Guzmania

lingulata (L.) Mez de folha anfiestomática, uma rara exceção, característica também

encontrada em Tillandsia usneoides (Tomlinson, 1969). A posição do aparato

estomático em relação ao nível das células da epiderme também foi uma

característica variável entre os gêneros. Na maioria das espécies, está inserido no

mesmo nível das células da epiderme. A inserção ocorre abaixo das células da

epiderme apenas nas espécies Billbergia euphemiae E.Morren, Bromelia

antiacantha e Quesnelia strobilispica, como observado por Pereira et al. (2011) e no

gênero Aechmea, observado por Proença e Sajo (2004). O aparato estomático foi

observado acima das células da epiderme em Fernseea e Dyckia, sendo neste

último um caráter usado para separar o gênero em clado xérico e mésico, e neste

caso se enquadrando no quadro xérico (Santos-Silva et al., 2013). Nos gêneros

Quesnelia (com exceção de Q. clavata Amorin & Leme, Q. dubia Leme, Q.

edmundoi, Q. edmundoi var. rubrobracteata, Q. kaustsky C.M.Vieira e Q. koltesii

Amori & Leme), Billbergia e Bromelia os estômatos estão localizados em depressões

na epiderme, enquanto em Ronnbergia (Aoyama e Sajo, 2003) e Alcantarea

(Versieux et al., 2010) o complexo estomático se encontra no nível abaixo das

demais células da epiderme, ou seja, em sulcos; uma importante adaptação para

ambientes em que a disponibilidade de água é um fator limitante (Benzing, 2000).
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Estômatos com câmara subestomática com abertura ocluída ocorrem em Q.

augusto-coburgii Wawra, Q. indecora Mez, Q. lateralis Wawra (Mantovani et al.,

2012) Aechmea, Araeococcus (Aoyama e Sajo, 2003), Aechmea coelestis (K.Koch)

E.Morren, A. cylindrata Lindm., A. gracilis Lindm. e A. ornata Baker (Proença e Sajo,

2004) na porção abaxial do mesofilo. A oclusão é produto das projeções de células

da hipoderme para o interior da cavidade subestomática, observada também por

Sajo, Machado e Carmello-Guerreiro (1998) em Aechmea echinata (Leme) Leme.

Tal estado de carácter não foi observado nas espécies estudadas de Aechmea,

Alcantarea, Araeococcus, Quesnelia, e Ronnbergia por Proença e Sajo (2004) e de

Catopsis por Monteiro (2021). A oclusão da câmara subestomática está relacionada

ao suporte mecânico do poro estomático, mesmo quando há baixa pressão de turgor

na folha causada pelo déficit hídrico da planta (Krauss, 1949).

3.2.2.2 Adaptações do mesofilo

Em todas as espécies analisadas aqui, foi observada a presença de

hipoderme esclerificada (mecânica) e hipoderme aquífera, sendo mais comumente

encontradas em ambas as faces da folha, com espessura de uma a cinco camadas

de células como em Aechmea, Araeococcus, Billbergia, Bromelia, Lymania,

Quesnelia, Ronnbergia, Vriesea e Wittrockia (Aoyama e Sajo, 2003; Proença e Sajo,

2004), Fernseea (Monteiro, 2021) e Catopsis sessiliflora (Ruiz & Pav.) Mez

(Marcondes et al., 2018). A hipoderme mecânica presente em uma face é observada

em Alcantarea, Catopsis berteroniana e Vriesea flava A.F.Costa, H. Luther & Wawra

(Versieux et al., 2010; Marcondes et al., 2018; Faria et al., 2021). Esse tecido, em

alguns casos, pode ser lignificado, como observado em Aechmea e em Catopsis

berteroniana na face abaxial (Proença e Sajo, 2004; Marcondes et al., 2018). Sua

principal função é a proteção mecânica da folha contra impactos e ventos fortes,

mantendo íntegros tecidos subjacentes e impedindo transpiração (Tomlinson, 1969;

Pereira et al., 2013), e tende a ser mais espesso em plantas de ambientes áridos,

como observado nas espécies Billbergia elegans Mart. ex Schult. e Neoregelia

mucugensis Leme (Pereira et al., 2013).

A hipoderme aquífera é localizada na porção adaxial, logo abaixo da

hipoderme mecânica (se presente), composta por células de paredes

parenquimáticas, com paredes delgadas e por vezes sanfonadas, como observado
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na face abaxial das espécies Vriesea gradata (Baker) Mez, V. jonesiana Leme, V.

psittacina (Hook) Lindl., Quesnelia strobilispica e nos gêneros Alcantarea e Billbergia

(Versieux et al., 2010; Pereira et al., 2013; Faria et al., 2021). Essa característica

tem relação com a resistência contra mudanças no turgor das células devido à

sazonalidade de precipitação a que essas espécies estão submetidas, podendo ser

considerada um importante atributo de caráter xérico por vários autores (Shields,

1950; Brighigna; Cecchi; Palandri, 1984; Scatena e Segecin, 2005; Faria et al.

2021), decisivo no estabelecimento de bromélias em ambientes sazonais. Apesar do

tecido de armazenamento de água desenvolvido ter grande importância em

ambientes áridos, é predominante na maioria das Bromeliaceae, podendo-se inferir

que tal carácter seja ancestral na família, e em espécies em que esse tecido seja

reduzido, pode ter sido possivelmente um trade-off ou uma resposta a diferenças

microclimáticas (Tomlinson, 1969; Sajo; Machado; Carmello-Guerreiro, 1998; Givnish

et al., 2007, 2011). Outra função importante deste tecido, além do armazenamento

de água para atravessar períodos de estiagem, é a refração da luz incidente na

folha, como forma de proteger a região clorofiliana da alta radiação solar,

favorecendo o processo de fotossíntese e evitação de perda de água pelos canais

aeríferos (Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984).

A espessura desse tecido varia bastante entre as espécies consideradas,

podendo ser reduzido, como encontrado nas espécies estudadas por Proença e

Sajo (2004) do gênero Aechmea, em que a maioria apresenta cerca de 25% do

mesofilo ocupado por tecido aquífero na lâmina foliar. Por outro lado, em outros

gêneros, esse tecido compreende até mais da metade do mesofilo da lâmina, como

em Alcantarea, Araeococcus, Catopsis, Fernseea, Lymania, Quesnelia e

Ronnbergia (Aoyama e Sajo, 2003; Pereira et al., 2011; Mantovani et al., 2012;

Marcondes et al., 2018; Pontes et al., 2019; Monteiro, 2021). Portanto, na região

basal da folha (bainha foliar), a hipoderme possui maior tamanho em relação a

lâmina, atingindo até 70% do mesofilo, como observado por Proença e Sajo (2004)

nas espécies Aechmea distichantha Lem. e A. gracilis, característica também

constatada por Marcondes (2018). Segundo Freschi et al. (2010), a bainha foliar tem

tecido aquífero mais desenvolvido por corresponder à região de acúmulo de água

em espécies que têm formação de tanque. Tal característica não é observada em

epífitas atmosféricas.
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Outra característica notável na família é a frequente presença de canais

aeríferos que interrompem a hipoderme e se intercalam com os feixes vasculares na

face abaxial, proporcionados por espaços intercelulares das células de parênquima

estrelado, tendo atuação nas trocas gasosas da folha, facilitando a aeração de

espécies mésicas (Tomlinson, 1969). Esses canais também possuem, em alguns

gêneros e espécies, conexão com as câmaras subestomáticas, como observado em

Aechmea, Alcantarea, Araeococcus, Billbergia, Bromelia, Catopsis, Guzmania,

Lymania, Quesnelia, Ronnbergia e Wittrockia. Essa comunicação entre os canais

aeríferos e câmaras subestomáticas permite uma conexão contínua entre atmosfera

externa e interna da folha, favorecendo a aeração do tecido, segundo Tomlinson

(1969) e Krauss (1949). Essa característica é reduzida em Araeococcus lageniformis

R.A.Pontes & Versieux (Pontes et al., 2019) e Fernseea (Monteiro, 2021) ou ausente

em algumas espécies do gênero Quesnelia, como Q. imbricata e Q. violacea, sendo

tal estado de caráter possivelmente de valor taxonômico.

Em todas as espécies também foi relatada a presença de bainha lignificada

ou celulósica envolvendo os feixes vasculares, uma característica que tem sido

relacionada por muitos autores ao incremento da resistência mecânica da estrutura

da folha, para resistir a eventos adversos (Tomlinson, 1969; Mauseth, 2008; Pereira

et al., 2011).

Em resumo, nas espécies de Bromeliaceae presentes no fitodomínio da Mata

Atlântica, especificamente nas fitofisionomias floresta ombrófila e floresta de altitude,

foi possível observar diversas estratégias adaptativas. Destacam-se a presença de

cutícula delgada, podendo ser espessada ou não, e a presença de cera epicuticular

em algumas espécies, que está relacionada ao espelhamento da superfície

epidérmica, impedindo a total absorção dos raios solares e reduzindo, assim, a

temperatura da folha (Evert, 2013).

A cutícula também tem como função manter a folha hidrofóbica, conservando

as condições ideais para as trocas gasosas mesmo durante tempo úmido/chuvoso,

além de favorecer a proteção contra patógenos e a auto-limpeza contra partículas

(Pierce et al., 2001).

Na espécie protocarnívora Catopsis berteroniana, a cera epicuticular também

funciona como recurso de atração e captura de insetos (Marcondes et al., 2018). A

hipoderme com células de paredes mais delgadas, pouco lignificadas e quase
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indistintas do parênquima aquífero, é uma característica comum a bromélias

mesofíticas (Tomlinson, 1969).

A presença de estômatos no mesmo nível de células epidérmicas é

considerada uma característica mesofítica em plantas que habitam ambiente

úmidos, como a Mata Atlântica (Fahn e Cutler, 1992), devido à sua função de

permitir que a água liberada pelo estômato não retorne e evapore lentamente na

superfície da epiderme (Mauseth, 2008; Evert, 2013).

Algumas espécies apresentam parênquima aquífero com células de paredes

sanfonadas, uma adaptação às mudanças de turgor da folha, protegendo as células

contra colapsos, frente às condições úmidas e períodos de estiagem (Faria et al.,

2021). Este tecido é observado subdesenvolvido em algumas espécies deste

ambiente, devido a diferenças nas condições microclimáticas (Pereira et al., 2011).

Lacunas de ar no mesofilo permitem a melhor difusão dos gases no tecido

foliar e também favorecem uma maior elasticidade da folha (Mauseth, 2008; Evert,

2013). Tais estruturas também foram observadas por Faria et al. (2021), sendo mais

hipertrofiadas em espécies maiores e com formação de tanque.

A compartimentalização da folha, em que há maior concentração de tricomas

e tecidos de reserva na bainha foliar em comparação à lâmina, é mais presente em

espécies tanque (Sousa e Neves, 1996). A combinação de tecido de reserva

somada à formação do tanque é considerada por Tomlinson (1969) e Freschi et al.

(2010) como responsável pelo sucesso dessas espécies em períodos de estiagem.

Outras caraterísticas que também estão presentes nas espécies analisadas e

são consideradas xeromórficas, como tecido de reserva de água, cutícula

espessada e paredes da epiderme sinuosas, segundo Benzing (2000) e Proença e

Sajo (2007), não podem ser consideradas como produtos de uma estratégia

adaptativa a um ambiente em particular, mas podem representar adaptações

ancestrais, selecionadas durante a irradiação e diversificação da família. Isso ocorre

também com a folha hipoestomática, que segundo Parkhurst (1994) é uma

característica comum a plantas de regiões úmidas, entretanto, em Bromeliaceae não

está relacionada a aspectos ecológicos, sendo assim uma característica

plesiomórfica.

Tabela 3 - Relação de espécies de Bromeliaceae de ocorrência em florestas
ombrófilas e florestas de altitude da Mata Atlântica e respectivos hábitos
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Referência Espécie Subfamília Hábito

Aoyama e
Sajo, 2003

Aechmea andersonii H. Luther &
Leme

Bromelioideae Epífita

Aechmea capixabae L.B.Sm. Bromelioideae Terrestre/Epífita

Aechmea farinosa (Regel) L.B.Sm. Bromelioideae Epífita

Aechmea fulgens Brongn. Bromelioideae Terrestre/Epífita

(continua)

Referência Espécie Subfamília Hábito

Aoyama e
Sajo, 2003

Aechmea glandulosa Leme Bromelioideae Terrestre/Epífita

Aechmea racinae L.B.Sm. Bromelioideae Epífita

Aechmea victoriana L.B.Sm. Bromelioideae Terrestre/Epífita

Aechmea warasii E. Pereira Bromelioideae Terrestre/Epífita

Aechmea weilbachii var. albipetala
Leme & A.F.Costa

Bromelioideae Epífita

Aechmea weilbachii Didr. Bromelioideae Epífita

Aechmea weilbachii fo. viridisepala
E. Pereira & Leme

Bromelioideae Epífita

Araeococcus montanus Leme Bromelioideae Epífita

Araeococcus parviflorus (Mart. ex
Schult. & Schult f.) Lindm.

Bromelioideae Epífita

Lymania alvimii (L.B.Sm. &
R.W.Read) R.W.Read

Bromelioideae Epífita

Lymania azurea Leme Bromelioideae Epífita

Lymania corallina (Brongn. ex Beer)
R.W.Read

Bromelioideae Epífita

Lymania globosa Leme Bromelioideae Epífita

Lymania smithii R.W.Read Bromelioideae Epífita
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Ronnbergia brasiliensis E. Pereira &
L.A.Penna

Bromelioideae Terrestre/Epífita

Ronnbergia carvolhoi Martinelli &
Leme

Bromelioideae Epífita

Ronnbergia neoregelioides Leme Bromelioideae Terrestre/Epífita

Belotto et al.,
2014

Guzmania lingulata Tillandsioideae Epífita

Faria et al.,
2021

Vriesea billbergioides E.Morren ex
Mez

Tillandsioideae Epífita

Vriesea botafogensis Mez Tillandsioideae Rupícola

Vriesea cacuminis L.B.Sm. Tillandsioideae Rupícola

(continua)

Referência Espécie Subfamília Hábito

Faria et al.,
2021

Vriesea eltoniana E. Pereira &
L.A.Penna

Tillandsioideae Epífita

Vriesea ensiformis (Vell.) Beer Tillandsioideae Epífita

Vriesea flava A.F.Costa, H. Luther &
Wand.

Tillandsioideae Epífita

Vriesea gradata (Baker) Mez Tillandsioideae Epífita

Vriesea guttata Linden & André Tillandsioideae Epífita

Vriesea hydrophora Ule Tillandsioideae Terrestre/Epífita

Vriesea incurvata Gaudich. Tillandsioideae Epífita

Vriesea jonesiana Leme Tillandsioideae Epífita

Vriesea pabstii McWill. & L.B.Sm. Tillandsioideae Epífita

Vriesea paratiensis E.Pereira Tillandsioideae Epífita

Vriesea philippocoburgii Wawra Tillandsioideae Epífita

Vriesea pseudoatra Leme Tillandsioideae Rupícola

Vriesea psittacina (Hook.) Lindl. Tillandsioideae Epífita

Vriesea saundersii (Carrière)
E.Morren ex Mez

Tillandsioideae Rupícola

Vriesea sucrei L.B.Sm. & Read Tillandsioideae Terrestre/Epífita
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Vriesea vagans (L.B.Sm.) L.B.Sm. Tillandsioideae Epífita

Vriesea zildae R.Moura & A.F.Costa Tillandsioideae Epífita

Vriesea sincorana Mez Tillandsioideae Rupícola

Mantovani et
al., 2012

Quesnelia alvimii Leme Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia arvensis (Vell) Mez Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia augusto-coburgii Wawra Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia clavata Amorim & Leme Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia conquistensis Leme Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia dubia Leme Bromelioideae Terrestre/Epífita

(continua)

Referência Espécie Subfamília Hábito

Mantovani et
al., 2012

Quesnelia edmundoi L.B.Sm. var.
edmundoi

Bromelioideae Epífita

Quesnelia edmundoi var.
rubrobracteata E.Pereira

Bromelioideae Epífita

Quesnelia humilis Mez Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia imbricata L.B.Sm. Bromelioideae Rupícola

Quesnelia indecora Mez Bromelioideae Rupícola

Quesnelia kautskyi C.M.Vieira Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia lateralis Wawra Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia liboniana (De Jongle)
Mez

Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia marmorata (Lem.) R.W.
Read

Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia quesneliana (Brongn.)
L.B.Sm.

Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia seideliana L.B.Sm. &
R.Reitz

Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia strobilispica Wawra Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia testudo Lindm. Bromelioideae Terrestre/Epífita

Quesnelia tubifolia Leme &
L.Kollmann

Bromelioideae Epífita
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Quesnelia violacea Wand. & S.L.
Proença

Bromelioideae Epífita

Marcondes et
al., 2018

Catopsis sessiliflora (Ruiz & Pav.)
Mez

Tillandsioideae Epífita

Catopsis berteroniana (Schult. &
Schult.f.) Mez

Tillandsioideae Epífita

Monteiro,
2021

Fernseea itatiaiae (Wawra) Baker Bromelioideae Rupícola

Pereira et al.,
2011

Billbergia euphemiae E.Morren Bromelioideae Epífita

Bromelia antiacantha Bertol. Bromelioideae Terrestre

Quesnelia strobilispica Wawra Bromelioideae Terrestre

Wittrockia gigantea (Baker) Leme Bromelioideae Epífita

(continua)

Referência Espécie Subfamília Hábito

Pontes et al.,
2019

Araeococcus lageniformis
R.A.Pontes & Versieux

Bromelioideae Epífita

A. nigropurpureus Leme &
J.A.Siqueira

Bromelioideae Terrestre/ Epífita

Proença e
Sajo, 2007

Aechmea coelestis (K.Koch)
E.Morren

Bromelioideae Terrestre, Epífita
e Rupícola

Aechmea cylindrata Lindm. Bromelioideae Terrestre/ Epífita

Aechmea gracilis Lindm. Bromelioideae Epífita

Aechmea ornata Baker Bromelioideae Terrestre, Epífita
e Rupícola

Aechmea pectinata Baker Bromelioideae Terrestre/ Epífita

Versieux et al.,
2010

Alcantarea extensa (L.B.Sm.)
J.R.Grant

Tillandsioideae Rupícola

Alcantarea farneyi (Martinelli &
A.F.Costa) J.R.Grant

Tillandsioideae Terrestre

Alcantarea geniculata (Wawra)
J.R.Grant

Tillandsioideae Rupícola

Alcantarea glaziouna (Leme)
J.R.Grant

Tillandsioideae Rupícola

Alcantarea nigripetala Leme &
L.Kollmann

Tillandsioideae Rupícola
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Alcantarea robertokautskyi Leme Tillandsioideae Rupícola

Alcantarea trepida Versieux &
Wand.

Tillandsioideae Rupícola

Alcantarea turgida Versiuex &
Wand.

Tillandsioideae Rupícola

Vriesea minarum L.B.Sm. Tillandsioideae Terrestre

Voltolini e
Santos, 2011

Aechmea lindenii (E. Morren) Baker
var. lindenii

Bromelioideae Terrestre/ Epífita/
Rupícola

Fonte: Elaboração própria

3.2.3 Mata Atlântica: inselbergs

As condições ambientais em inselbergs são consideradas extremas para o

estabelecimento de plantas, sendo conhecidas por “ilhas xéricas”, devido ao alto

índice de insolação, causando uma alta temperatura superficial e alta declividade (o

que impede ou limita a formação de solo, retenção de nutrientes e água), tornando a

disponibilidade de água limitada. Todos esses fatores somados tornam os inselbergs

ambientes extremos, provendo habitat somente a espécies altamente especializadas

e distintas da vegetação de seu entorno (Porembski e Barthlott, 2000).

3.2.3.1 Adaptações da epiderme

A espécie aqui analisada, Alcantarea duarteana (L.B.Sm.) J.R. Grant e A.

farneyi (Martinelli & A. F. Costa) J. R. Grant , ocorrem em inselberg, segundo estudo

de Versieux et al (2010), e possuem características xeromórficas, como

espessamento anticlinal das células da epiderme tornando-as sinuosas e resistentes

às mudanças de turgor do tecido.

Há presença de cutícula espessa e cera epicuticular, principalmente em

bromélias que formam tanque, como as espécies aqui tratadas, muito provavelmente

relacionada a captação e retenção de água pelas folhas, o que mantém a

capacidade de trocas gasosas e proteção dos complexos de estômatos,

respectivamente (Versieux et al., 2010).

Os tricomas são observados em ambas as faces da folha em ambas as

espécies, que por pertencerem a um ambiente aberto e com alto índice de radiação,

indicam que essa estrutura pode estar relacionada com evitação de perda de água,

refração da luminosidade, absorção de água e minerais, entre outras funções já
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citadas (Benzing et al., 1976). Em espécies em que não há a formação de tanque ou

uma redução de tal estrutura o arranjo adensado das escamas pode estar

desempenhando um papel compensatório, como nas espécies A. duarteana e A.

farneyi que possuem tanque de capacidade limitada mas ocupam locais de altitude

em que a formação de neblina e orvalho é comum, sendo sua principal fonte de

água e minerais.

Em todas as espécies do estudo, os estômatos se encontram ao mesmo nível

das células da epiderme, o que não representa o padrão de atributos de plantas de

ambientes xéricos, que têm seus estômatos localizados dentro de criptas ou nas

regiões intercostais da epiderme (Fahn e Cutler, 1992). Sua distribuição está limitada

à face abaxial, uma característica considerada de táxons mésicos, sendo que

comumente em táxons xéricos as folhas são anfiestomáticas (Fahn e Cutler, 1992).

Scatena e Segecin (2005) argumentam que essa característica pode não ter sido

necessariamente uma característica selecionada por pressões ambientais e sim uma

herança filogenética do táxon. Outros autores como Nobel (1999) defendem o fato

dessa característica ser mantida em bromélias xéricas por desempenharem função

de minimização de perda de água por correntes de ar de convecção.

3.2.3.2 Adaptações do mesofilo

Em ambass as espécies foi observada a presença de corpos silicosos, cujas

funções são evitar a herbivoria e a refração da luz (Krauss, 1949), além de estarem

comumente presentes entre as Poales, sendo assim também uma característica de

importância filogenética (Gilmartin e Brown, 1987). A hipoderme em algumas

espécies possui cerca de 2 a 5 camadas lignificadas com células com

espessamento de parede, o que representa uma adaptação para evitar a

evapotranspiração e proteger o tecido de armazenamento de água. As células que

compõem a hipoderme possuem paredes flexíveis que podem tolerar a grande

variação de volume de água, causada por situações de déficit e excedente hídrico

(Versieux et al., 2010). A hipoderme aquífera em Vriesea é mais espessa, composta

por mais camadas de células, padrão encontrado no gênero (Arruda e Costa, 2003).

Os canais de aeração estão presentes em todas as espécies do gênero

Alcantarea, com forma mais estreita e alongada, preenchidos com parênquima
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esponjoso de células estreladas, enquanto em Vriesea, os canais são mais largos

com preenchimento difuso de células do parênquima (Versieux et al., 2010).

3.2.4 Mata Atlântica e Pampa: afloramentos rochosos

O Pampa, ou Campos Sulinos, é um bioma que se distribui majoritariamente

pelo estado do Rio Grande do Sul e nos estados de Santa Catarina e Paraná, com

altitudes variando de 700 a 1.300 metros aproximadamente (Coutinho, 2016). O

clima na região é subtropical úmido, com verões quentes, sem estação seca

pronunciada. A precipitação anual varia de 1.300 mm em direção ao interior e 2.000

mm na borda leste do Planalto, sendo as chuvas bem distribuídas ao longo do ano.

As paisagens do Pampa são caracterizadas pelos vastos campos recobertos por

uma grande diversidade de gramíneas (cerca de 450 espécies), além de outras

espécies arbustivas e de hábitos epifíticos (Soriano et al., 1992; Coutinho, 2016).

Assim como os outros biomas do Brasil, o Pampa é composto por inúmeras

paisagens: campos secos, campos úmidos, banhado, formações savanoides

(butiazais, espinilho e matorrais), floresta ciliar, floresta estacional e floresta de

restinga (Overbeck; Podgasiki; Muller, 2015). A paisagem abordada neste trabalho

trata de um recorte pertencente aos afloramentos rochosos, que são encontrados

em regiões bem drenadas, em que as rochas parcialmente expostas fornecem um

microambiente específico dentro do fitodomínio do Pampa (Overbeck; Podgasiki;

Muller, 2015). As espécies que habitam tal ambiente lidam com desafios: alta

mobilidade dos sedimentos do solo, ocasionada pelas águas da chuvas e ventos;

alta susceptibilidade erosiva e, consequentemente, a instabilidade do sistema

hídrico; déficit hídrico pela baixa capacidade de retenção de água do solo; excesso

de radiação solar e calor; chuvas concentradas em períodos curtos, intercalados

com períodos de estiagem (Overbeck; Podgasiki; Muller, 2015; Viana, 2018).

3.2.4.1 Adaptações da epiderme

As espécies aqui abordadas estão listadas na Tabela 4. A epiderme de

bromélias do gênero Dyckia possui superfície sinuosa e presença de escamas,

padrão visto em todas plantas da família Bromeliaceae. Entretanto, segundo Troleis

et al. (2023), nesse gênero existem características diferenciais, como estômatos

localizados acima do nível da epiderme, que em Pitcairnioideae define que esta
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espécie está no grupo xérico da subfamília (Santos-Silva et al., 2013). Os tricomas

peltados estão distribuídos em ambas as faces, sendo que na face abaxial essas

estruturas se localizam em regiões intercostais, juntos aos estômatos e alinhados,

mas sem função absortiva como em outros táxons, por se tratarem de espécies

terrestres sem formação de tanque. Dessa forma, sua função aqui está relacionada

à refração da luz, que permite a diminuição da transpiração e entre outras já citadas

neste trabalho.

3.2.4.2 Adaptações do mesofilo

A hipoderme mecânica é presente em ambas as faces e também possui

características distintivas do gênero Dyckia, sendo composta por células com

diferentes padrões de deposição de lignina e pectina na parede celular, o que auxilia

na condução de água para o mesofilo da folha (Troleis et al., 2023). O tecido de

reserva de água se localiza logo abaixo da hipoderme mecânica, nas faces adaxial e

abaxial, composto por células parenquimáticas que podem ou não ser providas de

cloroplastos, ocupando aproximadamente ⅔ do mesofilo. O tecido esclerenquimático

no gênero Dyckia (hipoderme com espessamento secundário) está presente nas

faces abaxial e adaxial.

Em síntese, pode-se inferir que as características anatômicas observadas no

gênero Dyckia, particularmente as espécies analisadas aqui, pouco diferem de

bromélias que habitam os outros ambientes, possuindo todas as principais

características xéricas da família e de Pitcairnioideae, favorecendo-as inclusive em

seu estabelecimento em campos rochosos. Algumas observações que se destacam

são a não formação de tanque e o hábito terrestre, que explicam a ausência de

compartimentalização da folha e tricomas sem função absortiva, respectivamente

(Sousa e Neves, 1996; Troleis et al., 2023). Destacam-se também os padrões de

deposição diferenciais de pectina e lignina na parede celular das células da

hipoderme mecânica, que permitem um tecido mais hidrofílico, ou seja, mais

permeável. Assim, diversifica-se a captação de recursos hídricos pela planta,

favorecendo a hidratação durante um período de estiagem, por exemplo, em que

não há disponibilidade de água no solo. Outra adaptação às condições xerofíticas

dos afloramentos rochosos é a hipoderme mecânica com espessamento secundário,
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que é considerada como uma estratégia de adaptação à baixa umidade e alta

irradiação solar (Pyykkö, 1966; Santos-Silva et al., 2013).

Tabela 4 - Relação de espécies de Bromeliaceae de ocorrência em afloramentos
rochosos da Mata Atlântica e Pampas e respectivos hábitos

Referência Espécie Subfamília Hábito
Domínio

Fitogeográfico

Troleis et

al., 2023

Dyckia agudensis Irgangc &

Sobral

Pitcairnioideae Terrestre Mata Atlântica

Dyckia alba S.Winkl. Pitcairnioideae Terrestre Pampa

Dyckia delicata Larocca &

Sobral

Pitcairnioideae Terrestre Mata Atlântica

Dyckia domfelicianensis Strehl Pitcairnioideae Terrestre Pampa

Referência Espécie Subfamília Hábito
Domínio

Fitogeográfico

Troleis et

al., 2023

Dyckia hebdingii L.B.Smith Pitcairnioideae Terrestre Pampa

Dyckia maritima Baker Pitcairnioideae Terrestre Mata Atlântica

Dyckia myriostachya Baker Pitcairnioideae Terrestre Mata Atlântica

Dyckia nigrospinulata Strehl Pitcairnioideae Terrestre Mata Atlântica

Dyckia retroflexa S.Winkl. Pitcairnioideae Terrestre Mata Atlântica

Dyckia rigida Strehl Pitcairnioideae Terrestre Mata Atlântica

Dyckia selloa (K.Koch) Baker Pitcairnioideae Terrestre Pampa

Dyckia tomentosa Mez Pitcairnioideae Terrestre Pampa
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Fonte: Elaboração própria

3.2.5 Caatinga

A Caatinga é um domínio fitogeográfico exclusivo do Brasil, localizado na

região Nordeste. Seu nome tem origem indígena e significa “vegetação branca”,

devido a seu aspecto acinzentado durante o período seco, em que os troncos e

ramos estão completamente visíveis nas plantas decíduas (Brasil, 2012). Segundo

Velloso, Sampaio e Pareyn (2002), esse bioma é caracterizado pelo clima quente e

semiárido, com chuvas escassas (menos de 1.000⠀mm anuais de chuva) e períodos

longos de estiagem, influenciando fortemente a fenologia da vegetação, que

desenvolve estratégias de conservação da água. Estas estratégias incluem tecidos

especializados para o armazenamento de água, abscisão foliar (caducifólias) e

abertura estomática durante o período noturno (em plantas com metabolismo CAM),

entre outras. A região abrangida por esse ambiente enfrenta desafios como a

evapotranspiração, que excede a precipitação (Silva et al., 2017), e ação antrópica

que leva à degradação do bioma, aumentando a vulnerabilidade à desertificação

(Tabarelli e Vicente, 2003).

Assim como outros biomas, a Caatinga é heterogênea e apresenta uma

diversidade de fitofisionomias, entre elas a caatinga arbórea, caatinga arbustiva,

mata seca e carrasco (IBGE, 2024).

3.2.5.1 Adaptações da epiderme

Neste ambiente, serão abordadas as espécies Neoregellia bahaiana (Ule)

L.B.Sm. (Silva; Versieux; Oriani, 2018) e Neoregelia mucugensis Leme (Pereira et

al., 2013) . Apesar de pertencerem ao mesmo gênero, foi possível observar algumas

variações anatômicas na epiderme, como a espessura da cutícula, que em

Neoregelia bahiana (Ule) L.B.Sm (Silva; Versieux; Oriani, 2018) é maior do que a

observada em N. mucugensis (Pereira et al., 2013), sendo nesta uma camada

delgada. As células da epiderme, de acordo com o encontrado na família

Bromeliaceae, possuem espessamento anticlinal das paredes celulares em formato

de “U”, com inclusões de corpos silicosos (Tomlinson, 1969).

Os estômatos dessas espécies são arranjados em fileiras na face abaxial,

levemente abaixo do nível das demais células de epiderme, sendo em N. bahiana
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inserido em sulcos (Silva; Versieux; Oriani, 2018). Em N. bahiana e N. mucugensis,

as escamas são encontradas em ambas as faces juntamente com os estômatos nas

fileiras longitudinais, adensados em zonas intercostais e com as células do disco

sobrepondo os estômatos (Pereira et al., 2013; Silva; Versieux; Oriani, 2018).

3.2.5.2 Adaptações do mesofilo

Ambas as espécies aqui analisadas possuem hipoderme diferenciada em

tecido esclerificado e tecido de armazenamento de água. Entretanto, enquanto em

N. bahiana esses tecidos estão presentes nas duas faces da folha (Silva; Versieux;

Oriani, 2018), em N. mucugensis a hipoderme aquífera é encontrada na face adaxial

e a hipoderme mecânica na face abaxial (Pereira et al., 2013). A hipoderme

mecânica em N. bahiana apresenta deposição de lignina em duas ou mais camadas

na face adaxial e uma a duas camadas na face abaxial (Silva; Versieux; Oriani,

2018). Em N. mucugensis a hipoderme mecânica possui paredes espessadas, sem

informação do número de camadas de células (Pereira et al., 2013). Quanto à

hipoderme aquífera, é presente em ambas as faces em N. bahiana, com 4 a 6

camadas na face adaxial e 2 a 3 camadas na face abaxial e em N. mucugensis está

localizada na face adaxial, mas sem informação acerca da quantidade de camadas

(Pereira et al., 2013; Silva; Versieux; Oriani, 2018).

Canais aeríferos estão presentes em ambas as espécies, localizados abaixo

da hipoderme aquífera da face adaxial, interrompendo o tecido clorenquimático, e

conectados com câmaras subestomáticas. Tais canais são compostos por células

braciformes e alternados com feixes vasculares (Pereira et al., 2013; Silva; Versieux;

Oriani, 2018).

Considerando as duas espécies deste mesmo ambiente, é possível pontuar

algumas importantes adaptações às condições áridas.

A formação de tanque facilita a acumulação de água e nutrientes (Benzing e

Burt, 1970; Martin, 1994). Sulcos na epiderme funcionam como canais de drenagem,

permitindo que a água seja armazenada no tanque, ou também podem atuar como

uma forma de reduzir a exposição dos estômatos (que se localizam nessas

depressões da epiderme junto dos tricomas) ao ambiente externo, evitando a

evaporação e, possivelmente, ao assimilando água atmosférica, por conta das

propriedade absorvente das escamas (Silva; Versieux; Oriani, 2018).
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O espessamento lignificado nas paredes das células em ambos epiderme e

mesofilo forma um revestimento que protege o tecido da dissecação, mantendo a

integridade física da folha durante o processo de murchamento (Scatena e Segecin,

2005). Por fim, a presença de tecido de armazenamento de água garante a reserva

hídrica durante os longos períodos de estiagem, enquanto protege o aparato

fotossintético da alta irradiação solar, devido a suas propriedades refrativas (Smith e

Downs, 1974; Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984), uma característica

indispensável em ambientes áridos.

3.2.6 Pantanal

O Pantanal é um dos biomas mais específicos do Brasil, cujas enormes

planícies abrangem o Centro-Oeste do país e até países como Bolívia e Paraguai

(Coutinho, 2016). A região pantaneira é denominada uma bacia sedimentar

(depressão), em que a altitude varia de 100 a 200⠀m acima do nível do mar, criando

extensas planícies alagadas devido à lenta drenagem das águas. Tal geografia torna

o Pantanal a maior planície inundável do mundo, ocupando cerca de 150.000⠀km²

de extensão e configura uma paisagem denominada mutante por Ab’Saber (1988),

em referência aos rios nômades. O clima nessa região é classificado como tropical

estacional, caracterizado por chuvas na primavera e verão e estiagem no

outono-inverno, com índices de precipitação de 1.000-1.500⠀mm anuais, com 4

meses secos e temperaturas elevadas no verão, atingindo cerca de 40ºC (Cunha e

Junk, 2001).

Apesar da uniformidade climática do Pantanal, a vegetação é heterogênea e

influenciada por quatro biomas: Cerrado, Floresta Amazônica, Floresta Atlântica e

Chaco (Costa; Cunha; Costa, 2010). São dessas intersecções que se originam as

fitofisionomias do Pantanal, composta por campos de murundus, paratudais,

cambarazal, florestas semideciduais e formações savânicas, que oferecem uma

multiplicidade de fatores abióticos e bióticos com múltiplas condições ecológicas

reunidos num mesmo espaço geográfico. O recorte fitofisionômico a ser analisado

aqui, compreende afloramentos rochosos em meio a floresta semidecídua dentro do

bioma Pantanal, que fornece condições ambientais específicas.
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3.2.6.1 Adaptações da epiderme

As espécies aqui abordadas, Tillandsia bonita Versieux & Martinelli e Dyckia

excelsa Leme, apresentam características da epiderme comuns à família

Bromeliaceae, com células de paredes espessadas e sinuosas, com inclusões de

corpos silicosos, sendo a epiderme lignificada apenas em Dyckia (Paggi et al.,

2015). Em ambas espécies, a superfície abaxial da epiderme forma regiões

intercostais e costais. Em Tillandsia, as escamas são localizadas em ambas as faces

da folha, agrupadas em fileiras longitudinais e adensadas (Versieux, Vasconcellos e

Martinelli, 2013). Em Dyckia, as escamas ocorrem apenas na face adaxial, restritas

às regiões intercostais da epiderme, juntamente com os estômatos, dispostos de

forma adensada (Paggi et al., 2015). Os estômatos estão restritos à face abaxial, no

mesmo nível das demais células da epiderme em ambas as espécies, localizados

em sulcos e sobrepostos por escamas em Dyckia excelsa (Paggi et al., 2015).

3.2.6.2 Adaptações do mesofilo

As características do mesofilo incluem hipoderme diferenciada em mecânica

e aquífera em Dyckia excelsa e ausência de tecido mecânico em Tillandsia bonita,

sendo essa característica comum ao gênero Tillandsia (Tomlinson, 1969; Loeschen

et al., 1993; Scatena e Segecin, 2005). A hipoderme aquífera é composta por células

parenquimáticas de paredes delgadas e volumosas, ocupando ⅓ do mesofilo

superior e inferior em Tillandsia (Versieux, Vasconcellos e Martinelli, 2013), enquanto

em Dyckia ocupa ¾ do mesofilo superior (Paggi et al., 2015). A hipoderme mecânica

é composta por células fortemente espessadas e lignificadas, arranjadas em 2 a 3

camadas em Dyckia (Paggi et al., 2015). O mesofilo desta última também inclui

canais aeríferos intercalados com feixes vasculares no clorênquima localizado na

face abaxial e que se conectam com as câmaras subestomatais (Paggi et al., 2015).

Em resumo, podemos classificar características comuns a ambas espécie

como xéricas e essenciais para a invasão de ambientes condições áridas e quentes:

células da epiderme com paredes espessadas; estômatos em sulcos; hipoderme

diferenciada em camada mecânica (exceto Tillandsia bonita) e aquífera com várias

camadas, composta por células de paredes delgadas e providas de cloroplasto

(Givnish et al., 2007, 2014; Santos-Silva et al., 2013). As células da hipoderme,

alongadas com presença de cloroplastos, são uma adaptação para tornar o
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processo fotossintético mais eficiente e a alta densidade de tricomas (exceto Dyckia

excelsa), assim como lâminas foliares espessas (com muitas camadas de tecido de

reserva de água), são compatíveis com o tanque subdesenvolvido ou ausente e

metabolismo CAM (Griffiths e Smith, 1983; Santos-Silva et al., 2013; Givnish et al.,

2014). Essas características anatômicas foliares são compatíveis com a adaptação

às condições ambientais fornecidas pelos afloramentos rochosos do Pantanal, lugar

em que há períodos de estiagem e altas temperaturas (Pennington; Prado; Pendry,

2000).

4 CONCLUSÃO

O presente trabalho teve como principal objetivo investigar a adaptação

morfológica das folhas de bromélias presentes nos diferentes domínios

fitogeográficos brasileiros, avaliando as variações morfoanatômicas específicas

resultantes da adaptação às distintas condições ambientais, por meio de um

levantamento bibliográfico. Assim, a análise permitiu chegar a uma conclusão,

sintetizada em três pontos principais, acerca da relação entre a variação morfológica

e o ambiente de ocorrência.

O primeiro ponto diz respeito às características morfoanatômicas presentes

nas folhas das espécies analisadas, que são resultado de sua herança filogenética,

representando adaptações ancestrais selecionadas durante a irradiação adaptativa e

consequente diversificação do grupo. Exemplos incluem folhas hipoestomáticas, a

posição do estômato em relação às demais células epidérmicas, as inclusões de

corpos silicosos e a superfície epidérmica sinuosa, características constantes na

família e que não sofrem influência ambiental significativa. Ademais, é importante

destacar que características de valor taxonômico ocorrem em gêneros/espécies

filogeneticamente próximos, enquanto que similaridades entre espécies distantes

podem ser explicadas pela convergência adaptativa, na qual há pressões seletivas

parecidas.

O segundo ponto é que as espécies que pertencentes a diferentes grupos,

cada qual com histórias filogenéticas e biogeográficas distintas, apresentavam

diversas estratégias para solucionar o mesmo pdesafio ambiental. Por exemplo,

escassez de recurso hídrico, gerando uma diversificação nas adaptações presentes

na família. Além disso,há características mais plásticas e, portanto, suscetíveis à
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adaptação ambiental, como o número de camadas de tecido aquífero, estômatos em

sulcos ou não, deposição de cera epicuticular, compartimentalização da folha, entre

outros.

O terceiro ponto destaca que a família Bromeliaceae distingue-se por

inovações-chave como escamas peltadas absortivas, formação de tanque, tecido de

armazenamento de água e outras características morfoanatômicas que conferam

alta resistência a ambientes xéricos, muitos dos quais possuem sazonalidade de

precipitação.

Em suma, este estudo contribui para a compreensão das estratégias

adaptativas foliares das bromélias, ressaltando a importância da anatomia foliar na

resiliência dessas plantas em ambientes desafiadores.
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