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RESUMO

Bromeliaceae, com cerca de 3.700 espécies identificadas, € uma das maiores e
mais bem estudadas familias entre as angiospermas. Destaca-se por sua ampla
irradiacdo adaptativa, diversidade de habitats, habitos e nichos ecologicos. Com
grande abundéancia de ocorréncia nas regides Neotropicais, ocupam os Andes, a
Floresta Amazébnica, a Mata Atlantica, entre uma variedade de biomas por varios
paises das Américas, resultado de uma soma de fatores ecoldgicos, fitogeograficos,
fisiologicos, morfologicos e anatdémicos. Este trabalho teve como objetivo investigar
a variagdo morfolégica e anatébmica das folhas em espécies de Bromeliaceae em
diferentes ambientes Neotropicais (com foco no territério brasileiro), e cruzar
informacgdes entre caracteristicas anatdmicas e morfolégicas da folha e ambientes
de ocorréncia, a fim de investigar respostas adaptativas a diferentes pressdes
seletivas. Para tanto, foi realizada uma revisdo de literatura a partir de artigos
publicados em periddicos nacionais e internacionais, que abordavam informacgdes
como a descricdo anatbmica e/ou morfoldgica de representantes de Bromeliaceae
coletados em biomas brasileiros. As caracteristicas morfoanatémicas foliares das
espécies analisadas evidenciam adaptacbes selecionadas durante a irradiacéo
adaptativa e consequente diversificagdo do grupo. Como exemplos, destacam-se as
folhnas hipoestomaticas, posicionamento dos estdmatos em relagdo as células
epidérmicas, inclusdo de corpos silicosos e superficie epidérmica sinuosa.
Diferentes estratégias de adaptacdo foram encontradas como resposta ao mesmo
tipo de pressdo do ambiente. Como resposta a escassez hidrica, encontraram-se
diferencas no numero de camadas do tecido aquifero, estdbmatos em sulcos,
deposicao de cera epicuticular, compartimentalizacao da folha, entre outros. Das
caracteristicas marcantes que conferem a Bromeliaceae grande resisténcia a
ambientes xéricos, destacam-se escamas peltadas absortivas, formacado de tanque
e tecido de armazenamento. Espera-se que esse estudo contribua para a
compreensao das estratégias de adaptagao foliar em bromélias, evidenciando a
importancia da anatomia foliar na resiliéncia dessas espécies em ambientes com

condicbes adversas.

Palavras-chave: anatomia; folna; monocotiledéneas; Poales.



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 INTRODUGAO

A familia Bromeliaceae possui cerca de 3.700 espécies, distribuidas em 82
géneros e oito subfamilias: Bromelioideae, Brocchinioideae, Hechtioideae,
Lindmanioideae, Navioideae, Pitcairnioidea, Puyoideae e Tillandsioideae (Givnish et
al., 2007; Gouda; Butcher; Dijkgraaf, 2023). As bromélias, dessa forma, sao
conhecidas como uma das familias mais diversificadas de Angiospermas e mais
bem representadas da flora tropical (Proenca & Sajo, 2007) ( e, também, uma das
mais bem estudadas por botanicos, sendo o principal motivo o fato de representar o
caso mais extremo de irradiagcdo adaptativa, o que permitiu sua diversificacdo em
habitos, nichos ecoldgicos e ocupagao de diferentes habitats (Smith e Downs, 1974;
Benzing, 2000). Sua distribuicdo nos Neotropicos varia de ambientes desérticos a
florestas ombrofilas umidas, de altitudes de 3.000 m ao nivel do mar e em diferentes
estratos de um ecossistema por apresentarem habitos que variam de terrestres a
epifitos (Smith e Downs, 1974; Benzing, 2000; Males e Giriffiths, 2017).

No passado, a familia estava subdividida tradicionalmente em trés grandes
subfamilias, sendo elas: Bromelioideae, Tillandsioideae e Pitcairnioideae (Smith e
Downs, 1974), baseadas em caracteristicas morfolégicas como a presenga de
sementes plumosas, posicdo do ovario e tipo de fruto. Entretanto, estudos baseados
em analises moleculares usando sequéncia do gene ndhF (plastidio), revelaram que
Pitcairnioideae € um grupo parafilético, portanto, artificial, implicando na reviséo da
classificagao tradicional (Terry; Brown; Olmstead, 1997; Givnish et al., 2007; Horres
et al., 2007). Dessa forma, uma nova classificacdo foi proposta, na qual
Pitcairnioideae foi dividida e recircunscrita, resultando na descricdo de quatro novas
subfamilias: Lindmanioideae, Puyoideae, Hechtioideae e Brocchinioideae, além da
recirscunscricdo de Navioideae (Givnish et al, 2007). Além disso, a nova
classificagdo proposta por Givnish et al. (2007) levou em consideragéo
caracteristicas foliares na definicdo das subfamilias, como, por exemplo, a presenca
de tricomas foliares e sua organizacdo em fileiras paralelas, consideradas na
delimitacdo da subfamilia Tillandsioideae.

As areas de abundéncia de ocorréncia de Bromeliaceae localizam-se nas
regides Neotropicais, com todas as oito subfamilias ocorrendo nas Ameéricas,

principalmente nas Américas Central e do Sul. Apenas uma espécie, Pitcairnia



feliciana (A.Chev.) Harms & Mildbr. (Pitcairnioideae) ocorre fora das Américas, sendo
encontrada exclusivamente no oeste da Africa, em inselbergs na Guiné Central
(Givnish et al., 2011; Porembski, 1998). A distribuicdo das subfamilias no Neotrdpico
€ bem diversa, sendo algumas restritas a habitats/nichos especificos e outras de
ocorréncia mais ampla nas Américas (Smith e Downs, 1974; Santos-Silva et al.,
2013; Zizka et al., 2020). As subfamilias Pitcairnioideae, Tillandsioideae e
Bromelioideae sdo os grupos mais diversos, tendo a primeira e a segunda um
padrao de ocorréncia centralizado nos Andes e a terceira na Floresta Amazénica e
Mata Atlantica (Givnish et al., 2011). As bromélias da subfamilia Tillandsioideae s&o
encontradas desde o sul do territério estadunidense a Argentina, enquanto de
Bromelioideae tém ocorréncia abrangendo Meéxico, indias Ocidentais, Chile,
Argentina e Brasil, onde é encontrada em maior abundancia na Mata Atlantica
(Smith e Downs, 1974; Antonelli e Sanmartin, 2011; Zizka et al., 2020). A subfamilia
Hechtioideae tem padrao de distribuicdo relacionado a habitats mais aridos e
sazonais, com apenas alguns taxons se estendendo a outros paises adjacentes da
América Central (Ramirez-Morillo et al., 2018). As subfamilias Brocchinioideae e
Lindmanioideae estao restritas a América do Sul, mais especificamente a Venezuela
oriental e as Guianas (Zizka et al., 2020). A subfamilia Puyoideae tem distribuicdo
concentrada nos Andes, mas algumas espécies sdo encontradas pontualmente nos
planaltos da Guiana e em algumas regides do Chile (Jabaily e Sytsma, 2012). A
subfamilia Navioideae é restrita ao sul da Venezuela, Coldbmbia e alguns taxons séo
encontrados ao norte da Amazénia brasileira (Givnish et al., 2014).

A ampla distribuicdo de Bromeliaceae nas Américas € resultado de um
somatorio de fatores ecoldgicos, fitogeograficos, fisiologicos, morfolégicos e
anatbémicos. A respeito dos fatores morfoldgicos e anatémicos, € possivel elencar
diversas adaptagdes presentes principalmente nas folhas das bromélias que
permitiram sua diversificagdo, como, por exemplo: as folhas inteiras, sobrepostas,
formando uma roseta com capacidade de armazenar agua (tanque ou “tanque”); a
presenca de tricomas em formato de escudo capazes de absorver agua atmosférica
e proteger contra a irradiagdo solar; pigmentos no mesofilo; estbmatos em criptas;
folhas suculentas, entre outras caracteristicas (Tomlinson, 1969; Smith e Downs,

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



O territério brasileiro abriga mais de 36% das espécies catalogadas de
Bromeliaceae, com diversos géneros endémicos, sendo alguns encontrados
exclusivamente na Mata Atlantica (Martinelli, 2008).

Nesse contexto, esta revisdo tem dois principais objetivos: investigar a
variacdo morfologica e anatdémica das folhas em espécies de Bromeliaceae em
diferentes ambientes neotropicais, com foco no territério brasileiro, e cruzar
informacdes entre caracteristicas anatdmicas e morfolégicas da folha e ambientes
de ocorréncia, a fim de investigar respostas adaptativas a diferentes pressdes

seletivas.
2 METODOLOGIA

A revisdo de literatura foi realizada a partir de artigos publicados em
periddicos nacionais e internacionais, que tinham como objetivo a descrigdo
anatbmica e/ou morfolégica de folhas de representantes de Bromeliaceae com
distribuigcao no Brasil.

Para a prospeccao de artigos cientificos foram utilizadas duas bases de
dados: Web of Science® - WoS (Institute of Scientific Information, Thomson
Scientific) e Scopus. A estratégia de busca foi a utilizacdo de combinagbes de
palavras-chave: Brazil OR Brazilian OR Brasil + bromeliaceae + leaf + anatomy OR
morphoanatomy OR morpho*.

A partir da aplicagdo 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 anélise de cada artigo
encontrado, excluindo todos os que nao se relacionavam com o tema ou que apenas
continham uma breve descrigdo morfolégica da planta como um todo. Os artigos
selecionados foram estudos que abordavam informagdes como a descricdo
anatbmica e/ou morfoldgica da folha de representantes de Bromeliaceae que foram
coletados em biomas brasileiros.

Utilizando a expressdo 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 titulo 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

Expressao de busca Resultados Resultados
encontrados WoS encontrados Scopus
#1 Bromeliaceae 1,797 2,061
#2 Bromeliaceae AND leaf 417 479
#3 (Bromeliaceae AND leaf ) AND 109 128

(Brazil OR Brasil OR Brazilian)

#4 (Bromeliaceae AND leaf ) AND 60 59
(Brazil OR Brasil OR Brazilian)
AND (Anatomy OR Morpho*)

Fonte: Elaboracéo prépria

3 RESULTADOS E DISCUSSAO
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. Apds analise
e selecédo criteriosa dos artigos, foram selecionados 17 artigos no Web of Science e
3 no Scopus, 0 que resultou num total de 20 artigos que foram processados, em
busca de informagdes como: descricdo morfoanatdmica da espécie, distribuicdo e
ambiente/habitat em que foi coletado o exemplar. Os artigos que nao continham tais
informagdes foram descartados, o que resultou na seguinte relagao:

Foram recuperados 9 artigos de espécies que ocorrem na Mata Atlantica
(Aoyama e Sajo, 2003; Freitas; Scarano; Biesboer, 2003; Proenca 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
(Proenca e Sajo, 2007; Pereira et al., 2013; Guargoni; 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 Discussao

A seguir, serao apresentados e discutidos os resultados subdivididos nos

dominios fitogeograficos do territério brasileiros.
3.2.1 Cerrado

O bioma Cerrado tem sua paisagem estruturada por mosaicos fitofisiondbmicos
que variam entre florestas densas e campos abertos, existindo entre esses dois
extremos uma gama de formas intermediarias classificadas, segundo Ribeiro e
Walter (1998), em: formagdes florestais (mata ciliar, mata de galeria, mata seca,
cerraddo), formagdes savanicas (Cerrado sentido restrito, parque de Cerrado,
palmeiral e vereda) e formagbdes campestres (campo sujo, campo rupestre e campo
limpo). Quanto ao contexto climatico, no dominio do Cerrado predomina o clima
tropical sazonal de invernos secos, pouco vigorosos, e estacdo chuvosa, que se
concentra nos meses de primavera e verao (outubro a margo). Neste periodo, ha

ocorréncia de curtos periodos de seca (Coutinho, 2016).

3.2.1.1 Adaptacdes da epiderme

As bromélias sdo dotadas de uma variedade de adaptagdes estruturais nas
folhas, que sdo decisivas para o seu estabelecimento em climas sazonais onde ha
ocorréncia de estresse hidrico (Benzing et al., 1976; Martin, 1994; Males e Giriffiths,
2017). No dominio fitogeografico Cerrado, a maioria das espécies analisadas € de
habito epifitico, sendo grande parte pertencente a subfamilia Tillandsioideae, trés
pertencente a Bromelioideae, ocorrendo no Cerrado sensu stricto, cerradao e mata
de galeria (Proenga 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 (Proengca e Sajo, 2007), Dyckia sulcata Guargoni
(Guarconi; Azevedo; Costa, 2014) e Pitcairnia mineira B.M.Carvalho & Forzza
(Carvalho e Forzza, 2022), todas de habito terrestre e ocorréncia em campo sujo,
campos rupestres e Cerrado sensu stricto. Espécies presentes em mata de galeria
ou cerradao vivem a sombra das arvores e espécies de areas campestres estao
expostas a luz direta. Entretanto, Proenga e Sajo (2007) ndo verificaram diferengas

significativas na estrutura anatémica foliar, sendo similares entre si.
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Acerca das caracteristicas relacionadas a esse ambiente, varias delas
resultam da excessiva perda de agua, dado o clima tropical e alta irradiagao 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 resisténcia durante as variagdes de
turgor no decorrer das expansdes e contragbes foliares, evitando que as células
colapsem em situagdes de déficit hidrico.

A presenca de escamas ou tricomas foliares €& considerada uma das
caracteristicas mais importantes e distintivas para a familia, ocorrendo em
praticamente todas as espécies estudadas, configurando-se como uma apomorfia
para o grupo (Benzing et al., 1976). Suas fungdes sdo muito bem documentadas e
estdo associadas a reducido da transpiragcdo e absor¢do de agua e minerais da
atmosfera, além de protecdo contra fotoinjurias e superaquecimento em ambientes
de alta radiacdo. Também s&o relacionadas como um recurso de atratividade para
animais dispersores de sementes (Tomlinson, 1969; Benzig, 2000).

Em espécies altamente especializadas ao epifitismo (atmosféricas extremas),
com raizes apenas fixadoras ou ausentes, a presenca adensada das escamas €
critica para a ocupacado desse habitat, uma vez que essas estruturas substituem a
funcdo da raiz, como no caso da maioria das espécies do género 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 sao peltadas e recobrem
praticamente toda a area da epiderme, sendo distribuidas irregularmente nas faces
adaxial e abaxial da folha e, devido ao prolongamento assimétrico no escudo das
escamas, ha uma sobreposicdo destas, diminuindo a superficie exposta e
aumentando a area de absorgao de agua 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 sobreposicdo e recobrindo bem menos a superficie da folha, o que
reflete o fato dessas espécies possuirem habito terrestre ou formacdo de tanque
para captacado de agua, o que dispensa a fung¢ao do tricoma de absorg¢ao de agua,
assim estando mais relacionado com a protecao contra perda de agua (Tomlinson;
1969; Benzing et al., 1976; Benzing, 2000). Adicionalmente, na epiderme foliar de

Pitcairnioideae e nas Bromelioideae (exceto no género Viiesea e em Dickia.
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tuberosa), os estdbmatos se localizam em depressdes (regides intercostais) somente
na face abaxial, o que na literatura € amplamente estudado como uma adaptacéo
para atenuar a perda de agua por transpiragcdo, principalmente em espécies de
ambientes bem iluminados e com baixa umidade (Benzing, 2000).

Na maioria das espécies de Bromeliaceae, as folhas sao hipoestomaticas,
exceto em Tillandsia loliacea, T. recurvata, T. tricholepis e T. usneoides, que sao
anfiestomaticas, o que de acordo com Fahn e Cutler (1992) aumenta a circulagao de
CO, no mesofilo de epifitas altamente especializadas e em espécies xeromorficas no
geral. Entretanto, a caracteristica “presengca de estdbmatos nas faces da folha” se
encontra em todos os géneros presentes em ambiente xéricos, como em Vriesea
sp., em que o estdbmato se posiciona no mesmo nivel das células da epiderme, e
Dyckia tuberosa, com estdmatos acima do nivel das células da epiderme, o que
aparentemente € uma caracteristica particular deste género, visto que é relatada em
estudos com outras espécies, como em D. sulcata e outras (Pita, 1997; Guargoni;
Azevedo; Costa, 2014). Folhas hipoestomaticas, segundo Nobel (1999),
correspondem a uma estratégia para evitar perda de agua por correntes de ar de
convecgao, que poderiam remover o vapor de agua da superficie da folha com
facilidade. Entretanto, autores como Scatena e Segecin (2005) defendem que essa
caracteristica pode ter relagdo com a heranca filogenética de Bromeliaceae e nao

necessariamente com a resposta ambiental.

3.2.1.2 Adaptacdes do mesofilo

No mesofilo sdo observadas muitas caracteristicas de valor adaptativo
similares entre as espécies em subfamilias como Bromelioideae, Pitcairnioideae e
Tillandsioideae, como alteragdes no formato das células do clorénquima, presenca e
posicdo da hipoderme mecanica e aquifera, canais de aeracao, presencga de fibras
perivasculares, presenca de corpos silicosos, entre outros. As inclusdes de corpos
silicosos foram associadas, em estudos como de Krauss (1949) e Yoshida, Ohnishi e
Kitagishi (1962), como uma resposta a herbivoria e ao déficit hidrico, pois sua
capacidade refrativa de luz pode beneficiar a reducdo da taxa transpiratéria e
consequentemente a perda de agua para o ambiente.

A hipoderme é diferenciada em hipoderme aquifera e mecéanica em todas as

espécies de bromélias de habito terrestre em que as raizes sédo funcionais, ao passo



14

que em bromélias atmosféricas esta divisdo nao € muito clara e apenas favorece o
armazenamento de agua, sem fungcdo mecanica (Aoyama e Sajo, 2003). Nas
espécies analisadas aqui, a hipoderme aquifera em algumas Tillandsioideae,
Bromelioideae e Pitcairnioideae, apesar de ocupar boa parte do mesofilo e
possivelmente armazenar agua obtida pelos tricomas, n&o corresponde a um tecido
aquifero especializado (células parenquimaticas desprovidas de cloroplastos) e
também possui funcdo de proteger a regidao da forte irradiacdo e auxiliar na
fotossintese através da refragdo da luz (Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984).

Os canais de aeracgdo dispostos longitudinalmente no mesofilo, alternados
entre os feixes vasculares, sdo um atributo comum das as subfamilias analisadas e
estao diretamente relacionados as relagdes hidricas da planta. Esses canais estao
associados as camaras subestomaticas e permitem uma maior ciclagem dos gases,
sendo mais desenvolvidos em epifitas-tanque de metabolismo C3 da subfamilia
Tillandsioideae que tém partes dos tecidos foliares submersos em agua, permitindo
sua melhor aeracdo (Tomlinson, 1969; Males e Griffiths, 2017). Outra possivel
funcdo para essas estruturas é armazenar CO, para sua utilizagao na respiragao em
plantas de metabolismo CAM (Smith; Griffiths; Luttge, 1986; Martin, 1994).

Fibras perivasculares, bem como espessamento e lignificagdo da parede de
células da epiderme e hipoderme, sao caracteristicas 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 protegéo
mecanica contra eventos de ventos fortes e protegdo do mesofilo contra estresse
hidrico (Pyykkd, 1966; Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984). No restante das
espécies, fibras extravasculares ocorrem em grupos na por¢ao adaxial do mesofilo
de Vriesea sp. e, em folhas do género Tillandsia, essas estruturas sdo ausentes,
conforme descrito por Tomlinson (1969) e Scatena e Segecin (2005). A relacéo de

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

Tabela 2 - Relacéo de espécies de Bromeliaceae de ocorréncia no Cerrado e
respectivos habitos

Referéncias Espécie Subfamilia Habito

Proenga e Acanthostachys strobilacea (Baker) Bromelioideae Epifita
Sajo, 2007 L.B.Sm.



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

Billbergia distachia (Vell.) Mez Bromelioideae Epifita

Billbergia porteana Brongn. ex Beer Bromelioideae Epifita
(continua)

Referéncias Espécie Subfamilia Habito
Proenca e Bromelia balansae Mez Bromelioideae Terrestre
Sajo, 2007

Dyckia tuberosa (Vell.) Beer Pitcairnioideae Terrestre
Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. & Bromelioideae Epifita
Schult. f.
Tillandsia pohliana Mez Tillandsioideae Epifita
Tillandsia recurvata (L.) L. Tillandsioideae Epifita
Tillandsia tenuifolia L. Tillandsioideae Epifita
Tillandsia tricholepis Baker Tillandsioideae Epifita
Tillandsia usneoides (L.) L Tillandsioideae Epifita
Vriesea sp. Tillandsioideae Epifita
Guargoni, Dyckia sulcata Guargoni Pitcairnioideae Terrestre
Azevedo e
Costa, 2014
Carvalho e Pitcairnia mineira B.M.Carvalho & Pitcairnioideae Rupicola/

Forzza, 2022 Forzza Recofitica

Rodrigues et  Billbergia elegans Mart. ex Schult. & Bromelioideae Rupicola

al., 2013

Schult. f.

Fonte: Elaboracéao prépria
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3.2.2 Mata Atlantica: floresta ombrdfila e floresta de altitude

O dominio fitogeografico da Mata Atlantica é caracterizado pelo clima umido,
grande variagao topografica (variando do nivel do mar até 2.900 m de altitude)
(Mantovani, 2003) e precipitagdo média de 1.500 a 2000 mm anuais (Roberto et al.,
2005). O clima em toda extensdo do bioma é variavel, de regimes subumidos com
estacdes secas ao Nordeste a zonas de precipitacdo extrema em locais como a
Serra do Mar (Coutinho, 2016). Esse gradiente climatico e geografico € um dos

fatores responsaveis pela grande diversidade de espécies vegetais presentes na
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Mata Atlantica, considerado um dos hotspots de biodiversidade no mundo
(Mittermeier, 2004).

Considerada um dos biomas mais heterogéneos do Brasil, a Mata Atlantica
engloba um conjunto de mosaicos florestais e nao florestais, que inclui floresta
ombrofila, floresta ombroéfila mista, mata de araucaria, floresta estacional decidual,
floresta estacional semidecidual, formagdes pioneiras (restinga, manguezal, campo

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

3.2.2.1 Adaptacdes da epiderme

A relagdo de espécies analisadas neste ambiente, com respectivas
referéncias, esta listada na Tabela 3. As espécies possuem epiderme unisseriada,
com células de paredes sinuosas em vista frontal e paredes espessadas e lumen
reduzido em corte transversal, uma caracteristica xeromorfica da familia (Krauss,
1949; Tomlinson, 1969; Aoyama e Sajo, 2003; Proencga 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 caracteristica teve pouca variagao entre os
estudos aqui abordados, sendo apenas no estudo de Mantovani et al. (2012) que
algumas espécies do género Quesnelia (Q. edmundoi L.B.Sm., Q. edmundoi var.
rubrobracteata E. Pereira, Q. humilis Mez e Q imbricata L.B.Sm.) apresentaram
lumen mais amplo e espessamento reduzido das paredes celulares da face abaxial
da folha, podendo ser ou ndo uma caracteristica apenas de valor taxonémico.

Adicionalmente, foram observadas outras variagbes na epiderme como
espessura da cuticula e deposicdo ou ndo de lignina, sendo que o0s géneros
Billbergia, Quesnelia, Bromelia, Wittrockia (Pareira et al., 2011), Vriesea (Faria et al.,
2021), Aechmea (PROENCA e SAJO, 2004) e Guzmania (Belotto et al., 2014)
apresentaram cuticula delgada em ambas as faces, com deposigao parcial ou total
de lignina, celulose e até pectina (Vriesea). Em Araeococcus (Pontes et al., 2019)
nao ha registro de deposi¢ao ou a caracteristica nao foi avaliada. Por outro lado, foi
observada uma camada espessa de cuticula na espécie Aechmea lindenii (E.
Morren) Baker (Voltolini e Santos, 2011) e no género Alcantarea (Versieux et al.,
2010) uma camada espessa de cuticula e cera epicuticular. No estudo de
Marcondes et al. (2018), para o género Catopsis, ha apenas a informagédo de

presenca de cera epicuticular em ambas as faces da folha, assim como em Vriesea.
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Em todos os géneros aqui tratados, foi detectada a presencga de inclusdes de
corpos silicosos na células da epiderme, uma caracteristica plesiomérfica das
Poales (APG 1V, 2016) com fungao de refragao da luz solar, a fim de reduzir o indice
de transpiragcdo do o6rgédo (Krauss, 1949; Tomlinson, 1969; Yoshida; Ohnishi;
Kitagishi, 1962) e também torna-lo impalatavel, evitando assim a herbivoria (Prychid
e Rudall, 2000). Outra interessante variagao observada foi a textura da epiderme,
que em alguns géneros 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 superficie € ondulada/sulcada na face adaxial. Nesses
taxons, a superficie sulcada é provida de estdmatos e escamas dispostos em duas
fileiras longitudinais nas zonas intercostais da epiderme, considerada uma
caracteristica xeromoérfica por Tomlinson (1969), o que, segundo o autor, evitaria a
perda de agua. Outros autores, como Strehl (1983), consideram que o arranjo dos
estdbmatos em fileiras longitudinais € um carater plesiomorfico para a familia. No
restante dos géneros, as superficies adaxial e abaxial da epiderme sao lisas, e a
distribuicdo dos estdbmatos € aleatdria, assim como as escamas, 0 que corrobora
com as observacdes de Derwidueé e Gonzalez (2010), que relatam a relagao entre a
textura da superficie e a forma em que essas estruturas estdo arranjadas.

Em todos os géneros, as escamas possuem distribuicdo nas duas faces da
folna (com exceg¢do de Araeococcus, em que sao encontradas apenas na face
adaxial), com variacbes apenas na densidade e distribuicdo na superficie, 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 estdmatos, em que as células do disco
cobrem inteira ou parcialmente os estdmatos (como em B. antiacantha), disposi¢cao
que é considerada uma caracteristica xérica, pois tem como finalidade criar um
microclima na superficie foliar através da redugédo da taxa de transpiragao (Fahn e
Cutler, 1992). Também foi observada maior cobertura e adensamento de escamas
na superficie epidérmica de espécies epifitas atmosféricas extremas, devido a sua
grande dependéncia de suprimento de agua atmosférica (Benzing, 2000). Em

espécies epifitas ndo atmosféricas, que formam tanque, existe uma heterogeneidade
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no adensamento das escamas ao longo da folha, sendo mais adensadas na regiao
da bainha foliar em comparagao a outras partes, por ser local em que ha acumulo de
agua, necessitando maior numero de tricomas de fungao absortiva para captar este
recurso. Ademais, € também observado um desenvolvimento maior do tecido de
armazenamento de agua na regido da bainha, evidenciando a compartimentalizagao
da folha, em que ha relagéo entre regido da folha e sua funcionalidade: na bainha ha
maior predominancia de tricomas absortivos devido ao acumulo de agua nas rosetas
da planta, enquanto a regido mediana da folha & dedicada a sintese (Sousa e
Neves, 1996; Freschi et al., 2010; Kowalski e Tardivo, 2015). Por outro lado,
espécies terrestres de ambientes sombreados apresentaram menor numero de
escamas e especies terrestres expostas a alta irradiacdo apresentaram maior
cobertura de escamas, algo que foi observado também por Pereira et al. (2013), o
que é explicado pela atuacédo dos tricomas na fotoprotecdo e regulagéo térmica da
folha.

Acerca dos estdmatos, a maioria dos taxons apresentou estbmatos somente
na face abaxial, exceto Catopsis berteroniana (Schult. & Schult.f.) Mez e Guzmania
lingulata (L.) Mez de folha anfiestomatica, uma rara excegéo, caracteristica também
encontrada em Tillandsia usneoides (Tomlinson, 1969). A posicdo do aparato
estomatico em relagdo ao nivel das células da epiderme também foi uma
caracteristica variavel entre os géneros. Na maioria das espécies, esta inserido no
mesmo nivel das células da epiderme. A inser¢cao 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
género Aechmea, observado por Proenga e Sajo (2004). O aparato estomatico foi
observado acima das células da epiderme em Fernseea e Dyckia, sendo neste
ultimo um carater usado para separar o género em clado xérico e mésico, e neste
caso se enquadrando no quadro xérico (Santos-Silva et al., 2013). Nos géneros
Quesnelia (com excecdo 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 estdmatos estéo localizados em depressdes
na epiderme, enquanto em Ronnbergia (Aoyama e Sajo, 2003) e Alcantarea
(Versieux et al., 2010) o complexo estomatico se encontra no nivel abaixo das
demais células da epiderme, ou seja, em sulcos; uma importante adaptagao para

ambientes em que a disponibilidade de agua € um fator limitante (Benzing, 2000).
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Estdbmatos com cémara subestomatica com abertura ocluida 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 (Proenga e Sajo,
2004) na porgao abaxial do mesofilo. A ocluséo é produto das projecdes de células
da hipoderme para o interior da cavidade subestomatica, observada também por
Sajo, Machado e Carmello-Guerreiro (1998) em Aechmea echinata (Leme) Leme.
Tal estado de caracter ndo foi observado nas espécies estudadas de Aechmea,
Alcantarea, Araeococcus, Quesnelia, e Ronnbergia por Proenca e Sajo (2004) e de
Catopsis por Monteiro (2021). A oclusdo da camara subestomatica esta relacionada
ao suporte mecanico do poro estomatico, mesmo quando ha baixa pressao de turgor

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

3.2.2.2 Adaptacoes do mesofilo

Em todas as espécies analisadas aqui, foi observada a presenca de
hipoderme esclerificada (mecanica) e hipoderme aquifera, 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; Proenga e Sajo,
2004), Fernseea (Monteiro, 2021) e Catopsis sessiliflora (Ruiz & Pav.) Mez
(Marcondes et al., 2018). A hipoderme mecénica 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 (Proenga e Sajo, 2004; Marcondes et al., 2018). Sua
principal funcdo € a protegdo mecanica da folha contra impactos e ventos fortes,
mantendo integros tecidos subjacentes e impedindo transpiragado (Tomlinson, 1969;
Pereira et al., 2013), e tende a ser mais espesso em plantas de ambientes aridos,
como observado nas espécies Billbergia elegans Mart. ex Schult. e Neoregelia
mucugensis Leme (Pereira et al., 2013).

A hipoderme aquifera é localizada na por¢ao adaxial, logo abaixo da
hipoderme mecéanica (se presente), composta por células de paredes

parenquimaticas, 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 géneros Alcantarea e Billbergia
(Versieux et al., 2010; Pereira et al., 2013; Faria et al., 2021). Essa caracteristica
tem relagdo com a resisténcia contra mudangas no turgor das células devido a
sazonalidade de precipitagcdo a que essas espécies estdo submetidas, podendo ser
considerada um importante atributo de carater xérico por varios 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 &agua desenvolvido ter grande importédncia em
ambientes aridos, é predominante na maioria das Bromeliaceae, podendo-se inferir
que tal caracter seja ancestral na familia, e em espécies em que esse tecido seja
reduzido, pode ter sido possivelmente um frade-off ou uma resposta a diferengas
microclimaticas (Tomlinson, 1969; Sajo; Machado; Carmello-Guerreiro, 1998; Givnish
et al., 2007, 2011). Outra fungdo importante deste tecido, além do armazenamento
de agua para atravessar periodos de estiagem, é a refracdo da luz incidente na
folna, como forma de proteger a regido clorofiliana da alta radiacdo solar,
favorecendo o processo de fotossintese e evitagdo de perda de agua pelos canais
aeriferos (Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984).

A espessura desse tecido varia bastante entre as espécies consideradas,
podendo ser reduzido, como encontrado nas espécies estudadas por Proenca e
Sajo (2004) do género Aechmea, em que a maioria apresenta cerca de 25% do
mesofilo ocupado por tecido aquifero na lamina foliar. Por outro lado, em outros
géneros, esse tecido compreende até mais da metade do mesofilo da lamina, 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 regido
basal da folha (bainha foliar), a hipoderme possui maior tamanho em relagdo a
lamina, atingindo até 70% do mesofilo, como observado por Proenga e Sajo (2004)
nas espécies Aechmea distichantha Lem. e A. gracilis, caracteristica também
constatada por Marcondes (2018). Segundo Freschi et al. (2010), a bainha foliar tem
tecido aquifero mais desenvolvido por corresponder a regido de acumulo de agua
em espécies que tém formacao de tanque. Tal caracteristica ndo € observada em

epifitas atmosféricas.
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Outra caracteristica notavel na familia € a frequente presenca de canais
aeriferos que interrompem a hipoderme e se intercalam com os feixes vasculares na
face abaxial, proporcionados por espacos intercelulares das células de parénquima
estrelado, tendo atuacdo nas trocas gasosas da folha, facilitando a aeragédo de
espécies mésicas (Tomlinson, 1969). Esses canais também possuem, em alguns
géneros e espécies, conexao com as camaras subestomaticas, como observado em
Aechmea, Alcantarea, Araeococcus, Billbergia, Bromelia, Catopsis, Guzmania,
Lymania, Quesnelia, Ronnbergia e Wittrockia. Essa comunicagdo entre os canais
aeriferos e camaras subestomaticas permite uma conexao continua entre atmosfera
externa e interna da folha, favorecendo a aeragédo do tecido, segundo Tomlinson
(1969) e Krauss (1949). Essa caracteristica é reduzida em Araeococcus lageniformis
R.A.Pontes & Versieux (Pontes et al., 2019) e Fernseea (Monteiro, 2021) ou ausente
em algumas espécies do género Quesnelia, como Q. imbricata e Q. violacea, sendo
tal estado de carater possivelmente de valor taxonémico.

Em todas as espécies também foi relatada a presencga de bainha lignificada
ou celuldsica envolvendo os feixes vasculares, uma caracteristica que tem sido
relacionada por muitos autores ao incremento da resisténcia mecanica 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 fitodominio da Mata
Atlantica, especificamente nas fitofisionomias floresta ombrofila e floresta de altitude,
foi possivel observar diversas estratégias adaptativas. Destacam-se a presencga de
cuticula delgada, podendo ser espessada ou nao, e a presenca de cera epicuticular
em algumas espécies, que esta relacionada ao espelhamento da superficie
epidérmica, impedindo a total absor¢do dos raios solares e reduzindo, assim, a
temperatura da folha (Evert, 2013).

A cuticula também tem como fungao manter a folha hidrofébica, conservando
as condicdes ideais para as trocas gasosas mesmo durante tempo umido/chuvoso,
além de favorecer a protegcdo contra patégenos e a auto-limpeza contra particulas
(Pierce et al., 2001).

Na espécie protocarnivora Catopsis berteroniana, a cera epicuticular também
funciona como recurso de atracao 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 parénquima aquifero, € uma caracteristica comum a bromélias
mesofiticas (Tomlinson, 1969).

A presenca de estdbmatos no mesmo nivel de células epidérmicas é
considerada uma caracteristica mesofitica em plantas que habitam ambiente
umidos, como a Mata Atlantica (Fahn e Cutler, 1992), devido a sua funcédo de
permitir que a agua liberada pelo estbmato néo retorne e evapore lentamente na
superficie da epiderme (Mauseth, 2008; Evert, 2013).

Algumas espécies apresentam parénquima aquifero com células de paredes
sanfonadas, uma adaptagdo as mudancgas de turgor da folha, protegendo as células
contra colapsos, frente as condi¢ées umidas e periodos de estiagem (Faria et al.,
2021). Este tecido é observado subdesenvolvido em algumas espécies deste
ambiente, devido a diferencas nas condi¢des microclimaticas (Pereira et al., 2011).

Lacunas de ar no mesofilo permitem a melhor difusdo 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 formacao de tanque.

A compartimentalizagdo da folha, em que ha maior concentragédo de tricomas
e tecidos de reserva na bainha foliar em comparacao a lamina, € mais presente em
espécies tanque (Sousa e Neves, 1996). A combinacdo de tecido de reserva
somada a formagao do tanque é considerada por Tomlinson (1969) e Freschi et al.
(2010) como responsavel pelo sucesso dessas espécies em periodos de estiagem.

Outras carateristicas que também estao presentes nas espécies analisadas e
sdo consideradas xeromorficas, como tecido de reserva de agua, cuticula
espessada e paredes da epiderme sinuosas, segundo Benzing (2000) e Proencga e
Sajo (2007), ndo podem ser consideradas como produtos de uma estratégia
adaptativa a um ambiente em particular, mas podem representar adaptacdes
ancestrais, selecionadas durante a irradiacao e diversificacdo da familia. Isso ocorre
também com a folha hipoestomatica, que segundo Parkhurst (1994) é uma
caracteristica comum a plantas de regiées umidas, entretanto, em Bromeliaceae nao
estd relacionada a aspectos ecologicos, sendo assim uma caracteristica

plesiomorfica.

Tabela 3 - Relagao de espécies de Bromeliaceae de ocorréncia em florestas
ombrdfilas e florestas de altitude da Mata Atlantica e respectivos habitos



Referéncia Espécie Subfamilia Habito
Aoyama e Aechmea andersonii H. Luther & Bromelioideae Epifita
Sajo, 2003 Leme
Aechmea capixabae L.B.Sm. Bromelioideae Terrestre/Epifita
Aechmea farinosa (Regel) L.B.Sm. Bromelioideae Epifita
Aechmea fulgens Brongn. Bromelioideae Terrestre/Epifita
(continua)
Referéncia Espécie Subfamilia Habito
Aoyama e Aechmea glandulosa Leme Bromelioideae Terrestre/Epifita
Sajo, 2003

Aechmea racinae L.B.Sm.
Aechmea victoriana L.B.Sm.
Aechmea warasii E. Pereira

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

Aechmea weilbachii Didr.

Aechmea weilbachii fo. viridisepala
E. Pereira & Leme

Araeococcus montanus Leme

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

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

Lymania azurea Leme

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

Lymania globosa Leme

Lymania smithii R.W.Read

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Epifita
Terrestre/Epifita
Terrestre/Epifita

Epifita

Epifita

Epifita

Epifita

Epifita

Epifita

Epifita

Epifita

Epifita

Epifita
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Ronnbergia brasiliensis E. Pereira & Bromelioideae Terrestre/Epifita
L.A.Penna
Ronnbergia carvolhoi Martinelli & Bromelioideae Epifita
Leme
Ronnbergia neoregelioides Leme Bromelioideae Terrestre/Epifita
Belotto et al., Guzmania lingulata Tillandsioideae Epifita
2014
Faria et al., Vriesea billbergioides E.Morren ex Tillandsioideae Epifita
2021 Mez
Vriesea botafogensis Mez Tillandsioideae Rupicola
Vriesea cacuminis L.B.Sm. Tillandsioideae Rupicola
(continua)
Referéncia Espécie Subfamilia Habito
Faria et al., Vriesea eltoniana E. Pereira & Tillandsioideae Epifita
2021 L.A.Penna
Vriesea ensiformis (Vell.) Beer Tillandsioideae Epifita
Vriesea flava A.F.Costa, H. Luther & Tillandsioideae Epifita
Wand.
Vriesea gradata (Baker) Mez Tillandsioideae Epifita
Vriesea guttata Linden & André Tillandsioideae Epifita
Vrriesea hydrophora Ule Tillandsioideae Terrestre/Epifita
Vriesea incurvata Gaudich. Tillandsioideae Epifita
Vriesea jonesiana Leme Tillandsioideae Epifita
Vriesea pabstii McWill. & L.B.Sm. Tillandsioideae Epifita
Vriesea paratiensis E.Pereira Tillandsioideae Epifita
Vriesea philippocoburgii Wawra Tillandsioideae Epifita
Vriesea pseudoatra Leme Tillandsioideae Rupicola
Vriesea psittacina (Hook.) Lindl. Tillandsioideae Epifita
Vriesea saundersii (Carriére) Tillandsioideae Rupicola

E.Morren ex Mez

Vriesea sucrei L.B.Sm. & Read

Tillandsioideae

Terrestre/Epifita

24



Vriesea vagans (L.B.Sm.) L.B.Sm.
Vrriesea zildae R.Moura & A.F.Costa

Vriesea sincorana Mez

Tillandsioideae

Tillandsioideae

Tillandsioideae

Epifita
Epifita

Rupicola

Mantovani et
al., 2012

Quesnelia alvimii Leme

Quesnelia arvensis (Vell) Mez
Quesnelia augusto-coburgii Wawra
Quesnelia clavata Amorim & Leme
Quesnelia conquistensis Leme
Quesnelia dubia Leme

(continua)

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Terrestre/Epifita

Terrestre/Epifita
Terrestre/Epifita
Terrestre/Epifita
Terrestre/Epifita

Terrestre/Epifita

Referéncia

Espécie

Subfamilia

Habito

Mantovani et
al., 2012

Quesnelia edmundoi L.B.Sm. var.
edmundoi

Quesnelia edmundoi var.
rubrobracteata E.Pereira

Quesnelia humilis Mez
Quesnelia imbricata L.B.Sm.
Quesnelia indecora Mez

Quesnelia kautskyi C.M.Vieira
Quesnelia lateralis Wawra

Quesnelia liboniana (De Jongle)
Mez

Quesnelia marmorata (Lem.) R.W.
Read

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

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

Quesnelia strobilispica Wawra
Quesnelia testudo Lindm.

Quesnelia tubifolia Leme &
L.Kollmann

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae
Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae
Bromelioideae

Bromelioideae

Epifita

Epifita

Terrestre/Epifita

Rupicola

Rupicola

Terrestre/Epifita
Terrestre/Epifita

Terrestre/Epifita

Terrestre/Epifita

Terrestre/Epifita

Terrestre/Epifita

Terrestre/Epifita
Terrestre/Epifita
Epifita



Quesnelia violacea Wand. & S.L. Bromelioideae Epifita
Proenca

Marcondes et Catopsis sessiliflora (Ruiz & Pav.) Tillandsioideae Epifita

al., 2018 Mez
Catopsis berteroniana (Schult. & Tillandsioideae Epifita
Schult.f.) Mez

Monteiro, Fernseea itatiaiae (Wawra) Baker Bromelioideae Rupicola

2021

Pereira et al., Billbergia euphemiae E.Morren Bromelioideae Epifita

2011
Bromelia antiacantha Bertol. Bromelioideae Terrestre
Quesnelia strobilispica Wawra Bromelioideae Terrestre
Wittrockia gigantea (Baker) Leme Bromelioideae Epifita

(continua)
Referéncia Espécie Subfamilia Habito

Pontes et al., Araeococcus lageniformis Bromelioideae Epifita

2019 R.A.Pontes & Versieux
A. nigropurpureus Leme & Bromelioideae Terrestre/ Epifita

J.A.Siqueira

Proenca e
Sajo, 2007

Aechmea coelestis (K.Koch)
E.Morren

Aechmea cylindrata Lindm.
Aechmea gracilis Lindm.

Aechmea ornata Baker

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Bromelioideae

Terrestre, Epifita
e Rupicola

Terrestre/ Epifita
Epifita

Terrestre, Epifita

e Rupicola

Aechmea pectinata Baker Bromelioideae Terrestre/ Epifita
Versieux et al., Alcantarea extensa (L.B.Sm.) Tillandsioideae Rupicola
2010 J.R.Grant

Alcantarea farneyi (Martinelli & Tillandsioideae Terrestre

A.F.Costa) J.R.Grant

Alcantarea geniculata (Wawra) Tillandsioideae Rupicola

J.R.Grant

Alcantarea glaziouna (Leme) Tillandsioideae Rupicola

J.R.Grant

Alcantarea nigripetala Leme & Tillandsioideae Rupicola

L.Kollmann
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Alcantarea robertokautskyi Leme Tillandsioideae Rupicola

Alcantarea trepida Versieux & Tillandsioideae Rupicola

Wand.

Alcantarea turgida Versiuex & Tillandsioideae Rupicola

Wand.

Vriesea minarum L.B.Sm. Tillandsioideae Terrestre
Voltolini e Aechmea lindenii (E. Morren) Baker Bromelioideae Terrestre/ Epifita/
Santos, 2011 var. lindenii Rupicola

Fonte: Elaboracéo prépria

3.2.3 Mata Atléantica: inselbergs

As condigdes ambientais em inselbergs sdo consideradas extremas para o
estabelecimento de plantas, sendo conhecidas por “ilhas xéricas”, devido ao alto
indice de insolagédo, causando uma alta temperatura superficial e alta declividade (o
que impede ou limita a formacao de solo, retengado de nutrientes e agua), tornando a
disponibilidade de agua limitada. Todos esses fatores somados tornam os inselbergs
ambientes extremos, provendo habitat somente a espécies altamente especializadas

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

3.2.3.1 Adaptacdes 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 caracteristicas xeromorficas, como
espessamento anticlinal das células da epiderme tornando-as sinuosas e resistentes
as mudangas de turgor do tecido.

Ha presenga de cuticula espessa e cera epicuticular, principalmente em
bromélias que formam tanque, como as espécies aqui tratadas, muito provavelmente
relacionada a captagcdo e retencdo de agua pelas folhas, o que mantém a
capacidade de trocas gasosas e protecdo dos complexos de estdmatos,
respectivamente (Versieux et al., 2010).

Os tricomas sdo observados em ambas as faces da folha em ambas as
especies, que por pertencerem a um ambiente aberto e com alto indice de radiagao,
indicam que essa estrutura pode estar relacionada com evitagdo de perda de agua,

refracdo da luminosidade, absorcdo de agua e minerais, entre outras fungdes ja
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citadas (Benzing et al., 1976). Em espécies em que ndo ha a formacgéao de tanque ou
uma redugado de tal estrutura o arranjo adensado das escamas pode estar
desempenhando um papel compensatorio, como nas espécies A. duarteana e A.
farneyi que possuem tanque de capacidade limitada mas ocupam locais de altitude
em que a formacdo de neblina e orvalho € comum, sendo sua principal fonte de
agua e minerais.

Em todas as espécies do estudo, os estdmatos se encontram ao mesmo nivel
das células da epiderme, o que nao representa o padrao de atributos de plantas de
ambientes xéricos, que tém seus estdmatos localizados dentro de criptas ou nas
regides intercostais da epiderme (Fahn e Cutler, 1992). Sua distribui¢cao esta limitada
a face abaxial, uma caracteristica considerada de taxons mésicos, sendo que
comumente em taxons xéricos as folhas sdo anfiestomaticas (Fahn e Cutler, 1992).
Scatena e Segecin (2005) argumentam que essa caracteristica pode nao ter sido
necessariamente uma caracteristica selecionada por pressdes ambientais e sim uma
herancga filogenética do taxon. Outros autores como Nobel (1999) defendem o fato
dessa caracteristica ser mantida em bromélias xéricas por desempenharem funcao

de minimizagao de perda de agua por correntes de ar de convecgao.

3.2.3.2 Adaptacdes do mesofilo

Em ambass as espécies foi observada a presenca de corpos silicosos, cujas
funcdes sao evitar a herbivoria e a refragao da luz (Krauss, 1949), além de estarem
comumente presentes entre as Poales, sendo assim também uma caracteristica de
importancia 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 adaptagcdo para evitar a
evapotranspiragao e proteger o tecido de armazenamento de agua. As células que
compdem a hipoderme possuem paredes flexiveis que podem tolerar a grande
variacdo de volume de agua, causada por situagdes de déficit e excedente hidrico
(Versieux et al., 2010). A hipoderme aquifera em Vriesea é mais espessa, composta
por mais camadas de células, padrao encontrado no género (Arruda e Costa, 2003).

Os canais de aeragdo estdo presentes em todas as espécies do género

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

com preenchimento difuso de células do parénquima (Versieux et al., 2010).
3.2.4 Mata Atlantica e Pampa: afloramentos rochosos

O Pampa, ou Campos Sulinos, € um bioma que se distribui majoritariamente
pelo estado do Rio Grande do Sul e nos estados de Santa Catarina e Parana, com
altitudes variando de 700 a 1.300 metros aproximadamente (Coutinho, 2016). O
clima na regido € subtropical umido, com verdes quentes, sem estacdo seca
pronunciada. A precipitacdo anual varia de 1.300 mm em dire¢ao ao interior e 2.000
mm na borda leste do Planalto, sendo as chuvas bem distribuidas ao longo do ano.
As paisagens do Pampa s&o caracterizadas pelos vastos campos recobertos por
uma grande diversidade de gramineas (cerca de 450 espécies), além de outras
espécies arbustivas e de habitos epifiticos (Soriano et al., 1992; Coutinho, 2016).

Assim como os outros biomas do Brasil, o Pampa é composto por inumeras
paisagens: campos secos, campos umidos, banhado, formagbes 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 sado encontrados
em regides bem drenadas, em que as rochas parcialmente expostas fornecem um
microambiente especifico dentro do fitodominio do Pampa (Overbeck; Podgasiki;
Muller, 2015). As espécies que habitam tal ambiente lidam com desafios: alta
mobilidade dos sedimentos do solo, ocasionada pelas aguas da chuvas e ventos;
alta susceptibilidade erosiva e, consequentemente, a instabilidade do sistema
hidrico; déficit hidrico pela baixa capacidade de retengao de agua do solo; excesso
de radiacdo solar e calor; chuvas concentradas em periodos curtos, intercalados

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

3.2.4.1 Adaptacdes da epiderme

As espécies aqui abordadas estdo listadas na Tabela 4. A epiderme de
bromélias do género Dyckia possui superficie sinuosa e presenca de escamas,
padrao visto em todas plantas da familia Bromeliaceae. Entretanto, segundo Troleis
et al. (2023), nesse género existem caracteristicas diferenciais, como estdématos

localizados acima do nivel da epiderme, que em Pitcairnioideae define que esta
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espécie estd no grupo xérico da subfamilia (Santos-Silva et al., 2013). Os tricomas
peltados estdo distribuidos em ambas as faces, sendo que na face abaxial essas
estruturas se localizam em regides intercostais, juntos aos estdmatos e alinhados,
mas sem funcdo absortiva como em outros taxons, por se tratarem de espécies
terrestres sem formacéo de tanque. Dessa forma, sua fungao aqui esta relacionada
a refragdo da luz, que permite a diminui¢ado da transpiracao e entre outras ja citadas

neste trabalho.

3.2.4.2 Adaptacdes do mesofilo

A hipoderme mecanica é presente em ambas as faces e também possui
caracteristicas distintivas do género Dyckia, sendo composta por células com
diferentes padrées de deposicao de lignina e pectina na parede celular, o que auxilia
na condugao de agua para o mesofilo da folha (Troleis et al., 2023). O tecido de
reserva de agua se localiza logo abaixo da hipoderme mecéanica, nas faces adaxial e
abaxial, composto por células parenquimaticas que podem ou nao ser providas de
cloroplastos, ocupando aproximadamente % do mesofilo. O tecido esclerenquimatico
no género Dyckia (hipoderme com espessamento secundario) esta presente nas
faces abaxial e adaxial.

Em sintese, pode-se inferir que as caracteristicas anatdémicas observadas no
género Dyckia, particularmente as espécies analisadas aqui, pouco diferem de
bromélias que habitam os outros ambientes, possuindo todas as principais
caracteristicas xéricas da familia e de Pitcairnioideae, favorecendo-as inclusive em
seu estabelecimento em campos rochosos. Algumas observagdes que se destacam
sdo a nao formacédo de tanque e o habito terrestre, que explicam a auséncia de
compartimentalizacao da folha e tricomas sem funcao absortiva, respectivamente
(Sousa e Neves, 1996; Troleis et al., 2023). Destacam-se também os padrbes de
deposigao diferenciais de pectina e lignina na parede celular das células da
hipoderme mecanica, que permitem um tecido mais hidrofilico, ou seja, mais
permeavel. Assim, diversifica-se a captagcao de recursos hidricos pela planta,
favorecendo a hidratagdo durante um periodo de estiagem, por exemplo, em que
nao ha disponibilidade de agua no solo. Outra adaptagdo as condigdes xerofiticas

dos afloramentos rochosos é a hipoderme mecanica com espessamento secundario,
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que é considerada como uma estratégia de adaptagdo a baixa umidade e alta

irradiacao solar (Pyykkd, 1966; Santos-Silva et al., 2013).

Tabela 4 - Relagao de espécies de Bromeliaceae de ocorréncia em afloramentos

rochosos da Mata Atlantica e Pampas e respectivos habitos

Dominio
Referéncia Espécie Subfamilia Habito
Fitogeografico

Troleis et Dyckia agudensis Irgangc & Pitcairnioideae  Terrestre Mata Atlantica
al., 2023 Sobral

Dyckia alba S.Winkl. Pitcairnioideae = Terrestre Pampa

Dyckia delicata Larocca & Pitcairnioideae  Terrestre Mata Atlantica

Sobral

Dyckia domfelicianensis Strehl  Pitcairnioideae  Terrestre Pampa

Dominio
Referéncia Espécie Subfamilia Habito i
Fitogeografico

Troleis et Dyckia hebdingii L.B.Smith Pitcairnioideae  Terrestre Pampa
al., 2023

Dyckia maritima Baker Pitcairnioideae  Terrestre Mata Atlantica

Dyckia myriostachya Baker Pitcairnioideae  Terrestre Mata Atlantica

Dyckia nigrospinulata Strehl Pitcairnioideae  Terrestre Mata Atlantica

Dyckia retroflexa S.Winkl. Pitcairnioideae  Terrestre Mata Atlantica

Dyckia rigida Strehl Pitcairnioideae  Terrestre Mata Atlantica

Dyckia selloa (K.Koch) Baker  Pitcairnioideae  Terrestre Pampa

Dyckia tomentosa Mez Pitcairnioideae  Terrestre Pampa
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Fonte: Elaboragao prépria
3.2.5 Caatinga

A Caatinga € um dominio fitogeografico exclusivo do Brasil, localizado na
regidao Nordeste. Seu nome tem origem indigena e significa “vegetacdo branca”,
devido a seu aspecto acinzentado durante o periodo seco, em que os troncos e
ramos estdo completamente visiveis nas plantas deciduas (Brasil, 2012). Segundo
Velloso, Sampaio e Pareyn (2002), esse bioma é caracterizado pelo clima quente e
semiarido, com chuvas escassas (menos de 1.000 mm anuais de chuva) e periodos
longos de estiagem, influenciando fortemente a fenologia da vegetacdo, que
desenvolve estratégias de conservagao da agua. Estas estratégias incluem tecidos
especializados para o armazenamento de agua, abscisdo foliar (caducifdlias) e
abertura estomatica durante o periodo noturno (em plantas com metabolismo CAM),
entre outras. A regido abrangida por esse ambiente enfrenta desafios como a
evapotranspiragdo, que excede a precipitagao (Silva et al., 2017), e agao antropica
que leva a degradagao do bioma, aumentando a vulnerabilidade a desertificacao
(Tabarelli e Vicente, 2003).

Assim como outros biomas, a Caatinga é heterogénea e apresenta uma
diversidade de fitofisionomias, entre elas a caatinga arbdrea, caatinga arbustiva,

mata seca e carrasco (IBGE, 2024).
.2.5.1 Adaptacdes d iderm

Neste ambiente, serdo 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 género, foi possivel observar algumas
variagdes anatbmicas na epiderme, como a espessura da cuticula, 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 familia
Bromeliaceae, possuem espessamento anticlinal das paredes celulares em formato
de “U”, com inclusdes de corpos silicosos (Tomlinson, 1969).

Os estOmatos dessas espécies saéo arranjados em fileiras na face abaxial,

levemente abaixo do nivel 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 sao encontradas em ambas as faces juntamente com os estdmatos nas
fileiras longitudinais, adensados em zonas intercostais e com as células do disco

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

3.2.5.2 Adaptacdes do mesofilo

Ambas as espécies aqui analisadas possuem hipoderme diferenciada em
tecido esclerificado e tecido de armazenamento de agua. Entretanto, enquanto em
N. bahiana esses tecidos estdo presentes nas duas faces da folha (Silva; Versieux;
Oriani, 2018), em N. mucugensis a hipoderme aquifera € encontrada na face adaxial
e a hipoderme mecanica na face abaxial (Pereira et al., 2013). A hipoderme
mecanica em N. bahiana apresenta deposi¢ao 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 mecanica possui paredes espessadas, sem
informagdo do numero de camadas de células (Pereira et al., 2013). Quanto a
hipoderme aquifera, € 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 esta
localizada na face adaxial, mas sem informacao acerca da quantidade de camadas
(Pereira et al., 2013; Silva; Versieux; Oriani, 2018).

Canais aeriferos estdo presentes em ambas as espécies, localizados abaixo
da hipoderme aquifera da face adaxial, interrompendo o tecido clorenquimatico, e
conectados com camaras subestomaticas. Tais canais sdo 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 possivel pontuar
algumas importantes adaptacdes as condi¢des aridas.

A formacgéo de tanque facilita a acumulagao de agua e nutrientes (Benzing e
Burt, 1970; Martin, 1994). Sulcos na epiderme funcionam como canais de drenagem,
permitindo que a agua seja armazenada no tanque, ou também podem atuar como
uma forma de reduzir a exposigdo dos estOmatos (que se localizam nessas
depressdes da epiderme junto dos tricomas) ao ambiente externo, evitando a
evaporagao e, possivelmente, ao assimilando agua 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 dissecagdo, mantendo a
integridade fisica da folha durante o processo de murchamento (Scatena e Segecin,
2005). Por fim, a presenca de tecido de armazenamento de agua garante a reserva
hidrica durante os longos periodos de estiagem, enquanto protege o aparato
fotossintético da alta irradiagédo solar, devido a suas propriedades refrativas (Smith e
Downs, 1974; Brighigna; Cecchi Fiordi; Palandri, 1984), uma caracteristica

indispensavel em ambientes aridos.
3.2.6 Pantanal

O Pantanal € um dos biomas mais especificos do Brasil, cujas enormes
planicies abrangem o Centro-Oeste do pais e até paises como Bolivia e Paraguai
(Coutinho, 2016). A regido pantaneira € denominada uma bacia sedimentar
(depresséo), em que a altitude varia de 100 a 200 m acima do nivel do mar, criando
extensas planicies alagadas devido a lenta drenagem das aguas. Tal geografia torna
o Pantanal a maior planicie inundavel do mundo, ocupando cerca de 150.000 km?
de extensao e configura uma paisagem denominada mutante por Ab’Saber (1988),
em referéncia aos rios nédmades. O clima nessa regido é classificado como tropical
estacional, caracterizado por chuvas na primavera e verao e estiagem no
outono-inverno, com indices de precipitacdo de 1.000-1.500 mm anuais, com 4
meses secos e temperaturas elevadas no verao, atingindo cerca de 40°C (Cunha e
Junk, 2001).

Apesar da uniformidade climatica do Pantanal, a vegetacao é heterogénea e
influenciada por quatro biomas: Cerrado, Floresta Amazoénica, Floresta Atlantica e
Chaco (Costa; Cunha; Costa, 2010). Sdo dessas intersecg¢des que se originam as
fitofisionomias do Pantanal, composta por campos de murundus, paratudais,
cambarazal, florestas semideciduais e formacdes savanicas, que oferecem uma
multiplicidade de fatores abidticos e bidticos com multiplas condigbes ecoldgicas
reunidos num mesmo espaco geografico. O recorte fitofisiondmico a ser analisado
aqui, compreende afloramentos rochosos em meio a floresta semidecidua dentro do

bioma Pantanal, que fornece condi¢gdes ambientais especificas.
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3.2.6.1 Adaptacdes da epiderme

As espécies aqui abordadas, Tillandsia bonita Versieux & Martinelli e Dyckia
excelsa Leme, apresentam caracteristicas da epiderme comuns a familia
Bromeliaceae, com células de paredes espessadas e sinuosas, com inclusdes de
corpos silicosos, sendo a epiderme lignificada apenas em Dyckia (Paggi et al.,
2015). Em ambas espécies, a superficie abaxial da epiderme forma regides
intercostais e costais. Em Tillandsia, as escamas sdo 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
as regides intercostais da epiderme, juntamente com os estdmatos, dispostos de
forma adensada (Paggi et al., 2015). Os estdmatos estao restritos a face abaxial, no
mesmo nivel 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 Adaptacdes do mesofilo

As caracteristicas do mesofilo incluem hipoderme diferenciada em mecanica
e aquifera em Dyckia excelsa e auséncia de tecido mecanico em Tillandsia bonita,
sendo essa caracteristica comum ao género Tillandsia (Tomlinson, 1969; Loeschen
et al., 1993; Scatena e Segecin, 2005). A hipoderme aquifera é composta por células
parenquimaticas de paredes delgadas e volumosas, ocupando 4 do mesofilo
superior e inferior em Tillandsia (Versieux, Vasconcellos e Martinelli, 2013), enquanto
em Dyckia ocupa % do mesofilo superior (Paggi et al., 2015). A hipoderme mecanica
€ composta por células fortemente espessadas e lignificadas, arranjadas em 2 a 3
camadas em Dyckia (Paggi et al., 2015). O mesofilo desta ultima também inclui
canais aeriferos intercalados com feixes vasculares no clorénquima localizado na
face abaxial e que se conectam com as camaras subestomatais (Paggi et al., 2015).

Em resumo, podemos classificar caracteristicas comuns a ambas espécie
COmo Xéricas e essenciais para a invasao de ambientes condi¢gdes aridas e quentes:
células da epiderme com paredes espessadas; estbmatos em sulcos; hipoderme
diferenciada em camada mecénica (exceto Tillandsia bonita) e aquifera com varias
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 presenga de cloroplastos, sdo uma adaptagdo para tornar o



36

processo fotossintético mais eficiente e a alta densidade de tricomas (exceto Dyckia
excelsa), assim como laminas foliares espessas (com muitas camadas de tecido de
reserva de agua), sao compativeis com o tanque subdesenvolvido ou ausente e
metabolismo CAM (Griffiths e Smith, 1983; Santos-Silva et al., 2013; Givnish et al.,
2014). Essas caracteristicas anatébmicas foliares sdo compativeis com a adaptacéo
as condi¢gdes ambientais fornecidas pelos afloramentos rochosos do Pantanal, lugar
em que ha periodos de estiagem e altas temperaturas (Pennington; Prado; Pendry,
2000).

4 CONCLUSAO

O presente trabalho teve como principal objetivo investigar a adaptagao
morfolégica das folhas de bromélias presentes nos diferentes dominios
fitogeograficos brasileiros, avaliando as variagbes morfoanatdbmicas especificas
resultantes da adaptagdo as distintas condicdes ambientais, por meio de um
levantamento bibliografico. Assim, a anadlise permitiu chegar a uma concluséo,
sintetizada em trés pontos principais, acerca da relagao entre a variagdo morfologica
e 0 ambiente de ocorréncia.

O primeiro ponto diz respeito as caracteristicas morfoanatémicas presentes
nas folhas das espécies analisadas, que sao resultado de sua heranga filogenética,
representando adaptag¢des ancestrais selecionadas durante a irradiagao adaptativa e
consequente diversificagdo do grupo. Exemplos incluem folhas hipoestomaticas, a
posicdo do estdbmato em relacdo as demais células epidérmicas, as inclusdes de
corpos silicosos e a superficie epidérmica sinuosa, caracteristicas constantes na
familia e que nao sofrem influéncia ambiental significativa. Ademais, € importante
destacar que caracteristicas de valor taxondmico ocorrem em géneros/espécies
filogeneticamente proximos, enquanto que similaridades entre espécies distantes
podem ser explicadas pela convergéncia adaptativa, na qual ha pressdes seletivas
parecidas.

O segundo ponto é que as espécies que pertencentes a diferentes grupos,
cada qual com histérias filogenéticas e biogeograficas distintas, apresentavam
diversas estratégias para solucionar o0 mesmo pdesafio ambiental. Por exemplo,
escassez de recurso hidrico, gerando uma diversificacdo nas adaptacdes presentes

na familia. Além disso,ha caracteristicas mais plasticas e, portanto, suscetiveis a
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adaptacao ambiental, como o numero de camadas de tecido aquifero, estdbmatos em
sulcos ou ndo, deposicao de cera epicuticular, compartimentalizagao da folha, entre
outros.

O terceiro ponto destaca que a familia Bromeliaceae distingue-se por
inovagdes-chave como escamas peltadas absortivas, formacéo de tanque, tecido de
armazenamento de agua e outras caracteristicas morfoanatdmicas que conferam
alta resisténcia a ambientes xéricos, muitos dos quais possuem sazonalidade de
precipitacao.

Em suma, este estudo contribui para a compreensdo das estratégias
adaptativas foliares das bromélias, ressaltando a importancia da anatomia foliar na

resiliéncia dessas plantas em ambientes desafiadores.
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