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Estratificacdo vertical de bromélias epifiticas em diferentes estadios
sucessionais da Floresta Ombroéfila Densa, Ilha de Santa Catarina,
Santa Catarina, Brasil

ANNETE BONNET*? e MAIKE HERING DE QUEIROZ*
(recebido: 2 dejunho de 2005; aceito: 9 de marco de 2006)

ABSTRACT — (Vertical stratification of epiphytic bromeliads on different stages of secondary succession of Atlantic Rainforest,
in Santa Catarinalsland, Santa Catarina, Brazil). The present study aimsto characterizethedistribution of bromeliads height
preference at four sucessional stages (“capoeirinha’, “capoeira’, “ capoeirdo” and secondary forest) on Atlantic Rainforest
slopes, in Santa Catarinalsland, relating them to forest development, individual and phorophytes characteristics. Importance
valueswere calculated for each bromeliad, and their dispersal agent types and nutrient capture strategy were determined. Each
of the 60 phorophytes selected through the point-centered quart method in each of the secondary succession stages was
considered a sampling unit and divided in two-meter height intervals, starting from the soil. The species of Tillandsia with
CAM activity presented the highest importance valuesin the two most devel oped succession stages, where bromeliads were
recorded. In al stages of succession was detected, in the vertical stratification, atendency of greater richness and frequency
of bromeliadsin heights next to morphological inversion point average, related to availability of larger surface areato colonization
and growth. At capoeirdo and secondary forest, juvenile bromeliads grew in all phorophytes height intervals, showing different
mortality rateswhen adultsand juveniles distribution were considered. The microclimatic changesin the progressive sucessional
stages cause displacement and change of bromeliads species, with increase of individuals and tank-forming species.
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RESUMO - (Estratificag8o vertical de bromélias epifiticas em diferentes estédios sucessionais da Floresta Ombréfila Densa,
Ilha de Santa Catarina, Santa Catarina, Brasil). O presente estudo teve como objetivo caracterizar as alturas preferenciais de
distribuicdo das broméias em quatro estédios sucessionais (capoeirinha, capoeira, capoeirdo e floresta secundéria) em encostas
dallhade Santa Catarina, relacionando-as com o desenvolvimento dafloresta, com caracteristicasindividuais e dosforofitos.
Foram cal culados valores de importancia das bromélias em cada estédio, rel acionando-os aos tipos de didsporos e estratégias
para obtencdo de nutrientes. Cada um dos 60 fordfitos determinados por estadio sucessional através de pontos quadrantes foi
considerado uma unidade amostral e dividido em interval os de altura de dois metros a partir do solo. As espécies do género
Tillandsia com metabolismo CAM apresentaram os maiores valores de importancia nos dois estadios mais avangados, onde
houve ocorrénciade bromélias. Em todos os estédi os, naestratificaco vertical, foi detectada umatendénciade maior riqueza
emaior freqiiénciade bromélias em alturas proximas as médias dos pontos de inversdo morfol 6gi carel acionado ao aumento de
substrato disponivel para fixac&o e crescimento. No capoeiréo e na floresta secundéria as pléantulas cresceram em todos os
intervalos de alturadosfordfitos, indicando taxas de mortalidade diferentes quando considerada a distribuicdo dosindividuos
adultos. As mudancas nas condig¢des microcliméti cas dos progressivos estadios sucessionais provocaram deslocamentos de
distribuicdo e trocas de espécies, com o aumento de individuos e de espécies formadoras de tanque.

Palavras-chave - bromélias, estédios sucessionais, estratificacdo vertical, ponto de inversdo morfol égica

Introducéo

A familia Bromeliaceae possui vérias de suas
espécies adaptadas a vida epifitica, ocorrendo
principalmente nasflorestas de regi 6estropi cais (Gentry
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& Dodson 1987a, Lugo & Scatena1992). O epifitismo,
registrado em 84 familias de plantas vasculares (Kress
1986), esta relacionado com uma série de adaptacdes
para obtencdo e manutencdo de nutrientes e agua,
resultando em diferentes padrdes de distribui ¢do espacia
nas florestas e nas proprias arvores que as suportam,
osforéfitos (Benzing 1990).

Para sua sobrevivéncia, as bromélias possuem na
superficiefoliar tricomas especializados com fungéo de
absorver umidade e nutrientes quando estes estdo
disponiveisnaatmosferaou nacisterna(Benzing 1990),
além de refletir o excesso de luminosidade (Benzing
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1976, Reinert et al. 2000). Esta estratégia € uma
adaptacdo fundamental ao ambiente epifitico ebroméias
s80 consideradas extremamente sensivei s as mudancas
e perturbacdes das condi¢es ambientai s (Sudgen 1981,
Benzing 1998), podendo ser elas os primeiros
indicadores bi6ticos das mudancas climaticas globais
(Lugo & Scatena 1992).

V ariosfatores ambientaisinfluenciam o padréo de
distribuicdo das plantas epifitas entre as diversas
formagdes vegetais e, localmente, entre os diversos
forofitos (distribuicdo horizontal) (Gentry & Dodson
1987b). Em uma mesma arvore, varios micro-habitats
sdo criados e modificados ao longo do tempo, da base
até a copa (estratificacdo vertical), estabelecendo
condigOes particulares para o desenvolvimento das
espécies de bromélias (Benzing 1990).

A distribuico horizontal eaestratificagdo vertical
das epifitas sdo determinadas por fatores como
densidade do fluxo de fétons e umidade (Ter Steege &
Cornelissen 1989, Benzing 1995), arquitetura e
interceptagdo diferencial da chuva pelas copas das
arvores (Benzing 1990, Herwitz & Slye 1992),
dimensdes dos forofitos (Catling & Lefkovitch 1989),
textura e estabilidade do ritidoma (Ter Steege &
Cornelissen 1989), reproducdo dosindividuos, movimento
e fixagdo das sementes ao substrato, germinagdo
(Garcia-Franco & Rico-Gray 1988), crescimento e
sobrevivénciadas plantulas (Hietz 1997, Rudolph et al.
1998). Deste modo, segundo aliteratura, acomposi¢éo
eaabundanciade bromélias epifiticas adultase plantul as
pode variar entre os estadios sucessionais de
regeneracdo dafloresta e entre os diferentes interval os
de altura dos fordfitos, refletindo a dependéncia das
condigdes microcliméticas reinantes devido a sua
estratégia de obtencdo de nutrientes, aém do tempo
em que o substrato esta disponivel para colonizagéo.

No Brasil, comumente a familia Bromeliaceae
parte de amplos levantamentos de epifitas, como os
realizados no Rio Grande do Sul (Waechter 1986, 1992,
1998, Aguiar etal. 1981, Breier 1999, Rogalski & Zanin
2003), no Parana (Dittrich et al. 1999, Gatti 2000,
Kergen & Silva2001, 2002), no Rio de Janeiro (Fontoura
et al. 1997) e em S&o Paulo (Pinto et al. 1995, Didlich
& Mantovani 1998). Outros estudos integram
levantamentos de espécies de bromélias e seus aspectos
ecologicos (Veloso & Klein 1957, 1959, Reitz 1983, Cervi
& Dombrowski 1985, Fontouraet al. 1991, Fischer &
Aratjo 1995, Fontoura 1995, Cogliatti-Carvalho et al.
2001, Rogalski 2002, Ariani et al. 2004, Rocha et al.
2004), inclusive em areas com florestas em véarios
estadios sucessionais (Almeidaet al. 1998, Hoeltgebaum

2003). Entre os trabalhos citados, varios abordam a
estratificagcdo vertical de bromélias.

Este estudo teve como objetivo principal identificar
as espécies com maiores valores de importancia em
cada estédio sucessional e as aturas preferenciais de
distribuicdo vertical relacionando-as com o
desenvolvimento da floresta, com caracteristicas
individuais, dos forofitos e condi¢bes microclimaticas
das éreas e dos estratos definidos pelos forofitos.

Material e métodos

Area de estudo — O presente estudo foi desenvolvido nos
anos de 1999 e 2000, naregido nortedallhade Santa Catarina
(27°31' Se48°30' W), cidade deFloriandpolis, SantaCatarina.
O climaédotipo Cfa(mesotérmico imido, com verdes quentes
e chuvas distribuidas durante 0 ano) com temperatura média
anual de 21,15 °C, média mensal para 0s meses de verdo de
23,46 °C e para os meses deinverno de 16,75 °C (Porto Filho
1993). A umidade é ata, em torno de 80% (CECCA/FNMA
1996), com pluviosidade anual de 1.527 mm, bem distribuida
durante todo 0 ano, ndo existindo estacdo seca ou chuvosa
(Porto Filho 1993).

A forma de relevo predominante é montanhosa com
amplitudes altimétricas superiores a 300 metros e vertentes
com diferentes graus de inclinagdo (IPUF 1997). Os solos
gue se destacam na érea estudada sdo 0s Cambissolos e 0s
Neossolos Litdlicos (Ladwig 1998). O substrato geoldgico é
composto por granitéides submetidos a tectdnica ruptil
relacionadaao mecanismo de“rifteamento” do Atléantico Sul,
evidenciado pela abundancia de sulcos e vales estruturais
profundos (IPUF 1997). Para o estudo das bromélias, foram
escolhidos quatro ambientes em encosta com vegetacdo
secundaria (K lein 1980) caracteristicadaFloresta Ombrdfila
Densa em diferentes estadios de regeneracdo, sendo trés
localizados dentro da Unidade de Conservagdo Ambiental
Desterro (UCAD) e apenas o estadio capoeiralocalizado na
areadeentorno daUnidade: i) capoeirinha- &reaem exposi¢ao
Sudeste, em 270 m de dltitude, onde avegetacéo regenerava-se
acerca de seis anos, circundada por formagfes em estadios
de sucessdo mais avangados, sendo anteriormente utilizada
como pastagem. A vegetacdo € caracterizadapelaassociacdo
densaehomogéneade“ Tibouchino-Dodonaeetum viscosae”
(Queiroz 1994), ii) capoeira- areaem 15 m dealtitude, voltada
para Oeste, com vegetacdo regenerando-se a
aproximadamente 20 anos, apés o uso do terreno com
agricultura. A associagéo vegetacional “ Guapiro-Miconietum
ligustroides’ (Queiroz 1994), possui Miconia ligustroides
Naud. (Melastomataceae) como espécie dominante; iii)
capoeirdo - &rea em 240 m de dtitude, voltada para Oeste.
Também foi utilizada para agricultura, regenerando-se a
vegetacdo a aproximadamente 30 anos. A associagéo
“Miconietum cinnamomifoliae” (Queiroz 1994) € dominada
fisionomicamente por Miconia cinnamomifolia Naud.
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(Melastomataceae); iv) floresta secundéria - &rea em
exposicdo Leste, em 235 m de altitude, explorada
seletivamente, ndo havendo registro de corte raso da
vegetacdo. As espécies que se destacam sdo aquelas tipicas
dasflorestas secundérias de Santa Catarina (Klein 1980), tanto
nasuaformajovem como adulta.

Procedimento metodolégico — No presente estudo, cada
fordéfito foi considerado umaunidade amostral, definidapelo
método dos pontos quadrantes (Mueller-Dombois & Ellenberg
1974), através de transectos com 15 pontos separados 10 m
entre si, totalizando 60 forofitos por ambiente estudado
(Weaechter 1992). O critério para inclusdo do fordfito foi o
didmetro medido aalturado solo (DAS) > 2 cm nacapoeirinha,
didmetro aalturado peito (DAP) > 5 cm nacapoeirae DAP
> 10 cm no capoeirdo eflorestasecundaria. Foram registradas
asaturastotaisedeinversdo morfoldgica(PIM) (Halléet al.
1978), querepresenta o inicio dacopa, em cadafordfito.

As espécies de bromélias férteis encontradas nas areas
de estudo foram herborizadas eincluidas no Herbario FLOR,
do Departamento de Botanica da Universidade Federal de
Santa Catarina. Asbroméiasestéreisendo identificadasforam
levadas para cultivo ou observadas in situ até afloragdo. Os
nomes das espécies foram verificados no Index Kewensis
(1997). Pararegistro eidentificacdo dasbroméiaseplantulas,
quando necessrio, utilizou-se bindeulo (7 x 35) etécnicasde
arvorismo.

Na distribuicdo horizontal, considerando a ocorréncia
das espécies de bromélia epifiticas sobre individuos e
espéciesdeforofitos, foram cal culadas afregiiénciaabsoluta
sobreindividuos forofiticos (Nai), freqliénciarelativa sobre
individuos forofiticas (Nri), freqiéncia absoluta sobre
especiesforofiticas (Sai) efrequiénciarel ativa sobre espécies
forofiticas (Sri) em cadaestadio sucessional (Waechter 1992).
O vaor de importancia epifitico (VIE) de cada espécie de
bromélia é, finamente, calculado a partir da média das
frequéncias relativas sobre espécies forofiticas (Sri) e
individuosforofiticos (Nri) (Waechter 1992).

As plantulas, registradas como indicadoras das
proporcBes em queindividuosjovens de broméiasepifiticas
estdo se estabelecendo, sdo plantas de tamanho reduzido,
com caracteristicas morfol6gicas diferentes das adultas,
localizadas i sol adas dos agrupamentos de bromélias adultas
e que ndo puderam ser identificadas anivel genérico.

Os diésporos das espécies foram classificados em
plumosos e carnosos, e quanto a adaptacdo para obtencéo
de nutrientes e umidade, as espécies foram categorizadasem
“bromélias-tanque”’ e“bromélias-atmosféricas’.

Naestratificagdo vertical, cadaespéciedebroméliaeas
plantul asforam avaliadas quanto asua presengaou auséncia
nos respectivos interval os de altura de 2 m, a partir do solo
até o final da copa de cada foréfito. Para estimar as
porcentagens de colonizagdo de cadaintervalo de alturados
fordfitos pelos adultos e pelas plantulas, calculou-se a
proporcéo de intervalos colonizados por cada espécie em
relacdo ao total de intervalos disponiveis.

Para determinar possiveis diferengas significativas na
freqUéncia observada de cada espécie de broméia entre os
intervalos de altura, em cada estédio sucessional, e aborou-se
umatabelade contingénciae aplicou-se o Teste Qui-quadrado.

Resultados

No estadio capoeirinha ndo houve ocorréncia de
broméias epifiticas. Nos trés estadios sucessionais em
gue houve ocorréncia de bromélias epifiticas, especies
de Tillandsia apresentaram os maiores valores de
importancia (tabela 1), ou seja, ocorreram, em meédia,
no maior numero deindividuos e espéciesforofiticas.

Na capoeira e no capoeirdo, as espéecies com 0s
maiores valores deimportancia, Tillandsia mallemontii
e Tillandsia stricta, foram registradas em apenas 16%
e 20% dos forofitos, respectivamente. Na floresta
secundaria, Tillandsia tenuifolia, que apresentou o mais
ato VIE, foi registradaem 76% dosforoéfitosamostrados
(tabela 1).

Em todas as areas onde foram registradas
bromélias adultas, também foram registradas plantul as,
com um aumento da abundancia a medida que avanca
a sucessdo dos estadios analisados. A porcentagem de
colonizagdo das plantulasfoi maior do que ade adultas
tanto sobre individuos como sobre espécies forofiticas
no capoeirdo e na floresta secundéria. Na floresta
secundéria, 96,7% dos individuos e 100% das espécies
defordfitos possuiam pléantulas de broméias (tabela 1).

Quanto a estratégia para obtencdo de nutrientes,
no grupo das bromélias-atmosféricas podem ser
incluidas: Tillandsia mallemontii, T. tenuifolia,
T. stricta, T. geminiflora, T. usneoides; e no grupo de
bromélias-tanque: Vriesea vagans, V. flammea,
V. philippocoburgii, V. incurvata, Aechmea lindenii,
Billbergia zebrina, Nidularium innocentii,
A. nudicaulis e Vriesea sp.

Deum modo geral, 0 maior nimero de espéciesde
bromélias ocorreu nas alturas basais e intermediarias
dos fordfitos, coincidentes ou proximas aalturamédia
de inversdo morfologica de cada estadio sucessional.
Na capoeira, o intervalo de 0-2 metros de altura, onde
também se localizou a altura média de inversao
morfologica de Miconia ligustroides (DC.) Naudin,
apresentou 0 maior numero de espécies de bromélias
(cinco espécies). No capoeirdo e nafloresta secundéria,
o intervalo de localiza¢go do ponto médio de inversao
morfologica das espécies com maior densidade
(Miconia cinnamomifolia (DC.) Naudin no capoeiréo,
e Maytenus sp. e Guapira opposita (Vell.) Reitz na
floresta secundaria) foi 0 mesmo: 6-8 m. No entanto, o
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Tabela 1. Estimativas de abundancia e distribui¢éo das espécies de bromélias epifiticas e plantulas nos diferentes estadios
sucessionaisdaFlorestaOmbrofilaDensa. Nfi = nimero deindividuosforofiticoscom aespéciei debromélia; NAI =freqliéncia
absolutasobreindividuosforofiticos; NRi = frequénciarel ativasobreindividuosforofiticos; Sfi = nimero de espéciesforofiticas
com a espécie i de bromélia; Sai = frequéncia absoluta sobre espécies forofiticas; Sri = freqiiéncia relativa sobre espécies
forofiticase VIE = valor deimportanciadaespécie de broméliai.

Table 1. Estimates of abundance and distribution of epiphytic bromeliads species and seedlingsin different sucessional stages
of Atlantic Rainforest. Nfi = number of phorophytesindividualswith the speciesi of bromeliad; NAi = absolute frequency on
phorophytesindividuals; NRi = relative frequency on phorophytesindividuals; Sfi = number of phorophytes specieswith the
speciesi of bromeliad; Sai = absolute frequency on phorophytes species; Sri = relative frequency on phorophytes species and
VIE =importance val ue of the speciesi of bromeliad.

Estadio sucessional/espécies Nfi NAI NRi Si Sa Si VIE
Capoeirinha
N&o houve ocorréncia de bromélias - - - - - - -
Capoeira
Tillandsia mallemontii Glaz. ex Mez 10 16,7 52,6 3 429 375 451
Tillandsia stricta Sol. ex Sims 6 100 316 2 286 250 283
Billbergia zebrina (Herb.) Lindl. 1 17 53 1 143 125 89
Aechmea lindenii (E. Morren) Baker 1 17 53 1 143 125 89
Tillandsia geminiflora Brongn. 1 17 53 1 143 125 89
Adultas 15 250 - 4 571 - -
Plantulas 14 233 - 4 571 - -
Capoeirdo
Tillandsia stricta Sol. ex Sims 12 200 A3 4 190 235 289
Vrieseavagans (L.B.Sm.) L.B. Sm. n 183 314 4 190 235 275
Tillandsia tenuifolia L. 3 50 86 2 95 118 102
Tillandsia usneoides (L.) L. 2 33 57 2 95 118 87
Vriesea flammea L.B. Sm. 2 33 57 2 95 18 87
Vriesea philippocoburgii Wawra 3 50 86 1 48 59 72
Tillandsia geminiflora Brongn. 1 17 29 1 43 59 44
Vriesea incurvata Gaud. 1 17 29 1 43 59 44
Adultas 21 35,0 - 9 429 - -
Plantulas 40 66,7 - 16 762 - -
Floresta Secundéria
Tillandsia tenuifolia L. 46 76,7 269 2 85,3 246 257
Tillandsia stricta Sol. ex Sims Ce] 65,0 28 PA] 67,6 195 212
Vrieseavagans (L.B. Sm.)L.B. Sm. 2 483 170 18 529 152 161
Vriesea flammea L.B. Sm. 16 26,7 94 12 353 102 98
Tillandsia geminiflora Brongn. 13 21,7 76 10 24 85 80
Vriesea incurvata Gaud. 10 16,7 58 8 235 6,8 6,3
Nidularium innocentii Lem. 8 133 47 8 235 6,8 57
Tillandsia usneoides (L.) L. 4 6,7 23 4 118 34 29
Vriesea philippocoburgii Wawra 4 6,7 23 4 18 34 29
Aechmea nudicaulis (L.) Grieseb. 1 17 06 1 29 08 07
Vriesea sp. 1 17 06 1 29 08 07
Adultas 53 883 - 3 91,2 - -
Plantulas 58 9%,7 - A 1000 - -
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maior numero de espécies de bromélias foi registrado
no intervalo de 10-12 metros nas duas areas. seis
espécies no capoeirdo e oito na floresta secundéria.

As pléantulas, na capoeira, foram mais freqlentes
no intervalo de 0-2 metros (y2 = 9,47; P < 0,05)
(tabela 2); no capoeirdo e na floresta secundaria, as
plantulas foram registradas em todos os intervalos de
atura, diminuindo dosintermediérios paraabase e para
0 topo das copas dos fordéfitos, apesar de ndo terem
sido detectadas preferéncias de estratificagéo.

Tillandsia mallemontii, exclusiva da capoeira,
colonizou 16,7% do substrato disponivel (figura l), o
gue representa mais do que todas as outras bromélias
adultas juntas (15,1%). No entanto, ndo foi detectada
preferéncia na estratificaco da espécie neste estadio
(tabela 2).

Tillandsia stricta, registrada nos trés estadios
sucessionais, colonizou os dois primeiros metros dos
forofitos na capoeira, e aregido mediana no capoeirdo
enaflorestasecundéria(figuras2, 3). Nesta, apresentou
maior freqiiéncianosintervalosde 8-10 metros (%= 6,7;
P < 0,05) e 10-12 metros (y? = 5; P < 0,05) (tabela 2),
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onde ocupou aproximadamente 40% do substrato
disponivel.

Tillandsia tenuifolia, com estratificacéo irregular
no capoeirdo, foi a Unica espécie registrada em todos
os intervalos na floresta secundaria, onde apresentou
maior freqiiénciano interval o de 8-10 metros (2= 9,8;
P < 0,05) (tabela 2), colonizando 50% do substrato
disponivel (figura3).

Vriesea vagans ocorreu no capoeirdo e nafloresta
secundaria, onde colonizou todos osintervalosdealtura
dos fordfitos desde o solo até 14 m de atura (figuras
2, 3). As maiores porcentagens de colonizac8o foram
registradas apartir dos4 metros, sem ter sido detectada
preferéncia por algum intervalo (tabela 2).

Vriesea incurvata, registrada apenas uma vez no
capoeirdo, apresentou maior freqiiéncianointervalo 0-2
metros (y? = 42,8; P < 0,05) na floresta secundaria,
colonizando 16,7% do substrato disponivel. Nidularium
innocentii, exclusiva da floresta secundaria, também
foi mais freqiiente no primeiro intervalo de altura
(x?=32,2; P < 0,05) dos forofitos nesta area,
colonizando 13,3% do substrato.

Tabela 2. Amplitude de distribuicgo vertical e preferéncia por intervalo de atura das espécies de bromélias e plantulas nos
diferentes estadios sucessionais da Floresta Ombrdfila Densa, |lha de Santa Catarina (Am = amplitude, Pr = preferéncia,

- = auséncia, [ = baixafreqiiéncia, < = sem preferéncia).

Table 2. Extent of vertical distribution and preference per height interval of bromeliad species and seedlings in different
sucessional stages of Atlantic Rainforest, Santa Catarinalsland (Am = extent, Pr = preference, - = absence, [J=low frequency,

< =without preference).

Espécies Capoeira Capoeirdo Floresta secundaria
Am Pr Am P Am P
(m) (m) (m) (m) (m) (m)
Bromelioideae
Aechmea lindenii 02 O - - - -
Aechmea nudicaulis - - - - 10-14 O
Billbergia zebrina 02 O - - - -
Nidularium innocentii - - - - 08 02
Tillandsioideae
Tillandsia geminiflora 02 O 1012 O 212 <&
Tillandsia mallemontii 04 & - - - -
Tillandsia stricta 04 & 414 O 2-16 812
Tillandsia tenuifolia - - 2-12 O 018 810
Tillandsia usneoides - - 6-10 O 814 O
Vriesea flammea - - 2-12 O 0-16 &
Vriesea incurvata - - 02 O 04 02
Vriesea philippocoburgii - - 6-12 O 414 O
Vriesea vagans - - 014 <& 014 <&
Vriesea sp. - - - - 1012 O
Plantulas 04 02 0-18 O 018 &
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Tillandsia geminiflora ocorreu nos trés estadios
sucessonais, mascomfregliénciasmuito baixasnacapoeira
eno capoeirdo. Naflorestasecundéria, apesar de colonizar
12,5% do substrato no intervalo de 10-12 metros, néo foi
detectada preferéncia por determinada dtura.

Tillandsia usneoides colonizou os intervalos de
6-10 m no capoeirdo e de 8-14 m nafloresta secundaria
com baixas frequéncias e baixas porcentagens (abaixo
de 8%), e também ndo demonstrou preferéncia por
alturas especificas.

Tanto Vriesea philippocoburgii como V. flammea
apresentaram um aumento nas freqiiéncias do capoeiréo
paraafloresta secundaria, mas estas sempre inferiores
a13% de ocupacdo do substrato disponivel.

Aechmea lindenii e Billbergia zebrina foram
registradas apenas umavez nacapoeiraeA. nudicaulis
e Vriesea sp. foram registradas apenas um vez na
floresta secundaria.

plantulas
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Figural. Representac&o gréficadacolonizagdo por interval os
de altura disponiveis nos forofitos no estadio de capoeira,
I1hade Santa Catarina.

Figure 1. Graphical representation of the colonization of
available phorophytes per height intervalsin capoeira stage,
Santa Catarinalsland.

Discusséo

Nos trés estadios sucessionais, foram as espécies
de Tillandsia que colonizaram mais individuos e
espécies forofiticas, apesar das diferencas existentes
entre estes ambientes. Na capoeira, onde os forofitos
possuem pequena altura e copas pouco densas, as
condicdes ambientais sdo de alta luminosidade,
temperaturas elevadas e baixa umidade. As espécies
Tillandsia mallemontii e Tillandsia stricta, com altos
VIE neste estadio, sdo consideradas helidfitas e
atmosféricas (Reitz 1983), possuindo poucos estdmatos
em rel acdo aostricomas, que ocorrem em altadensidade
aolongo dasfolhas paraabsor¢do de nutrientes, umidade
da atmosfera, e para conferir resisténcia a supressao
hidricaeintensaradiacéo (Benzing 1976, Hietz & Hietz-
Seifert 1995). No entanto, T. mallemontii, que apresenta
as folhas densamente cobertas por tricomas (Reitz
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Figura2. Representacdo gréficadacolonizagdo por interval os
de altura disponiveis nos foréfitos no estadio de capoeiréo,
I1hade Santa Catarina.

Figure 2. Graphical representation of the colonization of
available phorophytes per height intervalsin capoeiréo stage,
Santa Catarinalsland.
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1983), ocorre apenas neste estadio e estaexclusividade,
pode estar relacionada, em parte, com o processo de
inibicdo de trocas gasosas através dos estdmatos em
folhas com muitos tricomas em ambientes Umidos e
sombreados. Quando as células do escudo, que € a
porcao em formade escamado tricoma, absorvem agua
e se intumescem, esta estrutura é forcada para baixo,
cobrindo asuperficiefoliar. Em folhas onde ostricomas
ocorrem em alta densidade, as aberturas estomaticas
podem ser oclusas pelaporgéo do escudo, quando estes
estiverem hidratados (Benzing et al. 1978, Strehl 1983).
Benzing & Davidson (1979) obtiveram dados
semelhantes para Tillandsia circinnata Schitdl., onde
adistribuicéo entre as copas das arvoresfoi interpretada
como sendo regulada primariamente pela necessidade
de grande exposi¢éo. Também naéreamaisantropizada
estudada na Ilha Grande (Almeida et al. 1998), é
Tillandsia stricta a mais abundante, compondo 86,1%
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Figura3. Representagdo gréficadacolonizagdo por interval os
de altura disponiveis nos foroéfitos no estadio de floresta
secundéria, Ilhade Santa Catarina.

Figure 3. Graphical representation of the colonization of
available phorophytes per height intervals in secondary
forest stage, Santa Catarina Island.

223

da comunidade de bromélias.

No capoeirdo, o microclima é diferenciado em
relacdo a capoeira, limitando a ampla ocorréncia das
espécies que exigem condi cdes especificas como pouca
umidade e altaluminosidade, sendo T. mallemontii um
exemplo. Por outro lado, este microclima favoreceu o
estabel ecimento de bromélias-tanque, como as quatro
espécies de Vriesea aqui registradas. Bromélias-tanque
s80 beneficiadas pel 0 ambiente mai s sombreado e imido,
pois dependem da agua acumul adaem suasrosetas para
obter umidade e nutrientes provenientes do material
organico que é decomposto entre as folhas (Benzing
1976).

Na floresta secundaria, por suavez, o niUmero de
espécies formadoras de tanque aumentou para sete,
estabel ecendo um padr&o de colonizagdo por bromélias-
tanque de acordo com o avanco da regeneracdo da
floresta e, consegiientemente, com a mudanca das
condic¢des microcliméticas. Nidularium innocentii, uma
das espécies tanque da floresta secundaria que
apresentou preferénciapelo primeirointervalo dealtura
(tabela 2), também foi observada crescendo sobre o
solo. Segundo Leme (2000), N. innocentii € umaplanta
C3, melhor adaptadaaviver em ambientes sombreados,
formando amplos agrupamentos sobre o solo e rochas
damata. Estaespécietambém foi registradapor Fischer
& Araljo (1995, 1996) no ambiente mais sombreado
dentre os estudados na Floresta Densa da Estacéo
Ecolégica Juréia (SP), em Salto Morato (PR) (Gatti
2000) em uma aéreando alterada na Floresta Ombrofila
Densa, e nasflorestas primériae secundéria, em Ilhota
(SC) (Hoeltgebaum 2003).

Vriesea philippocoburgii e V. vagans foram
registradas nos dois estadios mais avancados da
sucessdo (figuras 2, 3), tendo colonizado maisforoéfitos
e mais intervalos de altura na floresta secundaria do
gue no capoeirdo. Estas espécies sdo bromélias-tanque
com adaptacdes ecol bgi cas semel hantes, pois ocorrem
isoladamente sobre seus suportes, apresentando uma
concentracdo de pigmentos escuros ha face abaxial da
base de suas folhas. Esse fundo escuro beneficia a
sobrevivéncia dos organismos que vivem nos tanques,
recompensando dessamaneira, 0 investimento daplanta
em pigmentos: uma vez que as bromélias-tanque
dependem dos nutrientes que ai sdo acumulados, quanto
mais atrativos e seguros os tangues, mais nutrientes
estardo disponiveis (Benzing & Friedman 1981).

Para algumas espécies, o registro em apenas um
estadio sucessional ndo indica uma relacdo de
exclusividade, pois Aechmea lindenii e Billbergia
zebrina, restritas a capoeira, e Aechmea nudicaulis,
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restritaafloresta secundaria, foram também observadas
em outras éreas de estudo, apesar de ndo amostradas.
Por outro lado, é certo que as espécies de ocorréncia
ampla, Tillandsia stricta e Tillandsia geminiflora,
possuem adaptactes que permitem sua disperséo,
colonizagdo, sobrevivénciae reproducdo em ambientes
diversos. Como sdo espécies atmosf éricas, nos estadios
mais avancados de regeneracdo, onde aumenta o
sombreamento, existe uma tendéncia de colonizagéo
destas espécies dosinterval os de altura com condic¢des
microclimati cas especificas, ou sgja, partesdacopamais
secas e com maior luminosidade.

Tillandsia stricta e T. tenuifolia exploraram os
interval osdisponiveis nafloresta secundariade maneira
muito semelhante (figura 3), apresentando preferéncia
pela ocorréncia em alturas superiores dos forofitos
(tabela 2). T. geminiflora, por sua vez, ocorreu em
menores frequéncias e ndo apresentou preferéncia
(tabela 2), mas aumentou sua porcentagem de
colonizagdo do substrato disponivel em intervalos de
alturamaiores (figura3). A estratificac8o vertical destas
trés espécies, que apresentam metabolismo CAM
(Martin 1994), esta de acordo com os dados obtidos por
Zotz & Hietz (2001), que registraram um aumento na
proporcdo de espécies epifiticas com metabolismo CAM
em maiores aturas dos foréfitos. Ao mesmo tempo, o
metabolismo CAM também estarel acionado ao sucesso
destas espécies na colonizag&o de diversas aturas na
floresta e diferentes estadios sucessionais. As plantas
CAM demonstram capacidade de se gjustar adiferentes
niveis de luminosidade: aquelas expostas a alta
luminosidade ndo aumentam sua capacidade
fotossintética, mas sim sua capacidade de dissipacdo
do excesso de energia, evitando a fotoinibicdo; as de
ambientes sombreados apresentam um aumento na
concentracdo de clorofila associado a um aumento na
eficiéncia da utilizagdo da pouca energia luminosa
disponivel, possibilitando assim umaeficiénciamaxima
nestes ambientes (Martin et al. 1999). Entre os estadios
sucessionais estudados, T. tenuifolia foi maisfrequente
na floresta secundéria, onde grande parte do substrato
disponivel € sombreado, 0 que demonstra grande
plasticidade da espécie, com adaptacbes a alta
luminosidade, mastambém toleranciaasombrae maior
umidade. T. stricta e T. geminiflora, por sua vez,
ocorreram nostrés estadios sucessionais, justificado ndo
SO pelo metabolismo CAM, mas também pela
capacidade derefletir o excesso deluminosidade através
dos tricomas densamente ajustados sobre suas folhas
(Reinert et al. 1998). Do mesmo modo, V. flammea e
V. vagans também consideradas heliofitas por Reitz

(1983), apresentam evidente tolerancia a sombra, pois
ocuparam intervalos de altura desde o solo até
aproximadamente 16 e 14 metros, respectivamente, na
floresta secundaria.

Nacapoeira, o numero deforofitos colonizados por
bromélias adultas foi maior do que o colonizado por
plantulas (tabela 1), como provavel resultado da
dificuldade em distinguir o estégio de plantula de
T. mallemontii, uma vez que nos primeiros estégios ja
apresenta as caracteristicas morfoldgicas da planta
adulta. Nos outros estadios sucessionais, aporcentagem
de forofitos com plantulas foi superior a porcentagem
com adultas, o que estade acordo com os dados obtidos
por Benzing (1981) para Tillandsia circinnata Schitdl.
na Florida. Essa proporgéo indica a eficiéncia da
reproducdo das plantas adultas presentes na area e nas
proximidades, e 0 sucesso na fixag8o das sementes ao
substrato. A ausénciade bromélias adultas nosforofitos
portadores de plantulas pode ser atribuido a fatores
randémicos, como também a mortalidade das plantas
jovens, devido aeventuais periodos de seca. O tamanho
reduzido das plantulas estabelece taxas superficie-
volume menos favoraveis do que para plantas adultas,
levando a dissecacdo (Benzing et al. 1985, Zotz &
Andrade 1998, Zotz & Hietz 2001). Como o crescimento
deepifitasémuito lento (Zotz 1995), mesmo as plantulas
de bromélias-tanque ficam muitos anos sem acesso a
agua acumulada e sofrem selec@o causada por seca.
Hietz (1997) observou diminuic¢&o de mortalidade com
0 aumento do tamanho de Tillandsia e sugere que a
mortalidade pode ser efeito da pouca capacidade das
plantulas em armazenar guatanto internamente como
em tanques. Assim amortalidade de plantul as pode ser
um dosfatores que explicaadiferencaobservada entre
a quantidade de forofitos com plantulas e de forofitos
com adultas no capoeirdo e na floresta secundaria. Ao
mesmo tempo, a maior umidade disponivel no estadio
de floresta secundaria, aliada com a maior quantidade
dediasporosdisponiveis, estariadiminuindo adiferenca
nas porcentagens de forofitos col onizados por plantulas
e por adultas (tabela 1).

Quando consideramos as alturas em que as
bromélias adultas e as pléantulas se fixaram com maior
freqUéncianosforofitos, vériosfatores microclimaticos
devem ser considerados, como luminosidade, umidade,
temperatura e correntes de ar. Caracteristicas da
arquitetura da arvore também sdo importantes, como
guantidade de ramificacbes, didmetro e inclinacdo dos
gahos. Nos trés estadios, a relagdo positiva entre 0s
intervalos de altura com a maior riqueza e maior
frequéncia de bromélias e a média dos pontos de
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inversdo morfol 6gi ca esta certamente fundamentadano
aumento de substrato disponivel para fixagcéo e
crescimento das epifitas. Ter Steege & Cornelissen
(1989) e Gatti (2000) concluiram que a base da copa
(inicio de copa) oferece mais substrato disponivel e de
melhor qualidade, com forquilhas, ramos horizontais e
acumulo de matéria organica para a fixacdo de
bromélias. Ao mesmo tempo, essaafirmacao deve estar
relacionada aos estagios de desenvolvimento das
arboreas, que favorecem o deslocamento das epifitas
paraas por¢es maisinternas e mais antigas das copas,
devido amorte progressivados galhos maisfinos, mais
novos e mais sombreados da periferia (Benzing 1979).

A ocorrénciadas broméliastambém éinfluenciada
pelos tipos de diasporos produzidos por cada espécie,
pela estratégia utilizada para sua dispersdo e pela
sobrevivéncia dos novos individuos. O registro de
Billbergia zebrina na capoeira, em apenas um forofito
esta relacionado com a presenca de fragmentos
circundantes de floresta em estégios mais avangados
de regeneracdo e a fauna residente. A disperséo dos
didsporos carnosos € feita geralmente por aves e por
morcegos, mas também por outros animais; Billbergia
zebrina possui diasporos cobertos por tricomas
prateados que refletem aluz do entardecer e noturna,
chamando provavel mente mais atencéo do que qual quer
pigmento para morcegos frugivoros que as dispersam
(Benzing 1995). Segundo o autor, esta espécie é
considerada uma ocupante costumeira de ocos de
troncos nas florestas brasileiras, pois ali as sementes
s40 depositadas pel os morcegos.

A anemocoria, tipicadas espéciesde Tillandsi i deae,
foi aestratégiamaiscomum nestetrabal ho, poisagrande
maioria das espécies registradas pertence a esta
subfamilia. Nos trés estadios sucessionais, as especies
com diasporos plumosos e dispersdo anemocorica
ocorreram sobre mais forofitos e mais espécies
forofiticas e em maior freqiiénciado que qual quer outra
espécie. A eficiéncia da anemocoria também é
representada pela distribuicdo vertical das bromélias:
T. tenuifolia colonizou os fordéfitos desde a base até 18
metros de altura nos forofitos da floresta secundéria.
Por outro lado, neste mesmo estédio, V. incurvata
apresentou preferénciapelo primeirointervalo dealtura
dosfordfitos, ou sga, adispersio das sementes plumosas
é eficiente mesmo no interior da floresta, alcancando,
através de correntes de ar, todos os interval os de altura
dosfordfitos.

No capoeirdo e nafloresta secundariaas plantulas
cresceram em todos osinterval os de alturadosforofitos
sem apresentar preferéncia na colonizagéo, o que

significaque as sementes estdo se fixando e germinando
sob condigdes microcliméticas diversas. E provével, no
entanto, que a taxa de mortalidade das plantulas sgja
maior onde as condi¢les climéticas sejam menos
favoraveis a0 metabolismo da cada espécie, ou sgja,
vao sobreviver apenas as plantulas das espécies que
sdo adaptadas as condi¢cdes microclimaticas
predominantes naquel esinterval os de altura.

De um modo geral, as freqliéncias de ocorréncia
detodas as espécies e das plantul as diminuiram por volta
dos 14 metros de altura, devido primordialmente a
subtracéo do substrato disponibilizado pelas arvores.
Porém, quando observamos a porcentagem do substrato
realmente disponivel (figuras 1-3), este fendbmeno se
repete. Pode-se rel acionar adiminuigao dasfreguéncias
em direcdo ao topo das arvores com 0 pouco tempo
gue este substrato esta disponivel, pequeno diametro
dos galhos, textura geralmente lisa do ritidoma e
condigdes microcliméticas desfavoraveis, como alta
luminosidade, ventos e menor umidade. Aragéo (1967)
considera o ato das copas como um ambiente pioneiro
tipico.

Vriesea incurvata e Nidularium innocentii sdo
consideradas espécies esciofilas por Reitz (1983), o que
esta de acordo com os dados, pois foram registradas
nos intervalos mais proximos ao solo no capoeirdo e
apresentaram preferéncia pelo primeiro intervalo na
floresta secundaria (tabela 2). Esta estratificacéo
vertical estafortemente relacionadaaviafotossintética
(Nieder et al. 1999), ocorrendo como plantastol erantes
a sombra e exigentes as condi¢cdes de alta umidade.
Em outras areas, V. incurvata foi registrada até 4
metros de altura (Matos 2000, Rogalski 2002) e até 20
metrosde atura (Hoeltgebaum 2003), mas em ambiente
com alta umidade atmosférica. O género Nidularium
ocorreu em maior frequiéncia até 4,5 metros de altura
nos fordfitos analisados em Macaé de Cima (Fontoura
1995) e Hoeltgebaum (2003) registrou N. innocentii
commaior frequénciaaté4 metrosnaflorestasecundaria
e até 12 metros nafloresta primaria.

A classificagao das diversas espécies de bromélias
epifiticas quanto apreferénciapor determinados estratos
da floresta deve ser feita considerando sempre a
intensidade luminica e a umidade em associacéo, aém
de outrosfatores, como caracteristicas daarquiteturae
ritidomadosforofitos, tempo em exposicdo nafloresta
e proximidade de propagulos. Enquanto n&o houver
estudos associados dafisiologiae ecol ogiadas espécies
e do ambiente (solos, geomorfologia) onde estas estéo
inseridas, ndo se pode afirmar quais caracteristicas séo
determinantes na suadistribuic¢&o horizontal e vertical.
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Nos progressivos estadios sucessionais aqui
estudados pode-se afirmar que as mudangas nas
condi¢des microcliméticas provocaram desl ocamentos
de distribuicdo e trocas de algumas espécies, com 0
aumento de individuos e de espécies formadoras de
tanque, representando aampliagdo dabiodiversidade,
com maior ofertadelocais paragerminacgéo de plantas,
maior ofertade abrigo, protecéo e alimento parafauna,
além dadisponibilizacdo de dgua e umidade ao proprio
ambiente. Nacapoeirinha, mesmo com disponibilidade
de diasporos, o tempo de regeneragéo da vegetacdo €
muito curto parao desenvolvimento de bromélias, tanto
adultas como plantulas, assim como, também séo
jovens as ramificacdes mais proximas ao topo das
copas das arvores no capoeirdo e na floresta
secundéria e, por isso, a diminuicdo na fregliiéncia e
nadiversidade de espécies. Naestratificacdo vertical,
as espécies com metabolismo CAM, como Tillandsia
stricta e T. tenuifolia, colonizaram, com maiores
frequéncias, maiores amplitudes altimétricas dos
forofitos.
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