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Minha mãe achava estudo 

a coisa mais fina do mundo. 

Não é. 

A coisa mais fina do mundo é o 

sentimento. 
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pesado”. 

Arrumou pão e café, deixou tacho no 
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RESUMO  

   
A absorção foliar de água (FWU) é uma estratégia utilizada pelas plantas há pelo menos 

300 anos. No cenário atual, marcado pelo aumento da temperatura global, absorver água 

pelas folhas é importante para que as plantas que habitam ecossistemas frágeis, como 

matas nebulares e o ambiente epifítico, possam lidar com os danos que o aumento da 

temperatura ambiente causa. Algumas epífitas possuem folhas cobertas por escamas 

peltadas, um tipo de tricoma especializado para a absorção de água foliar. Foi proposto 

que variações estruturais e químicas destes tricomas especializados favorecem a absorção 

foliar de água, tendo este trabalho como objetivo: (a) verificar se a disponibilidade de 

água no tecido influencia a FWU destas espécies; (b) verificar se características como a 

densidade das escamas e a forma das escamas afetam a taxa de absorção de água e sua 

velocidade; (c) verificar a distribuição de lignina, suberina e pectinas ao longo das 

escamas, procurando entender quais características da parede favorecem o transporte 

apoplástico. Foi percebido que a capacidade de armazenamento de água nos tecidos 

influenciou positivamente a FWU e embora exista a proposta de um trade-off entre essas 

duas funções, o que parece comprometer a FWU é o conteúdo relativo de água presente 

nas folhas dos indivíduos. A FWU foi influenciada por alguns parâmetros relacionados à 

forma das escamas peltadas, porém muitos parâmetros não apresentaram relações 

funcionais significativas. Indivíduos com menor densidade de tricomas e aqueles com 

maior área da ala absorveram maior quantidade de água pelas folhas (Cmax), sendo 

estabelecidas relações funcionais significativas para os indivíduos de T. pohliana, 

mostrando que o investimento em tricomas varia conforme a sua interação com a água. 

Relações significativas foram estabelecidas entre a disformidade do disco central e o 

Cmax, onde indivíduos que possuem discos centrais mais disformes absorveram mais 

água pelas folhas. Nas junções celulares, na parede primária das alas, da cúpula, das 

células que compõem a haste, na substância mucilaginosa dispersa em seu citoplasma e 

na parede primária da epiderme foliar é observada a presença de pectinas que favorecem 

o transporte de água via apoplasto até o interior da folha. O presente estudo mostra que 

existem características das escamas peltadas que favorecem a absorção foliar de água e 

algumas delas podem ter evoluído por seleção natural. A presença dessas características 

nos organismos é importante para que plantas que habitam ecossistemas frágeis, como as 

epífitas, lidem com o aumento da temperatura global. 

Palavras- chave: anatomia funcional; absorção foliar de água; ecofisiologia vegetal 



 
 

ABSTRACT 

 

Foliar water uptake (FWU) has been a strategy used by plants for at least 300 years. In 

the current scenario, marked by the increase in global temperature, absorbing water 

through the leaves is important so that plants that inhabit fragile ecosystems, such as cloud 

forests and epiphytic environments, can deal with the damage caused by the increase in 

ambient temperature. Some epiphytes have leaves covered in peltate scales, a type of 

trichome specialized for leaf water absorption. It has been proposed that structural and 

chemical variations in these specialized trichomes favour leaf water absorption, and this 

work aimed to: (a) check whether the availability of water in the tissue influences the 

FWU of these species; (b) check whether characteristics such as the density of the scales 

and the shape of the scales affect the rate of water absorption and its speed; (c) check the 

distribution of lignin, suberin and pectins along the scales, trying to understand which 

characteristics of the wall favour apoplastic transport. It was found that the water storage 

capacity of the tissues positively influenced FWU and although there is a proposed trade-

off between these two functions, what seems to compromise FWU is the relative water 

content present in the leaves of the individuals. FWU was influenced by some parameters 

related to the shape of the peltate scales, but many parameters did not show significant 

functional relationships. Individuals with a lower density of trichomes and those with a 

larger wing area absorbed more water through the leaves (Cmax), and significant 

functional relationships were established for individuals of T. pohliana, showing that 

investment in trichomes varies according to their interaction with water. Significant 

relationships were established between the deformity of the central disk and the Cmax, 

where individuals with more deformed central disks absorbed more water through the 

leaves. In the cell junctions, in the primary wall of the wings, of the cupula, of the cells 

that make up the stem, in the mucilaginous substance dispersed in its cytoplasm and in 

the primary wall of the leaf epidermis, the presence of pectins is observed which favor 

the transport of water via the apoplast to the interior of the leaf. This study shows that 

there are characteristics of peltate scales that favor leaf water absorption and some of 

them may have evolved by natural selection. The presence of these characteristics in 

organisms is important for plants that inhabit fragile ecosystems, such as epiphytes, to 

cope with rising global temperatures. 

Keywords: functional anatomy; foliar water absorption; plant ecophysiology 
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INTRODUÇÃO  

 

A absorção de água pelas folhas (FWU) foi descrita pela primeira vez há pelo 

menos 300 anos (HALES, 1727), porém os estudos se intensificaram em 2004 quando foi 

demonstrado que as sequoias captam pelas folhas até 30% da água utilizada em seu 

metabolismo (BURGESS & DAWSON, 2004). Essa descoberta ganhou espaço e tem sido 

alvo de estudos que mostram a importância da FWU diante do aumento da temperatura 

global, principalmente na prevenção de danos indiretos causados aos fotossistemas e 

especialmente em plantas que crescem em ecossistemas frágeis, como matas nebulares 

(ELLER; LIMA; OLIVEIRA, 2013). Tal fragilidade é reconhecida também no ambiente 

epifítico, especialmente em plantas epífitas no Cerrado. A sazonalidade hídrica marcante, 

com baixas taxas de umidade relativa do ar ao longo do dia na estação seca das 

fitofisionomias savânicas (que já apresentam poucos forófitos disponíveis), trazem a 

FWU como uma alternativa para as espécies epífitas da região que podem aproveitar o 

leve aumento da umidade do ar no período noturno (LIMA, et al., 2023). 

A absorção foliar de água é efetiva quando há a entrada de água até os tecidos 

mais internos do mesofilo, ela ocorre quando o potencial hídrico da folha é mais negativo 

do que o meio imediatamente próximo a ela (RUNDEL, 1982) podendo ser influenciada 

por características estruturais da folha, como a variação na composição péctica e 

celulósica da parede celular (BOANARES et al., 2018). Boanares e seus colaboradores 

(2018) mostraram que espécies de diferentes famílias de plantas do Cerrado com maior 

taxa de FWU tinham mais pectinas nas paredes celulares.  

A absorção foliar de água ocorre em diversos organismos vegetais e em diferentes 

ecossistemas (BRESHEARS et al., 2008; GOLDSMITH; MATZKE; DAWSON, 2013; 

BOANARES et al., 2019). Epífitas atmosféricas, como espécies de Tillandsia e Vriesea, 

são consideradas xerófitas e caracterizadas pela presença de folhas suculentas cobertas 

por uma densa cobertura de tricomas absorventes (BENZING, 1976). Esses tricomas, 

conhecidos como escamas peltadas, constituem uma característica adaptativa das 

bromélias em função do seu hábitat, promovendo FWU frente ao papel de absorção de 

água do sistema radicular (BENZING, 1976, 2000; TOMLINSON, 1969). Nas Tillandsia, 

os tricomas conhecidos como escamas peltadas recobrem toda a epiderme foliar 

(BENZING, 1980). Nas bromélias aéreas, sem formação de tanque, a presença das 

escamas peltadas ao longo da lâmina foliar pode variar com relação às faces da folha, 

com espécies que apresentam maior número de escamas na face adaxial do que na face 

abaxial (KLEINGESINDS et al., 2018).   
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A estrutura da escama peltada das espécies de Tillandsia é formada por um talo 

também chamado de haste e um escudo (BENZING 1976, 2000; PIERCE, 2007). O talo 

é um eixo alongado anticlinalmente formado por três a cinco células dispostas uma sobre 

a outra, onde as basais são chamadas de células do pé, enquanto as apicais, células da 

cúpula. (MEZ, 1904; BENZING, 2000; PAPINI et al., 2010; BENZING, 1976; RAUX; 

GRAVELL; DUMAIS, 2020). O escudo refere-se ao eixo paralelo à superfície foliar, 

sendo formado por um disco central composto por quatro células centrais e alguns anéis 

concêntricos de monocamadas de células, de onde partem as asas (também chamadas de 

alas) (MEZ, 1904; BENZING, 2000; PAPINI et al., 2010; BENZING, 1976; RAUX; 

GRAVELL; DUMAIS, 2020). As células do escudo são conectadas a célula cúpula (célula 

distal do talo) e ela, conectada ao mesofilo da folha através das células mais basais do 

talo, as células do pé. Assim como as células do pé, as células da cúpula têm camadas de 

cutículas adicionais nas paredes laterais que direcionam o fluxo de água líquida para o 

mesofilo e evitam o fluxo capilar dentro do espaço da parede que conecta o escudo ao 

mesofilo (RAUX; GRAVELL; DUMAIS, 2020). As células do pé possuem membranas 

semipermeáveis que não permitem que o fluxo de água do mesofilo retorne às células da 

cúpula e do escudo, favorecendo o fluxo de água unidirecional (RAUX et al., 2020).  

A espessura da parede celular determina a flexibilidade do escudo e tende a ser 

mais fina quanto mais próxima da região de fixação às células adjacentes (BENZING; 

SEEMANN; RENFROW, 1978). A parede celular funciona como uma dobradiça, 

permitindo que a superfície superior do escudo encurte à medida que a parede inferior das 

células do disco, quando secas, se dobre para cima (BENZING; SEEMANN; 

RENFROW, 1978). A força dessa torção, em alguns casos, é capaz de elevar as asas ou, 

em outros, posicioná-las perpendicularmente a folha, a depender do número de camadas 

de células do disco central (BENZING; SEEMANN; RENFROW., 1978). Assim, 

aumentando a camada limite, a flexibilidade da sobreposição das células do escudo, 

possibilitadas pela variação na espessura da parede celular das células do seu disco 

central, reduzem a perda de água por transpiração (BENZING; SEEMANN; RENFROW, 

1978). A composição da parede celular pode favorecer, ainda, em algumas famílias de 

plantas do Cerrado, a quantidade e a velocidade da absorção foliar de água (BOANARES 

et al., 2018), mas ainda não há um consenso sobre a influência dessa e de outras variações 

estruturais e funcionais das escamas peltadas no favorecimento da absorção foliar de água 

e o percurso de entrada da água até os tecidos mais internos da folha. 

Frente às características das escamas peltadas apresentadas e aos atributos que 

favorecem a absorção foliar de água, foi proposto que variações estruturais e químicas 
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destes tricomas especializados favorecem a absorção foliar de água, tendo este trabalho 

como objetivo:  (a) verificar se a disponibilidade de água no tecido da folha influencia a 

FWU destas espécies; (b) verificar se características como a densidade das escamas e a 

forma das escamas afetam a taxa de absorção de água e sua velocidade; (c) verificar a 

distribuição de lignina, suberina e pectinas ao longo das escamas, procurando entender 

quais características da parede favorecem o transporte apoplástico. 

 

MATERIAIS E MÉTODOS  
 

 Material de estudo   

A coleta dos indivíduos de Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. & Schult.f, 

Tillandsia pohliana  e Tillandsia recurvata (L.) L. (Fig. 1) foi feita em várias espécies de 

forófitos encontrados no perímetro do campus Umuarama (18° 53' 8.099" S 48° 15' 

33.023" W), da Universidade Federal de Uberlândia, localizada na zona urbana do 

município de Uberlândia, Minas Gerais, entre maio de 2023 e março de 2024.  

  

Fig.1 Espécies de Tillandsia coletados no campus Umuarama da Universidade Federal 

de Uberlândia, Uberlândia, Minas Gerais, Brasil. (A) T. loliacea (B) T. recurvata (C).  T. 

pohliana.   

 

Balanço hídrico 

Os experimentos de absorção foliar de água (FWU) e as outras variáveis do 

balanço hídrico, conteúdo de saturação hídrica (CSH) e conteúdo relativo de água (CRA), 

foram realizados em cinco indivíduos de cada espécie (n=5). A FWU foi feita no período 

da manhã (5:30min- 10:30min), assim como as outras variáveis do balanço hídrico. Uma 
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folha da porção intermediária da roseta (a partir do terceiro nó) de cada indivíduo foi 

selecionada para os experimentos.  

No início da FWU, as folhas foram pesadas em balança de precisão para obtenção 

da massa fresca (MF). Cada folha foi imersa em recipientes com água destilada durante 

cinco horas. Nas primeiras duas horas, as folhas foram retiradas da água para pesagem a 

cada 15min; dado duas a quatro horas de experimento, as folhas foram retiradas da água 

para pesagem a cada 30min; na quinta hora de experimento as folhas são retiradas uma 

última vez para pesagem. A cada intervalo de retirada das folhas da imersão para pesagem, 

elas foram secas com toalha de microfibra para a retirada da água superficial como 

proposto por Liang et al. (2009). Ao término do experimento, as folhas foram pesadas 

para obtenção da massa túrgida (MT) e posteriormente secas em estufa por 48h à 60ºC 

para obtenção da massa seca (MS).  A absorção foliar de água foi quantificada utilizando 

o software Sigma Plot, conforme a equação ΔC = ΔC max (1−e − k t) que descreve a 

capacidade máxima de absorção de água (Cmax) e a taxa de absorção (k) para o tempo 

(t) (Liang et al. 2009).  Δ C = (C − C i) é a diferença entre o teor atual de água foliar e o 

teor inicial de água foliar ou o incremento da absorção de água foliar. Δ C max = (C s − 

C i ) é a diferença máxima entre o teor de água saturado nas folhas e teor de água inicial 

nas folhas, que representa a capacidade de absorção de água pelas folhas.  

Compondo o balanço hídrico foram obtidas as variáveis conteúdo de saturação 

hídrico (CSH) e o conteúdo relativo de água (CRA). O CSH foi determinado pela 

diferença entre a massa túrgida (MT) e massa seca (MS), dividido pela massa seca, sendo: 

CSH =(MT-MS) /MS (OGBURN & EDWARDS, 2012) e o conteúdo relativo de água 

(CRA) pela diferença entre a massa fresca (MF) e a massa seca (MS) divido pela diferença 

entre a massa túrgida (MT) e a massa fresca (MF) multiplicado por 100%, sendo: CRA= 

(MF-MS) / (MT-MF) *100% (TURNER, 1981). 

 

Microscopia de fluorescência 

O marcador apoplástico fluorescente foi usado na microscopia de fluorescência 

para distinguir a via anatômica de FWU. Em placas de Petri, 3 folhas frescas coletadas de 

três indivíduos de cada uma das três espécies de Tillandsia foi selada com parafina na 

base.  Em uma folha foi aplicado 100 μl de solução aquosa de Lúcifer Yellow (LY) a 1% 

(LY; sal de dilítio CH; Sigma) na região mediana com o auxílio de uma pipeta na face 

abaxial e em outra folha na face adaxial. Para controle, foi aplicada água destilada nas 

duas faces da região mediana da superfície foliar de uma terceira folha. As placas de Petri 

foram embrulhadas em papel alumínio criando uma câmara escura e úmida 
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(WINDHOLZER; 2005; ELLER; LIMA; OLIVEIRA, 2016). Cortes transversais à mão 

com auxílio da lâmina de barbear foram feitos na região onde o marcador foi aplicado. 

Lâminas histológicas foram montadas em glicerina 50% e os cortes foram observados em 

epifluorescência (Leica DM2500, Wetzlar, Alemanha).  

 

Análises estruturais   

A microscopia eletrônica de varredura foi usada para a observação estrutural e 

disposição das escamas ao longo da lâmina foliar. Secções transversais da região mediana 

da folha de cada espécie de Tillandsia foram fixadas em série etílica de 50% e 100% por 

3h, pós-fixadas em tetróxido de ósmio 1%, secas em ponto crítico de dióxido de carbono 

e recobertas em ouro (POTIGUARA et al. 2009), para posterior observação em 

microscópio de varredura (MEV; Tescan, VEGA 3 LMU).  

Folhas intermediárias dos mesmos indivíduos utilizados para avaliações do 

balanço hídrico de cada espécie foram fixadas em FAA50 (formalina, ácido acético, 

álcool etílico 50% na proporção de 1:1:18 v/v) e armazenadas em tubos Falcon com etanol 

70%, após 48h (JOHANSEN, 1940). As escamas peltadas foram separadas da epiderme 

foliar através da raspagem na região mediana com o auxílio da lâmina de barbear.  O 

material foi colocado em lâminas com glicerina 50%, coradas com safranina e 

fotomicrografadas em microscópio Leica® DM500 acoplado à câmera digital ICC50 HD 

(Leica, DM500, Alemanha) usando o software LAS EZ 3.4 DVD 272 Leica®. Medidas 

da área total da escama, circularidade total, área do disco e circularidade do disco foram 

feitas utilizando o software Image J, sendo a circularidade:  4π* área/perímetro², onde o 

valor 1.0 indica um círculo perfeito e valores mais próximos de 0.0 um formato alongado. 

A área da ala foi obtida através da diferença entre a área total e a área do disco.  

O cálculo da densidade de escamas foi feito a partir de micrografias feitas 

utilizando o software LAS EZ Leica® acoplado a lupa LAS V410 Leica® ajustada em 

maior aumento (8x) com o foco na região mediana da folha, nas faces abaxial e adaxial e 

com duplicadas intraespecíficas, de duas folhas de cada cinco indivíduos de cada uma das 

três espécies. Exceto para os indivíduos de Tillandsia recurvata em que apenas uma das 

faces foi micrografada, devido à sua intrincada estrutura foliar. A contagem por área foi 

realizada no software Image J, sendo a área ajustada conforme a escala da micrografia.  

 

Histoquímica  

Secções transversais e longitudinais da região mediana foliar de indivíduos recém 

coletados (n=3) foram feitas à mão livre com auxílio de lâmina de barbear. As secções 
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foram embebidas com sudan III por 30 minutos para localizar lipídeos (SASS, 1951); 

vermelho de rutênio por 5 minutos para pectinas (CHAMBERLAIN, 1932 modificado) e 

para lignina foi utilizada solução de floroglucinol 1% e ácido clorídrico 25%, por 5 

minutos (JOHANSEN, 1940).  As lâminas foram montadas com glicerina 50% e 

fotomicrografadas em microscópio Leica® DM500 acoplado à câmera digital ICC50 HD 

(Leica, DM500, Alemanha). Foram consideradas reações positivas para lignina 

(floroglucionol acidificado) a coloração vermelha, para lipídios (Sudan III) a coloração 

de amarelo-alaranjado ou vermelho e para substâncias pécticas (vermelho de rutênio) o 

vermelho.  

 

 Análises de dados 

As análises estatísticas foram feitas usando a linguagem R versão 4.3.2 para testar 

a relação entre o conteúdo relativo de água e a absorção foliar de água; conteúdo de 

saturação hídrica e absorção foliar de água; a forma e densidade das escamas peltadas e 

a absorção foliar de água. Os testes ANOVA considerando a normalidade – Teste de 

Shapiro-Wilk e a homogeneidade de variâncias – Teste de Levene, foram feitos para os 

parâmetros: conteúdo relativo de água (CRA); velocidade de absorção foliar de água (k); 

área do disco central; densidade abaxial de escamas peltadas e densidade adaxial de 

escamas peltadas (transformação em log). O teste não paramétrico de Kruskal-Wallis foi 

realizado para o conteúdo de saturação hídrica (CSH) a capacidade máxima de absorção 

foliar de água (Cmax); a área total da escama peltada; a circularidade total da escama 

peltada e a circularidade do disco central da escama peltada e a área da ala. As diferenças 

entre as médias foram comparadas utilizando o teste post-hoc de TukeyHSD. A análise 

dos dados foi feita através do software GraphPad Prism 8 para verificar a relação entre as 

variáveis da FWU (Cmax e K) e o conteúdo relativo de água, conteúdo de saturação 

hídrica, a área total da escama, a circularidade da escama, a área do disco central, a 

circularidade do disco central, a área da ala, a densidade abaxial das escamas e a 

densidade adaxial das escamas.  A relação foi estabelecida considerando os dados 

agrupados de todas as 3 espécies de estudo e os dados agrupados de uma única espécie. 

 

RESULTADOS  

 

Balanço hídrico  

Os organismos analisados neste estudo absorveram água pelas escamas presentes nas 

folhas, sendo o marcador evidente por toda a estrutura da escama (Fig. 2). Os indivíduos 
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de T. loliacea absorveram a maior quantidade de água pelas folhas (Cmax) e tiveram 

maior CSH que as outras espécies, enquanto o CRA foi menor (Tabela 1). Tillandsia 

recurvata apresentou balanço hídrico semelhante a T. loliacea, mas não foram observadas 

variações no Cmax. Os indivíduos de T. pohliana absorveram pouca água pela folha 

(Cmax), baixos valores de CSH e maior CRA (Tabela 1). A velocidade de absorção foliar 

de água (K) foi igual nas três espécies investigadas (Tabela 1).   

Fig. 2 Microscopia de fluorescência utilizando o marcador apoplástico fluorescente 

Lucifer Yellow para confirmar a absorção de água pelas escamas em espécies de 

Tillandsia. A – Impregnação de LY nas escamas peltadas de Tillandsia loliacea B – 

Impregnação de LY na escama peltada de Tillandsia recurvata. C – Impregnação de LY 

nas escamas peltadas de Tillandsia pohliana 

   

Tabela 1: Balanço Hídrico de Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. & Schult.f; 

Tillandsia recurvata (L.) L e Tillandsia pohliana no período da manhã. Foram 

avaliados o conteúdo relativo de água (CRA), o conteúdo de saturação hídrica (CSH), 

a taxa de absorção de água (Cmax) e a velocidade de absorção de água (k).  

Espécie  CRA (%)  CSH   Cmax (g cm-² AF)  k  

Tillandsia 
recurvata  

27,39 ± 7,10b  12,37 ± 3,39a  38,70 ± 15,92 ab   0,01 ±0,004  

Tillandsia  
loliacea  

36,25 ± 3,92b  11,40 ± 0,36a  45,01 ± 11,02a  0,006 ± 0,004  

Tillandsia 
 pohliana 

50,46 ± 4,34a  6,61 ± 0,29b  3,31 ± 0,71b  0,01 ±0,002  

F-valor  23.97  Chisq = 9.5  Chisq = 9.98  2.11  

p-valor  < 0.0001  < 0.01  < 0.01  > 0.05   
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Atributos das escamas peltadas  

As escamas das três espécies apresentam estrutura similar. Porém, as alas das 

escamas de T. loliaceae apresentaram maior inclinação com relação à superfície das 

folhas, enquanto as escamas de T. recurvata apresentaram-se paralelas à superfície (Fig. 

3). Os indivíduos das três espécies de Tillandsia apresentaram área total da escama e área 

do disco similares (tabela 2). Tillandsia loliacea teve menor circularidade total do que T. 

recurvata e T. pohliana, enquanto, a sua circularidade do disco foi semelhante à dos 

indivíduos das outras duas espécies, sendo que T. pohliana teve menor circularidade do 

disco que T. recurvata. Os indivíduos de T. loliacea tiveram uma maior área da ala do que 

os indivíduos de T. recurvata.  A densidade de escamas peltadas na face abaxial foi menor 

em T. pohliana e maior em T. recurvata. Tillandsia loliacea não demonstrou variações 

quanto a densidade de escamas na face adaxial, mas os seus indivíduos tiveram uma 

menor densidade de escamas peltadas na face adaxial das folhas do que T. pohliana.   

 

Fig. 3 Microscopia eletrônica de varredura mostrando as escamas peltadas em espécies de 

Tillandsia. A – Estrutura do escudo da escama peltada de T. loliacea. B – Estrutura do 

escudo da escama peltada de T. recurvata C – Estrutura do escudo da escama peltada de T. 

pohliana.   
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Tabela 2. Atributos Estruturais das Escamas Peltadas dos indivíduos de Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. & Schult.f; Tillandsia recurvata (L.) L e 

Tillandsia pohliana.  As diferenças nas letras minúsculas mostram o nível da diferença significativa entre as espécies dada pelo teste Tukey com 0,05 

nível de significância  

Espécie  
Área Total da 

Escama 
Peltada 
(mm²)  

Circularidade 
Total da Escama 

Peltada  

Área do Disco 
da Escama 

Peltada  
(mm²)  

Circularidade do Disco 
da Escama Peltada 

Área da Ala da 
Escama 
Peltada  
(mm²)  

  
Densidade 
Abaxial de 

Escamas Peltadas 

(Nb mm-²)  

Densidade 
Adaxial de 
Escamas 
Peltadas 

(Nb mm-²)  

T. recurvata  0,08± 0,01  0,58± 0,14a  0,01± 0,002  0,997± 0,003a  0,06± 0,01b  35,56± 7,68a  --  

T. loliacea  0,09± 0,01  0,26± 0,08b  0,01± 0,002  0,995± 0,009ab  0,08± 0,01a  33,46± 6,40ab  32,70± 6,06b  

T. pohliana 0,09± 0,02  0,62± 0,17a  0,01± 0,002  0,992± 0,007b  0,07± 0,02ab  28,53± 6,91b  40,97± 10,62a  

F-valor  Chisq = 4.79  Chisq = 52.91  3.17  Chisq = 9.70  Chsiq = 7.46  5.09  9.52  

p-valor  > 0.05  < 0.0001  > 0.05  < 0.01  
  

< 0.05  
  

< 0.01  
  

< 0.01  
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Relações funcionais estabelecidas    

A capacidade máxima de absorção foliar de água (Cmax) aumentou com um 

menor conteúdo relativo de água (CRA), enquanto o conteúdo de saturação hídrica (CSH) 

influencia positivamente o Cmax (Fig. 4A e B). Nos indivíduos de T. loliacea, o aumento 

da velocidade de absorção foliar de água (k) foi diretamente proporcional ao aumento do 

seu CRA (Fig. 4C).    

 

 

 
 

 
 

 
 

 
Fig. 4 Relações funcionais estabelecidas dentro do balanço hídrico e entre os parâmetros 

da absorção foliar de água e os atributos estruturais das escamas peltadas. A – Máxima 

absorção foliar de água (Cmax) e conteúdo de saturação hídrica (CSH). B– Máxima 

absorção foliar de água (Cmax) e conteúdo relativo de água (CRA). C – Velocidade de 

absorção de água (k) e conteúdo relativo de água (CRA). D – Máxima absorção foliar de 

água (Cmax) e circularidade do disco central.  *Análises Interespecíficas: feitas com as 

médias dos dados de todas as espécies agrupados. # Análises intraespecíficas: feitas 

apenas com as médias dos dados dos indivíduos de uma única 

espécie. ***TL:  Referência aos indivíduos de Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. & 

Schult.f.  
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A FWU foi influenciada pela forma das escamas peltadas, porém muitos 

parâmetros não apresentaram relações funcionais significativas (ANEXO A e B). 

Indivíduos com menores valores de circularidades do disco, ou seja, discos mais 

alongados ou disformes, possuem um aumento na capacidade máxima de absorção foliar 

de água, enquanto àqueles com discos mais próximos da circularidade perfeita (1.0) 

possuem menor Cmax (Fig. 5B). Os indivíduos de T. pohliana que possuíam menor 

densidade de escamas peltadas na face abaxial tiveram maior velocidade de absorção 

foliar de água (Fig. 5A). 

 

 

Fig. 5 Relações funcionais estabelecidas dentro do balanço hídrico e entre os parâmetros 

da absorção foliar de água e os atributos estruturais das escamas peltadas. A – Velocidade 

da absorção foliar (k) e densidade de escamas peltadas abaxial. B– Máxima absorção 

foliar de água (Cmax) e circularidade do disco central.  *Análises Interespecíficas: feitas 

com as médias dos dados de todas as espécies agrupados. # Análises intraespecíficas: 

feitas apenas com as médias dos dados dos indivíduos de uma única espécie.  ***TS 

Referência aos indivíduos de Tillandsia pohliana.  

 

Histoquímica  

A composição química das escamas foi semelhante nos indivíduos das três 

espécies estudadas (Fig.6). A presença de lignina não foi identificada nas escamas 

peltadas de T. pohliana, T. recurvata e T. loliacea. Há a presença de uma camada de 

lipídios depositada sobre a parede celular periclinal externa das células da epiderme foliar 

que se estende até a parede celular anticlinal da cúpula e das células basais das escamas 

peltadas. Esse padrão é mantido nos indivíduos das três espécies de Tillandsia.   



23 
 

As pectinas estão presentes nas paredes das alas dos indivíduos das espécies 

estudadas, na parede primária da epiderme foliar e nas impregnações das células. Há a 

presença de pectinas na parede celular das células que compõem a haste, sendo mais 

evidente nos indivíduos e T. pohliana e T. recurvata do que T. loliacea.  No citoplasma 

das células que compõem a haste, as pectinas são encontradas nas substâncias 

mucilaginosas. As pectinas estão na parede primária da célula cúpula, mas esse depósito 

se faz menos intenso nos indivíduos de T. recurvata. 

 

 
Fig. 6 Histoquímica das escamas peltadas. A – Escama Peltada de Tillandsia pohliana 

corada em vermelho de rutênio. B – Escama Peltada de de Tillandsia loliacea Mart. ex 

Schult. & Schult.f. corada em vermelho de rutênio C – Escama Peltada de de Tillandsia 

loliacea Mart. ex Schult. & Schult.f. corada em vermelho de rutênio D – Escama Peltada 

de Tillandsia recurvata (L.) corada em vermelho de rutênio. Setas e PE= indicando a 

presença de pectinas. 

 

  

DISCUSSÃO  

 

Alguns atributos das escamas de T. loliacea, T. recurvata e T. pohliana favorecem 

a absorção foliar de água. A capacidade de armazenamento de água nos tecidos 

influenciou positivamente a FWU, enquanto o conteúdo relativo de água exerceu uma 

influência negativa sobre ela. A FWU foi influenciada por alguns parâmetros relacionados 

à forma das escamas peltadas, porém muitos parâmetros não apresentaram relações 

funcionais significativas. Indivíduos com menor densidade de tricomas e indivíduos com 

maior área da ala absorveram maior quantidade de água pelas folhas (Cmax), mas foram 
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estabelecidas relações funcionais apenas para T. pohliana. Relações significativas foram 

estabelecidas entre a disformidade do disco central e o Cmax. Na parede celular do disco 

central, cúpula, alas e na parede celular periclinal da epiderme foliar estão presentes 

pectinas, um indicativo do modo em que a água perpassa as células da folha. 

A absorção foliar de água é considerada para algumas espécies um trade-off entre 

o quanto o indivíduo é capaz de absorver água e o quanto ele é capaz de reter ela nos seus 

tecidos (ZHI-LI et. al., 2021). Um trade-off entre essas duas funções é descrito em 

algumas espécies de Dendrobium, pois à medida que os tricomas foliares facilitaram o 

Cmax, eles também permitiram uma rápida evapotranspiração, além disso, uma menor 

capacidade de armazenamento de água nos tecidos foi evidente nas espécies com esse 

comprometimento entre funções (ZHI-LI et. al., 2021).  

É proposto por Gotsch e colaboradores (2015 que a capacidade máxima de 

absorção foliar de água é influenciada pela capacidade de armazenamento de água nos 

tecidos, onde epífitas com menor capacidade de armazenamento de água nos seus tecidos, 

lidariam melhor com a seca apresentando alta FWU. Por outro lado, espécies com grande 

capacidade de armazenamento de água nos tecidos como Tillandsia utriculata absorvem 

menos água pelas folhas, entretanto, ela é sustentada por mais tempo em seus tecidos 

(ROSADO- CALDERÓN, 2018) (BERRY et al., 2019). 

Nos indivíduos de T. loliacea, T. recurvata e T. pohliana, a capacidade de 

armazenar água nos tecidos não comprometeu a capacidade de absorção foliar de água. 

Ao contrário do trade-off observado em algumas espécies, a capacidade de armazenar 

água nos tecidos foi proporcional a quantidade de absorção foliar de água. Isso foi apoiado 

por uma relação positiva entre o CSH e o Cmáx nos indivíduos de T. loliacea, T. recurvata 

e T. pohliana. O que parece comprometer a FWU nos indivíduos deste estudo não é a 

capacidade de armazenamento de água nos tecidos, mas o quanto de água está presente 

neles em determinado momento.  

Os tecidos foliares  são vistos, comumente, como estruturas saturadas em água e 

com potencial hídrico maior do que o da atmosfera, o que leva a saída de água pelas 

estruturas foliares (CERNUSAK et al., 2018 ). A água flui da atmosfera para o interior da 

folha, quando há uma inversão de potencial hídrico (OLIVEIRA et. al., 2014; SIMONIN; 

SANTIAGO; DAWSON, 2009; SLATYER, 1960; VESALA et al., 2017), sendo ele 

maior na atmosfera do que no interior da folha (RUNDEL, 1982), logo indivíduos com 

menor conteúdo relativo de água, portanto, menor potencial hídrico apresentam maior 

Cmax. Há uma relação funcional negativa entre esses dois processos e indicativos 

ambientais, como a presença de orvalho que promove o aumento do potencial hídrico 

https://onlinelibrary-wiley.ez34.periodicos.capes.gov.br/doi/10.1111/pce.13439#pce13439-bib-0027
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próximo a folha, de que a absorção foliar de água para esses organismos evoluiu por 

seleção natural.  

Há nas espécies deste estudo, diferença de investimento em escamas peltadas. Os 

indivíduos de T. pohliana possuem uma densidade de escamas peltadas abaxial maior do 

que T. loliacea, enquanto a densidade adaxial foi a mesma. Os indivíduos de T. pohliana 

que investiram em densidade de escamas peltadas absorveram menos água pelas folhas. 

Não foi estabelecida uma relação funcional entre a densidade de escamas peltadas e a 

FWU para todos os indivíduos desta espécie, entretanto, há uma relação negativa entre a 

quantidade delas na face abaxial e a velocidade de absorção foliar de água apenas para os 

indivíduos de T. pohliana.  Os tricomas são estruturas que alteram a disponibilidade da 

água na superfície foliar e podem estar presentes na superfície foliar com diferentes 

densidades, a depender da interação que eles estabelecem com a água (BREWER; 

SMITH; VOGELMANN, 1991; BREWER; SMITH, 1997) 

Os tricomas se distribuem sobre a superfície foliar com áreas total e do disco 

central iguais, mas com variações na sua circularidade criando pontos de sobreposição 

das alas. Alas sobrepostas e elaboradas aumentam a dispersão de água sobre toda a 

superfície foliar, onde ela pode ser absorvida pelas células basais das escamas peltadas. 

Isso é percebido em indivíduos que possuem uma fase atmosférica juvenil , mas transitam 

para a fase adulta onde se mostram morfologicamente na forma de tanque. Para eles, os 

indivíduos adultos, a presença de alas elaboradas e muito intrincadas atrapalha o 

afunilamento da água até a base onde ela é absorvida, que é perdida para a atmosfera 

(ADAMS; MARTIN, 1986; BENZING, 1970; BENZING, 1976; BENZING, 1980) 

Um dos padrões de entrada de água nas olhas é proposto por Stefano e 

colaboradores (1988). Nele, a água em contato com a superfície foliar é absorvida pelas 

alas do escudo, então, passa para as células do disco central e flui através das células do 

eixo anticlinal até ser distribuída pelos tecidos mais internos. Ainda, Ha et al. (2021) 

propôs recentemente um padrão para o transporte de água atráves das asas das escamas 

peltadas que otimizam a absorção de água sobre a superfície foliar.  As Tillandsia aqui 

estudadas, têm alas intrincadas e com áreas variadas. Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. 

& Schult.f teve área da ala maior. Apesar de não encontrarmos relações funcionais entre 

o tamanho desse atributo e o Cmax, ela foi a espécie com maior  capacidade máxima de 

absorção foliar de água.   

Outros modelos, como o de Raux e colaboradores (2020) atribuem as células do 

disco central, em especial a suas paredes conspícuas, a função de interface com a 

atmosfera para a absorção foliar de água e direcionamento dela para as demais células da 
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escama peltada, em detrimento as alas. Neste estudo, encontramos uma relação entre a 

circularidade do disco central e a capacidade máxima de absorção foliar de água, onde 

nos indivíduos que possuem menor circularidade, ou seja, o disco se apresentou de forma 

mais disforme, o Cmax foi maior.  

Nas junções celulares, na parede primária das alas, da cúpula, das células que 

compõem a haste, na substância mucilaginosa dispersa em seu citoplasma e na parede 

primária da epiderme foliar é observada a presença de pectinas. As pectinas são 

polissacarídeos complexos da parede celular que se dividem em domínios e podem por 

ligação covalente formar uma rede que potencializa a retenção de água no local 

(LEVESQUE-TREMBLAY et al., 2015; WILLATS et al. 2000; HA; APPERLEY; JAVIS, 

1997). A formação de géis reversíveis e soluções viscosas com água (NORTHCOTE, 

1972) parece estar relacionada com o papel das pectinas na distribuição da água na parede 

celular e no favorecimento do seu transporte via apoplasto para o interior da folha 

(LAUCHLI,1976) caracterizando a absorção foliar de água. 

 

CONCLUSÃO  
 

A absorção foliar de água foi favorecida por variações estruturais e químicas das 

escamas peltadas como o conteúdo relativo de água, a disformidade do disco central, a 

densidade das escamas peltadas e a presença de pectinas na parede celular. A presença 

dessas características é importante para que plantas que habitam ecossistemas frágeis 

como as epífitas lidem com os danos fisiológicos indiretos provenientes do aumento da 

temperatura global. 
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ANEXOS 
 

ANEXO A – Tabela das Relações Funcionais Estabelecidas considerando todos os 
 indivíduos  

Variável 
dependente   Variável independente   R2    equação   Valor 

de F   P value   

Cmax    

CRA   0.65   Y = -1.588*X + 89.42   24.28   
<0.001*  

CSH   0.74   Y = 5.823*X - 29.99   36.12   
<0.0001*  

Área total da escama   0.002   
Y = 83.65*X + 21.25   0.03   > 0.05   

Circularidade da escama   0.12   Y = -39.48*X + 48.48   1.84   > 0.05   

Área do disco   0.20   Y = -5334*X + 117.9   3.34   > 0.05   

Circularidade do disco   0.48   Y = -4449*X + 4456   11.88   <0.01*  

Área da ala   0.02   Y = 254.9*X + 9.612   0.21   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ABA)   

0.09   Y = -1.328*X + 72.21   1.41   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ADA)   

0.37   Y = -1.878*X + 93.34   4.79   > 0.05   

k   

CRA   0.04   Y = 7.722e-005*X + 
0.006849   

0.51   
> 0.05   

CSH   0.06   Y = -0.0003473*X + 
0.01331   

0.89   
> 0.05   

Área total da escama   0.03   Y = 0.06539*X + 0.003720   0.42   > 0.05   

Circularidade da escama   0.07   Y = 0.005914*X + 
0.006871   

0.95   
> 0.05   

Área do disco   0.13   Y = 0.8538*X - 0.004435   1.92   > 0.05   

Circularidade do disco   0.02   Y = 0.1967*X - 0.1859   0.30   > 0.05   

Área da ala   0.02   Y = 0.05355*X + 0.005710   0.23   > 0.05   
Densidade de escamas 

(ABA)   
0.01   Y = -6.962e-005*X + 

0.01205   
0.09   

> 0.05   
Densidade de escamas 

(ADA)   
0.02   Y = 7.476e-005*X + 

0.006066   
0.15   

> 0.05   
Observações: Relações Funcionais estabelecidas usando os dados de todos os indivíduos de Tillandsia 
pohliana, de Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. & Schult.f e Tillandsia recurvata (L.) L. * indicam 
diferenças significativas de p- valor.  
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ANEXO B – Tabela das Relações Funcionais Estabelecidas considerando apenas os 
indivíduos de Tillandsia loliacea Mart. ex Schult. & Schult.f   

  
   Variável 

dependente   Variável independente   R2    equação   Valor de 
F   P value   

Tillandsia 

loliacea Mart. 

ex Schult. & 

Schult.f  

Cmax    

CRA   0.31   Y = -1.578*X + 
102.2   

1.38   
> 0.05   

CSH   0.69   Y = -25.48*X + 
335.7   

6.95   
> 0.05   

Área total da escama   0.008   Y = -108.5*X + 
55.55   

0.02   > 0.05   

Circularidade da escama   0.05   Y = -40.51*X + 
55.58   

0.15   > 0.05   

Área do disco   0.001   Y = 153.9*X + 42.50   0.002   > 0.05   

Circularidade do disco   0.54   Y = -2682*X + 2714   3.48   > 0.05   

Área da ala   0.015   Y = -182.8*X + 
59.77   

0.05   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ABA)   

0.016   Y = -0.3540*X + 
56.87   

0.05   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ADA)   

0.28   Y = -1.356*X + 
89.35   

1.22   > 0.05   

k   

CRA   0.90   Y = 0.001179*X - 
0.03598   

26.65   
<0.05*   

CSH   0.58   Y = 0.01031*X - 
0.1108   

4.21   
> 0.05   

Área total da escama   0.24   Y = 0.2591*X - 
0.01837   

0.94   
> 0.05   

Circularidade da escama   0.50   Y = -0.05882*X + 
0.02212   

3.01   
> 0.05   

Área do disco   0.03   Y = 0.4317*X - 
0.0002705   

0.11   
> 0.05   

Circularidade do disco   0.02   Y = 0.2505*X - 
0.2424   

0.07   
> 0.05   

Área da ala   0.31   Y = 0.3707*X - 
0.02315   

1.36   
> 0.05   

Densidade de escamas 
(ABA)   

0.23   Y = 0.0005896*X - 
0.01295   

0.89   
> 0.05   

Densidade de escamas 
(ADA)   

0.05   Y = -0.0002610*X + 
0.01531   

0.17   
> 0.05   
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ANEXO C – Tabela das Relações Funcionais Estabelecidas considerando apenas os 
indivíduos de Tillandsia  pohliana 

  
   Variável 

dependente   Variável independente   R2    equação   Valor de 
F   P value   

Tillandsia 

pohliana  

Cmax    

CRA   0.04   Y = -0.03449*X + 
5.060   

0.14   
> 0.05   

CSH   0.25   Y = -1.208*X + 11.31   1.01   > 0.05   

Área total da escama   0.05   
Y = 10.41*X + 2.344   0.16   > 0.05   

Circularidade da 
escama   

0.03   Y = -0.8472*X + 3.850   0.08   > 0.05   

Área do disco   0.01   Y = -3.698*X + 3.379   0.0002   > 0.05   

Circularidade do disco   0.03   Y = 38.26*X - 34.66   0.11   > 0.05   

Área da ala   0.06   Y = 12.73*X + 2.331   0.20   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ABA)   

0.15   Y = 0.09352*X + 
0.6507   

0.53   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ADA)   

0.004   Y = 0.005440*X + 
3.097   

0.01   > 0.05   

k   

CRA   0.21   Y = 0.0002173*X - 
0.0001048   

0.82   
> 0.05   

CSH   0.0002   Y = -8.865e-005*X + 
0.01145   

0.0005   
> 0.05   

Área total da escama   0.01   Y = 0.01316*X + 
0.009626   

0.03   
> 0.05   

Circularidade da 
escama   

0.33   Y = -0.008651*X + 
0.01628   

1.48   
> 0.05   

Área do disco   0.22   Y = 0.5877*X + 
0.001399   

0.87   
> 0.05   

Circularidade do disco   0.14   Y = -0.2204*X + 
0.2297   

0.51   
> 0.05   

Área da ala   0.003   Y = 0.007984*X + 
0.01024   

0.009   
> 0.05   

Densidade de escamas 
(ABA)   

0.85   Y = -0.0006369*X + 
0.02903   

18.16   
<0.05*  

Densidade de escamas 
(ADA)   

0.15   Y = -9.780e-005*X + 
0.01487   

0.54   
> 0.05   
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ANEXO D – Tabela das Relações Funcionais Estabelecidas considerando apenas os 
indivíduos de Tillandsia recurvata (L.) L  

  
   Variável 

dependente   Variável independente   R2    equação   Valor de 
F   P value   

Tillandsia 
recurvata (L.) 
L   

Cmax    

CRA   0.54   Y = -1.654*X + 84.01   3.59   > 0.05   

CSH   0.68   Y = 3.877*X - 9.278   6.52   > 0.05   

Área total da escama   0.68   Y = -1297*X + 152.2   6.42   > 0.05   

Circularidade da escama   0.18   Y = 82.83*X - 10.33   0.65   > 0.05   
Área do disco   0.64   Y = -7155*X + 164.2   5.34   > 0.05   

Circularidade do disco   0.07   Y = 1913*X - 1870   0.24   > 0.05   

Área da ala   0.62   Y = -1413*X + 137.6   4.83   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ABA)   

0.30   Y = -1.512*X + 92.50   1.31   > 0.05   

Densidade de escamas 
(ADA)   

--   --   --   --   

k   

CRA   0.15   Y = 0.0002536*X + 
0.004773   

0.53   
> 0.05   

CSH   0.37   Y = -0.0008305*X + 
0.02200   

1.77   
> 0.05   

Área total da escama   0.23   Y = 0.2196*X - 
0.007497   

0.90   
> 0.05   

Circularidade da escama   0.39   Y = -0.03563*X + 
0.03282   

1.91   
> 0.05   

Área do disco   0.55   Y = 1.933*X - 0.02218   3.68   > 0.05   

Circularidade do disco   0.59   Y = -1.589*X + 1.597   4.40   > 0.05   

Área da ala   0.16   Y = 0.2102*X - 
0.002987   

0.57   
> 0.05   

Densidade de escamas 
(ABA)   

0.31   Y = 0.0004454*X - 
0.004123   

1.35   
> 0.05   

Densidade de escamas 
(ADA)   

--   --   --   --   
  
 


