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It is now time to consider the question, what obvious effects, if any, are produced by the 

presence of this organism on the leaves of the phanerogam? 
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RESUMO 

ALMEIDA, L.C. Efeito de comunidades epifílicas em processos ecológicos: uma avaliação 

de folhas a ecossistemas. 2022. 97 f. Tese. (Doutorado em Ecologia e Evolução) - Instituto de 

Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de 

Janeiro, 2022. 

 

Uma das questões fundamentais da Ecologia consiste no questionamento da relação 

entre organismos não parasitos com o seu hospedeiro e o funcionamento do ecossistema. Os 

organismos que se estabelecem em superfícies foliares de plantas em florestas tropicais 

chamam atenção desde o século XIX. A filosfera (i.e. tecido foliar) é habitat para bactérias, 

cianobactérias, fungos, líquens e briófitas. O entendimento sobre a função ecológica das 

epífilas no funcionamento do hospedeiro e processos ecossistêmicos permanece escasso. No 

presente trabalho, buscamos preencher algumas lacunas do conhecimento sobre a interação 

filosfera hospedeiro. No capítulo 1, revisamos o conhecimento produzido sobre a interação da 

filosfera hospedeiro nos últimos 75 anos. Como são diversas as denominações utilizadas para 

referir-se a filosfera, contemplamos os diversos termos utilizados com uma revisão 

sistemática da literatura.  A partir do nosso protocolo de busca, encontramos 3.557 artigos e 

apenas 25 foram elegíveis para a revisão. Identificamos características mensuradas nos artigos 

relacionados à fotossíntese, recurso, defesa, hidráulica e processos ecossistêmicos. De modo 

geral, com base nas características apresentadas nos estudos descrevemos o papel ecológico 

das epífilas. Detectamos que os estudos negligenciaram a diversidade de organismos na 

filosfera e, em geral, foram conduzidos na América Central. No segundo capítulo, 

investigamos se a susceptibilidade de plantas a cobertura por epífilas na floresta Amazônica, 

pode ser modulada por características das plantas hospedeiras, assim como os efeitos para o 

incremento de biomassa e fixação biológica de nitrogênio. Apesar da premissa de que as 

características da planta hospedeira relacionadas à capacidade de repelir água podem 

influenciar a suscetibilidade das folhas à colonização, estas não foram variáveis influentes 

para a cobertura da filosfera.  Em geral, nossos resultados sugerem que características foliares 

ligadas ao escoamento de água podem não influenciar o estabelecimento de organismos na 

filosfera.  As plantas hospedeiras apresentaram maior cobertura da filosfera quando possuem 

menos de sete metros de altura. Portanto, sugerimos que as características microclimáticas 

podem ter a maior influência no estabelecimento de comunidades epifílicas.  

 

Palavras-chave: Epífila. Filosfera. Epífita. Planta hospedeira. Fixação biológica de nitrogênio. 

Característica funcional.  

 

 



 

 

ABSTRACT 

 

 

ALMEIDA, L.C. Effect of epiphyllous communities on ecological processes: a leaf to 

ecosystem assessment. 2022. 97 f. Tese. (Doutorado em Ecologia e Evolução) - Instituto de 

Biologia Roberto Alcantara Gomes, Universidade do Estado do Rio de Janeiro, Rio de 

Janeiro, 2022. 

 

 The relationship between non-parasitic organisms with their host and the functioning 

of the ecosystems is one of the fundamental questions of Ecology. Organisms that establish 

on leaf surfaces of plants in tropical forests have attracted attention since the 19th century. 

The phyllosphere (i.e., leaf tissue) is a habitat for bacteria, cyanobacteria, fungi, lichens, and 

bryophytes. The understanding of the ecological role of epiphyllous in host functioning and 

ecosystem processes remains scarce. In the present study, we investigated some gaps in 

knowledge about the phyllosphere host interaction. We review studies published over the last 

75 years on the phyllosphere host interaction in Chapter 1. We contemplate the different terms 

used to refer to the phyllosphere in a systematic review of the literature. In our search 

protocol, we found 3.557 articles, and only 25 were eligible for revision. We identified traits 

measured in articles related to photosynthesis, resource, defense, hydraulics, and ecosystem 

processes. In general, based on the characteristics presented in the studies, we describe the 

ecological role of epiphyllous. We found that studies neglected the diversity of organisms in 

the phyllosphere and were generally conducted in Central America. In the second chapter, we 

investigated whether the susceptibility of plants to cover by epiphyllous and biological 

nitrogen fixation in the Amazon rainforest can be modulated by traits of the host plants. 

Despite the premise that the traits of the host plant related to the ability to repel water can 

influence the susceptibility of leaves to colonization, they were not influential variables for 

the coverage of the phyllosphere. In general, our results suggest that foliar traits linked to 

water runoff may not influence the establishment of organisms in the phyllosphere. Host 

plants less than seven meters in height showed the most coverage of the phyllosphere. 

Therefore, we suggest that microclimatic characteristics may be the most important for 

establishing epiphyllous communities. 

 

 

Keywords: Epiphyllous. Phyllosphere. Epiphyte.  Host plant. Biological nitrogen fixation. 

Functional trait. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

 

As superfícies foliares como um suporte para organismos com hábitos epifíticos 

são registradas por botânicos em florestas tropicais desde o século XIX (Ward 1884). 

No entanto, os estudos sobre os organismos associados a plantas vivas se concentraram 

principalmente nas raízes (Last and Deighton 1965). Somente na década de 50, a folha 

foi reconhecida como um micro-habitat para uma ampla gama de micro-organismos não 

parasitas como bactérias e fungos. 

Nos anos de 1955 – 1956, a terminologia filosfera foi proposta para referir-se a 

superfície da folha como um habitat em analogia ao termo rizosfera (Figura 1, A) (Last 

1955; Ruinen 1956). Ruinen (1956), ao investigar a relação entre diferentes organismos 

com comportamento epifítico, observou a existência de um meio característico 

condicionado pela folha, onde as populações de fungos e bactérias aumentam 

progressivamente com a idade das folhas. O termo filosfera ganhou novas definições 

nas últimas décadas. Segundo Morris et al. (2002), a filosfera abrange as áreas internas 

e externas da folha (Figura 1, B). Para Vorholt (2012), a filosfera representa toda a parte 

aérea de uma planta, abrigando diversos organismos que crescem na superfície, 

denominadas epífitas e epífilas, assim como os endófitos que vivem no interior de uma 

planta (Figura 1, C). 
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Figura 1 – Representação das diferentes definições do termo filosfera ao longo das 

últimas décadas. 

 

Legenda: (A) O termo filosfera foi inicialmente definido como a superfície externa da folha por Last (1955) e Ruinen 

(1956). (B) Morris et al. (2002) expandiram o conceito da filosfera para incluir as áreas internas e externas 

da folha, englobando a endosfera. (C) Outra definição proposta para filosfera é a inclusão de toda a parte 

aérea da planta (Vorholt 2012), abrangendo a dermosfera que corresponde a camada mais externa do tronco 

de plantas lenhosas. 

Fonte: A autora, 2022. 

 

As folhas de plantas em ecossistemas tropicais são micro-habitats de 

comunidades altamente diversas compostas por variadas combinações de bactérias, 

cianobactérias, algas verdes, líquens, fungos e briófitas (Ruinen 1961; Coley et al. 1993; 

Coley and Kursar 1996). As bactérias são o grupo mais abundante na filosfera, com a 

densidade de células bacterianas em apenas um cm² de área foliar sendo estimada em 

10
6
 – 10

7
 (Lindow and Brandl 2003). No nível individual, uma árvore pode abrigar de 

100 a 670 espécies bacterianas em suas folhas (Kembel et al. 2014; Lambais et al. 

2014). Estima-se que para toda a região da Mata Atlântica o número de espécies 

bacterianas presentes na filosfera seja de 13 milhões das quais 97% ainda não são 

descritas (Lambais et al. 2014). Já as estimativas para o número de líquens por folha 

variam de 40 a 81 (Lucking and Matzer 2001), enquanto para briófitas foram registradas 

até 25 espécies por folha (Lucking 1997). Apesar de estarem presentes em menor 

número em comparação às bactérias e líquens, as briófitas são responsáveis pela maior 

parte da biomassa presente na filosfera (Bentley 1987).  
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Análises conduzidas em estudos anteriores sugerem que o microclima, a 

identidade da espécie hospedeira, as características físicas das folhas hospedeiras e 

propriedades químicas determinam a composição e a cobertura da filosfera (Coley et al. 

1993; Bradley et al. 2003; Müller and Riederer 2005; Burd 2007; Sonnleitner et al. 

2009; Lambais et al. 2014; Vacher et al. 2016). As folhas das plantas vasculares que 

crescem em condições tropicais úmidas oferecem um micro-habitat favorável ao 

estabelecimento e desenvolvimento de organismos parasitas ou comensais (Pinokiyo et 

al. 2006). A quantidade de água interceptada e a duração de filmes d‘água nas 

superfícies foliares determinam as possibilidades para o desenvolvimento, 

sobrevivência e composição da filosfera (Ruinen 1961). Portanto, as variações das 

características funcionais  foliares associados à minimização do molhamento foliar (e.g. 

pontas de gotejamento, repelência hídrica foliar) são essenciais para a compreender a 

suscetibilidade das plantas à cobertura da filosfera. No entanto, estudos anteriores não 

confirmaram a associação entre as características das folhas e a cobertura da filosfera 

(Coley et al. 1993, Monge-Nájera and Blanco 1995; Coley and Kursar 1996; Ivey and 

De Silva, 2001; Lucking and Bernecker Lucking 2005). 

A partir do desenvolvimento e avanço das tecnologias genômicas e moleculares 

o interesse e conhecimento sobre a interação entre micro-organismo e planta hospedeira 

expandiu-se rapidamente (Friesen et al. 2011). Entretanto, o conhecimento sobre as 

funções dos micro-organismos da filosfera para a planta hospedeira em sistemas 

naturais é escasso e a maior parte dos estudos foi conduzida em culturas agrícolas e 

sistemas de gramíneas (Friesen et al. 2011; Vacher 2016; Thapa & Prasanna, 2018). O 

conhecimento sobre as funções dos liquens e briófitas presentes nas superfícies foliares 

é pouco conhecido, sabendo-se mais sobre a sua diversidade do que sobre as suas 

interações com a planta hospedeira. 

Uma vez que as espécies epífilas interagem com as plantas hospedeiras na 

superfície foliar (Berrie and Eze 1975; Müller and Riederer 2005), seus efeitos podem 

ser positivos e/ou negativos. Um dos principais efeitos de briófitas, por exemplo, é a 

redução da fotossíntese em até 30% (Coley et al. 1993). Já em estudo conduzido com 

líquens, as folhas se aclimataram ao sombreamento e não houve diferença na taxa 

fotossintética entre folhas sem cobertura de liquens e folhas cobertas por liquens 

indicando a multiplicidade de interações e respostas entre  organismos da filosfera e as 

folhas (Anthony et al. 2002). Dentre os efeitos positivos, estão o aumento da defesa da 

planta hospedeira contra herbívoros, em consequência da produção de metabólitos 
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secundários tóxicos (Mueller and Wolf-Mueller 1991) e a fixação assimbiótica de 

nitrogênio (Bentley and Carpenter 1984; Bentley 1987; Freiberg 1998).  

A filosfera, além de afetar a planta hospedeira, desenvolve papéis essenciais para 

os processos ecossistêmicos. O aumento da interceptação de água nas folhas das copas 

das árvores, ocasionado pela presença de briófitas epífilas, pode limitar a entrada de 

água no solo (Holder 2007; Rosado and Holder 2013). Maior retenção hídrica também 

pode levar a alterações no processo de decomposição, e espécies com características 

físicas capazes de proporcionar condições favoráveis, como maior umidade, facilitam a 

decomposição das espécies que coocorrem no folhiço (Wardle et al. 2003; Makkonen et 

al. 2013; Almeida 2018). 

As folhas, portanto, são a superfície de interação com as epífilas e suas 

características são determinantes nesta mediação. Características funcionais são 

importantes indicadoras de processos relacionados às respostas das espécies aos fatores 

ambientais, montagem de comunidades e funcionamento de ecossistemas (Violle et al. 

2007; Garnier et al. 2004; Rosado and De Mattos 2010; Rosado et al. 2013; Ackerly 

2004; Diaz et al. 2004). Apesar disto, são poucos os estudos que descrevem o papel das 

características funcionais da planta hospedeira e a interação com os organismos da 

filosfera e como a presença destes organismos afeta a planta hospedeira (Monge-Nájera 

and Blanco 1995; Coley and Kursar 1996; Ivey and De Silva 2001, Lucking and 

Bernecker Lucking 2005; Burd 2007). A importância da avaliação conjunta de 

características das plantas e características dos organismos constituintes da filosfera têm 

sido apontadas (Rosado et al. 2018), ressaltando a importância da avaliação da planta 

como um holobionte, perspectiva que consiste na avaliação integral das funções e 

interações entre o hospedeiro vegetal e seus micro-organismos associados 

(Vandenkoornhuyse et al. 2015). Considerar uma planta livre de micro-organismos na 

natureza é um artefato, já que, segundo Partida-Martinez and Heil (2011) “A presença 

de micro-organismos dentro e sobre as plantas deve ser considerada a regra e não a 

exceção.” Segundo Rosado et al. (2018), há a necessidade de inclusão dos 

macroorganismos hospedados pela planta (i.e. líquens e briófitas), além dos micro-

organismos, sendo este tipo de abordagem um passo essencial para avanços na ecologia 

funcional de plantas.  

O presente estudo tem por objetivo preencher lacunas existentes quanto ao 

entendimento de como as características das plantas as tornam susceptíveis à cobertura 

da filosfera, assim como caracterizar a função das epífilas para o funcionamento da 
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planta hospedeira e em processos ecossistêmicos. Como os organismos da filosfera 

podem ocorrer na área externa e interna das folhas, no presente trabalho utilizaremos a 

definição de filosfera proposta por Morris et al. (2002). 

A tese encontra-se estruturada em dois capítulos, em cada um, o problema será 

abordado em diferentes níveis de investigação.  

O Capítulo 1 intitulado ―Estado da Arte sobre Comunidades Epifílicas e seus 

Efeitos sobre Funcionamento vegetal em diferentes escalas‖, corresponde ao artigo de 

revisão da tese. O objetivo do capítulo é avaliar o estado atual dos conhecimentos da 

ecologia dos organismos epifílicos — contemplando a diversidade de termos — e seus 

efeitos sobre o funcionamento foliar, individual e ecossistêmico. 

Os objetivos do capítulo 2, ―Efeito de epífilas sobre crescimento vegetal e 

fixação biológica do nitrogênio‖, são: (1) avaliar como características morfofisiológicas 

das folhas afetam a cobertura da superfície foliar por organismos epifílicos; (2) como a 

presença de epífilas influencia a fixação biológica de nitrogênio na filosfera e (3) se a 

ocorrência de cobertura nas folhas afeta a alocação de biomassa acima do solo entre 

estações secas e chuvosas na Amazônia. 
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1 ESTADO DA ARTE SOBRE COMUNIDADES EPIFILICAS E SEUS EFEITOS 

SOBRE FUNCIONAMENTO VEGETAL EM DIFERENTES ESCALAS 

 

 

 Resumo 

É cada vez mais reconhecido que os organismos presentes na filosfera afetam a 

fisiologia do hospedeiro e processos ecossistêmicos. Desde a proposição do termo 

filosfera, na década de 50, pesquisadores utilizaram diversos termos para denominar as 

comunidades que habitam as folhas, como: filoplano, filosfera, epífitas e epífilas. Ao 

longo das últimas décadas, diferentes definições para filosfera foram propostas e 

incluem outros compartimentos da planta hospedeira além das folhas. A diversidade de 

termos e definições impede uma síntese do conhecimento, sobre a interação entre os 

organismos da filosfera na biologia da planta hospedeira e nos processos ecossistêmicos 

em ambientes naturais. Aqui, realizamos uma revisão sistemática e fornecemos uma 

visão geral da nossa compreensão atual da interação entre epífila e planta hospedeira. 

Descrevemos o papel ecológico das epífilas demonstrado em alguns estudos, incluindo 

a proteção contra herbívoros, saúde da planta hospedeira e fixação assimbiótica de 

nitrogênio. Detectamos que os estudos negligenciaram a diversidade de organismos na 

filosfera e foram geograficamente restritos. Compreender a interação entre organismos 

não parasitas com o seu hospedeiro e o funcionamento do ecossistema é fundamental 

para prever respostas em larga escala às mudanças climáticas. Os avanços 

metodológicos também abrem novas linhas de investigação de amplo interesse para os 

ecólogos, incluindo adaptação a ambientes variáveis, manutenção dos processos 

ecossistêmicos e conservação do holobionte. 

 

Palavras-chave: Filosfera. Epífila. Endófitos. Epífita. Holobionte. Característica 

Funcional.  
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1.1  Introdução 

 

Há mais de meio século, Last (1955) denominou a folha como habitat em 

analogia ao termo rizosfera, na conclusão do artigo “Seasonal incidence of 

Sporobolomyces on cereal leaves”. Em paralelo, Ruinen (1956) observou a existência 

de um ambiente característico condicionado pela folha e utilizou o termo filosfera com 

o mesmo sentido de Last (1955). Após alguns anos, o termo filoplano foi proposto em 

referência à superfície foliar (Last and Price 1969). 

Próximo ao cinquentenário do termo filosfera, Morris (2002) expandiu o 

conceito para incluir as áreas internas e externas da folha: “The phyllosphere is the 

microenvironment extending from the leaf surface outward to the outer edge of the 

boundary layer surrounding the leaf and inward into the leaf tissues.” Uma ampla 

gama de organismos habita a superfície das folhas como algas, líquens e briófitas. No 

caso de fungos e bactérias, além de ocupar a superfície, estes também estão presentes no 

interior dos tecidos foliares (Ruinen 1961; Coley et al. 1993; Morris 2002). Diversos 

termos são utilizados para nomear os habitantes da filosfera, sendo a palavra epífila 

comumente utilizada para referir-se às briófitas e líquens que ocorrem nas superfícies 

foliares (Berrie and Eze 1974; Coley et al. 1993). Para os micro-organismos o termo 

epífita é o mais utilizado (Morris et al. 1996) e os organismos que vivem no interior dos 

tecidos foliares são designados endófitos (Arnold and Herre 2003). 

É incomum na natureza uma planta livre de micro-organismos, com todas as 

plantas em condições naturais, possuindo seu interior e superfície colonizados por 

diversos micro-organismos em alguma etapa do seu ciclo de vida (Partída-Martinez and 

Heil 2011). Isso se deve ao fato da água das chuvas ser interceptada pelas folhas, 

proporcionando um micro-habitat favorável ao estabelecimento e desenvolvimento de 

comunidades na filosfera (Ruinen 1961; Bentley 1987; Pinokiyo et al. 2006). As plantas 

em florestas tropicais abrigam uma alta diversidade de organismos e é comum que as 

plantas tenham a superfície colonizada por briófitas e líquens (Figura 1). A cobertura da 

filosfera aumenta ao longo da vida útil de uma folha (Ruinen 1961), sendo possível 

visualizar líquens em folhas com 2 a 3 meses de idade (Hartamnn 1993 apud Freiberg 

1998). Em aproximadamente dois anos de idade as folhas podem ter 30% da sua 

superfície coberta ou uma cobertura completa (Coley and Kursar 1993). Apesar das 

bactérias e fungos não serem visíveis, estão sempre presentes e pode-se supor que 
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muitos micro-organismos estão em associação as epífilas briófitas, já que a filosfera é 

considerada um ambiente oligotrófico (Hirano and Upper 2000) e a presença das 

briófitas proporciona um ambiente úmido e rico em nutrientes (Bentley and Carpenter 

1984; Furkranz 2008). 

 

Figura 1 – Diferentes superfícies foliares cobertas por briófitas e líquens. 

 

Legenda: A barra preta representa a escala de 5cm para as fotografias. A) Folha de Amphyrrox longifolia coletada na 

Floresta Nacional do Tapajós, Pará. B) Folha de Manilkara elata coletada na Floresta Nacional do Tapajós, 

Pará. C) Folha de espécie não identificada coletada na Floresta Nacional da Tijuca, Rio de Janeiro. 

Fonte: A autora, 2022. 

 

A interação entre a planta hospedeira e as epífilas foi demonstrada em diversos 

estudos, portanto, a folha não é apenas um suporte para estes organismos. Alguns dos 

efeitos dos organismos presentes na filosfera incluem: o biocontrole de patógenos, o 
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aumento da resistência do hospedeiro a estresse abiótico e biótico, a produção de 

hormônios promotores de crescimento (Lindow and Brandl 2003; Vacher et al. 2016; 

Arora et al. 2018), o aumento do desempenho da planta hospedeira contra herbívoros 

(Mueller and Wolf-Mueller 1991) e fixação de nitrogênio (Freiberg 1994). No entanto, 

as pesquisas desenvolvidas ao longo das últimas décadas, foram restritas a elucidação 

dos processos de colonização foliar e interação entre bactérias e a planta hospedeira 

(e.g. Lindow and Brandl 2003; Vacher et al 2016; Arora et al. 2018). Apesar dos vários 

estudos conduzidos sobre comunidades bacterianas da filosfera, a maior parte foi 

desenvolvida em agrossistemas e sabemos pouco sobre os impactos da ocorrência de 

bactérias na filosfera de plantas em ambientes naturais. 

O crescente interesse pela interação entre micro-organismos e plantas, resultou 

na publicação de estudos teóricos que enfatizaram a importância da abordagem da 

planta como holobionte (Partída-Martinez and Heil 2011; Rosado et al. 2018; Carthey et 

al. 2020). Nessa perspectiva, os diferentes organismos que habitam as plantas 

influenciam o fenótipo, a função e as interações intraespecíficas entre as plantas 

hospedeiras (Rosado et al. 2018). Para aumentar o entendimento sobre os efeitos dos 

organismos da filosfera é essencial compreender como os ―múltiplos fenótipos 

estendidos‖, que são derivados da interação entre os organismos da filosfera, impactam 

o funcionamento da planta hospedeira (Rosado et al. 2018). 

As diversas definições e terminologias presentes na literatura (i.e filosfera, 

filoplano, epífita, epífila, endófito e biofilme) são uma das principais razões para a 

fragmentação do conhecimento sobre a interação entre filosfera e planta hospedeira. 

Pode-se esperar que a variedade de termos, ocasione um viés em buscas na literatura e 

por consequência limite uma síntese do conhecimento sobre o efeito destes organismos 

para o funcionamento das plantas hospedeiras e a contribuição para os processos 

ecossistêmicos. Aqui, conduzimos uma revisão sistemática da literatura sobre 

características das plantas no contexto da interação planta-filosfera, com abrangência da 

diversidade de terminologias utilizadas, e fornecemos uma visão geral da compreensão 

atual do efeito da filosfera no funcionamento da folha, do indivíduo e do ecossistema 

em ambientes naturais. Compreender como os organismos presentes na filosfera afetam 

a planta hospedeira é vital para prever respostas das plantas hospedeiras às mudanças 

climáticas e para conservação de populações e comunidades (Carthey et al. 2020; Zhu et 

al. 2022).
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1.2 Material e Métodos 

1.2.1 Processo de coleta de dados 

 

Realizamos a pesquisa bibliográfica em todas as bases de dados da Web of 

Science (WoS) e Scopus em julho de 2021. A pesquisa foi limitada ao período de 1945 

a julho de 2021. Utilizamos combinaç es de termos relevantes, como   epiphyt  OR 

epiphyll  OR phyllosphere  OR phylloplane  OR foliicolous OR endophyt   AND 

   lichen* OR bryophyt* OR bacteria* OR liverwort* OR fung   AND    "functional 

trait*" OR ecophysiology OR "leaf characteristic*" OR "leaf feature*" OR "leaf 

function" OR "leaf trait*" OR "host plant*" OR "host leaves" OR "host plant leaves" 

OR "plant functioning" OR "ecosystem process*" OR "ecosystem functioning   NOT 

  marin  OR  marine ecosystem  OR benthic  OR seaweed  OR  aquatic system   OR 

stream  OR river  OR headwater  OR orchid  OR bromelia  OR rice  OR sugarcane 

OR genotype  OR  medicinal secondary metabolites   NOT T TULO:    rhizo* OR 

mycorrhiza* OR "root* nodul*" OR root*). Para completar nosso conjunto de dados, 

realizamos busca bibliográfica complementar no Google Acadêmico com a combinação 

de palavras-chave phyllosphere* OR/AND epiphyll*. Todos os registros foram 

importados para o organizador bibliográfico EndNote e os registros duplicados 

removidos. 

Para a primeira etapa de triagem, importamos um arquivo contendo os registros, 

ou seja, metadados contendo o texto dos títulos e resumos para o software ASReview 

(van de Schoot et al. 2021). Posteriormente, selecionamos artigos relevantes e não 

relevantes para treinar o modelo de classificação do software. O modelo foi treinado 

para prever a relevância de cada estudo registrado. A partir do modelo, os títulos e 

resumos foram ordenados do mais para o menos provável de serem relevantes. A partir 

da leitura do título e resumo classificamos os registros como relevantes ou irrelevantes. 

Na segunda etapa da triagem, examinamos o texto completo dos estudos classificados 

como relevantes na primeira etapa (o número de artigos em cada fase é relatado no 

fluxograma, Figura 1). Para identificar estudos relevantes não encontrados nas bases de 

dados, pesquisamos artigos que foram citados em artigos elegíveis (forward search) e 

artigos que citaram artigos elegíveis (backward search). 

Os estudos deveriam atender aos seguintes critérios para serem incluídos na 

revisão sistemática: (1) plantas hospedeiras em condições naturais e/ou plantas 
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hospedeiras silvestres; (2) avaliação dos organismos ocorrentes no compartimento 

foliar; (3) experimentos realizados em campo ou em ambientes controlados (i.e. 

laboratório, câmara de crescimento ou casa de vegetação); (4) quando realizadas 

comparações o desenho do experimento incluiu grupo controle sem cobertura foliar por 

epífilas e grupo com cobertura foliar. 

A taxonomia das plantas hospedeiras foi verificada usando o The Plant List e 

adicionalmente o Serviço de Resolução de Nomes Taxonômicos v4.0 (Boyle et al. 

2013). As relações filogenéticas das espécies hospedeiras em nosso conjunto de dados 

final foram construídas usando o pacote R V.PhyloMaker (Jin and Qian 2019). As 

características mensuradas na planta hospedeira foram separadas em oito categorias que 

incluem diferentes aspectos do funcionamento da planta (Tabela 1) (Kattge et al. 2011; 

Pérez-Harguindeguy et al. 2013; Griffin-Nolan et al. 2018) e foram abordadas a partir 

da perspectiva dos eixos de estratégias das plantas (Rosado et al. 2018). 
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Tabela 1. Definições das categorias utilizadas para classificar as características 

mensuradas nos estudos incluídos na revisão sistemática. As definições 

foram modificadas a partir das apresentadas por Pérez-Harguindeguy et al. 

(2013) e Griffin-Nolan et al. (2018). 

Categoria Definição Exemplos 

Planta inteira 

Características da planta inteira, 

como altura da planta ou forma 

de vida; forma de crescimento e 

taxa de crescimento relativo. 

Taxa de crescimento relativo, 

volume de caule acima do solo. 

Morfológico 

foliar 

Características morfológicas das 

folhas associadas a aspectos da 

função foliar. 

Conteúdo de água foliar, massa de 

folha por unidade de área, área 

foliar danificada por patógenos ou 

herbívoros. 

Bioquímico 

Características relacionadas ao 

uso e concentração de nutrientes 

nas plantas. 

Concentração de proteínas foliares, 

perfil metabólico, conteúdo de 

nitrogênio. 

Fotossintético 

Características relacionadas a 

captura de luz, trocas gasosas e 

assimilação de carbono. 

Radiação fotossinteticamente ativa, 

conteúdo de clorofila. 

Hidráulico 

Características relacionadas ao 

status hídrico, transporte de água 

e armazenamento de água. 

Perda de água foliar, 

permeabilidade cuticular a água. 

Fenológico 

Características associadas a 

padrões fenológicos e padrões 

demográficos foliares. 

Retenção de folhas. 

Subterrâneo Características da raiz. Biomassa radicular. 

Ecossistêmico 
Características relacionadas a 

processos ecossistêmicos. 
Fixação biológica de nitrogênio. 

Fonte: A autora, 2022. 
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Figura 1 – Fluxograma de seleção dos artigos para a revisão sistemática adaptado do 

modelo de diagrama de fluxo PRISMA 2020 para revisões sistemáticas. 

 

Fonte: A autora (2022).
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1.3 Resultados e Discussão 

 

A partir dos critérios previamente estabelecidos, nosso conjunto de dados final 

incluiu 25 artigos reportados em 16 periódicos revisados por pares (para obter mais 

detalhes, consulte a Tabela S1) do total de 3557 registrados no processo de coleta de 

dados (Figura 1). No total, 58 espécies de plantas hospedeiras de 32 famílias foram 

investigadas quanto a sua interação com as epífilas (Figura 2). Entre as espécies 

estudadas, Theobroma cacao foi a espécie hospedeira com mais avaliações. 

Figura 2 – Árvore filogenética das espécies de plantas hospedeiras.

 

Fonte: A autora, 2022. 
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Nossa análise incluiu estudos realizados em 9 países, entre os quais o Panamá foi 

o país líder com 8 artigos de pesquisa originais publicados (32%), seguido pela Costa 

Rica e os Estados Unidos com 5 artigos de pesquisa originais publicados cada (20%) 

(Figura 3). A maioria dos estudos conduzidos no Panamá (75%) foi realizada no mesmo 

local, a Ilha Barro Colorado, além de investigarem a interação entre a mesma espécie 

hospedeira Theobroma cacao e a espécie de fungo endofítico Colletotrichum tropicale. 

Figura 3 – Localização dos estudos incluídos na revisão sistemática (n = 25). Pontos de 

diferentes cores representam a avaliação de diferentes organismos da filosfera. 

 

Fonte: A autora, 2022. 

As espécies presentes na filosfera foram bastante diversificadas e 84% dos 

estudos avaliaram a interação da planta hospedeira com apenas um organismo. Nas 

últimas cinco décadas, os estudos avaliaram a interação das plantas hospedeiras com 

residentes fúngicos (44%), bacterianos (20%), briófitas (16%), briófitas e líquens (8%), 

briófitas associadas a cianobactérias (4%) e cianobactérias (4%).
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1.3.1 Negligenciando a co-ocorrência dos organismos da filosfera: avaliações quase 

sempre par a par 

 

 

Apesar de várias espécies coexistirem na filosfera, em geral, no nosso conjunto 

de dados os estudos foram conduzidos com um único táxon ocorrente na filosfera. 

Durante o crescimento até a senescência da folha, ocorrem mudanças na população da 

filosfera. As rápidas mudanças nas condições ambientais e baixa disponibilidade de 

recursos caracterizam a filosfera como um ambiente hostil (Yang et al. 2001; Lindow 

and Brandl 2003). Na fase inicial do desenvolvimento das comunidades na filosfera, as 

bactérias oligotróficas presentes na superfície foliar alteram propriedades químicas e 

físicas da cutícula (Ruinen 1961). A partir da liberação de surfactantes, que aumentam a 

molhabilidade foliar e a permeabilidade da cutícula a água (Bunster et al. 1989; 

Schreiber et al. 2005), há uma maior exsudação de nutrientes provenientes da folha do 

hospedeiro. Os nutrientes provenientes do exsudato da folha fornecem um substrato 

adequado para outras epífilas com maiores exigências nutricionais (Ruinen 1961). 

Briófitas epífilas são capazes de absorver água e capturar nutrientes da água da 

chuva, além de uma alta capacidade de retenção de nitrogênio (Wanek and Pörtl 2005). 

Também são responsáveis por lixiviar quantidades consideráveis de compostos 

orgânicos na superfície foliar (Coxson et al. 1992; Wanek and Pörtl 2005). As 

características presentes nas briófitas epífilas favorecem a ocorrência de micro-

organismos, como bactérias, nas próprias briófitas (Furkranz 2008). Em estudo recente 

desenvolvido na Amazônia, a comunidade bacteriana das folhas foi positivamente 

relacionada com uma maior cobertura foliar por líquens e briófitas (Moreira, 2019).  

Portanto, as populações de organismos residentes na filosfera podem estar associadas e 

serem influenciadas pela própria composição da filosfera. 

Alguns líquens possuem capacidade de reter água três vezes mais baixa em 

comparação a briófitas (Pipker et al. 2006). Ainda podem produzir e secretar compostos 

hidrofóbicos na superfície foliar (Lakatos et al. 2006; Honegger 2007). Ou seja, em uma 

mesma folha, organismos de um mesmo "grupo", como os líquens, podem desempenhar 

efeitos divergentes em consequência da heterogeneidade das características de resposta 

(Rosado and Almeida 2020). 

Apesar das possibilidades de interação entre os organismos na filosfera, as 

investigações sobre os efeitos no hospedeiro são realizadas com avaliações par a par. 
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Avalia-se um grupo de organismos (e.g. briófita, bactéria, fungo) e seu efeito sobre o 

hospedeiro vascular. Embora este tipo de abordagem seja importante, não é capaz de 

capturar os efeitos não aditivos das múltiplas interações entre os organismos da filosfera 

e as folhas. Neste sentido, o resultado final dos efeitos da filosfera sobre a planta não 

podem ser acessados por avaliações par a par, uma vez que as folhas são comunidades 

cujo funcionamento depende das características, cobertura e composição das espécies da 

filosfera (Mezaka et al. 2022) 

Dos estudos incluídos em nossa revisão, apenas dois avaliaram mais de um 

grupo de organismos da filosfera em conjunto. Cianobactérias e briófitas, foram 

avaliados em relação a fixação biológica de nitrogênio (Bentley and Carpenter 1984), 

enquanto líquens e hepáticas foram avaliados quanto à influência nas taxas de 

herbivoria (Mueller and Wolf Mueller 1991). Outros estudos avaliaram mais de um 

organismo, entretanto, a avaliação ocorreu de maneira independente. Foram avaliadas 

folhas com fungos e outras folhas ou ainda outros fragmentos com bactérias (Gargallo-

Garriga 2016). A avaliação dos efeitos dos liquens e briófitas também ocorreu de 

maneira isolada (Coley et al. 1993, Zhou et al. 2014). 

Devemos considerar que os organismos que compõem a filosfera não 

apresentam as mesmas características de efeito no hospedeiro. Os organismos podem se 

influenciar diretamente, por exemplo, por meio de estratégias de captação e troca de 

recursos. Neste sentido, sugerimos que os estudos que busquem avaliar como a filosfera 

afeta o funcionamento da planta sejam feitos com o entendimento de que a folha é um 

ecossistema. Portanto, estudos manipulativos que possam avaliar o efeito da 

biodiversidade da filosfera sobre o funcionamento do ecossistema foliar é uma etapa 

fundamental na ecologia funcional de plantas. Além disso, uso de experimentos 

manipulativos com microcosmos pode trazer avanços na ecologia de ecossistemas. 
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1.3.2 Quais características são medidas e como elas se associam às estratégias 

ecológicas? 

 

As características funcionais das plantas são importantes descritores das 

interações da planta com seu ambiente. Estratégias de uso de recursos das espécies 

podem ser definidas a partir da combinação de características funcionais das plantas que 

maximizem padrões de alocação de recursos (Smith and Huston 1989). As espécies 

dentro de uma estratégia têm características semelhantes que as levam a exibir uma 

ecologia similar em relação aos padrões particulares de uso de recursos (Lavorel et al. 

1997; Westoby et al. 2002; Wright et al. 2007). 

Em nosso conjunto final de dados, identificamos um total de 29 características. 

Observamos que as publicações têm-se centrado em investigações sobre a planta inteira 

(30%), que engloba características relacionadas ao crescimento das plantas. Outras 

abordagens, foram direcionadas a interação da filosfera com características relacionadas 

à fotossíntese (26%). A morfologia das folhas foi investigada principalmente em 

interações com herbívoros e patógenos, correspondendo a 18% dos artigos incluídos na 

presente revisão. Por outro lado, poucos estudos avaliaram as características hidráulicas 

(6%), características relacionadas a processos ecossistêmicos (4%) e características da 

raiz (2%) (Figura 3). 

Nas próximas seções, discutiremos brevemente sobre os efeitos da filosfera em 

cada um destes processos. Apesar da relevância dos estudos e dos resultados apontados, 

ressaltamos como a escassez de trabalhos sobre o tema impede uma generalização 

robusta sobre o papel da filosfera para cada um dos processos discutidos ao longo da 

nossa revisão. 
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Figura 3 – Porcentagem das categorias de características mensuradas para avaliar o efeito da filosfera no hospedeiro, alguns estudos avaliaram 

características correspondentes a mais de uma categoria (A). Representamos a proporção (barras empilhadas) das relações 

estatisticamente significativas (p <0,05), bem como a direção das relações (negativo, positivo) e as relações não significativas (p>0,05) 

classificadas como neutras (B).  

 

Fonte: A autora, 2022.
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1.3.3 Fotossíntese 

 

 

Um dos efeitos mais citados em publicações ao abordar as consequências da 

presença de epífilas em superfícies foliares, é a redução da interceptação de luz e 

consequente redução da capacidade fotossintética da folha hospedeira (Coley et al. 

1993). Entretanto, em nossa revisão encontramos apenas dois estudos que mensuraram 

características relacionadas à interceptação de luz por epífilas e capacidade 

fotossintética. 

Folhas de plantas cobertas por briófitas foram avaliadas quanto à interceptação 

de luz e radiação fotossinteticamente ativa. A cobertura epifílica de aproximadamente 

45% reduziu a interceptação de luz em 55% – 85% em folhas com 2 anos de idade. A 

partir dos resultados obtidos, estima-se que a fotossíntese tenha uma redução mínima de 

20% (Coley et al. 1993). Outros estudos, também sugerem que o sombreamento pode 

reduzir a fotossíntese das folhas do hospedeiro em 20 – 30% (Sand-Jensen 1977; 

Roskoski 1981). Apesar do sombreamento resultante da presença de epífilas não foram 

identificadas reduções significativas nas taxas fotossintéticas da planta hospedeira. 

Foram observados mecanismos de aclimatação ao sombreamento na planta hospedeira, 

semelhantes aos mecanismos apresentados por plantas tolerantes à sombra (Anthony et 

al. 2002). Uma das formas de compensação ao sombreamento foi o aumento no 

conteúdo de clorofila nas folhas cobertas por líquens e não houve diferença significativa 

no ganho líquido de CO₂. 

Estas observações são consistentes com a relação positiva encontrada entre a 

cobertura da superfície foliar por líquens e aumento no conteúdo de clorofila (Zhou et 

al. 2014). Em contrapartida, a presença da briófita Radula flaccida não alterou o 

conteúdo de clorofila em folhas com cobertura ou sem (Eze and Berrie 1977). A 

principal desvantagem atribuída a colonização da superfície foliar (i.e. redução 

fotossintética) é uma estimativa e foi mensurada de forma direta por apenas um estudo. 

As evidências publicadas não são suficientes para generalizar que briófitas, líquens e 

outras epífilas reduzem taxas fotossintéticas da planta hospedeira. 

Como consequência da redução fotossintética, é sugerido que a presença de 

epífilas afete negativamente o incremento de biomassa da planta hospedeira (Toomey et 

al. 2009; Huete et al.2006). A partir dos resultados de experimentos que avaliaram 

características da planta inteira, como a taxa de crescimento relativo e biomassa acima 
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do solo, foram observadas interações positivas entre a presença de epífilas bactérias ou 

fungos e crescimento da planta hospedeira (Laforest-Lapointe et al. 2017, Giauque et al. 

2019). É provável que as diferentes espécies presentes na filosfera atuem conferindo 

benefícios para a planta hospedeira. 

 

 

1.3.4 Características Morfológicas Foliares das Plantas Hospedeiras 

 

 

1.3.4.1 Recurso 

 

Características das plantas, incluindo características relacionadas à morfologia, 

possibilitam o entendimento das estratégias das plantas para adquirir recursos. Duas 

características morfológicas relacionadas ao eixo de estratégia de recursos, massa de 

folha por unidade de área e conteúdo de água foliar, foram avaliadas em folhas cobertas 

por líquens e folhas cobertas por briófitas (Zhou et al. 2014). 

A massa de folha por unidade de área (MFA) representa o custo de construção 

da folha em termos de carbono (Witkowski and Lamont 1991). Valores altos de MFA 

são associados a uma maior alocação em biomassa estrutural e menor em tecido 

fotossintético, o que pode aumentar o tempo de retorno do carbono que foi investido na 

construção foliar (Wright et al. 2002). Espécies com altos valores de MFA têm 

mostrado uma maior longevidade foliar em diversos ambientes, consequência das folhas 

mais resistentes a danos físicos e herbívoros (Chabot and Hicks 1982, Reich et al. 1999; 

Wright et al. 2002; 2004). Neste estudo, as folhas com cobertura total de líquens 

exibiram MFA menor. Em comparação com folhas cobertas por líquens, as folhas 

cobertas por briófitas apresentaram valores menores de MFA. Estas relações só foram 

encontradas quando a cobertura da superfície foliar atingiu no mínimo 50% (Zhou et al. 

2014). 

No contexto da interação da filosfera — recurso — fotossíntese, uma 

combinação de características pode resultar em respostas semelhantes. As folhas com > 

50% de cobertura, baixos valores de MFA e maior conteúdo de clorofila podem ter a 

mesma capacidade fotossintética que as folhas com < 50% de cobertura, valores de 

MFA mais altos e menor conteúdo de clorofila. Esta combinação possibilita a 
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manutenção da capacidade de capturar luz mesmo com a superfície foliar sombreada 

por organismos da filosfera. 

 

 

1.3.4.2 Defesa 

 

 

As interações entre plantas e herbívoros desempenham um papel fundamental na 

biodiversidade e no funcionamento de ecossistemas (Endara and Coley, 2011). A perda 

de biomassa foliar é o principal efeito da herbivoria e, com a redução da área 

fotossintética, há um aumento da mortalidade e diminuição do sucesso reprodutivo da 

planta (Coley 1985, Scheidel 2001). Defesas químicas e mecânicas foram aprimoradas 

pelas plantas, em consequência da pressão seletiva exercida por herbívoros (Coley and 

Barone 1996). Um dos benefícios da relação entre filosfera e planta hospedeira, consiste 

na proteção da folha contra herbívoros. Ao alterar a palatabilidade das folhas, os 

organismos da filosfera podem representar uma defesa física. Além disso, também 

atuam na defesa química ao produzir metabólitos secundários tóxicos para os herbívoros 

(Mueller and Wolf Mueller 1991). 

A formiga cortadeira Atta cephalotes foi exposta a folhas cobertas por hepáticas, 

folhas cobertas por líquens e folhas com a cobertura epifílica removida. O herbívoro 

escolheu seletivamente amostras com a cobertura removida. Este resultado demonstra 

que a cobertura da folha por líquens e hepáticas reduz os danos causados por formigas 

cortadeiras (Mueller and Wolf Mueller 1991). Em experimento semelhante ao realizado 

por Mueller & Wolf Mueller (1991), a preferência da formiga Atta colombica foi 

quantificada. Formigas foram expostas a tecidos foliares com alta densidade de fungos e 

a tecidos foliares com baixa densidade de fungos. O tecido foliar com alta densidade de 

fungos foi cortado 2,5 vezes menos, quando comparado aos tecidos com baixa 

densidade de fungos (Bittleston et al. 2010). Danos mecânicos, como os provenientes da 

herbivoria, induzem a produção do hormônio jasmonato. A presença do jasmonato pode 

modificar o ambiente enfrentado por bactérias na filosfera, em diferentes indivíduos da 

mesma espécie vegetal (Humprey et al. 2014). Portanto, os herbívoros e os organismos 

da filosfera produzem efeitos um no outro. 

Em compensação à diminuição da herbivoria, a cobertura da superfície foliar 

aumenta a susceptibilidade a patógenos. Algumas espécies de líquens não estão restritas 
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ao ambiente supra cuticular e crescem entre a cutícula e a epiderme (Santesson 1952). 

Folhas com densa cobertura de briófitas têm áreas necróticas que se espalham abaixo 

das colônias (Berrie and Eze 1975). Danos foliares causados por briófitas e líquens 

possibilitam o acesso de patógenos ao interior do tecido foliar (Jones and Dangl 2006). 

A alteração da molhabilidade da superfície foliar é outro mecanismo que favorece o 

estabelecimento de patógenos. Superfícies que permanecem úmidas por mais horas, são 

mais propensas à infecção por patógenos (Arnold and Engelbrecht 2007; Rosado and 

Almeida 2020). 

Plântulas expostas a serapilheira de adultos saudáveis e sua filosfera associada, 

tiveram o seu microbioma enriquecido com o fungo Colletotrichum tropicale, que 

aumenta a resistência a patógenos e exibiram menor dano patogênico (Christian et al. 

2017). Portanto, a filosfera atua na regulação das vias defensivas da planta hospedeira. 

No contexto da planta como holobionte, o papel da filosfera sobre a defesa vegetal é um 

dos tópicos mais complexos a serem investigados. O efeito da filosfera na saúde da 

planta hospedeira depende da complexa interação entre as características de cada 

organismo da filosfera, com efeitos positivos ou negativos. Além das vias de regulação 

metabólica da planta hospedeira e também da interação com os herbívoros. 

 

1.3.4.3 Hidráulico 

 

 

O contato direto das epífilas com a cutícula as torna potencialmente capazes de 

influenciar as relações hídricas da planta hospedeira. Briófitas, líquens, bactérias e 

fungos presentes na superfície foliar interferem positiva ou negativamente nas 

propriedades de molhabilidade da folha. Folhas cobertas por briófitas retêm uma maior 

quantidade de água, permanecendo úmidas por um período maior de tempo em 

comparação a folhas sem cobertura (Berrie and Eze 1975). Portanto, a presença de 

briófitas nas folhas pode aumentar a molhabilidade foliar e favorecer processos como 

reidratação e absorção de água foliar. 

Em geral, as investigações sobre a interferência da filosfera nas propriedades de 

molhabilidade das folhas estão restritas a bactérias, ou ainda a experimentos realizados 

em superfícies artificiais (Bunster et al. 1989; Knoll and Schreiber 1998, 2000). 

Schreiber et al. (2005) isolaram a cutícula da espécie Hedera helix para investigar o 

efeito da presença de bactérias na permeabilidade cuticular da água. As bactérias foram 
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capazes de alterar propriedades físico-químicas das superfícies foliares, aumentaram a 

molhabilidade e a permeabilidade cuticular à água em 50%. Alterações na 

permeabilidade da superfície foliar interferem na difusão de água, solutos e nas taxas de 

transpiração cuticular (Kerstiens 1996; Fernàndez et al. 2017). 

Em estudos recentes, a absorção de água pelas folhas foi observada como uma 

fonte alternativa de recurso hídrico. Portanto, o mecanismo de absorção via foliar 

aumenta a chance de sobrevivência vegetal em situações de seca (Burgess and Dawson 

2004; Oliveira et al. 2005; Eller et al. 2013). Apesar do processo de absorção foliar de 

água receber mais atenção, ressaltamos que a filosfera é uma importante mediadora 

neste processo que ainda não é bem compreendido (Rosado et al. 2018; Rosado and 

Almeida 2020). Por exemplo, hifas de fungos entram nos estômatos e podem atuar 

como condutores de água e promover a absorção via folha. Além disso, outros 

organismos da filosfera podem afetar a abertura dos estômatos, uma importante via de 

entrada de água (Burgess and Dawson 2004; Rosado et al. 2018; Rosado and Almeida 

2020). No entanto, faltam estudos que meçam a contribuição de fungos, briófitas e 

líquens sobre a absorção foliar de água. 

A absorção de água via folha tem progressiva relevância para o entendimento 

sobre a mortalidade de plantas à variação na disponibilidade hídrica (Schreel and 

Steppe, K. 2020). O fluxo de água nas plantas não se dá apenas no contínuo solo-planta-

atmosfera, mas também no contínuo atmosfera-planta-solo (Boanares et al. 2020). 

Portanto, é crucial que os organismos que atuam na interface entre dois destes 

compartimentos (atmosfera-planta) sejam incluídos nos modelos e estudos 

experimentais. 

 

 

1.3.5 Ecossistêmico 

 

O conhecimento sobre o papel da filosfera em processos ecossistêmicos em 

ambientes naturais é escasso. A partir das informações que apresentamos, pode-se supor 

que a filosfera atua mediando alguns processos ecossistêmicos. Por exemplo, ao repelir 

ou reter água no folhiço, pode ocorrer alteração do microclima, favorecendo a 

decomposição (Almeida 2018). A taxa de decomposição é influenciada por 

características do espectro econômico foliar (Santiago 2007), que podem ser 

influenciadas pela filosfera ao interferir na capacidade de o hospedeiro obter recursos. 
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Ou ainda, afetar a comunidade decompositora por intermédio dos metabólitos 

secundários e alteração da palatabilidade (Coq et al. 2010). 

Apesar dos indícios da mediação da filosfera nos processos ecossistêmicos, 

apenas a fixação biológica de nitrogênio (FBN) foi investigada. A FBN ocorre 

predominantemente nas folhas e é principalmente mediada por micro-organismos 

associados às briófitas que ocorrem na filosfera (Vitouser et al. 2002; Wanek and Pörtl 

2005). O efeito da cobertura da filosfera para a FBN é positivo, uma vez que, os 

principais fixadores de nitrogênio são as cianobactérias de vida livre, bactérias e 

cianobactérias em associações simbióticas, bactérias heterotróficas e líquens (Vitouser 

al. 2002) e vários destes se estabelecem nas superfícies foliares. 

Freiberg (1998) investigou quais fatores microclimáticos influenciam a fixação 

de nitrogênio na filosfera e qual seria mais importante em uma floresta tropical pré-

montana na Costa Rica. As folhas com maior cobertura de cianobactérias exibiram as 

maiores taxas de FBN. Além disso, a idade das folhas foi positivamente relacionada ao 

aumento da cobertura e ao aumento da FBN. Da mesma forma, a presença das briófitas 

nas folhas influenciou positivamente a FBN por intermédio do retardamento da secagem 

da superfície foliar. Portanto, briófitas mantêm um ambiente adequado para as 

atividades dos fixadores de nitrogênio. Do mesmo modo, outros estudos associaram 

maiores taxas de FBN as plantas que exibiram maior cobertura por briófitas (Wanek and 

Pörtl 2005, Fürnkranz et al. 2008). 

Dada a importância da fixação biológica de nitrogênio para os ecossistemas e da 

interação dos micro-organismos fixadores do nitrogênio com outros componentes da 

filosfera, fica a pergunta: como se dará o ciclo de nitrogênio nas florestas tropicais em 

um cenário de mudanças climáticas? Recentemente, He et al. (2018), revisaram diversos 

estudos que demonstraram declínios consideráveis nas taxas de crescimento de briófitas 

em árvores tropicais resultantes de apenas um aumento sutil na temperatura do ar. O 

declínio da diversidade e das populações de briófitas, incluindo as que vivem sobre as 

folhas, acabará por levar a uma alteração na estrutura e função dos ecossistemas (He et 

al. 2018).



39 

 

 

1.3.6 E as características da filosfera? 

 

 

As características das plantas foram usadas para avaliar a interação filosfera — 

planta em todos os estudos incluídos nesta revisão. Mas, em geral, as características dos 

organismos presentes nas folhas das plantas não foram consideradas. Na avaliação 

conduzida por Anthony et al. (2002) a interceptação de luz variou de acordo com a 

morfologia e coloração do talo do líquen. Por exemplo, Arthonia trilocularis possui o 

talo fino que permitiu a passagem de 70% de luz para a folha hospedeira. Já os líquens 

que possuem pigmentos escuros podem interceptar maiores quantidades de luz. 

Divergências encontradas entre os resultados que avaliaram um mesmo efeito no 

hospedeiro vegetal podem ter relação com o tipo de abordagem focada nos organismos 

da filosfera (e. g. líquens e briófitas). Esta pode não ser a melhor forma de abordagem, 

uma vez que desconsidera os conceitos de características funcionais de resposta e efeito. 

Além disso, não podemos esperar que todas as espécies de um grupo apresentem os 

mesmos efeitos, uma vez que podem possuir diferentes características de resposta. Por 

último, não podemos desconsiderar a coocorrência dos organismos na filosfera, já que o 

efeito que se dará no organismo hospedeiro pode corresponder ao conjunto dos 

organismos presentes na filosfera da sua abundância proporcional. 

Não necessariamente a filosfera não exerce efeitos sobre seus hospedeiros em 

condições naturais. É provável que a falta de detecção do efeito esteja sob influência de 

como as avaliações são conduzidas de forma fragmentada. Neste sentido, um aspecto 

fundamental a ser incorporado nas avaliações do efeito da filosfera sobre o hospedeiro e 

processos ecológicos, são as características de efeito dos organismos que compõem a 

filosfera. Ou seja, o papel funcional das espécies em afetar outros organismos e níveis 

tróficos (Rosado et al. 2016). Dada a ampla riqueza de espécies da filosfera em regiões 

tropicais e sua dependência por água, pode-se esperar uma redução destes organismos, 

como consequência da intensificação dos eventos de seca. Neste sentido, reduções na 

cobertura da filosfera e perda de alguns destes organismos podem afetar diretamente as 

respostas das plantas hospedeiras em regiões tropicais a partir da mudança do fenótipo 

estendido, ou seja, do holobionte. Isto pode levar a alterações na estrutura da 

comunidade, hierarquias competitivas e mecanismos de coexistência nas comunidades. 
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1.4 Considerações finais 

É necessário identificar características apropriadas que reflitam de maneira 

adequada o efeito da filosfera no hospedeiro vegetal. Os relacionamentos fracos ou não 

identificados nos estudos apresentados (Figura 3, B) podem ser atribuídos a uma seleção 

inadequada de características, a seleção apenas de características do hospedeiro e a 

diversas composições da filosfera e respectivas variações de características da 

comunidade. 

As relações fisiológicas entre filosfera e hospedeiro foram objeto de algumas 

observações e especulações, mas são poucos os relatos de trabalhos experimentais. Os 

estudos da presente revisão utilizaram características funcionais mais abstratas, por 

exemplo, massa de folha por unidade de área. Uma abordagem que investigue as 

―características mecanicistas‖ com claras funç es fisiológicas  Brodribb, 2017 , pode 

representar um importante avanço para o entendimento da interação filosfera — 

hospedeiro. 

A filosfera pode ter uma importante influência no funcionamento hidráulico do 

hospedeiro. Entretanto, relatamos apenas dois estudos que abordaram este tópico. De 

fato, o entendimento do funcionamento hidráulico das plantas torna-se ainda mais 

importante no contexto de mudanças climáticas. 

Abordar a interação filosfera — hospedeiro não é trivial e possui um alto grau de 

complexidade associado à diversidade dos organismos que podem compor a filosfera. 

Entretanto, é necessário reconhecer a relevância destes organismos nos mais diferentes 

níveis de investigação e ambientes. 
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MATERIAL SUPLEMENTAR 

Tabela S1. Artigos incluídos na revisão sistemática com informações sobre autoria, 

título do artigo, área do estudo e categoria na qual a variável resposta foi classificada. 

Alguns estudos avaliaram mais de uma variável resposta e foram incluídos em mais de 

uma categoria. (continua) 

Fonte: A autora, 2022. 
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Berrie and  

Eze 1975 

Relationship between an epiphyllous liverwort 

and host leaves 
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Eze and  

Berrie 1977 

Further investigations into the physiological 

relationship between an Epiphyllous Liverwort 
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Serra Leoa Fotossintético 

Bentley and 
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Direct transfer of newly-fixed nitrogen from 

free-living epiphyllous microorganisms to their 
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Costa Rica Bioquímico 

Müeller and 

Wol-Müeller 

1991 

Epiphyll deterrence to the leafcutter ant Atta 

cephalotes 
Costa Rica 

Morfológico 

foliar 

Coley et al. 1993 

Colonization of tropical rain-forest leaves by 

epiphylls - effects of site and host plant leaf 

lifetime 

Panamá Fotossintético 

Freiberg 1998 

Microclimatic parameters influencing nitrogen 

fixation in the phyllosphere in a Costa Rican 
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colonization by lichens 
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Phyllosphere nitrogen relations: reciprocal 
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liverworts and host plants in the understory of a 

lowland tropical wet forest in Costa Rica 

Costa Rica Bioquímico 

Schreiber et al. 
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Plant–microbe interactions: identification of 

epiphytic bacteria and their ability to alter leaf 

surface permeability 
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Morfológico foliar 

Fenológico 

Fonte: A autora, 2022 
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Tabela 1. Artigos incluídos na revisão sistemática com informações sobre autoria, título 

do artigo, área do estudo e categoria na qual a variável resposta foi 

classificada. Alguns estudos avaliaram mais de uma variável resposta e foram 

incluídos em mais de uma categoria. (conclusão) 

Referência Título do artigo Área do estudo Categoria 

Bell-Dereske  

et al. 2017 

Plant-fungal symbiosis affects litter 

decomposition during primary succession 
Estados Unidos  Subterrâneo 

Laforest-

Lapointe et al. 

2017 

Leaf bacterial diversity mediates plant 

diversity and ecosystem function 

relationships 

Canadá Planta inteira 

Christian et al. 

2019 

Foliar endophytic fungi alter patterns of 

nitrogen uptake and distribution in 

Theobroma cacao 

Panamá 

Bioquímico 

Planta inteira 

Subterrâneo 

Morfológico foliar 

Giauque et al. 

2019 

Endophyte traits relevant to stress 

tolerance, resource use and habitat of 

origin predict effects on host plants 

Estados Unidos Planta inteira 

Christian et al. 

2020 

Host affinity of endophytic fungi and the 

potential for reciprocal interactions 

involving host secondary chemistry 

Panamá Bioquímico 

Fonte: A autora, 2022. 
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2 EFEITO DE EPÍFILAS SOBRE CRESCIMENTO VEGETAL E FIXAÇÃO 

BIOLÓGICA DE NITROGÊNIO EM PLANTAS DA AMAZÔNIA 

 

 Resumo 

 

A identidade da planta hospedeira e as características morfológicas das folhas afetam 

a incidência e composição das comunidades na filosfera. Em geral, condições tropicais 

úmidas favorecem o estabelecimento das epífilas nas superfícies foliares. As folhas com 

características morfológicas que proporcionam uma drenagem de água podem ser menos 

suscetíveis a incidência de epífilas. No entanto, não há um reconhecimento de como as 

características foliares das plantas hospedeiras modulam a incidência de epífilas e 

consequentemente seus efeitos positivos ou negativos para o hospedeiro. Enquanto um dos 

potenciais efeitos positivos é a fixação biológica de nitrogênio, mediada por micro-

organismos associados a briófitas na filosfera, um efeito negativo é a potencial redução 

fotossintética em função da interceptação da energia luminosa. Investigamos se as 

características de espécies de plantas Amazônicas afetam a cobertura da filosfera e a fixação 

biológica de nitrogênio.  Utilizamos o conjunto de dados composto por características das 

plantas e parâmetros abióticos, para avaliar o papel sobre a cobertura por epífilas nas 

superfícies foliares utilizando árvores de regressão reforçada (BRT). Para as taxas de fixação 

assimbiótica de nitrogênio utilizamos o conjunto de dados composto por características das 

plantas, índice de cobertura por epífilas e parâmetros abióticos utilizando BRT. 

Inesperadamente, as características de molhabilidade foliar não foram variáveis influentes 

para a cobertura da filosfera. As respostas parciais do modelo indicaram que a cobertura da 

filosfera é maior quando as plantas possuem menos de sete metros de altura e massa de folha 

por unidade de área de até 120 g.m
-2

. Já para a fixação biológica de nitrogênio, as variáveis 

mais influentes foram a precipitação e a área foliar. Houve um decréscimo acentuado nas 

taxas para precipitação acima de 110 mm e a maior taxa foi alcançada em valores de área 

foliar com cerca de 35 cm². Em geral, nossos resultados sugerem que características foliares 

ligadas ao escoamento de água podem não influenciar o estabelecimento de organismos na 

filosfera e sugerimos que as características microclimáticas podem ter a maior influência no 

estabelecimento de comunidades epifílicas. Compreender os fatores que determinam a 

cobertura da filosfera pode fornecer informações sobre os efeitos da filosfera na planta, na 

comunidade e nos processos ecossistêmicos. 

 

 

Palavras-chave: Filosfera. Epífila. Fixação Biológica de Nitrogênio. Floresta Amazônica.
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2.1 Introdução 

 

 

Em plantas de florestas tropicais é comum a ocorrência de organismos epífilos, 

incluindo briófitas, líquens, fungos, algas e bactérias na filosfera (Last 1955; Ruinen 1961, 

Coley et al. 1993). Fatores como a identidade do hospedeiro, propriedades químicas das  

folhas, radiação ultravioleta e umidade do ar afetam a colonização, ocorrência, abundância e 

diversidade dos organismos que compõem a filosfera (Coley et al. 1993; Zartmann 2003; 

Müller and Riederer 2005; Sonnleitner et al. 2009; Lambais et al. 2014; Vacher et al. 2016). 

Como as epífilas são dependentes do ambiente criado por plantas vasculares (Zhu e So 2001), 

as características da folha do hospedeiro e as condições microclimáticas são consideradas os 

principais fatores determinantes para o estabelecimento de epífilas (Coley et al. 1993; 

Sonnleitner et al. 2009). 

Em florestas tropicais, as chuvas frequentes proporcionam o acúmulo de água sobre as 

folhas e favorecem um micro-habitat mais úmido na filosfera. Portanto, um ambiente 

potencialmente ideal para o estabelecimento e desenvolvimento das comunidades de epífilas 

(Coley and Kursar 1996; Ivey and De Silva 2001; Pinokiyo et al. 2006; Holder 2007;  Burd 

2007). Algumas características morfológicas foliares são indicadas como capazes de reduzir 

ou aumentar a retenção de água na superfície foliar. Neste sentido, características da planta 

hospedeira determinam condições favoráveis ou não ao estabelecimento da comunidade 

filosférica (Richards 1996; Coley and Kursar 1996; Ivey and De Silva 2001; Burd 2007). Por 

exemplo, no sub-bosque das florestas tropicais úmidas é comum que as folhas tenham ápices 

foliares prolongados (i.e. drip-tips). Este tipo de morfologia foliar pode reduzir a retenção de 

água (Malhado et al. 2012), consequentemente, o crescimento das epífilas na filosfera (Ivey 

and De Silva 2001; Burd 2007). 

A relação entre características foliares de molhabilidade e a colonização por epífilas 

foi testada algumas vezes. No entanto, raramente com mais de uma espécie de planta 

hospedeira ou com folhas naturais (Monge-Nájera and Blanco 1995; Ivey and De Silva 2001; 

Burd 2007). Apesar da hipótese de que drip-tips promovem a drenagem da água após a chuva 

e por consequência, impedem o crescimento de fungos, líquens, briófitas e algas nas 

superfícies das folhas, até o momento, nenhum estudo detectou um efeito negativo das drip-

tips na cobertura da superfície foliar (Monge-Nájera and Blanco 1995; Ivey and De Silva 

2001; Lucking and Bernecker-Lucking 2005; Burd 2007). A repelência hídrica foliar (RHF) é 

outra característica descrita na literatura como capaz de reduzir a quantidade de água 
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interceptada nas folhas (Rosado and Holder 2013). Em específico, a RHF consiste na 

capacidade da folha de repelir a água proveniente de fontes externas, como chuva e neblina. 

A RHF é resultante de diversas estruturas foliares como a cutícula, cera, rugosidade da 

superfície foliar, cristais e dobras cuticulares (Neinhuis and Barthlott 1997). Entretanto, a 

relação entre RHF e cobertura por epífilas ainda não foi testada. 

Dentre as possíveis consequências da presença de epífilas nas superfícies foliares para 

a planta hospedeira, o efeito na taxa fotossintética é amplamente citado na literatura. Dois 

estudos experimentais investigaram a relação entre a cobertura da superfície foliar por 

epífilas e a taxa fotossintética. O trabalho clássico de Coley et al. (1993), estima uma redução 

de 20% da taxa fotossintética em folhas cobertas por epífilas. Entretanto, as folhas cobertas 

por líquens respondem a este sombreamento foliar com aumento no conteúdo de clorofila nos 

tecidos afetados (Anthony et al. 2002), o que pode aumentar a fotossíntese. Neste sentido, 

ainda não temos clareza se a possível redução fotossintética ocasiona uma redução no 

incremento de biomassa vegetal acima do solo. Também, é importante considerar de que 

maneira outros efeitos, como a fixação biológica de nitrogênio (FBN), desempenhada pelas 

epífilas pode contrabalancear a possível redução fotossintética (Freiberg 1994; Wanek and 

Portl 2005). 

Mudanças em fatores ambientais como, luz solar direta e redução da umidade do ar, 

podem afetar negativamente as epífilas que são sensíveis às mudanças climáticas (Zartman 

2003; Alvarenga et al. 2009). Impactos negativos na estrutura do dossel das plantas 

hospedeiras, como abertura de clareiras e aumento da luz solar direta no sub-bosque, podem 

resultar em empobrecimento ou perda das comunidades de epífilas. Briófitas epífilas 

ocorrentes na Amazônia Central apresentam menor sobrevivência e redução no crescimento 

durante a estação seca (Zartman et al. 2015). Sugere-se que muitos micro-organismos estão 

associados a briófitas e outros organismos residentes da filosfera (Fürnkranz et al. 2008) e, 

portanto, os eventos de seca podem comprometer a estrutura das comunidades da filosfera. 

Além disso, durante o El-Niño de 2015 – 2016, a região amazônica passou por um período de 

seca extrema e registrou uma elevada mortalidade de plantas (Berenguer et al. 2021), sendo 

também registrada uma diminuição da alfa diversidade das comunidades de bactérias da 

filosfera (Fornazier 2018), com prováveis consequências negativas para a estrutura 

populacional de espécies epífilas da região amazônica e possíveis mudanças no desempenho 

de funções ecológicas, como a fixação biológica de nitrogênio. 
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De modo geral, para fins de explicação da susceptibilidade das plantas à cobertura da 

filosfera, os estudos conduzidos examinaram as relações existentes entre duas variáveis. Ou 

seja, uma característica do hospedeiro como variável preditora da cobertura epifílica. Ao 

considerar a combinação de diferentes características funcionais e suas interações, podemos 

aumentar a acurácia na descrição de  diferentes mecanismos ecológicos (Pistón et al. 2019), 

como a relação entre a planta hospedeira e as comunidades de organismos que se estabelecem 

em suas superfícies foliares. Aqui, avaliamos o papel das características funcionais das 

plantas de sub-bosque e sub-dossel e parâmetros abióticos durante o El-Ninõ, na cobertura da 

superfície foliar por organismos epifílicos (ICE) e nas taxas de fixação assimbiótica de 

nitrogênio (FBN). Para complementar nossa avaliação, exploramos o efeito da interação de 

características para o ICE e a FBN. Especificamente, testamos a hipótese de que as 

características funcionais que aumentam o escoamento de água reduzem a ocorrência de 

epífilas em superfícies foliares. Utilizaremos um conjunto de características de diferentes 

espécies para identificar combinações que desempenham um papel na incidência da cobertura 

por epífilas. Além disso, esperamos que a maior incidência de epífilas resulte em maiores 

taxas de fixação biológica de nitrogênio. Em particular, esperamos que as espécies com maior 

cobertura da superfície foliar apresentem uma maior taxa de fixação biológica de nitrogênio, 

o que pode se refletir em uma relação positiva entre a cobertura de epífilas e o incremento de 

biomassa das plantas. 

 

 

2.2 Materiais e métodos 

 

 

2.2.1 Área de estudo 

 

 

O estudo foi conduzido na Floresta Nacional do Tapajós — Flona do Tapajós, 

localizada próximo à cidade de Santarém, estado do Pará, Brasil (54º 58‘W e 2º 51' S, altitude 

de 350 – 450 m) (Figura 1). A média anual de temperatura é de 28 °C (Brando et al. 2008) e a 

umidade média é de 85% (Rice et al. 2004). A precipitação varia de 1700 a 3000 mm com 

média anual de 2037 mm (1998 – 2013). Durante a estação seca (agosto a dezembro) a 

precipitação média mensal é de 100 mm (Brando et al. 2008; Restrepo-Coupe et al. 2017). 

Nos períodos de seca associados ao El-Niño (ENSO) de 2015 – 2016, a precipitação média 
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mensal foi de apenas 64 mm (Restrepo-Coupe et al. 2016). Conduzimos três amostragens 

durante o período do ENSO em 2015 (julho) e 2016 (fevereiro e julho), um dos eventos de 

seca, mais extremos registrados na região Amazônica e os anos mais secos para a região da 

Flona do Tapajós desde 2001 (Jiménez-Muñoz et al. 2016; Leitold et al. 2018). 

 

Figura 1 - Localização da área de estudo. 

 

 

Legenda: A área de estudo está inserida na Floresta Nacional do Tapajós (FLONA Tapajós), no estado do Pará. A área em 

verde delimita a unidade FLONA Tapajós. 

Fonte: A autora, 2022. 
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2.2.2 Seleção das espécies 

 

 

Selecionamos nove espécies com base em suas abundâncias relativas na área estudada 

e posições do dossel ao longo do perfil vertical da floresta (sub-bosque e dossel). Coletamos 

de 6 a 14 indivíduos por espécie, totalizando 90 árvores amostradas para cada período. As 

árvores amostradas estavam localizadas dentro de uma parcela experimental permanente 

preservada de 20 hectares, distribuídas ao longo de um transecto de 1.000 X 10 m localizado 

a leste da torre Eddy Covariance (Pyle et al. 2008; Longo 2013) na Flona do Tapajós. 

Amostramos indivíduos das espécies: Amphirrhox longifolia (n = 9-10), Aparisthmium 

cordatum (n = 9-10), Chamaecrista scleroxylon (n = 8-10), Coussarea paniculata (n = 9-10), 

Erisma uncinatum (n = 6), Manilkara elata (n = 12-14), Miconia lepidota (n = 9), Protium 

apiculatum (n = 9-10) e Rinorea pubiflora (n = 10) (Tabela 1). 

Tabela 1   Características das espécies de árvores do sub-dossel e sub-bosque selecionadas 

para este estudo na Floresta Nacional do Tapajós, estado do Pará, Brasil. 

 

Família Espécie 

Densidade da 

madeira 

(g cm-3 ¹• 

Altura 

(m) 

Posição no 

dossel 

Nível 

sucessional² 

Violaceae Amphirrhox longifolia  0.71 3    4 Sub-bosque 
Sucessão 

tardia 

Violaceae 
 

Rinorea pubiflora 
0.75 2    3 Sub-bosque 

Sucessão 

tardia 

Euphorbiaceae 
Aparisthmium 

cordatum 
0.39 1    18 Sub-dossel 

Sucessão 

inicial 

Fabaceae 
Chamaecrista 

scleroxylon 
0.9 - 1.01 8    25 

Sub-dossel 

 

Sucessão 

tardia 

Vochysiaceae Erisma uncinatum  0.41-0.75 8    50 
Sub-dossel 

 

Sucessão 

inicial 

Sapotaceae Manilkara elata  0.79-1.04 3    55 
Sub-dossel 

 

Sucessão 

tardia 
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Melastomataceae Miconia lepidota 0.75 10    16 
Sub-dossel 

 

Sucessão 

tardia 

Rubiaceae Coussarea paniculata  0.65 9    48 
Sub-dossel 

 

Sucessão 

média 

Burseraceae Protium apiculatum  0.53 - 0.60 7    18 
Sub-dossel 

 

Sucessão 

média 

Legenda: ¹Densidade da madeira: The global wood density inventory: 

http://datadryad.org/handle/10255/dryad.235. 
2
 Caracterização do nível sucessional com base na densidade da madeira de acordo com Chave et al. (2006)
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2.2.3 Características da planta hospedeira 

 

 

2.2.3.1 Medidas de características morfológicas 

 

 

Galhos com aproximadamente de 1 metro de comprimento foram cortados em campo 

e acondicionados em sacos plásticos de 4 L e transportados para o laboratório onde foram 

hidratados por três horas. Após a hidratação, três folhas de cada indivíduo foram digitalizadas 

(100 dpi) e medimos as seguintes características: área foliar (AF; cm²) e drip-tips (DT; cm m
-

2
), determinada pela razão entre o comprimento da ponta da folha (cm) a partir da deformação 

da forma elíptica e área foliar (cm²) utilizando o software de análise de imagem ImageJ, 

versão 1.37 (National Institutes of Health, USA, http://www.rsd.info.nih.gov/ij/). As folhas 

foram secas em estufa por pelo menos 48 horas a 70 °C e pesadas para calcular a massa de 

folha por unidade de área (MFA; g m
-2

) que é a razão da massa seca foliar pela área foliar 

(Witkowski and Lamont 1991). O conteúdo de água foliar (LWC) foi calculado a partir da 

fórmula: LWC = 1- (DM / FM), onde DM corresponde à massa seca (g) e FM corresponde à 

massa fresca (g). 

 

 

2.2.3.2 Repelência hídrica foliar 

 

 

A repelência da folha à água foi medida em três folhas de cada indivíduo a partir do 

ângulo de contato entre uma gota de água e a superfície da folha (Holder 2007; Rosado et al. 

2010). A folha foi afixada com alfinetes em uma plataforma de isopor para aplanar a 

superfície com a face adaxial voltada para cima e, com uma micropipeta adicionamos uma 

gota de 10 μl de água destilada na superfície foliar. Em seguida, fotografamos o perfil da 

gotícula de água sobre a superfície foliar com câmera digital (Kodak PixPro AZ501). A partir 

da imagem, o ângulo de contato da superfície da folha foi mensurado no software ImageJ. As 

superfícies das folhas foram classificadas como super-hidrofílicas  θ < 40° , altamente 

molháveis  40°< θ < 90° , molháveis  90°< θ < 110° , não molháveis  110°< θ < 130° , 
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altamente não molhável  130°< θ < 150°  e super-hidrofóbicas  θ > 150°   Aryal and Neuner 

2010).  

 

 

2.2.3.3 Índice de cobertura por epífilas 

 

 

Avaliamos a cobertura das superfícies foliares por epífilas, segundo a classificação de 

herbivoria proposta por Dirzo and Dominguez (1995). Para a estimativa consideramos apenas 

organismos visíveis ao olho nu, já que folhas visualmente sem cobertura podem conter 

bactérias, hifas fúngicas e outros micro-organismos em sua superfície. Classificamos as 

folhas em seis classes conforme a porcentagem da área foliar coberta: (0) ausência de 

epífilas; (1) 1 a 6%; (2) 7 a 12%; (3) 13 a 25%; (4) 26 a 50%; (5) 51 a 100%. Após a 

classificação das folhas, calculamos a média das classes das três folhas amostradas para cada 

indivíduo e consideramos esta média como o índice de cobertura por epífilas.  

 

 

2.2.3.4 Altura das plantas e crescimento diamétrico 

 

 

Determinamos a altura das plantas (H; m) usando fitas métricas em plantas com 

menos de dois metros de altura. As alturas das plantas com mais de dois metros foram 

estimadas visualmente. A avaliação do incremento de biomassa lenhosa foi determinada a 

partir do crescimento radial, medido por bandas dendrométricas de aço nos indivíduos 

lenhosos nas parcelas. As medições do dendrômetro foram lidas em julho de 2015 e fevereiro 

de 2016 e obtidas a mediana, média dos valores máximos e valores máximos de incremento 

da biomassa em milímetros de cada indivíduo das espécies: Chamaecrista scleroxylon, 

Coussarea paniculata, Erisma uncinatum, Manilkara elata, Miconia lepidota e Protium 

apiculatum. 
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2.2.4 Fixação biológica de nitrogênio 

 

 

Medimos a fixação de nitrogênio utilizando o ensaio de redução de acetileno (Hardy 

et al. 1968). Cada amostra com 10 g de folhagem por indivíduo foi selada em frasco de vidro 

transparente de 250 mL e, através de uma tampa equipada com um septo, injetamos acetileno 

suficiente para criar uma concentração de 10% de espaço livre. As amostras foram incubadas 

por 12 horas em condições florestais. Após a incubação, os headspaces das amostras foram 

misturados, injetados em frascos de vidro e devolvidos ao laboratório para análise. A massa 

seca da amostra e o teor de umidade foram determinados gravimetricamente após secagem 

em estufa por 48 horas a 70 °C. Em laboratório, medimos as concentrações de etileno usando 

um cromatógrafo a gás Shimadzu CG-2010 equipado com um detector de ionização de 

chama e uma coluna HP PLOT / Q (colunas Agilent J&W GC). As condições de operação do 

GC foram: temperatura do injetor a 250 °C, temperatura da coluna a 50 °C e temperatura do 

FID a 250 °C, com N₂ como gás de arraste. As amostras de cada espécie foram incubadas na 

ausência de acetileno e o valor médio do etileno de base foi subtraído de todos os valores da 

amostra antes da análise. Taxas de redução de acetileno foram calculadas usando as 

nanomoles unitárias (10 – 9 mol) de acetileno reduzido por grama de massa seca da amostra 

por hora de incubação. 

 

 

2.2.5 Dados abióticos 

 

 

Os dados climáticos de precipitação média mensal, umidade relativa média mensal e 

média da temperatura do ar compensada, referentes aos três períodos de coleta (julho de 

2015, fevereiro e julho de 2016) foram obtidos a partir do Banco de Dados Meteorológicos 

do Instituto Nacional de Meteorologia (INMET) da estação localizada em Belterra, estado do 

Pará, Brasil.
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2.2.6 Análise de dados 

 

 

Utilizamos as seguintes variáveis como potenciais preditores do índice de cobertura 

por epífilas: área foliar (AF), massa de folha por unidade de área (MFA), repelência hídrica 

foliar (RHF), conteúdo de água foliar (CAF), altura (H), precipitação média (P), temperatura 

média compensada (T) e umidade relativa (UR). Como potenciais preditoras da fixação 

biológica de nitrogênio utilizamos as variáveis: índice de cobertura por epífilas (ICE), área 

foliar (AF), massa de folha por unidade de área (MFA), repelência hídrica foliar (RHF), 

conteúdo de água foliar (CAF), altura (H), precipitação média (P), temperatura média 

compensada (T) e umidade relativa (UR). 

A relação entre as variáveis respostas (ICE e FBN) e as variáveis preditoras foram 

examinadas usando árvores de regressão reforçada (BRT). Especificamente, usamos o 

procedimento descrito por Pistón et al. (2019) para o ajuste de modelos de BRT. Árvores de 

regressão reforçada são um método de machine learning, que usa um algoritmo para aprender 

a relação entre a variável resposta e seus preditores e foi recentemente introduzido no campo 

da ecologia  De‘ath 2007; Elith et al. 2008; Pistón et al. 2019 . 

O processo de parametrização do modelo de BRT requer o ajuste e otimização 

conjunta dos parâmetros learning rate (lr), bag fraction (bf) e tree complexity (ntrees). O 

parâmetro learning rate, denominado parâmetro de redução, diminui a contribuição de cada 

árvore à medida que ela é adicionada ao modelo, ajudando a estimar uma verdadeira resposta 

no modelo final. Bag fraction especifica a proporção de dados selecionados para modelar em 

cada etapa, ou seja, um valor de bf = 0.5 significa que a cada iteração, 50% dos dados são 

retirados aleatoriamente, sem substituição do conjunto de dados completo. Tree complexity é 

o número de árvores adicionadas a cada ciclo de aumento do algoritmo necessárias para a 

previsão ideal do modelo (Elith et al. 2008; Pistón et al. 2019). 

Usando o conjunto de oito variáveis preditoras para ICE e dez variáveis preditoras 

para FBN, testamos diferentes combinações de lr (0.005, 0.001 e 0.0005), bf (0.5 e 0.75) e 

ntrees (25 e 50) para o processo de parametrização do modelo BRT. O valor de tree 

complexity foi fixado em 10, dado que valores maiores não melhoram a capacidade preditiva 

do modelo (Pistón et al. 2019). Selecionamos a combinação de parâmetros (ntrees, bag 

fraction e learning rate) que atingiu o maior desvio explicado com o mínimo de 1.000 árvores 

obtidas (Elith et al. 2008; Pistón et al. 2019). 
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Seguindo o procedimento proposto por Pistón et al. (2019), após seleção dos 

parâmetros ótimos, quantificamos as melhorias na capacidade preditiva do modelo de BRT à 

medida que interações mais complexas foram adicionadas pela execução de modelos com 

complexidade crescente da árvore (Pistón et al. 2019). Produzimos modelos com valores de 

tc entre 1 (onde há apenas uma divisão na árvore, e nenhuma interação entre as características 

estudadas) e 15 (o que significa que as árvores possuem interações altamente complexas entre 

as características). Para fornecer intervalos de confiança de nossas previsões de modelo, 

simulamos 100 árvores para cada modelo e valor tc. Estimamos a capacidade preditiva via R
2
 

de cada um desses modelos, bem como a influência relativa de cada preditor em cada variável 

resposta. Posteriormente, os 100 valores de cada combinação da variável resposta e valor tc 

foram calculados para ter uma estimativa da média e variabilidade de R
2
 e a influência 

relativa das variáveis (Pistón et al. 2019). Por fim, para selecionar um valor de tc ótimo, 

ajustamos análises de variância com o R
2
 como variável resposta e valores de tc como 

variável explicativa e realizamos um teste de Tukey. Selecionamos o menor valor de tc que 

não diferiu significativamente dos demais valores, indicando que o desempenho do modelo 

atingiu um platô (para obter detalhes sobre o procedimento consulte Appendix S2, Pistón et 

al. 2019). 

A influência relativa de cada variável foi calculada pela média de 100 simulações para 

um valor ótimo da complexidade das árvores, e cada variável é escalonada de forma que a 

soma resulte em 100, com números mais altos indicando maior influência na variável 

resposta (Soykan et al. 2014). Usamos os valores ótimos de tc e a função gbm.interactions 

para testar se as interações foram detectadas e modeladas e para relatar a intensidade da 

interação de cada par de preditores (Elith et al. 2008; Pistón et al. 2019). Para investigar 

como as interações entre as características preditoras afetam as variáveis respostas (ICE e 

FBN) traçamos as interações de maior magnitude em pares (função gbm.perspec 2).  

Usamos regressão linear simples para testar as relações entre a fixação biológica de 

nitrogênio e o crescimento radial e entre o índice de cobertura de epífilas e o crescimento 

radial máximo em julho de 2015 e em fevereiro de 2016. Nossos dados não mostraram desvio 

significativo da normalidade dos resíduos ou homocedasticidade. Todas as análises 

estatísticas foram realizadas em R v4.0.4 usando os pacotes dismo (Hijmans et al. 2017), 

multcomp (Hothorn et al. 2017) e gbm (Ridgeway 2015). 
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2.3 Resultados 

 

O modelo BRT explicou 46.7% da variação do índice de cobertura de epífilas. A 

altura das plantas (H) e a massa de folha por unidade de área (MFA) contribuíram com 

42.68% e 24.05% da variação explicada, respectivamente (Figura 1; A). O índice de 

cobertura de epífilas (ICE) foi maior em plantas com menos de 7 m de altura. Houve uma 

estabilização do ICE para os valores de altura entre 7 e 14 m. Quando a altura foi superior a 

14 m o ICE diminuiu acentuadamente até atingir um platô (Figura 1; B). O ICE manteve um 

aumento com o aumento da MFA e alcançou um platô quando MFA apresentou valores de 

cerca de 120 g.m
-2 

(Figura 1; C). Esses resultados indicam que o índice de cobertura por 

epífilas foi maior quando as plantas eram menores (abaixo de 7 m) e com maior massa de 

folha por unidade de área. 

 

Figura 1 – A influência relativa dos preditores foi calculada pela média de 100 simulações 

para um valor ótimo de complexidade de árvore (tc=13) usando BRT. A cobertura de epífilas 

na superfície foliar das plantas depende da interação entre altura, massa foliar por unidade de 

área, área foliar e repelência hídrica foliar (A). Funções ajustadas para as duas variáveis com 

maior influência no modelo. A função ajustada ao eixo y representa o efeito da variável 

preditora na variável resposta índice de cobertura de epífilas: (B) altura, (C) massa de folha 

por unidade de área.  

 

Legenda: As abreviações correspondem a: AF, área foliar; CAF, conteúdo de água foliar; DT, drip-tips; H, 

altura; MFA, massa de folha por unidade de área; P, precipitação; RHF, repelência hídrica foliar; T, 

temperatura; UR, umidade relativa. 

Fonte: A autora, 2022. 
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Usamos o valor ótimo de tc=13 e a função gbm.interactions para detectar as 

interações de maior intensidade de cada par de preditores do modelo. As quatro interações em 

pares de maior magnitude que afetaram o índice de cobertura de epífilas foram: (i) área foliar 

(AF) e massa de folha por unidade de área (MFA); (ii) repelência hídrica foliar e massa de 

folha por unidade de área, (iii) altura e massa de folha por unidade de área; (iv) altura e 

repelência hídrica foliar (Figura 2). O gráfico da interação entre MFA e AF revela que 

valores mais altos de MFA combinados com áreas foliares maiores resultaram em um maior 

índice de cobertura de epífilas. No gráfico, pode-se observar que ainda que as plantas 

apresentem valores altos para MFA, quando combinados a áreas foliares menores o índice de 

cobertura de epífilas foi reduzido (Figura 2; a). 

Na interação entre os preditores MFA e RHF, o índice de cobertura de epífilas é mais 

alto para valores de MFA acima de 100 g.m
-2

, independentemente do valor da RHF que 

variou entre 30° (super-hidrofílica) e 80° (altamente molhável) (Figura 3; b). A variação da 

RHF também não afetou a incidência de epífilas em plantas com menos de 10 m (Figura 2; 

d). O ICE foi maior em plantas com até 10 m de altura e com valores de MFA entre 50 e 120 

g.m
-2

. Plantas com altura entre 10 m e 20 m apresentam maiores índices de cobertura 

epifílica, quando os valores de MFA ultrapassam 100 g.m
-2

. Ainda que MFA tenha altos 

valores, plantas acima de 20 m não apresentaram alta cobertura epifílica (Figura 2; c). 
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Figura 2 – Gráficos em perspectiva para examinar visualmente como as interações entre pares 

de características afetaram a variável resposta índice de cobertura de epífila. A 

intensidade das interações bidirecionais entre os preditores do índice de cobertura 

de epífilas é mostrada acima de cada gráfico. Tons mais escuros representam 

valores ajustados altos e tons mais claros representam valores ajustados mais 

baixos. Significa que as áreas com tons mais escuros correspondem às 

combinações dos valores das características que resultam em um maior índice de 

cobertura de epífilas, enquanto os tons mais claros correspondem às combinações 

dos valores das características que resultam em um menor índice de cobertura de 

epífilas. 

 

Fonte: A autora, 2022. 
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Em relação à taxa de fixação biológica de nitrogênio, a variação foi explicada em 

51.82% pelo modelo BRT. Conforme mostrado na Figura 3A, a precipitação contribuiu com 

27.14% da variação explicada pelo modelo e a área foliar com 17.78%. A FBN diminuiu 

quando a precipitação foi maior que 80 mm, havendo um decréscimo acentuado em valores 

acima de 110 mm  na FBN (Figura 3; B). A taxa de FBN alcançou um pico para valores de 

área foliar com cerca de 35 cm², enquanto para folhas com valores de AF maiores que 35 cm² 

ocorreu uma diminuição (Figura 3; C). MFA e DT contribuíram com 15.63% e 15.10% da 

variação explicada, respectivamente. Na Figura 3D observamos uma tendência de diminuição 

da FBN a partir de valores de MFA de 50 g.m
-2

. A taxa de FBN aumentou gradativamente 

com o aumento das pontas de gotejamento e atingiu um platô para pontas maiores que 0.05 

(cm m
-2

) (Figura 3; E). Em geral, esses resultados indicam que a taxa de fixação assimbiótica 

de nitrogênio é maior em períodos mais secos e em plantas com menor área foliar, altura 

menor que 14 m e em folhas com ápices foliares prolongados (maior drip-tip). 
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Figura 3 – A influência relativa dos preditores foi calculada pela média de 100 simulações 

para um valor ótimo de complexidade de árvore (tc=7) usando BRT. Taxas de 

fixação biológica assimbiótica de nitrogênio na floresta amazônica dependem da 

interação entre precipitação, área foliar, massa de folha por unidade de área, pontas 

de gotejamento e temperatura (A). Funções ajustadas para as quatro variáveis com 

maior influência no modelo. A função ajustada ao eixo y representa o efeito da 

variável selecionada na fixação biológica de nitrogênio: (B) precipitação, (C) área 

foliar, (D) massa de folha por unidade de área, (E) drip-tips. 

 

Legenda: AF, área foliar; CAF, conteúdo de água foliar; DT, drip-tips; H, altura; ICE, índice de cobertura de 

epífilas; MFA, massa de folha por unidade de área; P, precipitação; RHF, repelência hídrica foliar; T, 

temperatura; UR, umidade relativa. 

Fonte: A autora, 2022. 

 

Usamos o valor ótimo de tc = 7 e a função gbm.interactions para detectar as 

interações de maior intensidade de cada par de preditores do modelo. As seis interações de 

maior magnitude que afetaram a fixação biológica de nitrogênio foram: (i) massa de folha por 

unidade de área e precipitação; (ii) drip-tips e precipitação; (iii) massa de folha por unidade 
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de área e temperatura; (iv) área foliar e precipitação; (v) drip-tips e massa de folha por 

unidade de área; (vi) drip-tips e índice de cobertura por epífilas (Figura 4). O gráfico da 

interação entre MFA e precipitação mostrou maior FBN, para valores de MFA abaixo de 50 

g.m
-2 

em combinação com precipitação inferior a 90 mm (Figura 4; a). A FBN foi maior para 

as folhas com drip-tips maiores que 0.05 (cm m
-2

), independente da variação na precipitação 

(Figura 4; b). No cenário de temperatura acima de 26.3 °C e valores de MFA acima de 50 

g.m
-2 

a FBN foi mais alta. Por outro lado, mesmo com MFA acima de 50 g.m
-2 

a FBN 

decresce quando a temperatura está abaixo de 26.3 °C (Figura 4; c). Para precipitação abaixo 

de 90 mm e menor área foliar as taxas de fixação biológica de nitrogênio foram mais altas 

(Figura 4; d). A FBN apresentou uma variação crescente em conjunto com o aumento das 

pontas de drenagem a partir de 0.02 (cm m
-2

), atingindo maiores taxas quando os valores de 

DT ultrapassam 0.06 (cm m
-2

), independente da variação no índice de cobertura epifílica. 
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Figura 4 – Gráficos em perspectiva para examinar visualmente como as interações entre pares de características afetaram a variável resposta 

fixação biológica de nitrogênio. A intensidade das interações bidirecionais entre os preditores da fixação biológica de nitrogênio é 

mostrada acima de cada gráfico. Tons mais escuros representam valores ajustados altos e tons mais claros representam valores 

ajustados mais baixos. Significa que as áreas com tons mais escuros correspondem às combinações dos valores das características 

que resultam em taxas mais altas de fixação biológica de nitrogênio, enquanto os tons mais claros correspondem às combinações dos 

valores das características que resultaram em taxas de fixação biológica de nitrogênio mais baixo. 

Fonte: A autora, 2022. 
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Para prever a relação entre a fixação biológica de nitrogênio e o incremento de 

biomassa utilizamos regressões lineares simples. Não observamos nenhuma relação 

significativa entre a FBN e o incremento de biomassa (p > 0.05). Em contrapartida, houve 

uma relação positiva entre o índice de cobertura de epífilas e o incremento de biomassa nas 

plantas durante o período do ENSO em 2015 (julho) (R² = 0.8; p = 0.0097; Figura 5). 

 

Figura 5 – Relação entre o crescimento radial máximo médio (mm) e o índice de cobertura de 

epífilas em julho de 2015 (y = -2.1 + 1.2x; R²=0.8; p=0.0097).  

 

Legenda: Cha.scl, Chamaecrista scleroxylon; Cou.pan, Coussarea paniculata; Eri.un, Erisma uncinatum; 

Man.ela, Manilkara elata; Mic.lep, Miconia lepidota; Pro.api, Protium apiculatum. 

Fonte: A autora, 2022. 
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2.4 Discussão 

 

 

Características da planta hospedeira relacionadas à capacidade de repelir água, podem 

influenciar a suscetibilidade das folhas à cobertura por epífilas (Holder 2007; Rosado and 

Holder 2013), já que a formação de um filme de água na superfície foliar beneficia o 

estabelecimento de organismos com hábitos epifílicos (Holder 2007; Pinokiyo et al. 2006). 

Embora algumas avaliações tenham sido conduzidas na literatura, a questão foi avaliada com 

folhas artificiais ou com poucas espécies de plantas (Monge-Nájera and Blanco 1995; Ivey 

and De Silva 2001; Lucking and Bernecker Lucking 2005). Além disso, as avaliações não 

contemplaram mais de uma característica da planta hospedeira. Através da análise de um 

conjunto de características das plantas hospedeiras e fatores abióticos, identificamos que as 

características relacionadas à capacidade de reter ou repelir água, drip-tips e repelência hídrica 

foliar, não foram variáveis preditoras importantes para prever a susceptibilidade de plantas à 

cobertura da filosfera. Nossos resultados indicam que a altura das plantas, ou seja, a posição 

dos indivíduos no estrato vertical da floresta e a massa de folha por unidade de área, que pode 

indicar uma maior durabilidade foliar são as características da planta hospedeira que podem 

ser úteis para predição da susceptibilidade de plantas a cobertura por epífilas. 

Apesar da nossa análise não indicar as características de molhabilidade foliar como 

determinantes na cobertura da filosfera na Amazônia, não significa, que a exposição à 

molhabilidade per se, não seja capaz de afetar a cobertura da filosfera. As plantas no sub-

bosque em florestas tropicais estão expostas a alta umidade e baixa luminosidade, 

características propícias para o desenvolvimento de briófitas epífilas (Coley et al. 1996). 

Também foi demonstrado que briófitas epífilas variam em função de mudanças 

microclimáticas (Sonnleitner et al. 2009), o que, neste sentido, demonstra que as plantas de 

sub-bosque, independente das suas características de repelência/retenção hídrica foliar, são 

mais suscetíveis à colonização da filosfera. 

A combinação de maior MFA com menor altura das plantas leva a uma maior 

cobertura de epífilas nas espécies Amazônicas (Figura 2; c). Espécies de sub-bosque 

apresentam folhas com uma vida útil longa associada a altos valores de MFA em comparação 

a espécies de habitats mais abertos (Valladares et al. 2000; Bongers and Popma 1990; Reich 

et al. 2002). Uma vez que a MFA representa o custo de construção da folha em carbono 

(Witkowski and Lamont 1991; Wright et al. 2004), altos valores de MFA indicam maior 

investimento das plantas em biomassa estrutural e menor em tecido fotossintético, o que 
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resulta em maior resistência a danos físicos e maior longevidade (Reich et al. 1999; Wright et 

al. 2002, 2004). Estudos anteriores relatam um aumento na cobertura da filosfera ao longo do 

tempo (Monge-Nájera 1989; Coley et al. 1993), sugerindo que folhas mais longevas estão 

expostas a propágulos de organismos epifilicos por períodos mais longos e, portanto, podem 

apresentar maior cobertura da superfície foliar em função do maior tempo de exposição. Ou 

seja, as superfícies com maior cobertura, além de estarem expostas às condições ambientais 

propícias para o desenvolvimento de epífilas, também precisam durar tempo suficiente (i.e. 

maior MFA e maior longevidade) para que a colonização ocorra. Isto é reforçado pelo fato de 

que mesmo plantas com menor altura, quando apresentam menores valores de MFA, 

representam uma combinação funcional que impede uma maior cobertura epifílica, o que 

provavelmente ocorre em função da menor durabilidade dos tecidos foliares (Fig. 2c). 

Nossas análises indicaram que não há uma influência forte da repelência hídrica, 

quando combinada a MFA e altura, sobre a cobertura epifílica (Figura 2; b e Figura 2; c). 

Plantas com menor estatura apresentaram maior cobertura epifilica independente do grau de 

repelência hídrica foliar (Figura 2; d). Já a combinação entre RHF e MFA, indicou maior 

cobertura epifilica para plantas com maiores valores de MFA até valores de RHF em torno de 

80°, quando as folhas são caracterizadas como altamente molháveis (Aryal and Neuner 2010). 

Registramos uma repelência hídrica foliar baixa na Amazônia, com valores entre 40° e 90°, 

compatíveis com os registrados em outros ambientes quentes e úmidos (Goldsmith et al. 

2017) e caracterizando as folhas como altamente molháveis (Aryal and Neuner 2010). Sugere-

se, a partir dos resultados encontrados, uma falha na categorização arbitrária da repelência 

hídrica foliar em super hidrofílicas, altamente molháveis, molháveis, não molháveis, 

altamente não molháveis hidrofóbicas e super-hidrofóbicas (Aryal and Neuner 2010). Ainda 

que plantas com RHF entre 40° e 90° sejam definidas como altamente molháveis, a maior 

cobertura epifilica se dá na combinação entre MFA e valores de RHF abaixo de 80°. O que 

reflete como, uma tênue diferença na capacidade de repelir menos água combinada à uma 

maior MFA, é suficiente para exercer efeito sobre a cobertura epifilica. Indicando a falta de 

acurácia do uso de categorias para descrever processos ecohidrológicos mesmo em pequenas 

escalas. 

Um dos benefícios descritos na literatura da presença de epífilas para a planta 

hospedeira consiste no fornecimento de nitrogênio. Os organismos fixadores de nitrogênio 

associados às folhas, podem ser importantes para apoiar o crescimento da planta hospedeira. 

Alguns estudos mostram que as taxas de FBN aumentam com a idade das folhas e com a 

densidade da cobertura da filosfera (Freiberg 1998). Como a FBN é mediada por micro-
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organismos associados às briófitas epífilas, estudos anteriores relataram a importância da 

cobertura de epífilas na filosfera para a atividade dos organismos fixadores de nitrogênio 

(Freiberg 1998; Wanek and Pörtl 2005). Analisamos um conjunto de características das 

plantas hospedeiras, o índice de cobertura por epífilas e fatores abióticos, para detectar quais 

fatores modulam as taxas de fixação biológica de nitrogênio em espécies de plantas 

amazônicas. Identificamos em nosso modelo, que a cobertura por epífilas não foi um dos 

preditores mais influentes para a FBN na Amazônia. Dessa forma, nossos resultados 

contrastam, com evidências anteriores que sugerem as epífilas como relevantes para retardar a 

secagem da superfície foliar, após eventos de molhabilidade (Freiberg 1998; Wanek and Pörtl 

2005; Furnkränz 2008) e, portanto, influenciar positivamente as taxas de fixação biológica de 

nitrogênio. 

Identificamos que as taxas de fixação de nitrogênio decrescem quando a precipitação é 

maior que 90 mm. A água livre nas folhas é um fator importante para manter a atividade dos 

organismos fixadores de nitrogênio, entretanto, chuvas intensas podem promover lixiviação 

dos organismos presentes na filosfera e afetar de forma negativa as taxas de FBN. Nossos 

resultados corroboram com o observado na Amazônia no período de seca extrema ocasionada 

pelo El-Niño. Durante o período de seca, as taxas de FBN aumentaram o que pode ser 

explicado pelo favorecimento de organismos diazotróficos em condições de menor 

disponibilidade de água (Moreira et al. 2020). Neste contexto, destacamos o papel das drip-

tips no processo de fixação biológica do nitrogênio. Uma vez que, independentemente do 

nível de precipitação, o maior potencial de escoamento de água (i.e. maiores drip tips) 

apresentou efeito positivo para as taxas de FBN. Ainda que Moreira et al. (2020) tenham 

observado aumentos na FBN durante o El Niño, nossos resultados indicam como as 

características intrínsecas das espécies associadas à drenagem de água favorecem a FBN. Este 

resultado combinado ao observado por Malhado et al. (2012), que detectaram maior 

proporção de espécies com drip-tips em ambientes mais úmidos na Amazônia, nos permite 

hipotetizar que áreas na Amazônia que possuírem espécies com maiores drip-tips e forem 

expostas a eventos mais severos de seca possuirão maior FBN.  

Um dos aspectos mais relevantes na investigação sobre o papel ecológico dos 

organismos da filosfera corresponde a sua influência sobre as estratégias da planta hospedeira 

(Rosado et al. 2018). A capacidade de um macro-organismo (e.g. planta hospedeira) passar 

por filtros ambientais não depende apenas das suas próprias características funcionais, mas 

também das características dos organismos da filosfera. Portanto, o conjunto da filosfera — 

hospedeiro, que pode ser caracterizado como um holobionte deve ser contemplado do ponto 
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de vista funcional e de performance (Rosado et al. 2018). Por exemplo, ainda que uma planta 

possua características que permitam uma maior fotossíntese, epífilas briófitas podem reduzir 

estas taxas em 20 a 30%, como consequência da redução da interceptação de luz (Coley and 

Kursar 1996) e, por consequência, reduzir o incremento de biomassa e produtividade das 

florestas tropicais (Huete et al. 2006). Por outro lado, dentre os efeitos positivos para o 

hospedeiro ligados à FBN, Bentley and Carpenter (1984) demonstraram que as epífilas foram 

responsáveis por fixar 10 a 25% do nitrogênio de palmeiras no sub-bosque de uma floresta 

tropical na Costa Rica. 

Nossa hipótese, indicava que maiores taxas de FBN decorrentes da maior cobertura 

por epífilas levariam ao aumento no crescimento vegetal. No entanto, descobrimos que a taxa 

de FBN não teve efeito direto sobre o incremento de biomassa. Apesar dos mecanismos por 

trás deste resultado serem incertos, podemos propor algumas hipóteses. A estimativa da 

cobertura de epífilas não contempla variações na composição e abundância dos organismos da 

filosfera, ao longo do tempo e entre espécies arbóreas, de modo que espécies com o mesmo 

ICE podem possuir uma composição da comunidade da filosfera que exerça efeitos distintos 

sobre a planta. De modo complementar, a medida realizada de FBN trata apenas da fixação 

assimbiótica de nitrogênio, o que reflete um efeito independente da composição dos 

potenciais organismos simbióticos presentes na filosfera. Assim como, observado por Moreira 

et al. (2020) nas mesmas espécies amazônicas, a identidade da planta hospedeira exerceu um 

efeito direto sobre as taxas de FBN, indicando que o efeito da filosfera sobre o crescimento 

pode ser específico. As briófitas epífilas absorvem nitrogênio mais rapidamente comparado às 

folhas da planta hospedeira, logo o nitrogênio pode não estar disponível para absorção das 

folhas com alta cobertura de epífilas (Wanek et al. 2004). Além disso, a relação positiva entre 

ICE e incremento de biomassa não precisa estar apenas vinculado a FBN. Outros processos 

mediados pela filosfera podem favorecer o crescimento da planta hospedeira, dentre eles, a 

absorção de água via foliar. Uma maior cobertura de epífilas na folha, se composta por 

organismos epifilicos hidrofílicos, pode promover maior retenção e consequente entrada de 

água pelas folhas (Rosado and Almeida 2020). Essa aquisição de água, ainda que não seja 

capaz de reidratar toda a planta, pode permitir a manutenção das trocas gasosas e favorecer a 

recuperação de embolia nos vasos foliares o que garantiria o ganho de carbono (Berry et al. 

2019). Binks et al (2019) indicaram como o papel da absorção de água foliar é relevante para 

o ganho de carbono na Amazônia, até mesmo absorção de água do orvalho durante eventos de 

seca como o período de El-Niño contemplado no nosso estudo. Esse efeito pode ser ainda 

mais amplo se considerarmos o papel da filosfera nessa mediação (Rosado and Almeida 
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2020). O fato de o ICE ter explicado o incremento de biomassa na estação seca pode indicar 

essa possibilidade. Ainda que estas sejam hipóteses a serem testadas, o aspecto relevante que 

apresentamos aqui é o papel múltiplo da filosfera afetando o incremento de biomassa e, 

portanto, o funcionamento da floresta amazônica. 
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2.5 Conclusão 

 

No geral, nossos resultados demonstraram quais são as características e fatores que 

influenciam a cobertura da filosfera das árvores em uma floresta tropical. Características 

morfológicas das folhas que reduzem a molhabilidade da superfície foliar são comumente 

indicadas como capazes de reduzir a incidência de organismos epifilicos. Contrariando as 

expectativas, descobrimos que drip-tips e repelência hídrica foliar não exerceram influência 

significativa na cobertura da filosfera. Além disso, a repelência à água nas folhas em nosso 

local de estudo foi baixa, o que pode ser insuficiente para influenciar o estabelecimento de 

organismos epifilicos. Em nossos resultados, encontramos a altura como a variável preditora 

mais influente, o que sugere a importância dos fatores microclimáticos para a incidência de 

epífilas nas folhas. 

Demonstramos que a fixação biológica de nitrogênio depende da interação entre: área 

foliar, massa de folha por unidade de área, drip-tips e precipitação. Nossos resultados sugerem 

que o comprimento das drip-tips influencia positivamente a FBN, ou seja, não encontramos os 

efeitos negativos esperados da diminuição da molhabilidade foliar para FBN. Por fim, 

mostramos a relação positiva entre a cobertura de epífilas e o incremento de biomassa vegetal. 

Entretanto, a relação encontrada não parece ser mediada pela FBN. A presença de epífilas nas 

folhas pode beneficiar a planta por outros mecanismos como a absorção de água foliar 

(Rosado and Almeida 2020), e proporcionar à planta uma fonte alternativa de recurso hídrico. 

aumentando as chances de sobrevivência em situações de seca (Eller et al. 2013). 

Elucidar os efeitos da presença de epífilas nas folhas nos vários eixos de estratégias 

das plantas e como estes organismos se relacionam com a fisiologia da planta (Rosado et al. 

2018) são essenciais em um cenário de mudanças em ecossistemas de florestas tropicais. Uma 

melhor compreensão dos efeitos para a planta como indivíduo, para o nível da comunidade e 

funções do ecossistema deve continuar a ser de grande interesse. Para entender os papéis da 

filosfera para o hospedeiro, as abordagens utilizadas devem considerar a complexidade da 

filosfera. 
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 MATERIAL SUPLEMENTAR 

Tabela S1 – Relação das características utilizadas para elaboração dos modelos BRT. 

 Acrônimo Descrição Unidade 

Característica da planta 

hospedeira 
   

Área foliar AF Área da lâmina foliar fresca cm² 

Conteúdo de água foliar CAF 
Teor de água na folha por unidade de 

área foliar 
 

Drip-tips DT 
Prolongamento do ápice foliar a 

partir do desvio do formato elíptico 
cm m-2 

Altura H 
Altura da planta da base do solo até a 

copa 
m 

Índice de cobertura de epífilas ICE 
Cobertura da lâmina foliar adaxial 

por epífilas briófitas e líquens 
- 

Repelência hídrica foliar RHF 
Repelência da superfície foliar 

adaxial à água 
° 

Massa de folha por unidade de 

área 
MFA 

Massa seca foliar por unidade de 

área fresca foliar 
g.m

-2
 

    

Características abióticas    

Precipitação P Precipitação média mensal mm 

Umidade relativa UR Umidade relativa média mensal % 

Temperatura média 

compensada 
T 

Método adotado pelo Inmet no qual a 

temperatura média é calculada a 

partir da média de três leituras e 

somada a temperatura máxima e 

mínima. 

°C 

Fonte: A autora, 2022.
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Tabela S2 – Resultado da parametrização do modelo BRT com o ajuste e otimização 

conjunta dos parâmetros learning rate (lr), bag fraction (bf) e tree complexity (ntrees). Na 

etapa de calibração do modelo para as variáveis respostas (ICE e FBN), testamos diferentes 

combinações de lr (0.001 e 0.0005), bf (0.5 ou 0.75), step size (25 ou 50) e o valor de tc foi 

fixo em 10. Selecionamos os parâmetros que obtiveram um mínimo de 1.000 árvores e o 

maior desvio explicado (%) (Elith et al. 2008, Pistón et al. 2019). Os parâmetros ideais 

selecionados são mostrados em negrito.  

 

Variável resposta 
lr bf step size #trees E.D. (%) 

    ntrees     

Índice de 
cobertura de 

epífilas 

0.001 0.5 25 3250 45.60204 

0.001 0.75 25 2575 43.24432 

0.001 0.5 50 3900 45.36236 

0.001 0.75 50 2450 43.36609 

0.0005 0.5 25 6625 45.6429 

0.0005 0.75 25 4900 46.7045 

0.0005 0.5 50 7100 41.74236 

0.0005 0.75 50 5650 44.01222 

Fixação biológica 
de nitrogênio 

0.001 0.5 25 2875 49.72542 

0.001 0.75 25 2425 51.34655 

0.001 0.5 50 3250 50.37712 

0.001 0.75 50 2600 50.98335 

0.0005 0.5 25 5825 53.23295 

0.0005 0.75 25 4550 48.99737 

0.0005 0.5 50 6150 52.34604 

0.0005 0.75 50 5300 52.29399 
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Tabela S3 – As letras indicam o resultado do teste de Tukey, após a execução de 100 

modelos BRT para cada valor de tree complexity (tc) para as variáveis respostas (ICE e 

FBN). Realizamos um modelo linear com R
2
 como variável resposta e tc como variável 

explicativa. Valores ideais de tc para cada uma das variáveis respostas são mostrados 

em negrito. 

 

tc 
Índice de cobertura de epífilas 

(ICE) 

Fixação biológica de 

nitrogênio 

(FBN) 

1 a a 

2 b b 

3 c c 

4 d d 

5 e e 

6 f f 

7 g g 

8 h g 

9 i g 

10 j g 

11 k g 

12 l g 

13 m g 

14 m g 

15 m g 
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Tabela S4 – Intensidade da interação entre as variáveis preditoras para índice de cobertura de epífilas e fixação biológica de nitrogênio. 

    H CAF AF DT RHF MFA P T UR   

Índice 

de 

cobertu

ra de 

epífilas 

H 0 0.7 2.08 0.28 20.13 30.61 0.39 0.07 0.14  

CAF 0 0 0.46 0.02 2.91 0.18 0.02 0.17 0.37  

AF 0 0 0 0.08 0.86 52.01 0.01 0.02 0.03  

DT 0 0 0 0 0.06 0.32 0 0.01 0.01  

RHF 0 0 0 0 0 36.1 0.19 0.13 0.11  

MFA 0 0 0 0 0 0 0.14 0.18 0.2  

P 0 0 0 0 0 0 0 0 0  

T 0 0 0 0 0 0 0 0 0  

  UR 0 0 0 0 0 0 0 0 0   

                    

  H CAF AF DT RHF MFA ICE P T UR 

Fixação 

biológic

a de 

nitrogên

io 

H 0 1.97 8.18 2.28 2.59 1.73 0.47 16.51 4.27 0 

CAF 0 0 2.79 3.66 0.91 25.21 1.58 23.18 8.66 0.26 

AF 0 0 0 3.57 0.78 10.4 6.98 113.57 5.78 0.22 

DT 0 0 0 0 0.78 107.23 67.33 425.42 32.02 0.27 

RHF 0 0 0 0 0 4.99 2.86 41.4 18.07 2.09 

MFA 0 0 0 0 0 0 4.33 751.83 142.06 3.52 

ICE 0 0 0 0 0 0 0 4.49 0.16 0.26 

P 0 0 0 0 0 0 0 0 0.65 2.04 

T 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0.91 

UR 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 
Legenda: AF, área foliar; CAF, conteúdo de água foliar; DT, drip-tips; H, altura; ICE, índice de cobertura de epífilas; MFA, massa de folha por unidade de área; P, 

precipitação; RHF, repelência hídrica foliar; T, temperatura; UR, umidade relativa. A intensidade da interação entre os preditores é mostrada em negrito. 

Fonte: A autora, 2022.
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Figura S5 – Funções ajustadas para as oito variáveis no modelo. A função ajustada ao 

eixo y representa o efeito da variável selecionada na variável resposta índice de 

cobertura de epífilas.  

 

Legenda: AF, área foliar; CAF, conteúdo de água foliar; DT, drip-tips; H, altura; MFA, massa de folha 

por unidade de área; P, precipitação; RHF, repelência hídrica foliar; T, temperatura; UR, umidade 

relativa. 

Fonte: A autora, 2022. 
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Figura S6 – Funções ajustadas para as oito variáveis no modelo. A função ajustada ao eixo y representa o efeito da variável selecionada na 

variável de resposta fixação biológica de nitrogênio. 

 

Legenda: AF, área foliar; CAF, conteúdo de água foliar; DT, drip-tips; H, altura; ICE, índice de cobertura de epífilas; MFA, massa de folha por unidade de área; P, 

precipitação; RHF, repelência hídrica foliar; T, temperatura; UR, umidade relativa. 

Fonte: A autora, 2022.
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CONCLUSÃO GERAL 

 

Nesta tese, realizamos uma extensa revisão sobre a interação entre os organismos da 

filosfera na biologia da planta hospedeira e nos processos ecossistêmicos em ambientes 

naturais. Em nossa revisão, evidenciamos que o papel ecológico das epífilas é tipicamente 

investigado como uma interação binária, contemplando um táxon de epífila e sua planta 

hospedeira, e negligenciando em grande parte, a interação mútua com os outros organismos 

residentes na filosfera. Além disso, sugerimos que os relacionamentos fracos ou não 

identificados nos estudos apresentados podem ser atribuídos a uma seleção inadequada de 

características funcionais. 

Conduzimos uma abordagem contemplando múltiplas características da planta 

hospedeira e parâmetros ambientais para responder quais são as características e fatores que 

influenciam a cobertura de epífilas nas folhas de árvores em uma floresta tropical.  Nossa 

hipótese inicial era que características morfológicas das folhas que reduzem a molhabilidade 

da superfície foliar modulam a incidência de organismos epifilicos. No entanto, descobrimos 

que drip-tips e repelência hídrica foliar não exerceram influência significativa na cobertura da 

filosfera. Nossos resultados sugerem a altura como a variável preditora mais influente, o que 

ressalta a importância dos fatores microclimáticos para a incidência de epífilas nas folhas. 

Demonstramos que a fixação biológica de nitrogênio depende da interação entre 

características da planta, tais como área foliar, massa de folha por unidade de área e drip-tips 

e da precipitação. Também não encontramos influência da cobertura epifílica nas taxas de 

FBN como inicialmente hipotetizado. Em contrapartida, nossos resultados sugerem que o 

comprimento de drip-tips influencia positivamente a FBN. Por último, hipotetizamos uma 

relação positiva entre as taxas de FBN e o incremento de biomassa mediado pela cobertura 

por epífilas. Contudo, encontramos uma relação positiva entre a cobertura por epífilas e 

incremento de biomassa, que não parece ser mediada pela FBN. Sugerimos que outros 

mecanismos como, a absorção de água foliar beneficiem o crescimento da planta hospedeira. 

Nosso estudo sobre a interação planta — filosfera pode fornecer novos insights sobre 

como as características do hospedeiro afetam a suscetibilidade da planta à cobertura da 

filosfera. Além disso, nosso estudo demonstrou a necessidade da realização de novas 

investigações, incluindo estudos sobre a absorção de água foliar e investigações que 

contemplem a interação dos diferentes organismos da filosfera. 


