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RESUMO  

A expansão da floresta sobre o campo, a partir do estabelecimento de araucárias isoladas 

(nucleação), forma uma paisagem única no planalto sul-brasileiro, sendo que o uso de uma 

abordagem de metacomunidades pode auxiliar a compreender melhor esse processo. Existem 

quatro modelos de metacomunidades que explicam a relação entre comunidades locais: dinâmica 

de manchas, seleção de espécies, efeitos de massa e neutro. Esses modelos possuem diferentes 

premissas quanto aos processos de nicho e de dispersão que atuam na dinâmica da 

metacomunidade. No entanto, há uma lacuna entre a teoria e o teste desses modelos em estudos 

empíricos. Uma forma de testar mais claramente esses modelos é através de uma abordagem 

funcional. Nesse contexto, o objetivo do trabalho foi avaliar a importância (i) de atributos 

relacionados às estratégias de dispersão e de crescimento das espécies, (ii) da abundância das 

espécies no pool regional e (iii) do tamanho da mancha, na organização de comunidades de 

indivíduos lenhosos juvenis em áreas de nucleação florestal sobre o campo, a fim de 

compreender quais modelos de metacomunidades melhor explicam esse processo. Para tanto, 

calculamos o CWM (Community Weighted Mean) e índices de diversidade funcional, 

considerando a ocorrência (sesFD) e a abundância (sesFDis) das espécies, para tamanho da 

semente e área foliar específica (SLA), em manchas florestais de distintos tamanhos e na floresta 

contínua adjacente ao campo, e testamos se as áreas diferem entre si de acordo com o tipo de 

ambiente. Avaliamos ainda se a abundância relativa das espécies nas áreas de nucleação é 

determinada pela abundância das mesmas na floresta contínua, através do uso dos modelos de 

Community Assembly by Trait Selection (CATS). Os resultados foram então comparados com o 

esperado para cada modelo de metacomunidade. A maior parte dos sítios apresentou índices de 

diversidade funcional para SLA e tamanho da semente de acordo com o esperado ao acaso. As 

áreas não diferiram quanto ao CWM para SLA. No entanto, foram observadas diferenças quanto 

ao CWM para o tamanho da semente, com o favorecimento de espécies com sementes menores 

em áreas mais abertas, e espécies com sementes maiores em áreas mais sombreadas. De acordo 

com os modelos CATS, a abundância das espécies no pool regional foi mais importante do que os 

atributos para a determinação da abundância das mesmas nas comunidades locais. Concluiu-se 

que o modelo de metacomunidades que melhor explica o processo de nucleação florestal sobre o 

campo no planalto das araucárias é o modelo de efeitos de massa, o que ressalta a importância da 

dispersão para a estruturação das comunidades locais. Como a maior parte das espécies lenhosas 

existentes na área possui dispersão zoocórica, esse resultado indica que a preservação da fauna 

dispersora é fundamental para a dinâmica desse ecossistema. Com o uso de uma abordagem 

funcional, em conjunto com os modelos CATS, foi possível testar os quatro modelos de 

metacomunidades. Assim, o método proposto pode ser aplicado a outros sistemas naturais, 

auxiliando na compreensão do funcionamento de diferentes metacomunidades.  

 

Palavras-chave: efeitos de massa, diversidade funcional, tamanho da semente, área foliar 

específica, modelos CATS 
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ABSTRACT 

The forest expansion over the grassland, from the establishment of isolated Araucaria 

(nucleation) forms a unique landscape in south brazilian plateau, and the use of a 

metacommunity approach can help to better understand this process. There are four 

metacommunity models that explain the relationship between local communities: patch-

dynamics, species-sorting, mass-effects and neutral. These models have different assumptions 

about niche processes and dispersion that act in metacommunities dynamics. However, there is a 

gap between theory and the test of these models in empirical studies. One way to test these 

models more clearly is through a functional approach. In this context, the objective of this study 

was to evaluate the importance of (i) attributes related to dispersion and growth species 

strategies, (ii) species abundance in the regional pool and (iii) patch size, on structuring 

communities of juvenile woody individuals in forest nucleation areas on the grassland in order to 

understand which metacommunity model explain this process. Therefore, we calculate the CWM 

(Community Weighted Mean) and functional diversity indices, considering species occurrence 

(sesFD) and abundance (sesFDis) for seed size and specific leaf area (SLA), in forest patches of 

different sizes and in adjacent continuous forest and tested if sites differ according to ambient. 

Further, we evaluated if species relative abundance in nucleation areas is determined by the 

abundance in the continuous forest, by the use of Community Assembly by Trait Selection 

(CATS) models. Then, we compared results with expected for each metacommunity model. Most 

of sites presented functional diversity values for SLA and seed size as expected by chance. Areas 

did not differ in CWM to SLA. However, we observed differences for CWM to seed size, 

favoring species with smaller seeds in more open areas, and species with larger seeds in more 

shaded areas. According to CATS models, species abundance in regional pool was more 

important than attributes to determine species abundance in local communities. We concluded 

that the metacommunity model that best explains forest nucleation on the grassland in Araucaria 

plateau is the mass-effects model, which emphasizes the importance of dispersion for structuring 

local communities. As most of existing woody species has zoochorous dispersion, this result 

indicates that preservation of disperser fauna is essential for ecosystem dynamic. By using a 

functional approach in combination with CATS models, it was possible to test the four 

metacommunity models. Thus, the method proposed in this work can be applied to other natural 

systems, helping understanding different metacommunities operation. 

 

Keywords: mass-effects, functional diversity, seed size, specific leaf area, CATS models 
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Introdução 

Dinâmica de metacomunidades  

As regras de montagem de comunidades (community assembly rules) formam um 

conceito que auxilia na compreensão dos processos que determinam quantas e quais espécies 

vivem em um determinado local (Chase 2003). Muitos estudos de ecologia de comunidades têm 

focado em uma única escala, no entanto, tem se reconhecido que a estruturação de comunidades 

locais pode também ser influenciada por outras dinâmicas espaciais, que envolvem interações 

entre comunidades locais inseridas em uma escala maior, a qual pode ser referida como 

metacomunidade (Mouquet & Loreau 2002, 2003; Leibold et al. 2004; Xing et al. 2014).  

Existem quatro modelos de metacomunidades que procuram explicar a relação entre 

comunidades locais: dinâmica de manchas, seleção de espécies, efeitos de massa e neutro 

(Mouquet & Loreau 2003; Leibold et al. 2004; Borthagaray et al. 2015). Esses modelos possuem 

diferentes premissas quanto à heterogeneidade ambiental e à importância de processos de nicho 

(equivalência funcional, filtragem ambiental, interações bióticas) e dispersão (Mouquet & 

Loreau 2003; Leibold et al. 2004; Cottenie 2005; Logue et al. 2011; Winegardner et al. 2012; 

Borthagaray et al. 2015). Os modelos neutro e de dinâmica de manchas consideram o ambiente 

homogêneo, ou seja, as diferenças quanto às características abióticas entre os sítios não 

interferem na aptidão das espécies, de acordo com os atributos considerados. Já os modelos de 

efeitos de massa e seleção de espécies consideram a existência de heterogeneidade ambiental 

entre as manchas, assim diferentes espécies serão favorecidas em diferentes ambientes (Leibold 

et al. 2004; Logue et al. 2011; Borthagaray et al. 2015).  

O modelo neutro é o único que assume que não há variação no efeito que atributos 

funcionais geram quanto ao desempenho de diferentes espécies (Bell 2001; Hubbell 2001; Chave 

2004; Leibold et al. 2004). O modelo de dinâmica de manchas, por sua vez, considera que a 
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persistência de espécies com menor capacidade de competição em um ambiente homogêneo só é 

possível devido à limitação da dispersão das competidoras superiores (Leibold et al. 2004; Logue 

et al. 2011).  

Os modelos de seleção de espécies e efeitos de massa consideram que há um trade-off 

entre espécies adaptadas a diferentes condições ambientais, e que a dispersão deve ser alta o 

suficiente para permitir a chegada de todas as espécies a todos os ambientes (Leibold et al. 2004; 

Ellis et al. 2006; Logue et al. 2011; Borthagaray et al. 2015). O modelo de seleção de espécies 

assume que há uma boa correspondência entre composição da comunidade e condições abióticas 

(Leibold et al. 2004; Ellis et al. 2006). O modelo de efeitos de massa pode ser considerado uma 

variação do modelo de seleção de espécies, sob maiores taxas de dispersão entre as comunidades 

locais (Winegardner et al. 2012). De acordo com o modelo de efeitos de massa, a persistência de 

espécies menos adaptadas às condições locais é possível devido à constante chegada das mesmas 

a partir de sítios fonte, onde as condições são mais favoráveis ao seu desenvolvimento (Mouquet 

& Loreau 2002; Chase 2003; Borthagaray et al. 2015). Assim, sob efeitos de massa, há uma 

quebra da correspondência entre composição e condições abióticas das comunidades locais 

(Mason et al. 2013). 

Estudos empíricos, no entanto, mostram que não há um padrão geral, e que é difícil 

enquadrar um sistema natural em um dos quatro modelos de metacomunidades (Mouquet & 

Loreau 2003; Logue et al. 2011). A importância de processos relacionados a nicho e dispersão na 

estruturação de comunidades tem sido avaliada em diferentes tipos de organismos (Cottenie 

2005; Cadotte 2007; Myers & Harms 2011; Shipley et al. 2012; Jiménez-Alfaro et al. 2015). A 

maior parte dos estudos empíricos, no entanto, testa somente um ou dois modelos (Mouquet & 

Loreau 2002; Cadotte et al. 2006; Logue et al. 2011; Brunbjerg et al. 2012; Livingston et al. 

2013), devido à dificuldade de obtenção de dados e à falta da definição clara de métodos que 

possibilitem diferenciar padrões que seriam observados de acordo com cada um desses modelos 

(Logue et al. 2011). Ademais, há uma série de dificuldades em medir a dispersão em sistemas 
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naturais, sendo, muitas vezes, necessário utilizar medidas indiretas (Borthagaray et al. 2015). 

Assim, são raros os estudos que testam os quatro modelos de metacomunidades para o mesmo 

sistema natural (Ellis et al. 2006; Driscoll 2008; Spasojevic et al. 2014; Michelson et al. 2016). 

Além disso, a maior parte desses trabalhos diz respeito a sistemas aquáticos (Logue et al. 2011; 

Michelson et al. 2016), enquanto metacomunidades de plantas são raramente testadas 

(Spasojevic et al. 2014; Santos et al. 2015).  

Atributos funcionais e estratégias ecológicas das plantas  

A diversidade funcional pode ajudar a esclarecer os processos que determinam o 

funcionamento de metacomunidades, uma vez que os atributos funcionais são aqueles capazes de 

influenciar significativamente o estabelecimento, sobrevivência ou aptidão de uma espécie em 

seu ambiente natural (Reich et al. 2003). Por afetar, positiva ou negativamente, o desempenho 

dos indivíduos ou limitar a distribuição das espécies (no caso de atributos de diásporos), os 

atributos funcionais permitem avaliar o nicho dessas espécies (Violle & Jiang 2009).  

Esquemas de estratégias ecológicas das plantas arranjam as espécies ao longo de um 

espectro, de acordo com seus atributos funcionais, a fim de fazer comparações entre elas 

(Westoby 1998). O esquema LHS (leaf-height-seed), proposto por Westoby (1998), consiste em 

três pilares: área foliar específica (SLA), altura da copa na maturidade e tamanho (ou massa) da 

semente. No esquema LHS, a SLA reflete a variação na resposta a oportunidades de rápido 

crescimento versus o contínuo crescimento lento (de competidores a estresse-tolerantes), já a 

altura e a massa da semente refletem aspectos relacionados à competição ou capacidade de lidar 

com distúrbio (Westoby 1998). Cada atributo está relacionado a outros, mas são indicadores 

mensuráveis que representam trade-offs controlando a estratégia das plantas (Westoby 2007). 

Assim, apesar de haver outras características das espécies relacionadas a esses trade-offs, tais 

atributos podem ser utilizados individualmente para avaliar esses aspectos da estratégia de vida 
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das plantas. Cabe salientar que, no presente trabalho, não utilizamos a altura da copa na 

maturidade por estarmos trabalhando com indivíduos juvenis. 

O tamanho da semente representa um trade-off entre dispersão (sementes pequenas) e 

estabelecimento (sementes maiores) (Leishman 2001; Moles & Westoby 2004; Kitagima 2007) e 

é o melhor preditor da chance de um indivíduo dispersar um propágulo para uma oportunidade 

de estabelecimento (Westoby 1998). Experimentos demonstram que a dispersão restringe mais 

fortemente a colonização de espécies com sementes grandes (Leishman 2001; Kitagima 2007). 

Assim, como forma de compensar a limitação de dispersão, espécies com sementes maiores 

tendem a ser melhores competidoras (Cornelissen et al. 2003; Moles & Westoby 2004; Moles et 

al. 2005; Kitagima 2007), especialmente sob condições de sombreamento denso (Westoby 1998; 

Leishman et al. 2000). Devido à dificuldade de medir a capacidade de dispersão, o tamanho da 

semente tem sido utilizado como um substituto, a fim de testar o trade-off entre competição e 

colonização em diferentes comunidades de plantas (Kneitel & Chase 2004; Cadotte et al. 2006). 

A SLA representa a área de captação de luz por unidade de massa alocada para esse 

propósito e está associada à eficiência no uso de recursos (Westoby 1998, 2007; Cornelissen et 

al. 2003). Uma alta SLA permite, sob condições favoráveis de crescimento, um retorno em curto 

prazo do conteúdo de massa investido em uma folha, devido à alta taxa fotossintética (Reich et 

al. 1997; Westoby 1998, 2007). Por outro lado, valores baixos de SLA correspondem a um 

investimento elevado em estrutura da folha (Reich et al. 1997; Cornelissen et al. 2003). Assim, a 

área foliar específica é considerada uma característica-chave relacionada ao espectro econômico 

da folha, que resume um trade-off entre investimento em crescimento ou em defesa e reservas 

(Dantas et al. 2013 a, b). Dessa forma, em condições menos favoráveis de crescimento, como em 

ambientes com pouca disponibilidade de recursos, espera-se uma diminuição da SLA, 

favorecendo espécies de crescimento lento (Westoby 1998, 2007; Cornelissen et al. 2003). Além 

disso, espécies com menor SLA também refletem características de folhas mais protegidas contra 
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herbívoros, sendo que evitar a perda de tecido é uma pressão seletiva importante em ambientes 

limitados em recursos (Kitagima 2007).  

Atributos de sementes e plântulas relacionados às estratégias ecológicas das plantas estão 

intimamente associados com as preferências de habitat das espécies (Kitagima 2007) e podem 

ser utilizados para compreender processos de organização de comunidades, como especialização 

de nicho e trade-off entre colonização e competição (Muscarella et al. 2015). Assim, atributos 

relacionados à história de vida das plantas podem auxiliar na diferenciação de processos atuando 

na estruturação de comunidades locais inseridas em uma metacomunidade (Mouquet & Loreau 

2003; Spasojevic et al. 2014; Borthagaray et al. 2015), sendo que alguns estudos recentes têm 

incluído o uso de índices de diversidade funcional para a análise de metacomunidades 

(Spasojevic et al. 2014; Michelson et al. 2016). 

Nucleação florestal sobre o campo  

 Evidências paleoambientais indicam que os campos do planalto sul-brasileiro, ou 

planalto das araucárias, são relictos de fases glaciais e pós-glaciais frias e secas que precederam 

a atual situação de distribuição florestal (Behling et al. 2004). Segundo Rambo (1994), o clima 

atual, de alta umidade e temperatura, favorece as formações florestais, em particular a flora 

tropical. De fato, na região do planalto das araucárias, o clima vem favorecendo a expansão das 

florestas sobre áreas campestres (Pillar 2003; Machado 2004; Oliveira & Pillar 2004; Duarte et 

al. 2006a; Bergamin 2010; Carlucci et al. 2011a, b) e o aumento de elementos tropicais em áreas 

de floresta com araucária (Rambo 1994; Machado 2004; Bergamin 2010). Por outro lado, 

pressões antrópicas, como o pastejo e o fogo, têm, provavelmente, desacelerado o processo de 

expansão florestal sobre o campo (Pillar 2003). 

A expansão florestal sobre o campo pode ocorrer através de dois processos: pela 

expansão gradual de espécies arbóreas a partir das bordas da floresta (Oliveira & Pillar 2004) e 
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por meio da formação de manchas florestais em áreas de campo a partir de plantas berçário 

(nucleação) (Scarano 2002; Duarte et al. 2006 a, b; Carlucci et al. 2011b; Silva & Anand 2011). 

No processo de expansão sobre áreas de campo, as espécies arbóreas encontram uma série de 

limitações, que podem ser distinguidas entre limitação de dispersão, de recrutamento e de 

estabelecimento (Silva 2009). A limitação de dispersão está associada às estratégias de dispersão 

das espécies e às suas interações com agentes dispersores, sendo que espécies isoladas no campo 

atuam como poleiros naturais, atraindo aves que dispersam sementes sob suas copas (Duarte et 

al. 2006a; Santos & Pillar 2007). Já as limitações de recrutamento e de estabelecimento estão 

associadas às características das plantas e às condições ambientais distintas do ambiente 

florestal.  

Estudos realizados no planalto das araucárias mostraram que indivíduos isolados de 

Araucaria angustifolia espalhados nos campos atuam como plantas berçário, promovendo o 

estabelecimento de espécies florestais colonizadoras (Duarte et al. 2006a); a chegada e 

crescimento de árvores e arbustos florestais, por sua vez, leva ao desenvolvimento de manchas 

florestais, cuja composição de mudas de espécies lenhosas varia de acordo com o tamanho da 

mancha (Duarte et al. 2006b). Diferentes ambientes, variando de árvores isoladas a manchas 

florestais de distintos tamanhos inseridas em áreas de campo, representam um gradiente de áreas 

campestres a florestais, podendo ser considerados bons modelos para entender os padrões de 

organização das comunidades florestais formadas através do processo de nucleação. 

O entendimento do processo de nucleação é fundamental para a conservação e manejo 

adequado desse mosaico de campo e floresta com araucária (Duarte et al. 2007). Cabe ressaltar 

que um ponto importante a ser considerado no entendimento da estrutura das comunidades locais 

é que a mesma é determinada pelo balanço entre processos locais e regionais (Xing et al. 2014). 

Para espécies lenhosas, escala local pode ser entendida como a escala em que não há uma 

barreira geográfica para a dispersão entre os sítios, e nem variação significativa nas 

características ambientais devido a um gradiente latitudinal ou longitudinal; áreas geográficas 
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maiores são então referidas como escala regional. O uso de uma abordagem de metacomunidade 

pode auxiliar na compreensão da importância de diferentes processos atuando em escala local e 

regional, como seleção de espécies e restrição da dispersão, na dinâmica do estabelecimento 

florestal sobre o campo através da nucleação.  

Estudos de metacomunidades com plantas lenhosas geralmente são realizados em escalas 

regionais (Spasojevic et al. 2014). No entanto, trabalhos realizados com diferentes organismos 

mostram que os processos atuando na estruturação de metacomunidades são dependentes da 

escala de estudo (Spasojevic et al. 2014, Xing et al. 2014). Dessa forma, o sistema de estudo 

pode auxiliar no avanço de estudos de metacomunidades de plantas em escalas locais, 

complementando o entendimento do funcionamento de metacomunidades de espécies lenhosas.  

Objetivos e hipóteses 

O objetivo geral do presente trabalho é avaliar a importância (i) de atributos relacionados 

às estratégias de dispersão e de crescimento das espécies, (ii) da abundância das espécies no pool 

regional e (iii) do tamanho da mancha, na organização de comunidades de espécies lenhosas em 

áreas de nucleação florestal sobre o campo, a fim de compreender quais modelos de 

metacomunidades melhor explicam esse processo.  

A hipótese inicial é que atributos relacionados à estratégia de dispersão e de crescimento 

das espécies são importantes na estruturação das comunidades locais de indivíduos lenhosos 

juvenis, determinando quais espécies presentes no pool regional irão se dispersar e conseguir se 

estabelecer nas manchas florestais formadas através do processo de nucleação. O Quadro 1 

contém um resumo dos padrões esperados para cada modelo de metacomunidades, de acordo 

com suas premissas quanto a características das espécies, heterogeneidade ambiental e 

importância da dispersão entre comunidades locais. 
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Quadro 1. Padrões esperados para valor médio e medidas de diversidade funcional para tamanho da 

semente e área foliar específica (SLA) em diferentes ambientes de nucleação florestal sobre o campo e 

em áreas de floresta contínua adjacentes. As áreas de nucleação correspondem a araucárias isoladas no 

campo, manchas florestais pequenas e capões, representando um gradiente de ambiente campestre a 

florestal. 

Modelo de 

Metacomunidades 
 Padrões esperados em um gradiente campo-floresta  

Seleção de Espécies 
(Westoby 1998; 

Poorter & Rose 2005; 

Carlucci et al. 2012; 

Shipley et al. 2012; 

Muscarella et al. 2015) 

Tamanho da semente: aumento do CWM, devido ao favorecimento de 

espécies com sementes maiores em áreas mais sombreadas; diminuição do 

sesFD e sesFDis, devido ao filtro ambiental, selecionando espécies com 

sementes maiores nas áreas de maior sombreamento. 

SLA: aumento do CWM, devido ao favorecimento de espécies com menor 

SLA em áreas com maior abertura de dossel (estresse hídrico); aumento do 

sesFD e sesFDis, devido ao filtro ambiental, excluindo espécies com alto SLA 

em áreas mais abertas; em áreas florestais mais heterogêneas espera-se a 

coexistência de espécies com diferentes valores de SLA. 

Sem efeito da abundância no pool regional: a dispersão é grande o 

suficiente para que todas as espécies cheguem a todos os ambientes, mas há 

uma seleção daquelas mais adaptadas a cada sítio. 

Efeitos de Massa 
(Westoby 1998; 

Mouquet & Loreau 2002; 

Poorter & Rose 2005;  

Ellis et al. 2006;  

Logue et al. 2011; 

Carlucci et al. 2012; 

Mason et al. 2013; 

Borthagaray et al. 2015; 

Muscarella et al. 2015) 

Tamanho da semente: aumento do CWM e diminuição do sesFDis, 

semelhante ao modelo de seleção de espécies; no entanto, devido à constante 

chegada de espécies com valores de atributos menos adaptados ao sítio local, 

se não considerarmos a abundância das espécies no cálculo da diversidade 

funcional, não é possível verificar a atuação do filtro ambiental, ou seja, não 

haverá diferenças quanto ao sesFD. 

SLA: aumento do CWM e do sesFDis, semelhante ao modelo de seleção de 

espécies. Como para o tamanho da semente, devido à constante chegada das 

espécies a partir de sítios com condições distintas, não haverá diferenças 

quanto ao sesFD. 

Com efeito da abundância no pool regional: a dispersão é grande o 

suficiente para que todas as espécies cheguem a todos os ambientes e para 

permitir que mesmo espécies menos adaptadas às condições locais consigam 

persistir. Assim, a abundância das espécies na metacomunidade é mais 

importante do que os atributos das mesmas na organização das comunidades 

locais. 

Dinâmica de Manchas 
(Kneitel & Chase 2004; 

Leibold et al. 2004; 

Cadotte et al. 2006; 

Calcagno et al. 2006; 

Ellis et al. 2006; 

Logue et al. 2011; 

 Muscarella et al. 2015) 

Tamanho da semente: aumento do CWM, devido ao favorecimento de 

espécies com sementes menores nas fases iniciais de estabelecimento florestal 

sobre o campo (melhores dispersoras) e favorecimento das melhores 

competidoras em áreas florestais mais desenvolvidas; aumento do sesFD e 

sesFDis, devido à limitação da chegada de espécies com menor capacidade de 

dispersão em áreas mais abertas. 

SLA: aumento do CWM, devido ao favorecimento das melhores 

competidoras em áreas florestais mais desenvolvidas; sesFD e sesFDis 

constantes, já que há uma substituição das espécies favorecidas em diferentes 

etapas de desenvolvimento florestal. 

Sem efeito da abundância no pool regional: nem todas as espécies chegam 

a todos os ambientes, e há um trade-off entre ambientes que favorecem as 

melhores colonizadoras e ambientes que favorecem as melhores 

competidoras. 

Neutro 
(Bell  2001; 

Hubbell 2001; 

Chave 2004; 

Leibold et al. 2004; 

Logue et al. 2011; 

Shipley et al. 2012) 

Tamanho da semente e SLA: CWM constante, e valores de FD e FDis 

semelhantes ao esperado ao acaso, já que o ambiente é homogêneo e os 

atributos das espécies não causariam alterações no desempenho das mesmas. 

Com efeito da abundância no pool regional: a abundância relativa das 

espécies em cada comunidade local, independente do tipo de ambiente, é um 

reflexo da abundância das mesmas no pool regional. 
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Sob uma perspectiva de metacomunidades, espera-se observar padrões de organização 

das comunidades locais de acordo com os modelos de dinâmica de manchas e seleção de 

espécies.  Em um gradiente de áreas de dossel aberto a áreas florestais mais fechadas, espera-se: 

para o tamanho da semente, aumento do CWM, devido ao favorecimento de sementes maiores 

em áreas mais sombreadas e à limitação da dispersão em áreas mais abertas, refletindo em menor 

diversidade funcional do que o esperado ao acaso nessas áreas, de acordo com o modelo de 

dinâmica de manchas; para SLA, um aumento do CWM e da diversidade funcional, de acordo 

com o modelo de seleção de espécies, se considerada a ocorrência de maior estresse ambiental 

em áreas mais abertas. Além disso, não é esperado um efeito significativo da abundância das 

espécies no pool regional, devido à limitação da dispersão de algumas espécies existentes na 

floresta contínua.  

Material e Métodos 

Área de Estudo 

O estudo foi desenvolvido no Centro de Pesquisa e Conservação da Natureza Pró-Mata 

(CPCCN Pró-Mata), localizado em São Francisco de Paula, Rio Grande do Sul, Brasil, nas 

coordenadas 29°28’58,00’’S, 50°12’26,00’’O, a 900 m de altitude. O clima da região é do tipo 

Cfb, conforme o sistema de classificação de Köppen, com temperatura média anual de 14,5°C e 

precipitação média anual de 2252 mm, distribuída igualmente ao longo do ano (Duarte et al. 

2007). O CPCCN Pró-Mata apresenta uma área de 4500 ha, composta por cerca de 78 ha de 

campos cercado por áreas contínuas de mata com araucária (Duarte et al. 2007), a qual se 

estende pela encosta do planalto. Na área de campo circundado pela mata com araucária, houve a 

formação de manchas florestais, através do processo de nucleação. O manejo do gado e o uso da 

prática de queimadas foram excluídos da área desde 1994, o que permite a permanência dessas 
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manchas florestais na área de campo (Oliveira & Pillar 2004; Duarte et al. 2006b, 2007). Assim, 

o gradiente de vegetação na área de estudo abrange floresta contínua, manchas florestais grandes 

(capões) e pequenas, araucárias isoladas e vegetação campestre (Silva & Anand 2011).  

A floresta contínua corresponde à mata com araucária que circunda o campo e se estende 

ao longo das encostas. As áreas de nucleação foram divididas em três classes: araucárias 

isoladas, manchas pequenas e manchas florestais grandes (capões), conforme descrito por Duarte 

et al. (2006b). Como araucárias isoladas foram consideradas araucárias adultas ocorrendo de 

forma isolada em área campestre, com a presença de indivíduos juvenis de espécies florestais sob 

a sua copa, e com nenhum outro indivíduo arbóreo adulto ou arbusto alto tocando ou sob a área 

ocupada por sua copa. Manchas florestais foram definidas como aquelas formadas por um 

agrupamento de plantas lenhosas, com, no mínimo, uma árvore adulta, acompanhada por 

arbustos, formando um dossel contínuo, cercado por vegetação herbácea. As manchas formadas 

por vegetação lenhosa sem uma estrutura vertical clara, com dossel aberto, permitindo a 

persistência de espécies campestres, geralmente com poucas árvores adultas, foram classificadas 

como manchas pequenas. Manchas florestais maiores, com elevado desenvolvimento estrutural, 

quando comparado a manchas pequenas, foram classificadas como capões. Os capões 

apresentam um estrato arbóreo estruturado, um estrato arbustivo bem definido e um estrato 

herbáceo constituído exclusivamente por espécies florestais. O tamanho médio das manchas para 

cada tipo de ambiente encontra-se descrito no apêndice 1. 

Coleta de Dados 

Os dados dos indivíduos lenhosos juvenis, com altura superior a 10 cm e diâmetro à 

altura do peito (DAP) até 5 cm, ocorrentes sob árvores isoladas (Araucaria angustifolia) e em 

manchas pequenas foram obtidos por Duarte et al. (2006b). Os dados referentes a indivíduos 
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lenhosos juvenis ocorrentes em manchas florestais grandes (capões) foram obtidos por Machado 

(2004) e foram também utilizados por Duarte et al. (2006b).  

Parte dos dados referentes aos indivíduos lenhosos juvenis e adultos (DAP acima de 5 

cm) localizados em áreas de floresta contínua foram obtidos por L. Duarte (dados não 

publicados) e seguiram a mesma metodologia utilizada para a coleta de dados nas manchas, 

através do estabelecimento de seis parcelas (de 100 m
2
 cada) junto ao sítio A e sete parcelas 

junto ao sítio B, sendo que cada sítio corresponde a uma unidade amostral. Cada sítio iniciava 

próximo à borda da floresta com o campo e se estendia até a área mais interna da floresta, 

distante aproximadamente 60 m da borda. Para a floresta contínua, foram também utilizados os 

dados obtidos por Bergamin (2010), em três sítios de um hectare, cada um com 12 parcelas 

circulares de 100 m². 

A metodologia de coleta dos dados para cada tipo de ambiente encontra-se descrita mais 

detalhadamente no apêndice 1. No total, foram identificados (em nível de espécie) os indivíduos 

de espécies lenhosas, arbóreas ou arbustivas, localizados em 43 unidades amostrais, sendo 23 

realizadas sob a copa de árvores isoladas, dez em manchas pequenas, cinco em capões e cinco 

em áreas de floresta contínua. Assim, obteve-se uma matriz com a abundância relativa das 

espécies para cada unidade amostral, caracterizada de acordo com o tipo de ambiente.  

Os dados do tamanho médio da semente das espécies existentes na área de estudo foram 

obtidos por Duarte et al. (2007) e G. Seger (dados não publicados) e correspondem à média entre 

diâmetro e comprimento, em centímetros. Para espécies que não foram coletados frutos a campo, 

os dados foram obtidos em herbários e na literatura. Os dados quanto à SLA média de parte das 

espécies foram obtidos por Carlucci (2014), e para as demais espécies, a medição dos atributos 

foi feita a campo, seguindo-se a metodologia adaptada de Cornelissen et al. (2003), conforme 

descrito a seguir.  

Foram coletadas seis folhas de cinco indivíduos juvenis por espécie, retirando-se as 

folhas juntamente com seu pecíolo. Procurou-se coletar folhas bem expandidas e saudáveis, com 
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o mínimo de evidência de herbivoria, queima por geada ou apodrecimento. Assim que eram 

coletadas, as folhas eram colocadas em envelopes de papel acondicionados em sacos plásticos 

herméticos umedecidos com borrifador e mantidos em sacola térmica até o fim do dia. As 

amostras foram mantidas umedecidas e resfriadas em refrigerador ou em caixa térmica com gelo 

por até 72 h, até as medidas serem tomadas. O processamento das amostras deu-se da seguinte 

forma: escaneamento; secagem em estufa a 60°C por 72h; e pesagem em balança de alta precisão 

para a obtenção da massa foliar seca. As medidas das áreas foliares foram obtidas através do 

programa ImageJ. Para o cálculo da SLA de cada indivíduo, dividiu-se a área foliar (em 

centímetros quadrados) pela massa seca total (em gramas), e foi, então, calculada a média da 

SLA dos indivíduos de cada espécie. 

Análise estatística 

Foram calculados dois índices de diversidade funcional: FD (Petchey & Gaston 2002) e 

FDis (Laliberté & Legendre 2010). As medidas de SLA e tamanho da semente foram 

logaritmizadas anteriormente às análises estatísticas (Westoby 1998). Para o tamanho da 

semente, foi somado um ao valor real antes da transformação logarítmica, a fim de não obter 

valores negativos nos resultados. Os cálculos dos índices FD e FDis foram feitos separadamente 

para SLA e tamanho da semente, conforme sugerido por alguns autores para verificar a 

ocorrência de filtros ambientais (Ricotta & Moretti 2011; Spasojevic & Suding 2012; Mason et 

al. 2013).  

Para o cálculo do FD, o dendrograma foi feito a partir da distância euclidiana entre os 

valores dos atributos de todas as espécies amostradas na área de estudo, através do método de 

agrupamento UPGMA (Petchey & Gaston 2002; Mouchet et al. 2008). FD é frequentemente 

correlacionado à riqueza de espécies (Mouchet et al. 2010; Mason et al. 2013), no entanto, o 

efeito da riqueza foi removido com o uso do índice sesFD (Gotelli & McCabe 2002).  
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O índice FD é uma medida indireta da riqueza funcional, e é considerado robusto para 

testar filtros ambientais (Petchey & Gaston 2002; Mason et al. 2005; Mouchet et al. 2010). Esse 

índice, no entanto, não leva em consideração a abundância das espécies, sendo que a matriz de 

abundância das espécies foi transformada em uma matriz de ocorrência anteriormente ao cálculo. 

Por esse motivo, no entanto, o índice FD pode ser fortemente influenciado por espécies raras 

(Petchey & Gaston 2002; Mason et al. 2003; Laliberté & Legendre 2010). Mason et al. (2013) 

sugerem a utilização conjunta de índices que detectem a influência de processos baseados em 

atributos tanto na probabilidade de ocorrência quanto na abundância das espécies, uma vez que 

processos independentes dos atributos podem romper o “link” entre os atributos das espécies e 

sua probabilidade de ocorrência ou abundância. Os autores verificaram que o uso dos valores de 

sesFDis foi mais robusto do que o sesFD para mostrar a existência de filtros ambientais em 

comunidades com efeitos de massa (Mason et al. 2013).  

Assim, a fim de retratar a dispersão funcional das espécies, considerando-se suas 

abundâncias, utilizamos o índice de dispersão funcional (FDis) proposto por Laliberté & 

Legendre (2010). Como os pesos são as abundâncias relativas das espécies, esse índice não é 

diretamente afetado pela riqueza de espécies ou fortemente influenciado por espécies raras 

(Laliberté & Legendre 2010). Enquanto o FD é uma medida da riqueza funcional, o índice FDis 

mede dois aspectos da diversidade funcional em conjunto, riqueza, que é o volume ocupado no 

espaço funcional, e divergência, que é a distribuição da abundância das espécies nesse espaço 

(Mason et al. 2005, 2013; Laliberté & Legendre 2010).  

Salienta-se que o FDvar, descrito por Mason et al. (2003), é semelhante ao FDis para um 

único atributo. No presente estudo, o cálculo do FDis foi implementado no pacote FD do 

software R (R Core Team 2012), a fim de facilitar sua utilização para comparação entre um 

maior número de estudos, já que o mesmo permite o uso de um ou mais atributos, de diferentes 

tipos. Assim, apesar de estarmos utilizando atributos únicos separadamente, optou-se pelo uso do 

FDis, mas cabe ressaltar que, na prática, o mesmo corresponde ao FDvar. 
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Nós comparamos os índices FD e FDis com os valores esperados ao acaso, usando o 

standardized effect size (SES) descrito por Gotelli & McCabe (2002), a fim de remover efeitos 

triviais das diferenças quanto à riqueza de espécies de cada sítio (Mason et al. 2013). Os valores 

de sesFD e sesFDis foram obtidos usando o método Independentswap (Gotelli & Entsminger 

2001) para aleatorizar a matriz de ocorrência ou de abundâncias relativas das espécies em cada 

sítio, mantendo fixas a riqueza de espécies das comunidades e a frequência da ocorrência das 

espécies na matriz. Valores de sesFD e sesFDis entre -1,96 e +1,96 não diferem do esperado ao 

acaso. Valores de diversidade funcional menores do que o esperado ao acaso indicam a 

existência de filtros quanto aos atributos incluídos para o cálculo, selecionando espécies mais 

semelhantes entre si; por outro lado, valores maiores do que o esperado ao acaso indicam a 

existência de processos para evitar a similaridade entre as espécies (Petchey & Gaston 2002; 

Ricotta & Moretti 2011).  

Foi calculado ainda o índice CWM (Community Weighted Mean) para cada um dos 

atributos, a fim de avaliar se há um aumento no tamanho da semente e diminuição na SLA para 

áreas com dossel mais fechado. Salienta-se que os valores de CWM representam a média do 

valor do atributo, ponderada pela abundância relativa da espécie na comunidade local (Garnier et 

al. 2004). As áreas de nucleação de diferentes tamanhos e as áreas de floresta contínua foram 

então comparadas entre si quanto aos valores de CWM, sesFD e sesFDis, através da realização 

de análises de variâncias (Anova), utilizando-se o Teste de Tukey quando encontradas diferenças 

significativas, com intervalo de confiança de 95%.  

Com o objetivo de compreender e quantificar que fatores estão atuando na determinação 

da abundância das espécies nas áreas de nucleação, utilizou-se também os modelos de 

Community Assembly by Trait Selection (CATS) (Shipley 2014). Baseado no modelo de máxima 

entropia (MaxEnt) (Shipley et al. 2006; Shipley 2010a, 2014), foram construídos quatro 

modelos, usando duas diferentes composições prévias da abundância das espécies e duas 

restrições relacionadas aos atributos funcionais. Como distribuição prévia, usamos uma 
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distribuição uniforme da abundância das espécies como uma distribuição não-informativa, e a 

abundância relativa das mesmas na floresta contínua, como uma distribuição informativa, 

representando o pool regional de espécies. As restrições foram expressas utilizando os atributos 

das espécies (SLA e tamanho da semente) versus atributos permutados entre as espécies. Além 

dos dados de abundância relativa das espécies, foram utilizados os valores do CWM para cada 

atributo nas diferentes comunidades locais. Com o uso deste método, quantificou-se a proporção 

do desvio total entre as abundâncias relativas previstas e observadas atribuídas a: seleção local 

(1) baseada puramente nos atributos, (2) efeito de dispersão de massa da metacomunidade, (3) 

contribuições conjuntas de 1 e 2 que não podem ser separadas; e (4) desvio residual. Uma 

descrição detalhada do processo de decomposição pode ser encontrada em Shipley et al. (2012) e 

Shipley (2014).  

Cabe ressaltar que, para os cálculos de CWM, sesFDis e sesFD, foram utilizados somente 

os dados de abundância relativa dos indivíduos juvenis, com diâmetro à altura do peito (DAP) de 

até 5 cm. Para os modelos CATS, os dados de abundâncias relativas em áreas de floresta contínua 

englobam juvenis e adultos, a fim de retratar a composição do pool regional de espécies. Todas 

as análises foram conduzidas na plataforma R (R Core Team 2012), utilizando funções dos 

pacotes Picante (Kembel et al. 2010), Vegan (Oksanen et al. 2015), FD (Laliberté & Legendre 

2010; Laliberté et al. 2014) e modificações propostas por Shipley (2014) para as funções maxent 

e maxent.test. Os resultados obtidos nas análises foram então comparados com o esperado de 

acordo com os quatro modelos de metacomunidades (ver Quadro 1).  

Resultados 

Foram identificadas 90 espécies no presente estudo, das quais 11 estiveram presentes sob 

a copa de araucárias isoladas, 22 em manchas florestais pequenas, 54 em capões e 85 na floresta 

contínua. As espécies que apresentaram maior abundância relativa nas áreas de estudo foram (i) 
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Myrsine lorentziana, Miconia hyemalis, Ilex dumosa, Araucaria angustifolia e Psidium 

cattleianum sob araucárias isoladas; (ii) Myrsine lorentziana, Miconia hyemalis, Myrcia retorta, 

Myrcia guianensis, Psidium cattleianum e Miconia cinerascens em manchas pequenas; (iii) 

Myrsine lorentziana, Daphnopsis fasciculata, Drimys angustifolia, Siphoneugena reitzii, 

Miconia hyemalis e Araucaria angustifolia nos capões; e (iv) Myrceugenia myrcioides, Myrcia 

retorta, Myrsine lorentziana, Daphnopsis fasciculata, Siphoneugena reitzii, Nectandra 

grandiflora, Ocotea corymbosa e Ilex microdonta em áreas de floresta contínua. A média do 

tamanho da semente das espécies encontradas variou de 0,04 a 3,63 cm, e a SLA variou de 52,61 

a 557,64 cm²/g. 

Foi encontrada diferença significativa entre os ambientes quanto ao valor médio do 

tamanho da semente, medido através do CWM (Figura 1a). As áreas de nucleação apresentaram 

menores valores de CWM, no entanto, áreas de capões não diferiram significativamente de 

manchas pequenas e das áreas de floresta contínua. As áreas não diferiram entre si quanto ao 

sesFDis para esse atributo, quanto ao sesFD, áreas de araucária isoladas diferiram de capões e 

áreas de floresta contínua, no entanto, a maior parte das unidades amostrais apresentou valores 

de FD e FDis de acordo com o esperado ao acaso, considerando a riqueza de espécies de cada 

sítio e o pool regional de espécies existente na floresta contínua (sesFD e sesFDis entre -1,96 e 

+1,96), conforme pode ser observado na Figura 1 (b, c).  

Para a SLA, as áreas não diferiram entre si quanto ao CWM (Figura 2a). Quanto à 

diversidade funcional, foram encontradas diferenças entre os ambientes, com valores maiores de 

sesFD e sesFDis para araucárias isoladas e manchas pequenas do que para áreas florestais 

(Figura 2b,c). Salienta-se, no entanto, que a maior parte das unidades amostrais apresentou 

valores de FD e FDis maiores do que o esperado ao acaso (sesFD e sesFDis acima de -1,96), 

assim, considera-se que não há a atuação de filtros ambientais para esse atributo na escala das 

comunidades locais, em nenhum tipo de ambiente. 
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De acordo com os modelos CATS (Tabela 1), os atributos utilizados não explicaram a 

distribuição das abundâncias relativas das espécies em cada sítio, e a abundância das espécies no 

pool regional apresentou maior efeito do que os atributos em todos os tipos de ambiente.  
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Figura 2. Valores de CWM (a) e índices de diversidade funcional para a área foliar específica (SLA), com 

dados da ocorrência (b) e da abundância relativa (c) das espécies lenhosas em diferentes ambientes de 

nucleação florestal (araucárias isoladas, manchas pequenas, capões) e áreas de floresta contínua. a) Valores 

de CWM (Anova: F=0,864; gl=3; p=0,468); b) Valores de sesFD (Anova: F=14,8; gl=3; p<0,001); c) 

Valores de sesFDis (Anova: F=7,954; gl=3; p=0,001). Os valores de SLA foram transformados 

previamente à análise, através de logaritmo. Letras iguais significam valores similares, e letras diferentes 

indicam diferenças significativas entre os ambientes, de acordo com a Anova e o teste de Tukey. O cálculo 

do tamanho do efeito padronizado para os índices de diversidade funcional foi realizado através do 

algoritmo Independentswap, valores de sesFD e sesFDis entre -1,96 e +1,96 não diferem do esperado ao 

acaso. 

Figura 1. Valores de CWM (a) e índices de diversidade funcional para o tamanho da semente, com dados da 

ocorrência (b) e da abundância relativa (c) das espécies lenhosas em diferentes ambientes de nucleação 

florestal (araucárias isoladas, manchas pequenas, capões) e áreas de floresta contínua. a) As áreas diferiram 

entre si quanto ao CWM (Anova: F=24,49; gl=3; p<0,001); b) Valores de sesFD (Anova: F=5,466; gl=3; 

p=0,006); c) Valores de sesFDis (Anova: F=0,995; gl=3; p=0,437). Os valores de tamanho da semente foram 

transformados previamente à análise, através da soma de um e transformação logarítmica. Letras iguais 

significam valores similares, letras diferentes indicam diferenças significativas entre os ambientes, de acordo 

com a Anova e o teste de Tukey. Para os índices de diversidade funcional, o tamanho do efeito padronizado foi 

calculado com o uso do algoritmo Independentswap, valores de sesFD e sesFDis entre -1,96 e +1,96 não 

diferem do esperado ao acaso. 

(a) 

(b) 

(c) 

(a) 

(b) 

(c) 
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Tabela 1. Resultados obtidos com os modelos CATS. Efeitos (i) dos atributos das espécies, considerando 

área foliar específica (SLA) e tamanho da semente, (ii) da abundância das espécies no pool regional, (iii) 

efeitos conjuntos de (i) e (ii) que não podem ser separados, e (iv) desvio residual, na determinação da 

abundância relativa das espécies de indivíduos lenhosos juvenis em áreas de nucleação florestal sobre o 

campo. 

Efeitos na abundância relativa das espécies nas comunidades locais (%) 

 Tipo de ambiente 

 

Araucárias 

isoladas 
Manchas 

pequenas 
Capões 

Todas áreas 

de nucleação 

Atributos (i) -2,42 2,91 -2,49 -0,86 

Abundância no pool regional (ii) 37,19 32,97 50,15 37,20 

Atributos + abundância no pool regional (iii) -2,75 0,05 1,61 -1,53 

Desvio residual (iv) 67,99 64,08 50,73 65,19 

 

Discussão 

Modelos de Metacomunidades  

O modelo neutro de metacomunidades presume que as espécies são ecologicamente 

equivalentes (Bell 2001; Chave 2004; Logue et al. 2011) e que suas abundâncias não variam 

entre os sítios, a não ser que eles sejam muito isolados e a dispersão muito pequena (Bell 2001). 

Embora as áreas não tenham diferido quanto à SLA, o aumento do CWM para tamanho da 

semente em direção à floresta indica que o modelo neutro não é suficiente para explicar a 

estruturação das comunidades locais no processo de nucleação florestal sobre o campo. Além 

disso, outro estudo realizado na área demonstrou que fatores de nicho relacionados ao efeito 

berçário são importantes na determinação da composição da comunidade de indivíduos lenhosos 

juvenis em áreas de nucleação florestal, sugerindo que efeitos baseados na teoria neutra 

apresentam um menor papel na estruturação da comunidade (Duarte et al. 2010). 

Com exceção do modelo neutro, o aumento do CWM para o tamanho da semente no 

gradiente campo-floresta é condizente com todos os modelos de metacomunidades (ver Quadro 

1). O modelo de dinâmica de manchas pressupõe que a coexistência de espécies só é possível em 

um ambiente homogêneo devido a um trade-off entre competição e colonização (Leibold et al. 
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2004; Cadotte et al. 2006; Calcagno et al. 2006; Borthagaray et al. 2015), e que a dispersão deve 

ser fraca o suficiente para restringir a mobilidade dos melhores competidores (Logue et al. 

2011).  Assim, de acordo com o modelo de dinâmica de manchas, as dispersoras inferiores 

estariam ausentes nas áreas em processo inicial de estabelecimento florestal sobre o campo, que 

correspondem às araucárias isoladas, sob as quais chegariam somente espécies com sementes 

menores. 

Dessa forma, de acordo com o modelo de dinâmica de manchas, além do aumento do 

CWM para o tamanho da semente, haveria um aumento na diversidade desse atributo em áreas 

mais fechadas. Assim, os resultados quanto ao tamanho da semente não refletem os padrões 

preditos por esse modelo. Cabe salientar que, de acordo com o modelo de dinâmica de manchas, 

seria esperado ainda um aumento do CWM para SLA em áreas mais fechadas (Reich et al. 1998; 

Poorter & Garnier 2007), o que também não foi observado. Além disso, devido à limitação da 

dispersão de algumas espécies, a abundância das espécies no pool regional não teria efeitos sobre 

a abundância das mesmas em cada sítio, diferentemente dos resultados encontrados (Tabela 1). 

O modelo de seleção de espécies considera que as manchas locais diferem entre si quanto 

a fatores abióticos e que as interações entre as espécies dependem desses fatores (Mouquet & 

Loreau 2003; Leibold et al. 2004; Soininen 2014). Assim, seriam verificadas diferenças quanto 

ao CWM para os dois atributos de acordo com o tipo de ambiente. Além disso, devido à 

existência de filtros ambientais, a diversidade funcional seria menor do que o esperado ao acaso 

em áreas mais fechadas para o tamanho da semente e em áreas mais abertas para a SLA, sendo 

verificadas diferenças tanto para sesFD quanto para sesFDis (ver Quadro 1). De acordo com o 

modelo de efeitos de massa, seriam esperados os mesmos padrões previstos pelo modelo de 

seleção de espécies. No entanto, a atuação de filtros ambientais é mais facilmente detectada no 

modelo de seleção de espécies. Enquanto para o modelo de efeitos de massa, a diferença na 

diversidade funcional somente seria observada quando considerada a abundância das espécies 
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(FDis) (Mason et al. 2013), já que a chegada constante de espécies a partir de habitats fontes 

rompe o “link” entre atributos e condições ambientais (Mouquet & Loreau 2002).  

Ainda que a média da SLA não tenha variado entre os ambientes e os valores de 

diversidade para SLA e tamanho da semente não tenham sido menores do que o esperado ao 

acaso em nenhum tipo de ambiente, o aumento do tamanho médio da semente no gradiente 

campo-floresta pode estar de acordo com ambos modelos de seleção de espécies ou efeitos de 

massa. A fim de diferenciar os padrões decorrentes de cada um desses modelos, é importante 

ressaltar ainda que, se a estruturação das comunidades locais estivesse de acordo com o modelo 

de seleção de espécies, a abundância das espécies no pool regional não teria efeitos sobre a 

abundância das mesmas em cada sítio (Shipley 2010b). No entanto, a partir do uso dos modelos 

CATS, verificou-se que a abundância no pool regional foi mais importante do que os atributos 

das espécies na estruturação das comunidades locais em todos os ambientes.  

 Nessas condições, os resultados obtidos indicam que o modelo de efeitos de massa é o 

que melhor explica a estruturação das comunidades de indivíduos lenhosos juvenis no processo 

de nucleação florestal sobre o campo. A maior parte dos estudos empíricos realizados 

demonstram que as metacomunidades estão estruturadas por dinâmicas de seleção de espécies, 

seguido por uma ação conjunta de seleção de espécies e efeitos de massa (Cottenie 2005; 

Soininen 2014), sendo que a verificação de modelos atuantes na organização de 

metacomunidades é dependente da escala de estudo (Xing et al. 2014). Estudos de 

metacomunidades em escalas regionais demonstram com mais frequência a ocorrência de 

padrões de acordo com o modelo de seleção de espécies (Spasojevic et al. 2014; Santos et al. 

2015). Ao passo que a atuação de padrões de acordo com o modelo de efeitos de massa é mais 

facilmente detectada em escalas locais (Xing et al. 2014; Heino et al. 2015), onde os sítios com 

condições ambientais heterogêneas são separados por pequenas distâncias (Kunin 1998), 

corroborando os resultados observados no presente estudo.  
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Tamanho da semente 

Uma espécie pode estar ausente em uma determinada comunidade local simplesmente 

porque as sementes não chegaram até lá (limitação de dispersão), ou porque aquele não é um 

local adequado para o estabelecimento da plântula (limitação de estabelecimento) (Kitagima 

2007). O tamanho da semente está inversamente relacionado à capacidade de dispersão 

(Westoby 1998), além disso, sementes pequenas permitem uma persistência no banco de 

sementes do solo por mais tempo, para germinar em condições favoráveis (Poorter & Rose 

2005), o que está geralmente associado às primeiras colonizadoras (Kitagima 2007).  

Em contrapartida, espécies com sementes maiores têm mostrado experimentalmente 

sobreviver melhor sob algumas condições de estresse (Leishman 2001; Cornelissen et al. 2003; 

Moles & Westoby 2004), como o sombreamento denso (Westoby 1998; Leishman et al. 2000). A 

capacidade de sobrevivência a altos níveis de sombreamento está relacionada à fase em que o 

cotilédone é a fonte de recursos da plântula, visto que sementes maiores são capazes de reterem 

reservas metabólicas por um período mais longo, deixando esse recurso disponível para 

respiração quando em déficit de carbono (Westoby 1998; Poorter & Rose 2005; Kitagima 2007). 

Além disso, sementes grandes produzem mudas maiores, que conseguem ultrapassar a 

serapilheira e indivíduos vizinhos com maior facilidade e acessar melhor a luz (Poorter & Rose 

2005; Kitagima 2007). Assim, possuir sementes grandes é vantajoso em áreas com maior 

sombreamento, conforme verificado no presente estudo, com maiores valores de CWM para 

áreas de floresta contínua e capões, quando comparado a áreas mais abertas, corroborando 

resultados obtidos por outros autores (Foster & Janson 1985; Leishman et al. 2000; Poorter & 

Rose 2005; Muscarella et al. 2015).  

Verificou-se, no entanto, que as áreas não apresentaram valores de diversidade funcional 

menores do que o esperado ao acaso para os dois índices calculados, assim, não foi possível 

verificar a atuação de filtros abióticos quanto ao tamanho da semente em nenhum tipo de 
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ambiente. Mason et al. (2013) observaram que, quando inseridos efeitos de massa, o índice 

sesFD não foi adequado para indicar a existência de filtros ambientais. Assim, se a estruturação 

da metacomunidade estivesse de acordo com o modelo de efeitos de massa, somente seria 

possível verificar a existência de filtros ambientais com o uso do índice sesFDis, o que também 

não foi verificado no presente estudo. Salienta-se, no entanto, que o modelo nulo utilizado não 

remove completamente o componente de riqueza funcional do índice FDis, como sugerido por 

Mason et al. (2013) para facilitar a verificação de padrões de filtro ambiental sob efeitos de 

massa, apresentando menor poder do que um índice exclusivamente de divergência funcional. 

Cabe ressaltar ainda que a amostragem de áreas de floresta contínua muito próximo à borda com 

a área campestre pode ter influenciado na determinação do pool regional de espécies, 

dificultando a observação de índices de diversidade funcional menores do que o esperado ao 

acaso para um determinado pool de espécies.   

Área foliar específica 

Maiores valores de SLA estão relacionados a maiores taxas fotossintéticas e maior 

potencial de crescimento relativo (Reich et al. 1997; Grime et al. 1997; Westoby 2007; Poorter et 

al. 2009), sendo que indivíduos com baixa SLA são normalmente encontrados em ambientes 

com fatores de estresse (Westoby 1998). Além disso, há uma relação positiva entre SLA e 

disponibilidade de água, já que investimentos adicionais para tolerância à seca (pilosidade, 

cutícula foliar, aumento da concentração de lipídios, camada de cera, lignificação extra, etc.) 

aumentam a biomassa por unidade de área foliar e, assim, diminuem a SLA (Poorter & Garnier 

2007). Ademais, maior espessura e menor SLA parecem ser favoráveis para resistência a danos 

por vento (Poorter & Garnier 2007). Em contrapartida, em ambientes com condições favoráveis 

de crescimento, espécies com maior SLA têm vantagens em crescer mais rápido e competir 

melhor pela captação de luz (Reich et al. 1998; Poorter & Garnier 2007). 
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Espécies florestais colonizando campos abertos devem ser capazes de tolerar condições 

ambientais muito distintas das comumente encontradas nas florestas, como a alta variação de 

temperatura e umidade e a competição com gramíneas (Duarte et al. 2006a). Assim, esperava-se 

encontrar um filtro ambiental mais forte em áreas mais abertas, selecionando espécies com baixo 

SLA, devido ao estresse ambiental. No entanto, não foram verificadas diferenças entre os 

ambientes quanto à média da SLA. Valores de sesFD e sesFDis semelhantes ao esperado ao 

acaso indicam que não há um filtro ambiental agindo nessa escala local, além disso, algumas 

áreas mais abertas apresentaram valores superiores a 1,96, indicando maior diversidade para esse 

atributo do que o esperado ao acaso. Nessas condições, o valor médio da SLA parece não ser 

importante para determinar quais espécies lenhosas conseguem estabelecer-se em áreas de 

nucleação sobre o campo.  

Cabe destacar que o efeito berçário das araucárias e dos demais indivíduos adultos em 

áreas de manchas pequenas e capões pode diminuir a importância da SLA para o 

estabelecimento de espécies florestais. Isso porque o efeito berçário consiste na facilitação de 

uma planta sobre o estabelecimento de outros indivíduos, devido à melhoria da disponibilidade 

de recursos e das condições ambientais, como irradiação, temperatura, umidade e características 

químicas do solo (Guevara et al. 1992; Callaway 1995; Duarte et al. 2010; Carlucci et al. 2011b).  

Além disso, diversos estudos têm demonstrado que a SLA é um atributo com alta 

plasticidade em resposta a características abióticas, tais como luminosidade e umidade do ar 

(Lusk et al. 2008; Long et al. 2011; Carlucci et al. 2012, 2015). Por esse motivo, apesar da média 

de atributos por espécie ser muito utilizada na literatura (Violle et al. 2012; Spasojevic et al. 

2014), estudos recentes em ecologia de comunidades têm indicado a importância de considerar a 

variação intraespecífica desse e de outros atributos (Jung et al. 2010; Paine et al. 2011; 

Cianciaruso et al. 2012; Shipley et al. 2012; Carlucci et al. 2015).  

Com o uso de uma abordagem em nível de indivíduo, Carlucci et al. (2012) encontraram 

menores valores de média e diversidade para SLA em áreas com maior abertura de dossel, mais 
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quentes e secas, do que sob dosséis mais fechados. Em outro estudo, no entanto, os autores 

observaram que a plasticidade fenotípica quanto à SLA possibilitou que espécies lenhosas 

ocorressem em uma variedade de condições no gradiente de abertura de dossel, sugerindo que 

esse padrão observado por Carlucci et al. (2012) não seria decorrente de um filtro ambiental 

(Carlucci et al. 2015). Os resultados observados no presente estudo demonstram que a SLA não 

parece restringir espécies a ocupar áreas mais abertas, corroborando as observações feitas por 

Carlucci et al. (2015) e por Jung et al. (2010).  

Outro estudo recente, realizado em áreas de transição campo-floresta no Rio Grande do 

Sul, encontrou diferenças significativas para a média e a diversidade da SLA, com valores 

inferiores para áreas de transição, quando comparado a áreas florestais (Silva 2015). Apesar de 

não ter utilizado uma abordagem em nível de indivíduo, no referido trabalho foram utilizadas 

medições da SLA para o ambiente em que a espécie foi encontrada, assim, para espécies que 

ocorriam nos dois ambientes, foram utilizadas duas médias para SLA, uma para a área florestal e 

uma para a área de transição, ratificando a importância da plasticidade desse atributo (Silva 

2015). Como algumas espécies podem apresentar maior capacidade de resposta às condições 

ambientais, a incorporação da medida da variação dentro das espécies poderia auxiliar no 

entendimento da importância da SLA para o estabelecimento das espécies em áreas abertas.  

Cabe ressaltar ainda que, embora a SLA não tenha sido importante nessa escala de 

estudo, não é possível afirmar que não haja um filtro ambiental atuando em uma escala regional 

(Xing et al. 2014). Para tanto, seria necessário incluir, no pool regional, espécies com ocorrência 

na região fitogeográfica, mesmo que não verificadas durante as amostragens. Espécies com 

menor SLA apresentam maior resistência a baixas temperaturas, já que folhas com menor SLA 

apresentam menores taxas de congelamento, diminuindo a ocorrência de danos severos em 

decorrência das baixas temperaturas (Poorter et al. 2009). Resultados encontrados por Moles et 

al. (2014) indicaram que a temperatura foi melhor preditor da SLA das espécies existentes em 

um determinado local do que a pluviosidade. A área de estudo apresenta temperaturas baixas 
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durante o inverno, sendo comum a ocorrência de espécies com folhas menores e mais grossas, 

mais resistentes ao frio. Essa seleção ambiental devido à temperatura ocorrendo em uma escala 

regional pode ter maior importância do que a variação entre os ambientes quanto à 

disponibilidade de água, resultando em um padrão onde a SLA média das espécies presentes no 

pool regional não é determinante para o sucesso do seu estabelecimento em diferentes sítios 

locais.  

Ademais, o estresse hídrico ocorrente na área de estudo pode ser menor do que em outras 

regiões de transição campo-floresta onde a SLA dos indivíduos lenhosos existentes sob dosséis 

mais abertos foi menor do que em área florestais mais fechadas (Carlucci et al. 2012), já que o 

planalto das araucárias apresenta maiores índices de pluviosidade do que regiões do centro-sul 

do Rio Grande do Sul. A fim de testar se ocorre, de fato, maior estresse hídrico em áreas com 

maior abertura de dossel, seria adequado medir o teor de umidade do solo e a evapotranspiração.  

No caso de não haver estresse hídrico significativo em áreas de maior abertura de dossel, 

espécies com maior SLA poderiam ser beneficiadas nessas áreas, já que espécies colonizadoras 

normalmente apresentam, em ambientes favoráveis, maior SLA e maiores taxas de crescimento 

relativo (Reich et al. 1998). Por outro lado, espécies de sub-bosque tolerantes à sombra 

apresentam, de maneira geral, menor SLA do que espécies que não toleram sombreamento denso 

(Reich et al. 1998), assim, em áreas florestais mais fechadas pode haver uma diminuição da SLA 

média devido à maior quantidade de espécies tolerantes à sombra do que em áreas de dossel mais 

aberto. A relação com diferentes gradientes ambientais torna complexa a interpretação de 

padrões de variação quanto a esse atributo em áreas com diferentes níveis de abertura de dossel, 

apontando a necessidade da análise dos fatores de estresse ambiental que podem estar 

relacionados a esse gradiente. 

 

 

 



36 

  

Modelos CATS 

De acordo com os modelos CATS (Tabela 1), observou-se que a contribuição puramente 

dos atributos para a determinação da abundância das espécies nas comunidades locais foi 

insignificante. Assim, o valor médio do tamanho da semente e da SLA não explicam a 

distribuição da abundância das espécies nas comunidades locais.  

Contribuições conjuntas de atributos e da abundância no pool regional positivas ou 

negativas indicam que a seleção de atributos em escala local e da metacomunidade são positiva, 

ou negativamente correlacionadas (Shipley 2014; Xing et al. 2014). Os efeitos conjuntos de 

atributos e da abundância no pool regional encontrados no presente estudo foram pequenos, mas 

positivos, para manchas pequenas e capões, indicando que a seleção dos atributos ocorre na 

mesma direção que na metacomunidade. Já o valor negativo para áreas de araucárias isoladas 

pode indicar que, nesses ambientes, a seleção de atributos ocorre no sentido contrário à seleção 

na metacomunidade. Tal fato pode estar relacionado às maiores diferenças ambientais entre áreas 

florestais e áreas sob araucárias isoladas, indicando a existência de heterogeneidade ambiental 

entre as comunidades locais. 

Conforme o resultado observado na Tabela 1, o efeito exclusivo da abundância no pool 

regional foi maior em áreas de capões. Isso pode estar relacionado ao fato de que as 

características ambientais nos capões são mais semelhantes às áreas florestais, já que há um 

dossel fechado, com maior sombreamento e menor ocorrência de gramíneas, quando comparado 

a araucárias isoladas e manchas pequenas (Duarte et al. 2006b). Todavia, o efeito da abundância 

no pool regional também foi mais importante do que os atributos das espécies na determinação 

da abundância dos indivíduos lenhosos juvenis em áreas mais abertas, ressaltando a importância 

da dispersão na estruturação das manchas florestais estabelecidas através do processo de 

nucleação. 
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Quando todos os atributos funcionais refletindo a adaptação das espécies ao ambiente são 

incluídos, e variações intraespecíficas são apropriadamente incorporadas, o componente residual 

dos modelos CATS representa variações locais estocásticas (Shipley et al. 2012; Shipley 2014). 

No entanto, a inclusão de atributos adicionais e a incorporação de variações intraespecíficas 

poderiam aumentar o componente de seleção baseada em atributos e, assim, também 

diminuiriam os valores de desvios residuais (Xing et al. 2014).  

O fato das variações residuais terem sido altas em todos os tipos de ambiente também 

pode estar relacionado a uma amostragem insuficiente da abundância relativa das espécies na 

área de floresta contínua (Shipley et al. 2012), subestimando a importância da abundância das 

espécies no pool regional. Cabe ressaltar que a área de floresta contínua amostrada corresponde 

às áreas mais próximas ao campo, na parte alta do planalto, já a parte da floresta que ocorre na 

encosta do planalto não foi amostrada, devido à dificuldade de acesso. Espécies ocorrendo mais 

próximo à borda da floresta podem ser diferentes das espécies ocorrendo em áreas mais 

interiores, não somente devido à localização na encosta, mas também devido ao efeito de borda, 

com condições ambientais distintas do interior da floresta. Assim, o levantamento realizado, 

incluindo parcelas próximas à borda da floresta pode não representar de maneira adequada o 

pool regional, diminuindo os valores do efeito de massa observados nos modelos CATS e 

diminuindo também o poder de comparação dos níveis de diversidade encontrados com o que 

seria esperado ao acaso, tanto para SLA quanto para tamanho da semente. 

Nucleação florestal sobre o campo 

A hipótese inicial de que atributos relacionados à capacidade de dispersão e de 

estabelecimento das espécies são importantes na estruturação das comunidades locais de 

indivíduos lenhosos juvenis no processo de nucleação florestal sobre o campo foi parcialmente 

confirmada. Nessa escala de estudo, a SLA não foi importante para diferenciar comunidades de 
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acordo com o tipo de ambiente, por outro lado, o tamanho da semente demonstrou o 

favorecimento de espécies com sementes maiores em áreas mais fechadas. Esse resultado pode 

indicar que o estágio inicial de desenvolvimento da plântula, onde ainda há a presença do 

cotilédone, pode ser mais importante para o estabelecimento em áreas mais abertas do que 

estágios mais tardios, diferentemente do observado por Streit et al. (2014). 

Outro estudo realizado na área também mostrou um aumento do tamanho da semente, 

para espécies colonizadoras com dispersão zoocórica, de acordo com o aumento do tamanho da 

mancha (Duarte et al. 2007). Os autores verificaram, no entanto, que o investimento em 

dispersão (número de sementes por diásporo) foi mais importante do que o investimento em 

sobrevivência (tamanho da semente) no processo de expansão da floresta sobre o campo, 

independente do tipo de ambiente (Duarte et al. 2007). Esses resultados são condizentes com o 

modelo de efeitos de massa, o qual considera a atuação de processos baseados no nicho das 

espécies, mas uma importância maior da dispersão entre os sítios locais (Mouquet & Loreau 

2002), corroborando o resultado encontrado no presente trabalho. 

Em outro estudo realizado na área, comparando a composição de espécies nas diferentes 

manchas florestais, Duarte et al. (2006a) verificaram que a maioria das espécies sob araucárias 

isoladas também foi abundante nas manchas, sendo que essas espécies generalistas ocorreram em 

diversas condições ambientais, desde locais muito abertos e com gramíneas até sub-bosques 

muito sombreados. Myrsine lorentziana foi a espécie mais abundante nas áreas de nucleação, e 

também foi a espécie mais abundante encontrada na chuva de sementes sob araucárias isoladas, 

de acordo com o estudo realizado por Santos et al. (2011), na mesma área. Essa espécie produz 

um grande número de frutos pequenos dispersos por pássaros, além disso, M. lorentziana é uma 

espécie com crescimento rápido em condições de alta luminosidade, o que pode explicar sua alta 

abundância nas áreas de expansão florestal sobre o campo (Duarte et al. 2006a). No presente 

estudo, verificou-se que o valor médio da SLA para M. lorentziana foi de 181,50 cm²/g, mas os 

valores individuais variaram de 64,63 cm²/g a 275,77 cm²/g para essa espécie. Esses resultados 
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indicam que espécies que ocorrem em um amplo espectro de condições ambientais devem 

apresentar alta plasticidade em resposta a condições ambientais, e oferecem suporte à hipótese de 

que a SLA média da espécie pode não ser limitante para o seu estabelecimento em áreas 

campestres, conforme verificado também por Carlucci et al. (2015).  

O fato do modelo de metacomunidades que melhor explica o padrão observado no 

processo de nucleação florestal sobre o campo ser o modelo de efeitos de massa ressalta a 

importância da dispersão entre as comunidades locais. Diversos trabalhos realizados na região 

indicaram que a dispersão zoocórica é essencial para a expansão da floresta com araucária sobre 

o campo, visto que a maioria das espécies florestais encontradas nessas áreas possui diásporos 

com atributos relacionados com a dispersão por vertebrados, principalmente por aves (Duarte et 

al. 2006a, 2007, 2011; Carlucci et al. 2011b; Santos et al. 2011). Outros estudos realizados na 

área demonstraram a importância do efeito de poleiro de estruturas artificais, como postes de 

energia elétrica, e naturais, como árvores isoladas, arbustos e afloreamentos rochosos, para o 

estabelecimento florestal sobre o campo (Duarte et al. 2006a; Santos & Pillar 2007; Carlucci et 

al. 2011 a, b). Ademais, Hartz et al. (2012) verificaram que espécies de aves frugívoras 

residentes e migratórias desempenham um importante papel na dispersão das espécies florestais 

em áreas de campo. Nessas condições, e de acordo com os resultados por nós observados, 

conclui-se que a preservação da fauna dispersora, principalmente a avifauna, é essencial para a 

conservação desse ecossistema, conforme sugerido também para outras regiões de transição 

campo-floresta no estado do Rio Grande do Sul (Streit et al. 2014).  

Ainda de acordo com o modelo de efeitos de massa, mesmo que não seja observado um 

padrão compatível com a teoria de nicho na composição das comunidades locais, não significa 

que ela não esteja atuando, em uma escala regional (Mouquet & Loreau 2003). Esse resultado 

indica que processos regionais (como restrições geográficas de dispersão ou filtros ambientais), 

operando em escalas regionais para determinar a estrutura da metacomunidade, são importantes 

direcionadores da organização das comunidades em escalas locais. Xing et al. (2014) 
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encontraram resultados semelhantes, e sugeriram que focar nos mecanismos que determinam a 

estruturação de comunidades em escalas regionais pode auxiliar a entender de maneira mais 

completa os padrões de abundância das espécies em escalas locais.  

Considerações finais 

Os resultados encontrados permitiram avaliar os quatro modelos de metacomunidades, 

inferindo que o modelo de efeitos de massa é o que melhor explica a estruturação das 

comunidades locais no processo de nucleação florestal sobre o campo. O uso de algum substituto 

da dispersão é crucial para distinguir os modelos de metacomunidades, especialmente efeitos de 

massa e seleção de espécies (Logue et al. 2011; Borthagaray et al. 2015; Heino et al. 2015). Em 

estudos de larga escala, esse substituto normalmente é a distância entre os sítios (Spasojevic et 

al. 2014; Borthagaray et al. 2015), todavia, em estudos de escala local para comunidades de 

espécies lenhosas, o uso da distância não seria adequado. Nessa escala de estudo, o uso do 

tamanho da semente como um atributo relacionado à capacidade de dispersão, em conjunto com 

o uso dos modelos CATS, permitiram testar a importância de outros fatores, como o efeito de 

massa da metacomunidade, na organização das comunidades locais.  

No entanto, sugere-se que, para estudos futuros, seja incorporada uma medida mais direta 

da importância da capacidade de dispersão das espécies, como por exemplo, dados da chegada 

de sementes nos diferentes sítios. Os únicos estudos de chuva de sementes realizados na área não 

levaram em consideração as características funcionais das espécies (Santos & Pillar 2007; Santos 

et al. 2011). Comparar a chegada de sementes de diferentes tamanhos e a persistência das 

plântulas em um determinado sítio permitiria concluir, de maneira mais clara, se o tamanho da 

semente é mais importante para a sobrevivência da plântula ou para a dispersão entre diferentes 

ambientes.  



41 

  

 Além disso, estudos futuros, incorporando mais atributos das espécies lenhosas, bem 

como a variação intraespecífica desses atributos, devem ser conduzidos, a fim de confirmar as 

conclusões obtidas no presente trabalho. Como atributos adicionais, poderiam ser utilizados 

componentes foliares, como C e N, entre outras características (Carlucci et al. 2012). Ainda, 

conforme sugerido por Xing et al. (2014), incluir uma abordagem de escala regional pode 

auxiliar a compreender melhor os processos atuando na estruturação da metacomunidade. A 

inclusão de uma escala regional permitiria incluir espécies que ocorrem na encosta da floresta 

contínua, e não somente nas bordas mais próximas ao campo, diminuindo também a interferência 

do efeito de borda na determinação do pool de espécies. 

Como o teste dos modelos de metacomunidades está diretamente relacionado à 

importância da heterogeneidade entre os tipos de ambiente, estudos futuros devem incorporar 

também a medida de variáveis ambientais, como luminosidade, teores de nutrientes e de matéria 

orgânica do solo, disponibilidade de água e índices de evapotranspiração. Tais medidas 

permitiriam construir hipóteses mais claras quanto à variação nos atributos que seria esperada de 

acordo com níveis de estresse ambiental, especialmente quanto ao estresse hídrico, em um 

gradiente de abertura de dossel. 

Por fim, cabe salientar que a inclusão de uma abordagem funcional para o estudo dos 

modelos de metacomunidades é bastante recente e ainda pouco utilizada, mas tem se 

reconhecido que incluir o uso de atributos funcionais é crucial para diferenciar claramente os 

processos que atuam na estruturação de metacomunidades (Borthagaray et al. 2015; Michelson et 

al. 2016). Pelo nosso conhecimento, o único estudo de comunidades vegetais que incorpora uma 

abordagem funcional para testar os quatro modelos de metacomunidades foi feito por Spasojevic 

et al. (2014), no entanto, trata-se de um estudo de escala regional. Assim, além de auxiliar no 

entendimento do processo de nucleação florestal sobre o campo, a abordagem proposta no 

presente trabalho representa um importante passo para a compreensão do funcionamento de 
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diferentes metacomunidades, podendo ser aplicada, com as devidas adaptações, a outros sistemas 

naturais. 
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APÊNDICES 

Apêndice 1.  Método da coleta dos dados para cada tipo de ambiente. Como indivíduos juvenis, foram 

incluídos indivíduos de espécies lenhosas, tanto arbóreas como arbustivas, com altura superior a 10 cm e 

diâmetro à altura do peito (DAP) até 5 cm; e como adultos, foram considerados os indivíduos com DAP 

acima de 5 cm. 

Tipo de ambiente 
(Autores) 

Descrição da Metodologia de coleta de dados 

Araucárias isoladas 

(Duarte et al. 2006b) 

Cada indivíduo de araucária isolado no campo corresponde a uma unidade 

amostral. Foram utilizados dados de 23 unidades amostrais, coletados de 

outubro a dezembro de 2003. Todos os indivíduos juvenis ocorrentes sob a 

copa de cada araucária isolada foram identificados e contados.  

Área total média por UA (m² +-EP): 35,9+-5,2 

Área amostrada média por UA (m² +-EP): 35,9+-5,2 

Manchas pequenas 

(Duarte et al. 2006b) 

Foram utilizados dados de dez manchas pequenas, coletados de outubro a 

dezembro de 2003. Cada mancha corresponde a uma unidade amostral. Ao 

longo do eixo principal de cada mancha, foram delimitados quadrantes de 1,7 

m x 1,7 m, nos quais todos indivíduos juvenis foram contados e identificados. 

Foram feitos, em média, cinco quadrantes por mancha, representando 8 % da 

área total desse ambiente. 

Área total média por UA (m² +-EP): 195,3+-37,9 

Área amostrada média por UA (m² +-EP): 15,3+-1,7 

Capões 

(Machado 2004) 

Foram utilizados dados de cinco capões, sendo que cada capão corresponde a 

uma unidade amostral. Em cada capão eram feitos quadrantes de 5 m x 5 m, 

dentro dos quais eram feitos quadrantes menores, de 1,7 m x 1,7 m, para os 

quais eram identificados e contados todos os indivíduos lenhosos juvenis. 

Foram feitos, em média, 72 quadrantes para cada capão, totalizando 11 % da 

área desse tipo de ambiente. 

Área total média por UA (m² +-EP): 1899,6+-255,7 

Área amostrada média por UA (m² +-EP): 209,8+-6,4 

Floresta contínua 

i) ( L. Duarte, dados 

não publicados); 

 

ii) (Bergamin 2010) 

i) Foram utilizados dados de dois sítios, sendo que cada sítio corresponde a 

uma unidade amostral. Foram estabelecidas seis parcelas (de 100 m
2
 cada) 

junto ao sítio A e sete parcelas junto ao sítio B. Cada sítio iniciava próximo à 

borda da floresta com o campo e se estendia ao longo de um transecto de 10 m 

de largura até a área mais interna da floresta, com as parcelas distantes 

aproximadamente 10 m entre si. Em cada parcela, todos indivíduos juvenis e 

adultos foram contados e identificados. 

Área total média por UA (m²): 650 

Área amostrada média por UA (m²): i) 650 

 

ii) Foram utilizados dados de três sítios de um hectare (100 m x 100 m), sendo 

que cada sítio corresponde a uma unidade amostral. Dentro de cada sítio, foram 

distribuídas 12 parcelas circulares de 100 m², cada três estabelecidas de forma 

aleatória em um quarto de hectare (setores de 50 m x 50 m). Em cada parcela, 

todos indivíduos juvenis e adultos foram contados e identificados. 

Área total média por UA (m²): 10.000 

Área amostrada média por UA (m²): 1200  
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Apêndice 2. Lista das espécies lenhosas encontradas em áreas de nucleação florestal sobre o campo e na 

área de floresta contínua adjacente, no Centro de Pesquisa e Conservação da Natureza Pró-Mata, em São 

Francisco de Paula, Rio Grande do Sul, Brasil. Os dados de ocorrência das espécies foram obtidos por L. 

Duarte (dados não publicados), Bergamin (2010), Machado (2004) e Duarte et al. (2006b). 

Espécie 
Araucárias 

isoladas 

Manchas 

pequenas 
Capões 

Floresta 

contínua 

Annona rugulosa 
  

x x 

Araucaria angustifolia x x x x 

Baccharis brachylenoides 
   

x 

Berberis laurina 
   

x 

Blepharocalyx salicifolius 
   

x 

Cabralea canjerana 
  

x x 

Calyptranthes grandifolia 
  

x x 

Casearia obliqua 
   

x 

Casearia decandra 
  

x x 

Cedrela fissilis 
   

x 

Cestrum bracteatum 
   

x 

Cinnamomum amoenum 
   

x 

Cinnamomum glaziovii 
   

x 

Clethra uleana 
  

x x 

Cryptocarya aschersoniana 
   

x 

Cupania vernalis 
   

x 

Dalbergia frutescens 
   

x 

Daphnopsis fasciculata 
 

x x x 

Dasyphyllum spinescens 
   

x 

Drimys angustifolia x x x x 

Endlicheria paniculata 
   

x 

Erythroxylum cuneifolium 
  

x x 

Eugenia handroi 
   

x 

Eugenia oeidocarpa 
   

x 

Eugenia subterminalis 
   

x 

Eugenia uruguayensis 
  

x x 

Ficus luschnathiana 
  

x   

Ilex brevicuspis 
  

x x 

Ilex dumosa x x 
 

x 

Ilex microdonta x x x x 

Ilex paraguariensis 
  

x x 

Inga virescens 
   

x 

Inga lentiscifolia 
  

x x 

Lamanonia ternata x x x x 

Laplacea acutifolia x x x x 

Leandra dasytricha 
   

x 

Leandra regnelli 
  

x x 

Leandra laevigata 
  

x x 

Matayba elaeagnoides 
 

x x x 

Miconia cinerascens 
 

x x x 

Miconia hyemalis x x x x 
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Espécie 
Araucárias 

isoladas 

Manchas 

pequenas 
Capões 

Floresta 

contínua 

Miconia sellowiana 
  

x x 

Mimosa scabrella 
   

x 

Mollinedia elegans 
  

x x 

Myrceugenia ovata 
   

x 

Myrceugenia oxysepala 
   

x 

Myrceugenia euosma x 
 

x x 

Myrceugenia miersiana 
  

x x 

Myrceugenia myrcioides 
  

x x 

Myrcia oligantha 
   

x 

Myrcia guianensis 
 

x x x 

Myrcia hartwegiana 
  

x x 

Myrcia retorta 
 

x x x 

Myrciaria delicatula 
   

x 

Myrciaria floribunda 
   

x 

Myrsine lorentziana x x x x 

Myrsine coriacea 
 

x x x 

Nectandra megapotamica 
   

x 

Nectandra grandiflora 
  

x x 

Ocotea diospyrifolia 
   

x 

Ocotea elegans 
  

x x 

Ocotea laxa 
   

x 

Ocotea corymbosa 
  

x x 

Ocotea porosa 
  

x x 

Ocotea puberula 
  

x   

Ocotea pulchella 
  

x   

Piptocarpha angustifolia 
   

x 

Piptocarpha axillaris 
  

x x 

Piptocarpha notata 
  

x x 

Podocarpus lambertii 
  

x x 

Prunus myrtifolia 
   

x 

Psidium cattleianum x x x x 

Psychotria suterella 
   

x 

Roupala montana var. paraensis 
 

x x x 

Rudgea parquioides 
 

x x x 

Sapium glandulosum 
 

x x x 

Siphoneugena reitzii x x x x 

Solanum mauritianum 
   

x 

Solanum pseudocapsicum 
   

x 

Solanum pseudoquina 
  

x x 

Solanum johannae 
  

x   

Solanum variabile 
 

x x x 

Symplocos tetrandra 
   

x 

Tibouchina sellowiana 
  

x x 

Vernonanthura puberula 
   

x 

Vernonanthura discolor 
 

x x x 
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Espécie 
Araucárias 

isoladas 

Manchas 

pequenas 
Capões 

Floresta 

contínua 

Vitex megapotamica 
  

x   

Weinmannia paulliniifolia 
 

x 
 

x 

Xylosma pseudosalzmanii 
  

x x 

Zanthoxylum rhoifolium     x x 
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Apêndice 3. Valores mínimo e máximo das médias dos atributos das espécies encontradas em áreas de 

nucleação florestal sobre o campo e na floresta contínua adjacente, no planalto do Rio Grande do Sul. 

Para tamanho da semente, excluiu-se a Araucaria angustifolia (3,63 cm), a qual foi encontrada em todos 

os tipos de ambiente. 

 Araucárias 

isoladas 

Manchas 

pequenas 

Capões Floresta 

contínua 

Tamanho da 

semente (cm) 

0,17 

0,64 

0,06 

0,94 

0,04 

1,35 

0,04 

1,54 

SLA (cm²/g) 52,61 

244,65 

52,61 

306,27 

52,61 

428,36 

52,61 

557,64 

 

 


