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RESUMO

Perguntas: Nosso  estudo  teve  foco  nas  seguintes  questões:  1)  Quais  são  os  atributos

funcionais morfo-anatômicos mais relevantes para samambaias terrestres diante as condições

edáficas  e  climáticas  existentes  na  Mata  Atlântica  do  Sul  do Brasil?  2)  Quais  os  fatores

climáticos  e/ou  edáficos determinantes  para  esses  atributos?  3)  Se  há  associações  entre

atributo e ambiente, que mecanismos podem ser inferidos a partir dessas relações?

Área de estudo: Mata Atlântica Subtropical, compreendendo o estado do Rio Grande do Sul,

Santa Catarina e o Paraná, Brasil.

Metodologia: Nós  utilizamos  onze  atributos  funcionais  morfo-anatômicos  livres  ou  com

pouca influência  da história  evolutiva  para calcular  a  média dos atributos  ponderada pela

frequência de espécies ao longo dos sítios (CWM - community-weighted mean), em seguida,

empregamos modelos lineares para selecionar seus determinantes climáticos e/ou edáficos.

Por  fim,  foram  utilizados  dois  modelos  nulos  baseados  em  sucessivas  permutações  para

garantir a relação entre atributo e ambiente.

Resultados:  Os onze  atributos  funcionais  avaliados,  associadas  a  proteção,  competição  e

sucesso reprodutivo, apresentaram moderado ou alto grau de influência da história evolutiva,

o  que  foi  propriamente  controlado  a  partir  da  metodologia  empregada.  A  partir  deles

observamos que as samambaias terrestres têm sua composição de espécies influenciada pelo

conteúdo  de  argila  e  nitrogênio  no  solo,  todavia,  essa  relação  é  mediada  por  atributos

associados a competição (tipo de rizoma) e a reprodução (morfologia da lâmina foliar). Por

outro lado, muitos dos atributos funcionais aqui avaliados variaram de forma independente de

fatores climáticos e edáficos.

Conclusões:  Nossas  análises  controlaram a influência  da proximidade  evolutiva  sobre  os

atributos funcionais, permitindo analisarmos sua relação com gradientes climáticos e edáficos.

Os  resultados  obtidos  sugerem  que  as  características  de  solo  podem  afetar  diferentes

estratégias das samambaias terrestres, o que poderá ajudar a prever os padrões de distribuição

desses seres em resposta às mudanças de uso e cobertura do solo na Mata Atlântica. 

Palavras-chave:  Mata  Atlântica,  Brasil,  média  de  atributos  ponderada  por  abundância
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comunidade,  estrutura  comunitária,  determinantes  climáticos,  determinantes  edáficos,

samambaias e pteridófitas.

ABSTRACT

Questions:  Our  study  focuses  on  the  following  questions:  1)  Which  morpho-anatomical

functional  traits  are  most relevant  for terrestrial  ferns in face of the climatic  and edaphic

conditions of the Atlantic Forest of southern Brazil? 2) What are the main climatic and/or

edaphic factors determining such traits? And 3) If there are trait-environment associations,

what adaptive mechanisms can be inferred from such relationships?

Study site: Subtropical Atlantic Forest, comprising Rio Grande do Sul, Santa Catarina, and

Paraná States, Brazil.

Method: We used eleven morpho-anatomical traits free or with low influence of evolutionary

history to calculate the community-weighted mean (CWM) by species frequency across sites

followed by linear models to select its climatic and/or edaphic drivers. We then implemented

two permutational null models to guarantee the relationship among trait-environment.

Results:  Eleven  traits  associated  with  environmental  protection,  competitive  gains,  and

reproductive success, presented an intense to moderate influence in the evolutionary history

that  was  properly  controlled.  We  observed  that  terrestrial  fern’s species  composition  are

influenced by  clay  and  nitrogen  availability,  but  such  relationships  are  mediated  by

competitive (rhizome type) and reproductive (laminae morphology) morpho-anatomical traits.

Many evaluated traits, however, vary independently of edaphic and climatic factors. 

Conclusions:  Our  analyses  successfully  controlled  the  phylogenetic  relatedness  in  ferns’

morpho-anatomical functional traits which allowed us to analyze its relationship with climatic

and edaphic gradients. Our results suggest that soil characteristics affect different strategies of

terrestrial ferns, which may fortuitously help in predicting their distribution in response to the

trend of land-use and cover changes in the Atlantic Forest domain.

Key-words: Atlantic  Forest,  Brazil,  community-weighted  means  of  traits,  community

structure, edaphic drivers, climatic drivers, ferns and pteridophytes.

-8-



INTRODUÇÃO GERAL

As samambaias (Tracheophyta - Polypodiopsida) constituem o segundo grupo mais

diversificado de plantas no planeta, com cerca de 12 mil espécies atuais, distribuídas entre

quatro linhagens  (subclasses):  Equisetidae  (cavalinhas),  Ophioglossidae  (samambaias-uva),

Marattiidae  e  Polypodiidae  (leptosporangiadas)  (PPG  I,  2016;  Nitta  et  al.,  2022).  As

estimativas mais recentes indicam que o grupo surgiu no período Siluriano médio, há cerca de

422 milhões de anos antes do presente e desde então resistiram a drásticas mudanças globais

e, pelo menos, quatro processos de extinção em massa (fenômenos ocorrentes nos períodos

Devoniano, Permiano, Triássico e Cretáceo) (Elewa & Joseph, 2009; Testo & Sundue, 2016;

Nitta et al., 2022).

Entretanto, muitas das samambaias existentes atualmente surgiram entre o Cretáceo

superior (ca. 100 milhões de anos antes do presente) e o Cenozoico inferior (ca. 65 milhões de

anos  antes  do  presente),  quando  as  angiospermas  já  dominavam  as  florestas  tropicais

(Schneider et al., 2004; Testo & Sundue, 2016). Entre elas estão diversas espécies herbáceas

terrícolas, que é a forma de vida a mais abundante dentro de florestas temperadas, tropicais e

subtropicais, apresentando ampla gama de características e formas de explorar os recursos do

entorno, que vão desde a elevada tolerância ao sombreamento, como em algumas espécies de

Thelypteridaceae,  até  plantas  com  crescimento  sob  insolação  direta,  como  algumas

Polypodiaceae (Záchia & Waechter, 2011; Gonzati et al., 2014; Mallmann & Schmitt, 2014;

Jin et al., 2021). 

Uma característica marcante das samambaias é a alternância de gerações, que passa

de forma independente da fase gametofítica até a esporofítica (fase dominante) (Haufler et al.,

2016).  Durante  a  geração  esporofítica  são  produzidos  esporos  que  são  dispersos

independentemente  de  vetores  biológicos  (Haufler  et  al.,  2016).  Aliado  a  essa  forma  de

dispersão de seus propágulos e a existência de poucos herbívoros capazes de predar essas

plantas, as preferências de habitat, necessidades autoecológicas das espécies e a competição

interespecífica  imposta  pelo  meio  são  indicadas  como  preponderantes  para  determinar  a

distribuição das samambaias (Barrington, 1993). 

Tal fato tem sido registrado e corroborado por diferentes estudos, por exemplo, tem-

se que em escala regional, a riqueza de samambaias é sensível à temperatura regional durante
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a estação de crescimento, comprimento da estação de crescimento, a amplitude de altitude,

aos níveis regionais de precipitação no quarto mais quente e ao pool regional de espécies. Já

em escala  local,  a  frequência  média  anual  de  nuvens,  especialmente  em áreas  de  maior

altitude, é um dos principais determinantes da riqueza (Syfert et al., 2018; Weigand et al.,

2020).

Além disso, tem sido demonstrado que em florestas tropicais  e subtropicais  esses

organismos,  especialmente  as  espécies  terrícolas,  possuem afinidade  com locais  com solo

mais fértil (Mehltreter et al., 2010; Tuomisto et al., 2014; Zuquim et al., 2014; Carmes et al.,

2019; Nervo et al., 2019). Sendo algumas vezes indicado que o conteúdo de argila, fósforo,

nitrogênio,  pH  e  a  disponibilidade  de  cátions  no  solo,  são  fatores  determinantes  para  o

incremento da riqueza e diversidade taxonômica (métrica que contempla riqueza e abundância

das espécies) (Tuomisto et al., 2014; Zuquim et al., 2014; Nervo et al., 2019; Carmes et al.,

2019).

O conhecimento sobre as causas da distribuição das samambaias, contudo, é produto

de estudos com foco na identidade das espécies e por mais que esses sejam importantes e

notáveis, essa abordagem frequentemente insere casos especiais o que pode resultar em pouca

previsibilidade e não captura de padrões ecológicos gerais (McGill et al., 2006). Por exemplo,

a  seguinte  assertiva  baseada  em identidade  taxonômica  “Hymenophyllum polyanthos  Sw.

ocorre em ambientes úmidos” implica menor generalidade e previsibilidade do que quando

levando em conta  atributos  funcionais  “samambaias  com lâmina  membranáceas  são mais

sensíveis à seca” (McGill et al., 2006; Kluge & Kessler, 2007).

O uso de atributos funcionais nesses casos, ou seja, valores, amplitude ou abundância

de características morfológicas, fisiológicas ou anatômicas, que estão diretamente associados

à sua sobrevivência, crescimento e reprodução, é bastante importante por se tratar de uma

maneira consistente e uma forma mais rápida de detectar as mudanças na vegetação impostas

por gradientes ambientais e, por consequência, possíveis causas para perda ou incremento de

espécies em determinadas comunidades (Mason et al., 2013; Mouillot et al., 2013; Laureto et

al.,  2015;  Morelli  et  al.,  2018).  Além  disso,  através  dela  é  possível  entender  como  a

diversidade afeta os processos e propriedades do ecossistema (Violle et al., 2007; Mouchet et

al., 2010). Alguns exemplos de atributos funcionais costumeiramente empregados em estudos
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que utilizam essa abordagem em estudos de ecologia vegetal são: tamanho de sementes, a

síndrome de dispersão, taxa de fotossíntese, forma de vida, área foliar, densidade de nervuras

e o conteúdo de nitrogênio foliar (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

Diferentes métricas podem ser utilizadas para avaliar as relações da diversidade e

composição  funcional  com  as  caraterísticas  ambientais,  uma  das  mais  importantes  e

amplamente  empregadas  é  a  média  dos  atributos  ponderada  pela  abundância  (CWM)

(Mouchet et al., 2010; Ricotta & Moretti, 2011; Swenson, 2014). A CWM é uma métrica de

composição  funcional,  que  reflete  o  nível  de  aptidão  necessária  para  a  sobrevivência  e

desenvolvimento das espécies em uma comunidade (Cornelissen et al., 2003; Garnier et al.,

2004; Ricotta & Moretti, 2011). Por dar diferentes pesos aos atributos conforme a abundância

das espécies  ela é compatível com as predições da hipótese de proporção de massa, a qual

sugere  que  espécies  dominantes  têm  maior  participação  junto  às  propriedades  de  um

ecossistema (Grime,  1998).  Seus valores  são usualmente  mensurados em um conjunto de

comunidades  e  correlacionada  (ou  regressada)  com  gradientes  ambientais  ao  longo  das

mesmas, a fim de entender os mecanismos que determinam a expressão de uma estratégia ou

funcionalidade (Peres-Neto et al., 2017).

A variação sistemática dos valores de CWM ao longo de gradientes ambientais tem

sido registrada em diferentes estudos [por exemplo, Liu et al. (2021) e Iserhard et al. (2019)].

Esse fenômeno por vezes traz à tona a ideia de que esses gradientes ambientais atuam como

filtros ambientais constringindo o fenótipo das espécies dentro da comunidade durante sua

montagem (Muscarella & Uriarte, 2016). Porém, múltiplos processos ecológicos podem estar

associados,  de  maneira  simultânea,  aos  padrões  de  convergência  na aptidão  das  espécies,

como a capacidade de crescimento intrínseca das espécies, suas interações com patógenos e

competição. Em função disso, a variação sistemática do CWM ao longo dos gradientes em

foco deve ser cuidadosamente interpretada, considerando esses demais processos (Cadotte &

Tucker,  2017).  É importante  destacar  que  esses  e  outros  processos  ocorrentes  dentro  das

comunidades não invalidam o valor de inferir as relações entre as comunidades e os fatores

abióticos, já que tais fatores são, sem dúvida, essenciais para a distribuição e abundância das

espécies, não obstante essas relações possam facilitar a proteção e conservação de habitats e

elementos específicos do ambiente (Cadotte & Tucker, 2017).
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De qualquer maneira, relacionar atributos funcionais com gradientes ambientais não

é  uma  tarefa  simples,  já  que  sua  interpretação  depende  dos  níveis  de  relação  entre  a

proximidade  filogenética  e  a  semelhança  fenotípica  (ou  seja,  da  intensidade  de  sinal

filogenético  nos  atributos)  (Losos,  2008).  Níveis  elevados  de  sinal  filogenético  em  um

atributo  funcional  podem  comprometer  a  interpretação  de  seu  vínculo  com  o  ambiente,

aumentando a chance de erro tipo I (rejeitar a hipótese nula, quando verdadeira), tendo em

vista  que  as  relações  inferidas  nessa  circunstância  podem ser  apenas  produto  da  história

evolutiva compartilhada entre as espécies,  sem haver nenhum outro mecanismo envolvido

(Losos, 2008; Duarte et al., 2018).

Os atributos funcionais, sob ponto de vista teórico, são tratados com variação total de

dois  componentes  distintos:  o  filogenético  (chamado  de  componente-P)  e  o  específico

(componente-S)  (Diniz-Filho et  al.,  1998).  O componente  filogenético  é  pensado como a

porção do atributo funcional que compreende toda a variação compartilhada pelas espécies,

ponderada por suas distâncias evolutivas, enquanto o componente específico contém toda a

variação estrutural  proporcionada por adaptação devido à seleção direcional  das linhagens

(Diniz-Filho et al., 1998). Se o componente-P é elevado em um determinado atributo, esse

não  pode  ser  tratado  como  independente  da  história  evolutiva,  como  mencionado

anteriormente (Diniz-Filho et al., 2014; Duarte et al., 2018).

Ao longo dos anos, diferentes procedimentos foram elaborados para correção desse

problema, chamados de correção filogenética. Um dos primeiros a surgir na bibliografia foi

denominado  contrastes  filogeneticamente  independentes  (PIC)  desenvolvido  no  trabalho

seminal  de  Felsenstein  (1985).  Outros  procedimentos  encontrados  na  bibliografia  são  os

mínimos  quadrados  generalizados  filogenéticos  PGLS  de  Rohlf  (2001)  e  a  regressão  de

autovetores filogenéticos (PVR), em associação à regressão parcial (Diniz-Filho et al., 2014).

Não  podemos  deixar  de  mencionar,  que  a  validade  dos  dados,  a  intensidade  de  sinal

filogenético  e  a  avaliação  crítica  do  pesquisador  é  imprescindível  para  determinar  a

necessidade de implementação de tais métodos (Uyeda et al., 2018). Ainda assim, todos eles

são  amplamente  utilizados  em estudos  de  diversidade  e  composição  funcional  dentro  de

comunidades vegetais (Lavin et al., 2008; Zhang et al., 2014; Zhang et al., 2017; Nitta et al.,

2020; Liu et al., 2021).
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O entendimento sobre o efeito de condições abióticas sobre a composição funcional

de samambaias ainda é bastante incipiente na literatura, com grande parte dos trabalhos até o

momento realizados sendo associados a atributos funcionais morfo-anatômicos (ex. tamanho

das frondes  e  forma de  vida  dos  organismos),  que,  por  sua  vez,  são fáceis  e  baratos  de

mensurar (Belluau & Shipley, 2018; Aros-Mualin et al., 2021). Esses trabalhos possuem em

comum a utilização do gradiente altitudinal como foco (Kluge & Kessler, 2007; Kessler et al.,

2007; Creese et al., 2011; Carvajal-Hernández et al., 2018; Nitta et al., 2020; Aros-Mualin et

al., 2021;). Por meio deles, no presente tem-se conhecimento que a altitude é capaz de induzir

as samambaias a diferentes respostas funcionais, variando seu nível de segmentação foliar,

tipo e o diâmetro do rizoma, o dimorfismo da lâmina folia e sua área específica, em resposta a

esse gradiente (Kluge & Kessler, 2007; Kessler et al., 2007; Creese et al., 2011).

Algumas evidências apresentadas por esses estudos e trabalhos semelhantes  sugerem

que o grau de umidade e sombreamento do habitat também são determinantes para densidade

da venação,  massa foliar  e para o tamanho das plantas desse grupo (Kessler et  al.,  2007;

Creese  et  al.,  2011).  Ainda  assim,  trabalhos  com  foco  na  análise  nas  relações  entre  a

composição  funcional  entre  samambaias  e  o  ambiente,  com  base  em  gradientes  não-

elevacionais, são bastante raros na bibliografia. 

Analisando os estudos existentes relacionados à composição funcional, observa-se

que,  em  comparação  às  epífitas,  as  samambaias  terrícolas  tendem  a  ser  pouco  diversas

morfologicamente e menos sensíveis à altitude (Kluge & Kessler, 2011; Nitta et al., 2020).

Além  disso,  as  espécies  terrícolas  tendem  a  possuir  órgãos  maiores  e  frondes  mais

segmentadas, o que está associado à maior disponibilidade de recursos no sub-bosque (Creese

et al., 2011). Dessa forma, mesmo sabendo que a abundância e a riqueza desse grupo estão

bastante associadas a fatores edáficos e climáticos, a maneira como esses fatores afetam a

composição funcional entre espécies terrícolas é uma pergunta que ainda está em aberto na

incipiente bibliografia associada à ecologia funcional das samambaias.

O  Brasil,  por  apresentar  vasta  diversidade  biológica  entre  seus  seis  domínios

fitogeográficos (Amazônia, Caatinga, Cerrado, Mata Atlântica, Pantanal e Pampa), parece um

local bastante apropriado para responder tal pergunta, já que no país ocorrem cerca de 39

famílias, 160 gêneros e 1.403 espécies de samambaias e licófitas, sendo 527 (± 37,5%) delas
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endêmicas  do  país.  A  maior  parte  dessas  espécies  (cerca  de  67%),  entretanto,  pode  ser

encontrada  no  domínio  da  Mata  Atlântica  (941  espécies)  (Flora  do  Brasil,  2020,  em

construção).

O domínio Mata Atlântica é um complexo de comunidades que compreende cerca de

15% do território brasileiro, se estendendo do Rio Grande do Sul ao Piauí, perpassando um

total de 17 estados brasileiros (Fundação SOS Mata Atlântica & INPE, 2021). Esse domínio

está entre os 25 hotspots de diversidade do mundo em função de seu excepcional número de

endemismos (cerca de oito mil plantas e 567 vertebrados) e grau de ameaça associada à perda

de habitat (Myers et al., 2000). Além disso, a porção sul da Mata Atlântica é tida como um

dos  hotspots  globais  de  diversidade  de  samambaias,  devido  à  elevada  riqueza  e  grande

número de endemismos, conforme dados do Global Biodiversity Information Facility (GBIF)

(Suissa et al., 2020; mas veja Quian et al., 2022).

Entre  os  habitats  que  formam  a  Mata  Atlântica,  estão  “núcleos”  florestais  (ex.

florestas úmidas, florestas estacionais secas) e áreas “periféricas” de vegetação (ex. campos

de altitude, mangues e restingas) (Scarano, 2002). As amplas diferenças florísticas, estruturais

e de inserção geográfica tornam a Mata Atlântica um bom lugar para investigar os fatores que

influenciam populações vegetais e a montagem das comunidades, visto que nesse domínio as

comunidades estão sujeitas a diferentes filtros climáticos e edáficos, como por exemplo, o

frio,  irradiação  solar,  sombra  profunda  e  solos  rasos  e  oligotróficos  (Scarano,  2009).  A

compreensão do papel desses fatores sobre a montagem das comunidades vegetais é de suma

importância para a proteção de elementos específicos e do domínio como um todo. 

OBJETIVO GERAL

Com base no exposto, o objetivo principal do trabalho é o de explorar as mudanças

na composição  funcional  de samambaias  herbáceas  terrícolas  e  a  influência  de gradientes

climáticos e edáficos sobre esses organismos na região Sul da Mata Atlântica.

OBJETIVOS ESPECÍFICOS

 Identificar  os  principais  atributos  funcionais  morfoanatômicos  de  samambaias
herbáceas  terrícolas  associados  à  sobrevivência  e  ao  desenvolvimento  desses
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organismos diante das variações climáticas e edáficas ocorrentes na Mata Atlântica da
Região Sul do Brasil;

 Investigar  os  fatores  abióticos  que  determinam a  composição  funcional  dentro  de

comunidades de samambaias terrícolas na Mata Atlântica da Região Sul do Brasil;

 Indicar  possíveis  mecanismos  adaptativos  associados  à  variação  em  atributos

funcionais morfoanatômicos de samambaias terrícolas na Mata Atlântica da Região

Sul do Brasil. 

PERGUNTAS

No presente estudo propomos responder às seguintes questões:

1. Que  atributos  funcionais  morfoanatômicos  são  importantes  para  as  samambaias

terrícolas diante das variações nas condições climáticas e edáficas na Mata Atlântica

da Região Sul do Brasil? 

2. Quais são os principais fatores climáticos e edáficos que determinam a composição

funcional entre samambaias terrícolas na Mata Atlântica do Sul do Brasil? 

3. Se confirmada a associação dos atributos funcionais morfoanatômicos das samambaias

herbáceas  terrícolas  com os  fatores  climáticos  e/ou edáficos,  quais  os  mecanismos

adaptativos podem ser inferidos a partir das relações encontradas?
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 
Durante o presente estudo foram levantadas múltiplas comunidades com a presença

de  samambaias,  entretanto,  após  refinamento  e  curadoria  dos  dados  fitossociológicos,

restaram 24 comunidades que compreenderam uma riqueza total de 80 espécies. As espécies

levantadas foram caracterizadas por meio de 11 atributos morfo-anatômicos relacionados à

proteção em ambientes extremados, uso de recursos, estratégias reprodutivas e competição.

De todos os atributos avaliados, a morfologia das frondes, que reflete diferentes estratégias

reprodutivas, e o rizoma curto-reptante, que corresponde a uma estratégia competitiva, melhor

responderam  aos  gradientes  avaliados,  fornecendo  evidências  de  que  as  características

edáficas são importantes para samambaias terrestres. O conteúdo de nitrogênio e argila foram

fatores  determinantes  para o sucesso dessas estratégias  dentro das comunidades  (é isso?).

Esperamos que as evidências trazidas auxiliem na predição do comportamento de samambaias

frente as mudanças de uso e cobertura do solo na Mata Atlântica, que é um dos fatores que

mais ameaçam esse domínio.

No presente estudo, muitas lacunas amostrais foram observadas na região avaliada,

principalmente na zona oeste do Rio Grande do Sul, de Santa Catarina e em grande parte do

estado do Paraná. As lacunas amostrais podem ter encoberto algumas das relações atributo-

gradiente ambiental devido a não captura de parte dos gradientes ambientais. Nesse sentido, é

de suma importância que novos estudos preencham essas lacunas por meio de levantamentos

florísticos  e/ou  fitossociológicos  em  escala  local.  A  partir  disso,  possivelmente,  será

aprimorada  a  resolução  dos  processos  associados  à  montagem  de  comunidades  de

samambaias em diferentes escalas. 

Nosso  estudo  foi  um dos  primeiros  a  utilizar  correção  filogenética  em atributos

morfo-anatômicos  binários  em  samambaias,  portanto,  descontando  a  participação  de

processos evolutivos da variação total de tais atributos. Através desse processo, observou-se

que  os  atributos  reprodutivos  e  relacionados  à  proteção  em condições  desfavoráveis,  em

samambaias, estão particularmente agrupados na filogenia. Alguns atributos como a presença

de indúsio  ou  pseudo-indúsio  nos  soros  das  samambaias  e  segmentação  da  lâmina  foliar

apresentaram  forte  sinal  filogenético,  que  foi  removido.  Entretanto,  após  sua  remoção,

nenhuma relação com os gradientes edáficos e climáticos estudados foi encontrada. Outros
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atributos  distribuídos  de  forma  quase  aleatória  ao  longo  da  árvore  filogenética  não

responderam aos gradientes ambientais avaliados, o que pode ser uma evidência de que outros

processos ecológicos podem melhor determinar essas funções dentro da comunidade. 
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