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RESUMO

Este trabalho estudou um fragmento de Floresta Tropical Sazonalmente Secas com o objetivo
de avaliar as relagdes entre variacGes edaficas de microescala e padrdes floristico-estruturais de
comunidades arboreas, para testar a hipotese de que a heterogeneidade edafica em microescala
tem um papel diferenciador de comunidades e atua como potencializador de diversidade em
Florestas Tropicais Sazonalmente Secas. O trabalho se baseou em dados de vegetacdo e solo
coletados em 27 unidades amostrais de 20x20 m (400 m2) distribuidas de forma nédo contigua
em um fragmento de Floresta Estacional Decidual localizado no municipio de Juvenilia, Minas
Gerais, Brasil. Dentro de cada unidade amostral, todos os individuos arbdreos com
Circunferéncia a Altura do Peito (CAP) maior ou igual a 10,1 cm foram mensurados e
identificados, e o solo coletado para formar amostras compostas. Identificamos trés ambientes
no fragmento, 0s quais comparamos com relacdo as atributos quimicos e fisicos do solo, assim
como a composicdo e estrutura de suas comunidades. A relacdo entre os ambientes se deu de
forma distinta para diferentes caracteristicas do solo e das comunidades, com a diferenciacdo
floristico-estrutural respondendo a heterogeneidade edéfica e ambiental dos trés ambientes.
Cada um apresentou uma combinacgdo de espécies e caracteristicas estruturais em resposta as
suas condicbes ambientais especificas. Fatores biogeograficos também podem ter exercido
influéncia significativa nos padrdes ecoldgicos do fragmento, considerando a ocorréncia de
espécies ndo previstas para a regido. Os resultados confirmaram a hipdtese proposta, com a
floresta de estudo apresentando complexidade floristica-estrutural em microescala associada a
heterogeneidade edafica, que atua como fator importante para a diversidade em Florestas
Tropicais Sazonalmente Secas. Os resultados apresentados reafirmam a diversidade das
Florestas Tropicais Sazonalmente Secas e a necessidade da construcdo de conhecimento acerca
de seu comportamento ecolégico.

Palavras-chave: Heterogeneidade edafica. Vegetacdo em microescala. Caatinga Arborea.
Caatinga de Areia.



ABSTRACT

This work studied a fragment of Seasonally Dry Tropical Forest with the aim of evaluated the
relationships between microscale edaphic variations and tree communities floristic-structural
patterns to test the hypothesis that micro-scale edaphic heterogeneity plays a differentiating role
in communities and acts as a diversity potentiator in Seasonally Dry Tropical Forests. The work
was based on vegetation and soil data collected in 27 sample units of 20x20 m (400 m?)
distributed noncontiguously in a fragment of Seasonal Deciduous Forest located in Juvenilia,
Minas Gerais State, Brasil. Inside each one, all tree individuals with Circumference at the
Breast Height (CBH) greater or equal to 10, 1 cm were measured and identified and the soil
collected to form composite samples. We identified three environments in the fragment, which
we compared with the chemical and physical soil attributes, as well as the composition and
structure of their communities. The relationship between the environments was different for
different soil and community characteristics, with the floristic-structural differentiation
responding to the edaphic and environmental heterogeneity of the three environments. Each
presented a combination of species and structural characteristics in response to their specific
environmental conditions. Biogeographic factors may also have had a significant influence on
the fragment ecological patterns, considering the occurrence of species not predicted for the
region. The results confirmed the proposed hypothesis, with the study forest presenting
floristic-structural complexity in microscale associated to soil heterogeneity, which acts as an
important factor for the Seasonally Dry Tropical Forests diversity. The results presented in both
articles reaffirm the seasonally dry tropical forests diversity and the need to build knowledge
about their ecological behavior.

Key-words: Edaphic heterogeneity. Small-scale vegetation patterns. Arboreal Caatinga.
Sedimentary Caatinga.
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1 INTRODUCAO

A regido tropical expressa-se como um mosaico de diferentes unidades vegetacionais,
associadas a diferentes fatores e em diferentes contextos ambientais. Seus padrdes ecoldgicos
sdo resultantes da interagdo matua de variaveis fisicas e biologicas que se relacionam no espaco
e no tempo. Embora reconhecidamente heterogénea, a vegetacao tropical foi historicamente
tratada como uma unidade associada principalmente a florestas de grande porte em contextos
de elevadas temperatura e umidade, que seriam o principal abrigo da diversidade bioldgica.
Esta nocdo auxiliou a construcdo de conhecimento acerca de suas caracteristicas e processos
ecoldgicos, bem como na sua conservacao, em detrimento de outros tipos vegetacionais como
savanas e florestas secas, com menor apelo conservacionista.

Dentro do cenario de pouco conhecimento acerca de formacgdes nao umidas, as florestas
secas, sobretudo, foram extremamente exploradas em decorréncia de seus solos férteis,
facilidade de retirada e relevo favoravel a atividade agricola. Tais caracteristicas propiciaram a
ocupacdo de antigas civilizagdes populosas e por grande parte da populacdo humana atual. A
associacdo desta ocupacéo histérica com a ocorréncia em nucleos isolados de relativa pequena
extensdo e baixa preocupacdo da sociedade no que se refere a sua conservacgdo, implicou altos
niveis de degradacdo e modificacdo de recursos naturais. Essas formacles sdo pouco
compreendidas em politicas ambientais publicas e em Unidades de Conservagao, ao passo que
a expansdo agricola e intervencdes negligentes nestes ambientes sdo rotineiras, estando
associadas a fendBmenos como salinizacdo de solos e desertificacéo.

Além da elevada degradacédo e necessidade de conservagdo por si s, a construcao de
conhecimento acerca das florestas secas se justifica pela sua provavel importancia em cenarios
de modificacbes climaticas. Estas florestas estdo evolutivamente associadas a situacdes de
aridez e podem representar um abrigo importante para a diversidade bioldgica em situacGes de
reducdo da precipitacdo e aumento de temperatura. A caréncia de estudos relacionadas a esta
formagé@o motivou este trabalho na forma de um artigo que teve como objetivo avaliar o papel
das variacOes edaficas em microescala para nos padrdes floristico-estruturais de comunidades

arboreas de Florestas Tropicais Sazonalmente Secas.



2 REFERENCIAL TEORICO

2.1  Florestas Sazonalmente Secas na regido Neotropical: caracterizacdo e biogeografia

As florestas sazonalmente secas da regido tropical sdo formagOes que compartilham
atributos ambientais e ecoldgicos associados a sazonalidade climatica e caracteristicas edaficas
(DRYFLOR, 2016; MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2000). Estas formaces
foram primeiramente abordadas nos trabalhos de Bullock et al. (1995), Janzen (1988), Murphy
e Lugo (1986) e Sarmiento (1975), nos quais foram caracterizadas quanto a sua importancia
socioecondmica e caracteristicas ecolégicas. Em Pennington et al. (2000), Prado (2000) e Prado
e Gibbs (1993) elas foram consideradas sob a perspectiva biogeogréafica, relacionando sua
ocorréncia a flutuacdes climaticas pretéritas e demonstrando sua diferenciacdo floristicas em
relagdo a outros dominios da América do Sul, como o dos cerrados e o Chaco.

Com base no seu carater singular, Pennington et al. (2000) e Prado et al. (2000)
definiram os atributos principais destas formacdes e propuseram que elas constituiriam uma
nova unidade fitogeogréafica para a América do Sul e regido Neotropical (OLSON et al., 2001),
chamada de Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS), do inglés Seasonally Dry Tropical
Forests (SDTF). Desde entdo, as formagdes secas vém sendo discutidas seguindo o conceito de
FTSS ali proposto, sob a perspectiva floristico-estrutural, biogeografica e filogenética em
trabalhos como Dryflor (2016), Dexter et al. (2015), Linares-Palomino et al. (2015), Mogni,
Oakley e Prado (2015), Neves et al. (2015), Oliveira-Filho et al. (2013), Santos et al. (2012),
Sarkinen et al. (2011) e Werneck et al. (2011, 2012).

Esta definicdo adotada atualmente (DRYFLOR, 2016) trata as FTSS como formagdes
ocorrentes em locais que apresentam precipitacdo média anual menor que 1800 mm e com um
periodo de 3 a 6 meses recebendo menos que 100 mm mensais. Durante este periodo seco ocorre
a perda parcial das folhas pelas plantas, com a propor¢do de deciduidade diretamente
relacionada a um gradiente de precipitacdo, embora existam plantas sempre-verdes nos locais
mais xéricos (BULLOCK et al., 1995; PENNINGTON et al., 2006). Ademais, as FTSS
ocorrem sobre solos férteis de pH de moderado a alto, com alta concentracdo de nutrientes e
baixos niveis de aluminio (DRYFLOR, 2016; PENNINGTON et al., 2000).

As FTSS variam desde formacOes florestais de alto porte em locais mais Umidos a
formagdes arbustivas com cactos em locais de maior aridez (DRYFLOR, 2016; MURPHY e

LUGO, 1986). No geral, sdo dominadas por espécies arbdreas que formam um dossel continuo
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e gque tende a se tornar mais fragmentado a medida que a precipitagéo local se aproxima de 500
mm anuais (MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2009). Plantas graminoides das
familias Poaceae, Cyperaceae e Jucacae compdem um elemento de pouca importancia nas
FTSS, diferentemente de grande parte da vegetacdo do dominio dos Cerrados, inicialmente
atribuida como uma formagéo associada (BULLOCK et al., 1995; PENNINGTON et al., 2009).
Alem disso, enquanto no Cerrado sdo comuns caracteristicas esclerofilas relacionadas a
ocorréncia do fogo e a acidez do solo, nas FTSS o xeromorfismo é mais frequente em resposta
as condicdes xéricas (PENNINGTON et al., 2000, 2010; RATTER et al., 1997). Nas FTSS as
familias mais representativas sdo Fabaceae e Bignoniaceae, sendo que no Cerrado as familias
Myrtaceae e Malphigiaceae tém considerdvel importancia ao lado da familia Fabaceae
(PENNINGTON et al., 2000).

Os processos ecologicos sdo marcantemente sazonais nas FTSS, com o crescimento e
fenologia das espécies respondendo as varia¢des sazonais de condi¢des e recursos (MURPHY;
LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2009). O crescimento vegetal da maioria das espécies
ocorre somente na estacdo Umida, o que implica produtividade liquida menor que a das florestas
umidas (MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2009). A floracdo e frutificacdo de
grande parte das espécies coincide com a transicao entre a estacdo seca e a estacao Umida, onde
maiores recursos estdo disponiveis e a chance de estabelecimento é potencializada (MURPHY;
LUGO, 1986; PENNIGNTON et al., 2000). Durante a estacdo seca existe ainda a formacéo de
uma espessa camada de serapilheira, resultante da combinacdo entre a deciduidade e a
suspensdo da decomposi¢do no periodo (MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al.,
2006). A maior incidéncia de radiagdo no solo associada a auséncia de cobertura de dossel nesta
estacdo eleva sua temperatura e reduz sua umidade, prejudicando a acdo decompositora da
microbiota e implicando acumulacdo de material vegetal (MURPHY; LUGO, 1986;
PENNINGTON et al., 2006).

Diferentemente das formaces florestais tmidas e formacGes savanicas, as FTSS estdo
distribuidas de forma descontinua na forma de nucleos ao longo da regido neotropical
(DRYFLOR, 2016; PENNIGNTON et al., 2009). Estes nucleos se encontram no nordeste do
Brasil; nordeste da Argentina; sudeste do Paraguai; leste da Bolivia e Oeste do estado do Mato
Grosso; nas regides periféricas ao dominio do Chaco e aos Andes; de forma disjunta na costa
Pacifica do continente, do Peru a Venezuela; na América Central e no México (FIGURA 1)
(DRYFLOR, 2016). As maiores formagGes continuas de FTSS sdo a Caatinga, no nordeste

brasileiro; as Missiones, no nordeste da Argentina; as formagoes da costa do Caribe, Venezuela
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e Colémbia; e o Chiquitano, no oeste da Bolivia (DRYFLOR, 2016; LINARES-PALOMINO
etal., 2015; PENNINGTON et al., 2000).

Figura 1- Distribuicdo das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (Seasonally Dry
Tropical Forest) na regido Neotropical.

g
M Seasonally dry tropical forest { >

Fonte: DRYFLOR (2016).

As relacdes entre estes nucleos tém sido estudadas nos ultimos 24 anos sob a perspectiva
biogeografica desde que Prado e Gibbs (1993) analisaram a compatibilidade entre a distribuicdo
de varias espécies nas formacGes secas da América do Sul. O padréo repetido de distribuicao
encontrado para estas espécies levantou a chamada “Hipdtese do Arco Pleistocénico”, que
propde que esses nucleos seriam relictos de uma extensa e continua formacao seca existente
durante as ultimas glaciacBes do Quaternario, a cerca de 21 mil anos atras. Segundo estes
autores, na ocasido de maior aridez, menor temperatura e maior concentracdo atmosférica de
CO2 durante a tltima glaciacéo, as formaces secas teriam se expandido pela regido Central da
América do Sul, chegando até a borda sudeste do dominio Amazénico, e seriam ligadas
continuamente (AB’SABER, 1977; PRADO; GIBBS, 1993). Com o término da Ultima
glaciagéo e inicio do atual periodo interglacial, ha cerca de 12 mil anos, a umidade atmosférica
teria aumentado, favorecendo a re-expansdo das florestas imidas. Alem disso, 0 aumento da
umidade teria culminado em lixiviagdo e acidificagdo dos solos, favorecendo o

desenvolvimento do Cerrado sob as &reas ocupadas previamente por formacgdes secas
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(FURLEY; RATTER, 1988; PRADO; GIBBS, 1993). A existéncia de formacdes locais de
FTSS em pontos dispersos dentro do dominio dos Cerrados e dominio Amazonico, sempre sob
solos calcérios de alta fertilidade, seriam um indicio desse processo (PRADO; GIBBS, 1993;
RATTER et al., 1988).

A hipotese do Arco Pleistocénico interage ainda com outra importante teoria ecoldgica,
a Teoria dos Refugios (BROWN; AB’SABER, 1979; HAFFER, 1969; PRANCE, 1973, 1982).
Esta teoria propde que o processo de expansdo e retracdo de formagbes Umidas e secas, em
periodos glaciais e interglaciais, teria um papel fundamental na formacéo da diversidade
bioldgica na regido Neotropical. Assim, durante periodos glaciais de maior aridez e menores
temperaturas, as formacdes secas se expandiam e as formacgdes Umidas eram isoladas em
pequenos nucleos estaveis e induzidas a diversificagdo por vicariancia (BROWN; AB’SABER,
1979; HAFFER, 1969). Ja em periodos interglaciais onde o clima se tornaria mais umido, as
formagdes secas seriam isoladas e induzidas a0 mesmo processo, enquanto as formacoes
umidas se expandiam (PENNINGTON et al., 2000). De acordo com esses autores, a ocorréncia
deste processo ao longo das sucessivas glaciacdes e interglaciacdes do periodo Quaternario
seria o principal responsavel pelos atuais padrdes de diversidade beta e endemismo na regiao
Neotropical, sobretudo nas formagdes secas.

Embora considerada em alguns trabalhos (CAETANO et al.,, 2008; MOGNI et al.,
2015), a Hipdtese do Arco Pleistocénico para as FTSS tem sido contestada principalmente em
estudos fitogeograficos e paleoclimaticos (LINARES-PALOMINO et al., 2015;
PENNINGTON et al., 2004; WERNECK et al., 2011). Sob a perspectiva fitogeogréafica, a baixa
similaridade floristica entre nlcleos de FTSS e pequena representatividade de espécies
amplamente distribuidas, como as utilizadas por Pennington et al. (2000), Prado et al. (2000) e
Prado e Gibbs (1993), seriam indicios de que a hipdtese pode ndo ser tdo explicativa como até
entdo era considerado (LINARES-PALOMINO et al., 2015). Os autores admitem a
possibilidade de expansdo dos nucleos de FTSS durante a ultima glaciacdo, mas contestam em
certa medida a existéncia de ligacéo entre eles e de uma ampla formacéo seca (PENNINGTON
et al., 2009). A evidéncia da importancia da temperatura nos padrdes estruturais e floristicos
das FTSS da América do Sul (NEVES et al., 2015) também seria um indicio de que estas
formagdes seriam sensiveis a flutuacdes desta variavel ocorridas no passado, sobretudo nos
Pleistoceno superior. Entretanto, a complexidade das relacdes floristico-estruturais entre
formacbes (DRYFLOR, 2016), implicaria ndo as tratar claramente como uma formacéo Unica
(NEVES et al., 2015).
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Estudos paleocliméticos tém sido mais incisivos no questionamento do papel das
flutuacGes do Pleistoceno na explicagéo dos padrdes de diversidade das FTSS (MAYLE et al.,
2004; PENNINGTON et al., 2004; VIEIRA et al., 2015; WERNECK et al., 2011). A aplicacdo
de modelos preditivos de vegetacdo (MAYLE, 2004; WERNECK et al., 2011) tem sugerido
que os biomas neotropicais ndo passaram por expansao significativa durante a ltima glaciacao
do Pleistoceno. Esta manutencédo estaria associada a estabilidade das formagGes ao longo do
periodo evolutivo, tendo papel relevante nos padrbes biogeograficos (MAYLE et al., 2004;
OLIVEIRA-FILHO etal., 2013; PENNINGTON; LAVIN, 2016). Neste cenario, teriam sido as
areas transicionais as principais afetadas pelas flutuagdes climaticas, com os limites dos nucleos
dos principais biomas respondendo as flutua¢des climéaticas (WERNECK et al., 2011).

Assim, contrariando o proposto por Pennington et al. (2000) e Prado e Gibbs (1993), as
condicdes de aridez e baixas temperaturas da Gltima glaciacdo do Pleistoceno ndo teriam
favorecido a expansdo das FTSS (WERNECK et al., 2011). As temperaturas seriam
excessivamente baixas e a auséncia de um periodo Umido significativo ofereceria restricdes ao
desenvolvimento das FTSS, considerando a sazonalidade dos seus processos ecoldgicos e
necessidade de umidade ao menos em periodos curtos (MURPHY; LUGO, 1986;
PENNINGTON et al., 2000; WERNECK et al., 2011). Além disso, outras caracteristicas como
dependéncia de fertilidade de solo (PENNINGTON et al., 2000) e elevado conservadorismo de
nicho (PENNINGTON et al., 2009) seriam limitacdes, tanto a expansdo como a colonizagdo
das areas de FTSS por outras formacoes, e explicariam os padrdes de distribuicdo das FTSS
(PENNINGTON et al., 2009; WERNECK et al., 2011).

Os nucleos de FTSS mais estaveis evolutivamente seriam a Caatinga, Piedmont,
Missiones e Chiquitano, com variagdes internas principalmente no dominio das Caatingas em
funcdo de variaveis climaticas e edaficas (SANTOS et al., 2012; WERNECK et al., 2011). Estes
nucleos teriam se expandido na transicdo entre Terciario Superior e Quaternario Inferior, e isto
teria voltado a acontecer somente no Holoceno inferior, quando atingiram a atual formacéo
(VIEIRA et al., 2015; WERNECK et al., 2011). Em decorréncia desse processo, estes locais
seriam 0s centros mais antigos das FTSS, o que € corroborado pelas evidéncias da presenca de
linhagens filogenéticas antigas nestas formacdes e pelos padrdes de diversidade e endemismo
(CAETANO et al., 2008; PENNINGTON et al., 2009; PENNINGTON e LAVIN, 2016;
WERNECK et al., 2011). Apesar da vasta literatura, ainda ndo ha um consenso da comunidade
cientifica a respeito da origem e evolugdo das FTSS, sendo ainda necessarios estudos para a

elucidagéo destes processos.
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Os diversos nucleos tém sido estudados nos ultimos anos quanto a sua fitogeografia
interna (APGAUA et al., 2015; MORO et al., 2016; SANTOS et al., 2012); quanto a relacdo de
suas comunidades com variaveis ambientais (MORO et al., 2015; ROA-FUENTES et al.,
2015); e com a respeito de seu comportamento acerca de variagdes climaticas (ALLEN et al.,
2017; RIBEIRO et al., 2016; RODRIGUES et al., 2015). Estas formagdes sdo consideradas
como complexas do ponto de vista estrutural e floristico (DRYFLOR, 2016; NEVES et al.,
2015) com suas variacdes internas sendo reflexos de processos evolutivos (PENNINGTON et
al., 2009; QUEIROZ, 2006) e da relacdo das comunidades com variaveis edafoclimaticas
(CASTELLANOS-CASTRO; NEWTON, 2015; MORO et al., 2016; SANTOS et al., 2012). O
aumento da atencdo as FTSS surge da necessidade de medidas conservacionistas e do
reconhecimento de sua importancia socioeconémica; ambiental na prestacdo de servicos
ambientais e manutencdo da biodiversidade; além de futuras possibilidades relacionadas a
mudangas globais do clima (ALLEN et al., 2017; DRYFLOR, 2016; SUNDERLAND et al.,
2015).

2.2 O Dominio das Caatingas: contexto fitogeografico e evolutivo

O Dominio das caatingas consiste em um espaco semiarido de mais de 800.000 km?
localizado exclusivamente na regido nordeste do Brasil, delimitado a norte pelo Oceano
Atlantico, a leste e sudeste pelo Dominio Atlantico e a oeste e sudoeste pelo dominio dos
Cerrados (AB’SABER, 2003). Seus limites interceptam os estados da Bahia, Minas Gerais,
Sergipe, Alagoas, Pernambuco, Paraiba, Rio Grande do Norte, Cear4, Piaui e Maranh3o. E
caracterizado por clima semiérido marcantemente estacional, no qual a precipitacdo € inferior
a encontrada em outros dominios ocorrentes em latitudes semelhantes e tem sua ocorréncia
restrita a poucos meses do ano (IBGE, 2004). Tanto a precipitacdo quanto a duracdo do periodo
Umido sdo variaveis espacialmente dentro do dominio, variando de 1000 a 500 mm anuais de
precipitacdo e de 6 a 3 meses de duracdo da estacdo Umida (NIMER, 1972). A regido esta
fortemente exposta & radiacdo solar, chegando a atingir maximas de temperatura de 40°C e
evapotranspiragdo potencial de 1500 a 2000 mm (MORO et al., 2016; NIMER, 1972; VELOSO
et al., 2002). Tais condicdes de aridez e altas temperaturas atuam como agentes ambientais
restritivos que caracterizam o dominio nos contextos ecologicos, sociais e econdmicos
(AB’SABER, 2003).
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Apesar de ser considerada como uma unidade homogénea em estudos biogeogréaficos
(DRYFLOR, 2016; PENNINGTON et al., 2000), o dominio apresenta uma série de tipos
fisiondmicos de diferentes caracteristicas, sendo assim um mosaico heterogéneo de ecorregides
e tipos vegetacionais. Sdo citadas na literatura fitofisionomias associados a chamada Caatinga
Sensu Stricto; as formagBes disjuntas, na maioria das vezes compostas por elementos dos
dominios adjacentes; e areas transicionais com outros dominios, que apresentam caracteristicas
particulares (MORO et al., 2016; QUEIROZ, 2006; SANTOS et al., 2012; VELOSO et al.,
2002). Dentro de cada fitofisionomia existem ainda variagdes internas decorrentes de diferencas
climéticas e edaficas relacionadas a sua localizacdo (MORO et al., 2016; SANTOS et al., 2012).
Séo reconhecidas 9 unidades floristicas dentro do dominio: Caatinga do Cristalino, Caatinga
Sedimentar e Caatinga Arborea, as trés associadas a Caatinga Sensu strictu; Agreste e Caatinga
de Campo Maior, nas transicdes com o dominio Atlantico e dos Cerrados, respectivamente;
Florestas Riparias, Inselbergs e Planaltos de Altitude, sendo enclaves de formagdes Umidas
inundéveis, Campos rupestres e de formacdes florestais do Dominio Atléantico, respectivamente
(GIULIETTI; CONCEICAO; QUEIROZ, 2006; MORO et al., 2014, 2016; QUEIROZ, 2006;
RIZZINI, 1997; SAMPAIO, 1995; SANTOS et al., 2012; VELOSO et al., 2002). A incluséo
da Caatinga Arbdrea entre as unidades associadas a vegetacdo de Caatinga segue Santos et al.
(2012), em que esta formacao € apresentada como a expressdo florestal da fracdo cristalina do
dominio das Caatingas, apresentando particularidades associadas aos dominios adjacentes e as
caracteristicas geoclimaticas da regido Norte de Minas Gerais, seu nucleo de ocorréncia.

As trés unidades floristicas tém sido alvo de diversos estudos que as caracterizam e
realizam comparacOes entre suas floras e padrbes estruturais, de riqueza e endemismo
(APGAUA et al., 2015; ARAUJO; MARTINS; SHEPHERD, 1999; ARRUDA et al., 2013;
CARDOSO; QUEIROZ, 2007, 2010; MORO et al., 2015, 2016; PINHEIRO et al., 2010;
QUEIROZ, 2006; ROCHA et al., 2004; RODAL et al., 2008; RODAL; NASCIMENTO, 2006;
SANTOS etal., 2007, 2012). Elas se caracterizam fisionomicamente como florestas estacionais
deciduais de porte variado, formados por espécies arboreas e arbustivas deciduas que
comumente apresentam espinhos e/ou actleos e microfilia (RIZZINI, 1997; CARDOSO;
QUEIROZ, 2010). Além disso, compartilham as caracteristicas comuns a nucleos de FTSS
como elevada representatividade da familia Fabaceae, reduzida quantidade de gramineas no
solo e xeromorfismo em resposta as condicOes de aridez (MORO et al., 2016; PENNINGTON
et al., 2009; SANTOS et al., 2012). Entretanto, o0 dominio apresenta elevada heterogeneidade
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interna associada as divergéncias entre as formacdes do cristalino e de areia, somadas a varia¢do
espacial de atributos geoclimaticos (MORO et al., 2016; SANTOS et al., 2012).

Figura 2 - Representacdo das unidades internas ao Dominio das Caatingas.
4800'W A0 GOW OUW

Regido de Ibiapaba; POT: Bacia Karstica Potiguar.
Fonte: Moro et al. (2016).

A subdivisdo da flora do dominio em uma relacionada ao substrato cristalino e outra
relacionada ao substrato arenoso foi realizada primeiramente por Queiroz (2006), baseando-se
na distribuicdo de espécies da familia Fabaceae. Seguindo essa linha, as formacdes cristalinas
corresponderiam as fisionomias tipicas do dominio, sendo amplamente distribuidas e
compreendendo dois grandes centros de endemismo: a Depressdo Sertaneja Setentrional e a
Depressao Sertaneja Meridional (CARDOSO; QUEIROZ, 2010; VELOSO, 2002). As
formacOes de areia se constituiriam por quatro principais nucleos disjuntos: Chapada do
Ibiapaba, Raso da Catarina, Dunas do Rio Séo Francisco e Depressdes sazonalmente alagaveis
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da regido de encontro entre os estados da Bahia, Piaui e Pernambuco (CARDOSO; QUEIROZ,
2010; VELOSO, 2002) (FIGURA 2). Tais formag6es também podem ser encontradas em todo
0 Nordeste relacionadas a pontos altos da paisagem e bancos de areia supostamente originados
pela retracdo do Rio S&o Francisco em uma ampla extenséo pretérita (FIGURA 2) (CARDOSO;
QUEIROZ, 2010; QUEIROZ, 2006). As duas unidades se diferenciariam com relacdo a
composigdo, estrutura, padrBes fenoldgicos e de endemismo, sendo estas diferengas
supostamente relacionadas ao fator substrato e a origem e evolugdo de cada uma (CARDOSO;
QUEIROZ, 2007; MORO et al., 2016; PINHEIRO et al., 2010; QUEIROZ, 2006; ROCHA et
al., 2004; SANTOS et al., 2012).

As duas grandes unidades (Cristalino e Areia) tém sua diferenciacdo biogeogréfica
datada da transicao entre o Neogeno e o Quaternério inferior, ha cerca de 2 milhGes de anos
atras, seguindo o proposto por Queiroz (2006). Neste momento, superficies sedimentares
originadas dos solos ocorrentes na regido no Terciario cobririam amplamente o dominio,
abrigando biota especifica associada (AB’SABER, 1974; TRICART, 1961). A ocorréncia de
eventos de pediplanacdo a partir deste momento teriam exposto a rocha cristalina subjacente a
superficie sedimentar prévia e isolado as formacgdes de areia nos atuais nucleos residuais
(AB’SABER, 1974; QUEIROZ, 2006; TRICART, 1961). A exposicao de superficies cristalinas
teria coincidido com a existéncia da ampla extensdo das Florestas Tropicais Sazonalmente
Secas durante climas secos e frios (PENNINGTON et al., 2000), de forma a ocorrer a
colonizacdo e dominio destas areas pelas espécies caracteristicas destas formacdes (QUEIROZ,
2006). A ocorréncia disjunta de espécies nos nicleos de Caatinga de Areia e 0 namero
relativamente alto de endemismos nestas formac6es seriam indicios da validade de tal modelo
de diferenciacdo biogeogréafica, seguindo a logica do evento de pediplanacdo como fator
vicariante que poderia impulsionar a especiacdo alopatrica (CARDOSO; QUEIROZ, 2007;
MORO et al., 2016; QUEIROZ, 2006; RODRIGUES, 2003; SANTOS et al., 2012).

Essas hipoteses interagem ainda com trabalhos que sugerem que a regido do dominio
das Caatingas ja era submetida a secas recorrentes em uma conotacdo similar a atual no
Terciério, e de que a diversificacdo de alguns taxa ¢ pretérita ao quaternario (AB’SABER, 1974;
CAILLEUX; TRICART, 1961; PENNINGTON et al., 2004). Ou seja, a regido supostamente
ja abrigava biota com caracteristicas ecologicas semelhantes a das FTSS na forma de Caatinga
Sedimentar. Considerando o conservadorismo de nicho e a limitagdo a disperséo atribuidos as
espécies destes locais, caracteristicas que limitam a expansao e a troca génica com formacoes

adjacentes, mas garantem a estabilidade das comunidades, a biota da Caatinga de Areia teria
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sido pouco influenciada pelo suposto contato com os outros nlcleos de FTSS e pelas oscila¢des
climaticas do Pleistoceno (PENNINGTON et al., 2010; SANTOS et al., 2012; WERNECK et
al., 2011). As biotas de cada unidade teriam assim passado por processos diferentes na formacéo
de seus componentes atuais. Enquanto a Caatinga de Areia corresponderia a formacéo original
do dominio, com linhagens evolutivamente antigas conservadas que foram submetidas a
especiacdo e formaram os atuais endemismos, a Caatinga do Cristalino seria historicamente
mais relacionada as FTSS, porém também composta por elementos das Caatingas de Areia
adjacentes (CARDOSO; QUEIROZ, 2010; QUEIROZ, 2006; SANTOS et al., 2012).

O papel das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas no dominio das Caatingas é
contestado em certa medida por trabalhos que questionam o papel das flutua¢des do quaternario
na construcdo dos padrdes de diversidade neotropicais (LINARES-PALOMINO et al., 2015;
MAYLE et al., 2004; PENNINGTON et al., 2004; WERNECK et al., 2011). Segundo esta
linha, as FTSS teriam sido limitadas pelos climas frios das glaciagdes e pelo conservadorismo
de nicho e limitacdo a dispersdo nas interglaciacGes, caracteristicas ja existentes no Neogeno.
Assim, os climas frios representariam uma barreira a expansdo nas glaciacdes, enquanto as
caracteristicas evolutivas seriam um impedimento a expansdao do dominio pelas biotas
adjacentes nos intervalos de climas Umidos e quentes (PENNINGTON et al., 2009;
PENNINGTON; LAVIN, 2016; WERNECK et al., 2011). Essa proposta ganhou forca em
decorréncia de evidéncias de relativa estabilidade dos nicleos durante a Ultima glaciacdo
(VIEIRA et al., 2015; WERNECK et al., 2011) e do reconhecimento da estabilidade ecoldgica
ao longo do processo evolutivo como fator crucial para os padrGes de diversidade neotropicais
(PENNINGTON et al., 2010; PENNINGTON; LAVIN, 2016; WEBB, 2002). Porém, em tais
trabalhos o dominio é abordado como uma unidade homogénea, o que pode implicar perdas de
informacBes e interpretacBes equivocadas, considerando as pronunciadas diferencas entre
Caatinga do Cristalino e Caatinga de Areia (CARDOSO; QUEIROZ, 2007; MORO et al., 2016;
QUEIROZ, 2006; SANTOS et al., 2012).

2.3 Solo e comportamento da vegetacao

Os padr6es mundiais de distribuicdo da vegetacdo estdo diretamente associados a fatores
ambientais que determinam em conjunto as carateristicas de habitat para as espécies apos a
colonizacdo (KRISHNADAS; KUMAR; COMITA, 2016; SIEFERT et al., 2012;
VLEMINCKX et al., 2015). A influéncia dos fatores abidticos em padrdes ecoldgicos é
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diretamente condicionada pela escala espacial, com caracteristicas climaticas como
precipitacdo, temperatura e estacionalidade sendo principalmente influentes em escalas amplas,
enquanto atributos edaficos sao mais relevantes em escala menor onde a estruturacao espacial
nao é perceptivel (KRISHNADAS; KUMAR; COMITA, 2016; LEVIN, 1992; SIEFERT et al.,
2012; VLEMINCKX et al., 2015). Contudo, a influéncia de atributos edaficos em padrbes
macro ecoldgicos tem sido cada vez mais reconhecida, sendo essencial junto ao clima para a
caracterizacdo de dominios e biomas (ARRUDA et al., 2017; MOGNI; OAKLEY; PRADO,
2015; NEVES et al., 2017; OLIVEIRA-FILHO; RATTER, 1995; QUEIROZ, 2006). Somada
a limitacdo geografica a dispersao e interagdes bioticas, estas condi¢des e recursos oriundos dos
atributos ambientais vao determinar a ocorréncia e 0 comportamento das espécies nos locais,
com sua variacao espacial condicionando assim os padrdes vegetacionais (BARRACLOUGH,
2015; CADOTTE; TUCKER, 2017; CONRADI; TEMPERTON; KOLLMANN, 2017; HART;
MARSHALL; 2013; MAREN et al., 2018; MUNOZ.; RAMESH; COUTERON, 2014;).

A relacdo entre atributos edéaficos e vegetacdo esta associada a diversos processos
ecologicos pelos quais condi¢des e recursos entram em contato com as comunidades vegetais e
podem influenciar suas caracteristicas (MEINDERS; VAN BREEMEN, 2005; PAUSAS;
AUSTIN, 2001; PUTTEN et al., 2016). O solo é a estrutura base para fatores essenciais a
sobrevivéncia e crescimento como disponibilidade de agua e nutrientes, assim como a outros
possivelmente danosos como presenca de elementos toxicos e de pH acido (CHAPIN Il et al.,
2009; PAUSAS; AUSTIN, 2001; WANG et al., 2017;). A interacdo destes agentes com as
comunidades tem resultados nas suas caracteristicas das comunidades por interferir na riqueza,
diversidade, biomassa, caracteristicas funcionais e filogenéticas, produzindo padrbes nao-
aleatorios de composicdo e estrutura (BAGOUSSE-PINGUET et al., 2017; CADOTTE;
TUCKER, 2017; HART; MARSHALL, 2013; HUTCHINGS et al., 2003; LETCHER et al.,
2015; Ll etal., 2017; PHILLIPS et al., 2003; PINHO et al., 2017). A heterogeneidade espacial
destas caracteristicas edaficas tem sido discutida ainda como um dos principais fatores
formadores da diversidade bioldgica tropical por permitir a existéncia de uma variedade maior
de habitats com diferentes condi¢des e recursos a serem ocupados por espécies de diferentes
caracteristicas ecologicas (CHESSON, 2000; LETCHER etal., 2015; L1 etal., 2017). Com uma
gama maior de habitats disponiveis, as chances de ndo-complementariedade de nichos sdo
aumentadas, impulsionando a coexisténcia local e permitindo uma maior substituicdo de
espécies em curta escala (HUTCHINGS et al., 2003; JOHN et al.,, 2007, NADEAU,;
SULLIVAN, 2015).
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Em Florestas Tropicais Sazonalmente Secas, foco deste estudo, atributos edéficos tém
papel de destaque, sendo responsavel inclusive por manchas disjuntas em outros dominios
(OLIVEIRA-FILHO; RATTER, 1995; PRADO; GIBBS, 1993). Nestes locais 0s solos séo
comumente de pH pouco acido, com pequenas concentracdes de aluminio e elevados teores de
nutrientes, atributos essenciais junto aos atributos climaticos para sua diferenciacdo em relagdo
a outras formagdes (DRYFLOR, 2016; OLIVEIRA-FILHO; RATTER, 1995; PENNIGTON et
al., 2009; PRADO; GIBBS, 1993). Fatores edéaficos sdo relevantes em tais formacdes também
por estarem associados a disponibilidade hidrica, influenciando por consequéncia padrbes de
crescimento em biomassa, estratégias de sobrevivéncia e processos sucessionais (ARRUDA et
al.,, 2013; BECKNELL; POWERS, 2014; CASTELLANOS-CASTRO; NEWTON, 2015;
CECCON; HUANTE; RINCON, 2006; MARKESTEIJIN et al., 2010; PENA-CLAROS et al.,
2012).

Embora alguns trabalhos atribuam caracteristicas ecolégicas internas das FTSS ao fator
substrato de forma genérica, ainda é pouco conhecido quais atributos edaficos sdo
preponderantes na diferenciacdo das comunidades (COSTA et al., 2015; MORO et al., 2016;
PINHEIRO etal., 2010; QUEIROZ, 2006; ROCHA et al., 2004; SANTOS et al., 2012; SILVA;
ARAUJO; FERRAZ, 2009). Também ¢ escasso o conhecimento a respeito das relagdes
estruturais entre as comunidades em diferentes condigdes edaficas, bem como de seu
comportamento temporal, com alguns poucos trabalhos realizados (APGAUA et al., 2014;
FARIAS et al., 2016; MENINO et al., 2015). A construcdo deste conhecimento assume carater
de urgéncia também pelo atual estado de elevada degradacdo e baixa conservacdo comum as
FTSS, sobretudo ao dominio das Caatingas (BEUCHLE et al., 2015; MMA, 2017). A
necessidade de construcdo do conhecimento neste sentido é ainda motivada pelos atuais
cenarios de modificacdes climaticas de origem antropogénica na direcdo de aumento da
temperatura e reducdo da precipitacdo, nos quais o conhecimento apropriado sobre o

comportamento da vegetacdo sera essencial (ALLEN et al., 2017).
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3 CONCLUSAO

A especificidade dos ambientes internos ao fragmento quanto a floristica e estrutura, em
associacdo com atributos edaficos e ambientais, demonstrou a heterogeneidade edaficas em
microescala como agente potencializador da diversidade em Florestas Tropicais Sazonalmente
Secas. Fatores biogeograficos como a origem da diferenciacdo das unidades floristicas no

dominio de estudo também podem influenciado o resultado encontrado.
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ARTIGO 1- HETEROGENEIDADE EDAFICA EM MICROESCALA COMO
POTENCIALIZADOR DE COMPLEXIDADE FLORISTICO-ESTRUTURAL EM
FLORESTAS TROPICAIS SAZONALMENTE SECAS

Artigo a ser submetido a revista Ecological Research

Resumo

Nosso trabalho teve como objetivo testar a hipdtese de que a edafica em microescala tem um
papel diferenciador de comunidades e atua como potencializador de diversidade em Florestas
Tropicais Sazonalmente Secas. Para isso, avaliamos a relacdo entre variacdes edéaficas de
microescala e padrdes floristico-estruturais de comunidades arboreas em um fragmento de
Floresta Tropical Sazonalmente Seca localizada no extremo sul do dominio das Caatingas. Os
dados vegetacéo e solo foram obtidos por 27 unidades amostrais de 400 m2 (20x20), dentro das
quais mensuramos e identificamos em nivel de espécie todos os individuos arbdreos com
Circunferéncia a Altura do Peito (CAP) maior ou igual a 10,1 cm e coletamos amostras
compostas de solo. Identificamos trés ambientes no fragmento, 0s quais comparamos com
relacdo as atributos quimicos e fisicos do solo, bem como a composicao e estrutura de suas
comunidades. Os ambientes se relacionaram de forma distinta quanto as caracteristicas do solo
e das comunidades, com a diferenciacdo floristico-estrutural respondendo a caracteristicas
edéaficas e ambientais dos trés ambientes. Cada um deles apresentou um conjunto particular de
espécies e caracteristicas estruturais em resposta as suas condi¢cdes ambientais especificas. Foi
observada ainda uma possivel relacdo entre a associacao de espécies aos habitats e a historica
biogeogréafica do dominio das Caatingas, com a presenca de espécies de Caatinga de Areia ndo
esperadas para a regido. Os resultados confirmaram a hipotese proposta, com a floresta de
estudo apresentando complexidade floristica-estrutural em microescala associada a
heterogeneidade edafica, que atua como fator importante também para a diversidade em
Florestas Tropicais Sazonalmente Secas.

Palavras-chave: dominio das Caatingas; variaveis edaficas; perfilhamento.

Abstract
Our work aimed to test the hypothesis that soil microscale heterogeneity is a communities driver

and acts as diversity potentiator of Seasonally Dry Tropical Forests. For this we evaluated the
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relationship between microscale edaphic variations and floristic-structural patterns of tree
communities in a Seasonally Dry Tropical Forest fragment located in the Caatinga domain
southern end. The vegetation and soil data were obtained by 27 sample units of 400 m2 (20x20
m), within which we measured and identified at the species level all arboreal individuals with
Circumference at the Breast Height (CBH) greater or equal to 10.1 cm and collected soil
samples. We identified three environments in the fragment, which we compared in relation to
the soil chemical and physical attributes, as well as to the communities composition and
structure. The environments were related in a different way to the soil and communities
characteristics, with the floristic-structural differentiation responding to the edaphic and
environmental characteristics of the three environments. Each one presented a particular set of
species and structural characteristics in response to their specific environmental conditions. It
was also observed a possible relation between the especies-habitat association and the Caatinga
domain biogeographic history, with the presence of Sedimentary species not expected for the
region. The results confirmed the proposed hypothesis, with the study forest presenting
microscale floristic-structural complexity related to soil heterogeneity, which also acts as an
important factor for the seasonally dry tropical forests diversity.

Key-words: Caatinga domain; edaphic variables; sprouting.

Introducéo

A relacdo entre fatores ambientais e padrdes de diversidade é tema central na ecologia,
onde diferentes agentes abidticos influenciam (Esquivel-Muelbert et al. 2017; Scluter and
Pennell 2017) e sdo influenciados (Bonan 2008; Van Nuland et al. 2016) por agentes bioticos
em diferentes escalas espaciais (Gonzalez et al. 2009; Siefert et al. 2012; VIeminckx et al. 2015)
e temporais (Kanagaraj et al. 2011; Pinho et al. 2017). Tais associa¢des sao somadas a processos
estocasticos (Conradi et al. 2017; Maren et al. 2018) e intera¢des bidticas (Hart and Marshall
2013; Barraclough 2015) que atuam em conjunto na formagdo das caracteristicas de
comunidades em diferentes contextos (Munoz et al. 2014; Cadotte and Tucker 2017) e na
manutencao da diversidade (Chesson 2000).

Especialmente em vegetacgdo, os efeitos de varidveis ambientais em padrdes ecoldgicos
sdo condicionados diretamente por variacdes de escala (Levin 1992; Siefert et al. 2012). Nesse
cenario, variaveis climaticas como precipitacdo, temperatura e sazonalidade climatica seriam
influentes em escalas amplas nas quais diferengas significativas entre areas podem ser

reconhecidas, sendo essenciais para padrbes macro ecoldgicos. Ja variaveis edaficas e
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topogréficas seriam relevantes sobretudo em escalas pequenas e diminuiriam sua influéncia a
medida que ocorre estruturacdo espacial das caracteristicas ambientais com o0 aumento da escala
(Siefert et al. 2012; Vleminckx et al. 2015; Krishnadas et al. 2016). Apesar disso, a relevancia
do papel do solo na formacdo de padrbes tropicais de macro escala tem sido cada vez mais
reconhecido, com importantes implicac6es na biogeografia de dominios e de seus conjuntos
fisiondmicos (Oliveira-Filho and Ratter 1995; Queiroz 2006; Mogni et al. 2015; Neves et al.
2017), sendo assim indissociavel do clima na caracterizacdo de biomas (Arruda et al. 2017).

Em microescala, a interacao entre vegetacdo e solo compreende um amplo espectro de
processos ecoldgicos essenciais pelos quais condi¢des e recursos influenciam propriedades das
comunidades (Pausas and Austin 2001; Meinders and Van Breemen 2005; Putten et al. 2016).
E principalmente por meio dele que ciclos biogeoquimicos e hidroldgicos associados a fatores
como disponibilidade de agua, pH, nutrientes essenciais para o crescimento (N, K, C, P, Mg,
Ca, S) e elementos possivelmente toxicos (Al, Pb, Mn, entre outros) entram em contato com
populagdes vegetais (Pausas and Austin 2001; Chapin Il et al. 2009; Wang et al. 2017). A
forma como esses e outros diversos atributos edaficos ocorrem e variam em um local condiciona
a existéncia de filtros ecoldgicos e determina como 0s recursos podem se tornar disponiveis
para a sobrevivéncia e crescimento vegetal (Hutchings et al. 2003; Hart and Marshall 2013;
Cadotte and Tucker 2017). As implicacdes sdo a selecdo de espécies do pool regional e de seus
padrbes de estabelecimento e crescimento, além de influéncia no processo de sucessao e na
formacdo das diversidades funcional e filogenética através da selecdo de tracos e linhagens
especificas (Phillips et al. 2003; Letcher et al. 2015; Bagousse-Pinguet et al. 2017; Li et al.
2017; Pinho et al. 2017).

Embora seja bem conhecida para florestas tropicais Umidas (Sollins 1998; Bohlman et
al. 2008; Vleminckx et al. 2015), a participacao de atributos edaficos nos padrdes vegetacionais
de microescala foi pouco trabalhada em Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS)
(Pennington et al. 2000). Esse fator é reconhecido como um dos principais atributos
caracterizadores dessas formacoes, juntamente a sazonalidade climatica e a deciduidade (Prado
and Gibbs 1993; Pennington et al. 2000), sendo inclusive responsaveis por manchas de Floresta
Estacional Decidual associadas as FTSS localizadas em meio aos outros dominios
fitogeograficos (Prado and Gibbs 1993; Oliveira-Filho and Ratter 1995; DRYFLOR 2016). O
solo também tem sua relevancia em padrdes fitogeograficos internos aos diversos nucleos,

como € o caso do dominio brasileiro das Caatingas, que tem sua principal distin¢éo atribuida a
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diferenciacdo entre solos cristalinos e arenosos supostamente ocorrida no inicio do quaternario
por um evento de pediplanacdo (Queiroz 2006; Santos et al. 2012; Moro et al. 2016).

Tratando-se de padrdes internos a comunidades de FTSS, atributos edaficos tém sido
apontados como relevantes entre os trabalhos realizados sob essa perspectiva por estar
associado a disponibilidade hidrica, que € o principal fator limitante nesse tipo de floresta
(Markesteijn et al. 2010; Pefia-claros et al. 2012; Arruda et al. 2013; Apgaua et al. 2014; Apgaua
et al. 2015; Castellanos-Castro and Newton 2015). Ele é apontado também com decisivo para
0 processo de sucessdo por atuar no estabelecimento e crescimento de espécies, selecionando
caracteristicas como a adogdo de perfilhamento e outros tracos de resisténcia a condi¢bes
ambientais (Ceccon et al. 2006; Becknell and Powers 2014; Castellanos-Castro and Newton
2015). Porém, perguntas ja bastante discutidas para outras formagdes permanecem em aberto
para as FTSS, tais como a relacdo entre heterogeneidade edafica e atributos das comunidades
como dominancia, biomassa e diversidade taxondémica, funcional e filogenética (Huston 1980;
Harms et al. 2001; John et al. 2007; Sander and Wardell-Johnson 2011; Letcher et al. 2015;
Nadeau and Sullivan 2015).

Além da caréncia de conhecimento basico, a necessidade de estudos que abordem as
FTSS e condi¢Bes edaficas em microescala também é motivada pelo elevado nivel de
degradacdo de tais formacdes, além da pouca contemplacdo por unidades de conservacdo e
reconhecimento de sua importancia na manutencao de servigcos ambientais (Miles et al. 2006;
Santos et al. 2011; Sunderland et al. 2015; DRYFLOR 2016). A possivel importancia das FTSS
em cenarios de mudancas climaticas aparece como uma motivacao adicional, considerando
predicdes globais de aumento da aridez e estacionalidade (IPCC 2014) e a importancia do solo
nos processos ecoldgicos e consequentemente nas respostas das florestas (Santos et al. 2014;
Allenetal. 2017). A construcao de conhecimento a respeito desta relacdo entre heterogeneidade
edafica e vegetacdo também é importante para projetos de restauracdo ecoldgica de
ecossistemas, que podem ter sua efetividade aumentada com o conhecimento de condicdes
adequadas paras determinadas especies e estagios sucessionais (Ceccon et al. 2006;
Castellanos-Castro and Newton et al. 2015; Pinho et al. 2017). Assim, nosso objetivo foi avaliar
a relacdo entre padrdes floristico-estruturais de comunidades arboreas e variagcdes edaficas de
microescala em Florestas Tropicais Sazonalmente Secas. Partimos da hipdtese que a
heterogeneidade edafica em microescala tem um papel diferenciador de comunidades e atua

como potencializador de diversidade em Florestas Tropicais Sazonalmente Secas.
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Material e Métodos

A &rea de estudo consiste em um fragmento florestal de 70 ha no municipio de Juvenilia,
Norte de Minas Gerais, Brasil (44° 4'28.31"W,; 14°27'51.10"S) (Figura 1). O municipio se
encontra em uma regido com clima classificado como Aw/As (tropical de inverno seco), com
precipitacdo média anual de 868 mm e temperatura média mensal de 23°C. O relevo € plano a
suavemente ondulado e a altitude média é de 445 m. O fragmento consiste de uma Floresta
Estacional Decidual do dominio das Caatingas, estando localizada em uma regido de encontro
com o dominio dos Cerrado e com proximidade ao Dominio Atlantico (Santos et al. 2012). O
fragmento se encontra inserido em uma topossequéncia com trés ambientes identificaveis:
Floresta baixa inundavel (FBIN), proxima aos locais mais baixos da paisagem e sujeitos a
inundagdo por cursos d’agua intermitentes; Floresta Baixa Nao Inundavel (FBNIN), em pontos
intermediarios do fragmento ndo sujeitos a inundacao; e Floresta Alta (FA), ocorrente nos

pontos mais altos do fragmento.

O

Figura 1. Localizagdo da regido de estudo na América do Sul e no Brasil, assim como sua

® Juvenilia
I D. das Caatingas
D. dos Cerrados
D. Atlantico

N
América do Sul A

proximidade com os dominios fitogeograficos brasileiros.

No6s alocamos 27 unidades amostrais de 400 m2 (20x20 m) no fragmento, dispostas de
forma ndo contigua e divididas igualmente entre os trés ambientes identificados, nove em cada
uma. Dentro de cada unidade, todos os individuos arboreos com CAP (Circunferéncia a Altura
do Peito) > 10,1 cm foram mensurados e identificados em nivel de espécie. Individuos com
multiplos fustes foram incluidos na amostragem quando a raiz da soma dos quadrados das
circunferéncias atingiu o critério de incluséo individual (Scolforo and Melo 1997). Com relagéo
a identificagéo, adotamos a APG Il (THE ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP 2009) para
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familias e o banco de dados NeoTropTree (Oliveira-Filho 2014) para espécies e correcdo de
sinonimias boténicas.

A amostragem do solo no fragmento consistiu na coleta de amostras superficiais de 0,5
litros a 10 cm de profundidade em trés pontos de cada unidade amostral para formarem amostras
compostas. Cada amostra composta foi armazenada em saco plastico e enviada ao Laboratdrio
de Analises de Solos da Universidade Federal de Lavras. Foram analisadas as seguintes
variaveis: pH em agua; teores de Potassio (K), Fésforo (P), Sodio (Na), Calcio (Ca), Magnésio
(Mg), Aluminio (Al) e Matéria Organica (MO); Acidez Potencial (H+Al); Soma de Bases (Sh);
CTC efetiva (t); CTC a pH 7,0 (T); Saturacdo por Bases (V); saturacdo por aluminio (m); e
proporcdes de Areia, Silte e Argila.

Inicialmente avaliamos se os ambientes se diferenciam significativamente quanto a cada
uma das variaveis edaficas. Para isso utilizamos Andlise de Variancia seguindo de Tukey para
variaveis paramétricas e Kruskal-Wallis e Teste de Dunn para variaveis ndo paramétricas
(Miller 1981). Testamos a distribuicdo de residuos através de Shapiro Wilk (Royston 1982) e a
homocedasticidade através de Teste de Levenne (Royston 1982). Para todas as analises foi
admitido 5% como nivel de significancia. Em seguida realizamos uma Analise de Componentes
Principais (PCA) (Jolliffe and Cadima 2016) com o objetivo de ordenar as unidades amostrais
com relacédo aos atributos edéaficos, identificar a existéncia de gradientes e averiguar através dos
loadings quais as variaveis mais explicativas.

Para avaliar as relacfes estruturais, primeiro avaliamos a existéncia de diferencas entre
os trés ambientes quanto a densidade de individuos (ind/ha), perfilhamento (fustes/ha) e area
basal (m2/ha) por andlise de Variancia seguida de Tukey, partindo dos resultados do teste de
Shapiro Wilk (Royston 1982) e do teste de Levenne (Royston 1982). Em seguida comparamos
a riqueza entre ambientes através de rarefacdo, utilizando individuos como medida de
intensidade amostral (Chiarucci et al. 2008). Obtivemos ainda o Valor de Importancia
Fitossocioldgica (Mueller-Dombois and Ellenberg 1974) para as espécies em cada ambiente,
calculado por meio de suas representatividades nas comunidades quanto a densidade de
individuos, area basal e frequéncia em unidades amostrais, comparando ainda as espécies mais
dominantes em cada ambiente. Para as comparacdes floristicas, avaliamos o compartilhamento
de espécies entre ambientes, avaliando sua especificidade quanto a composicao. Realizamos
ainda um Escalonamento Multidimensional N&o Métrico (NMDS) (Gotelli and Ellison 2011)
utilizando Bray-Curtis como medida de distancia, seguido de um teste Permutacional de

Resposta Multipla (MRPP) (Mielke and Berry 2001) para avaliar diferencas significativas nas
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comparagOes par-a-par entre ambientes, adotando 5% como nivel de significancia. Por fim,
obtivemos a similaridade de Jaccard entre unidades amostrais e a particionamos nos
componentes de diversidade beta Turnover (substituicdo de espécies propriamente dita) e
Nestedness (aninhamento) (Baselga 2010), com o intuito de averiguar qual componente é mais
significativo nas comparagdes par-a-par entre ambientes. Todas as analises foram realizadas no
programa R Studio v. 3.3.1 (2016), utilizando o seu default ¢ os pacotes “vegan” (Oksanen et
al. 2017) e “betapart” (Baselga et al. 2013).

Resultados

Nas comparagdes individuais de varidveis (Tab. 1) os ambientes Floresta Alta (FA) e
Floresta Baixa Inundavel (FBIN) apresentaram maiores médias para atributos relacionados a
fertilidade, enquanto a Floresta Baixa Nao Inundavel foi superior em atributos relacionados a
acidez e a areia (Tab. 1). Os ambientes foram diferentes quanto & 16 dos 18 atributos edaficos
avaliados (Tab. 1), ndo se diferenciando somente com relacdo aos teores de Sédio (Na) e
Fésforo remanescente (P-rem). Foi encontrado resultado similar pela comparacdo conjunta pela
Analise de Componentes Principais (Fig. 3), em que houve a ordena¢cdo em um grupo a direita
contendo as unidades amostrais da FA e FBIN positivamente associadas a fertilidade e outro a
esquerda contendo as unidades da FBNIN associadas a acidez de solo e maior quantidade de
areia. Assim, os solos das duas extremidades da topossequéncia (Floresta Alta e Floresta Baixa
Inundavel) apresentam-se como unidades férteis similares entre si e diferentes do ponto
intermediario mais arenoso e de maior acidez. Embora existam diferencas quanto a quantidade
de areia, todas os trés ambientes apresentam elevadas quantidades em relacéo as fragdes argila

e silte que as classificam como sendo acentuadamente arenosas.
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Figura 2: Analise de Componentes Principais (PCA) para os atributos edaficos das unidades
amostrais da Floresta Tropical Sazonalmente Seca no norte de Minas Gerais, Brasil. Propor¢édo
de variacdo explicada pelos 2 eixos em conjunto: 71,5%. Nota: FA: Floresta Alta; FBIN:
Floresta Baixa Inundéavel; FBNIN: Floresta Baixa N&o Inundavel.

Tabela 1: Média e Desvio-padrdo dos atributos edaficas em cada um dos ambientes
identificados na topossequéncia no fragmento de Floresta Tropical Sazonalmente Seca.

FA FBNIN FBIN
pH 6,51 +£0,27 A 487+0,17B 6,34 £ 0,40 A
K (mg/cm?3) 85,31 +1721 A 28,44+ 341 B 115,28 + 27,22 A

P (mg/cm3) 14,61 £ 15,28 A 2,79+0,74B 12,63 £5,47 A
Na (mg/cm3) 1,94 +0,98 A 1,45+211 A 2,44 +163A
Ca (cmol/dm?3) 521+ 179 A 043+0,17B 6,34 £ 2,38 A
Mg (cmol/dm?) 0,83+0,15A 0,11+0,01B 0,82+0,23 A
Al (cmol/dm?) 0,04+£0,05B 0,78+0,19 A 0,03+0,05B
H+AI (cmol/dm3) 152+0,27B 295+043 A 1,76 +0,51 B
SB (cmolc/dm?3) 6,26 + 1,87 A 0,61+0,18B 7,46 £ 2,66 A
t (cmolc/dm3) 6,31+ 1,83 A 1,27+0,29B 751+£262A
T (cmolc/dm3) 7,74+ 1,70 A 356+0,49B 923+2,71 A
V (%) 79,12+ 7,52 A 17,03+4,27B 79,68 £ 7,48 A

M (%) 096+1,16B 56,12 + 11,12 A 0,69+1,05B
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M.O. (dag/kg) 275+062A  161+0,29B 381+ 141A
P-Rem (mg/L) 44,887 +4,32 A 43,63+239A  4473+161A
Argila (dag/kg) 1455+1,01A  11+15B 13,89 + 4,04 AB
Silte (dag/kg) 744+052B  355%053C 13+274 A
Areia (dag/kg) 78+0,71B 8544 +134A  7311+6,11B

Nota: FA: Floresta Alta; FBNIN: Floresta Baixa N&o Inundavel; FBIN: Floresta Baixa
Inundavel; pH: pH em agua; K: Potassio; P: Fosforo; Na: Sédio; Ca: Célcio; Mg: Magnésio,
Al: Aluminio; M.O.: Matéria Organica; H+Al: Acidez Potencial; SB: Soma de Bases; t: CTC
efetiva; T: CTC apH 7,0; V: Saturacao por Bases; m: saturacdo por aluminio; Valores seguidos
pelas mesmas letras ndo se diferenciam significativamente ao nivel de 5% pelo Teste Tukey
(Paramétricos) ou Teste de Dunn (ndo paramétricos).

No geral, encontramos 1395 individuos pertencentes a 82 espécies, 65 géneros e 22
familias botanicas (Apéndice 1). A densidade geral de individuos foi de 1291,6 ind/ha, o
perfilhamento foi de 2125,92 fustes/ha e a area basal geral de 19,9 m2/ha. A diversidade de
Shannon-Wiener (H’) e a Equabilidade de Pielou (J°) para o fragmento em conjunto foram
respectivamente de 3,46 nat/ind e 0,76.

Os ambientes se diferenciam estruturalmente em funcéo da combinacdo entre variaveis
ambientais que compdem a restritividade ambiental do fragmento, com respostas diferentes
para atributos distintos. Com relacio a Area Basal e riqueza, os ambientes se diferenciaram em
compatibilidade com o padréo de fertilidade (Fig. 2; Tab. 1), com as unidades FA e FBIN
formando um grupo mais rico e de maior porte, em detrimento da FBNIN (Tab. 2; Fig. 3-A).
Embora ndo apresentem diferencas quanto a densidade de individuos, a ado¢do de
perfilhamento foi distinta entre ambientes, com os maiores valores para Floresta Baixa
Inundavel e Floresta Baixa N&o inundavel e a menor frequéncia para Floresta Alta. Os
ambientes apresentaram valores proximos de H” e J” (Tab. 2). As espécies dominantes foram
diferentes entre os ambientes (Tab. 3), ndo compartilhando mais de 1 espécie entre as 5 de

maior VI, mesmo para unidades com padrdes de dominancia semelhantes.

Tabela 2: Atributos estruturais de densidade de individuos (D), Perfilhos (Perf), Area Basal
(AB), acompanhados dos respectivos desvios padrdes, Riqueza (S), Diversidade de Shannon-
Wiener (H”) e Equabilidade de Pielou (J’) da comunidade arborea dos ambientes da Floresta

Tropical Sazonalmente Seca de estudo no norte de Minas Gerais, Brasil.

Floresta Alta FB inundavel FB nao inundavel
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D (ind/ha) 1088,89 £ 184,61 A  1433,33+129,3 A  1352,78 £ 418,04 A
Perf (fustes/ha) 1541,67 £420,75B 2119,44 +563,99 A  2716,67 + 55,91 A
AB (m?ha) 29,23 +581 A 11,71+ 3,76 A 18,93+2,35B
S 41 35 45
H’ 2,69 2,64 2,93
J' 0,73 0,74 0,77
Nota: Valores seguidos pelas mesmas letras ndo se diferenciam significativamente ao nivel de
5% pelo Teste Tukey.
50 0.6
. G Bk
£ 8 °
.g 30 § FBIN
= ~ 0 18)
i 0 FBNIN FA
0 -0.6
0 200 400 600 -0.6 0 0.6
A Namero de individuos B NMDS 1 (42.4%)

Figura 3: Curva de Rarefacdo (A); Escalonamento Multidimensional Ndo Métrico (B) para a
comunidade arborea dos trés ambientes da Floresta Tropical Sazonalmente Seca de estudo no
norte de Minas Gerais, Brasil. NOTA: FBIN: Floresta Baixa Inundavel; FA: Floresta Alta;

FBNIN: Floresta Baixa Ndo Inundavel.

Tabela 3: Espécies mais representativas quanto ao Valor de Importancia (VI) para a
comunidade arbérea de cada um dos trés ambientes da Floresta Tropical Sazonalmente Seca de

estudo no norte de Minas Gerais, Brasil.

Floresta Alta VI (%)
Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos 20.51
Myracrodruon urundeuva Allemao 14.71
Cedrela fissilis Vell. 7.32
Syagrus oleracea (Mart.) Becc. 5.83
Goniorrhachis marginata Taub. 4.20
Floresta Baixa Nao Inundavel VI (%)
Cenostigma gardneriana Tul. 22.73
Anadenanthera peregrina (L.) Speg. 14.26

Combretum duarteanum Cambess. 11.88
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Machaerium acutifolium Vogel 6.33
Poincianella pluviosa (DC.) L.P.Queiroz 4.64
Floresta Baixa Inundavel VI (%)
Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) Mattos 15.93
Pterocarpus zehntneri Harms 12.16
Machaonia brasiliensis (Hoffmanns. ex Humb.) Cham. & Schitdl. 8.01
Goniorrhachis marginata Taub. 7.75
Poincianella pluviosa (DC.) L.P.Queiroz 6.37

As relagdes floristicas seguiram o encontrado para as espécies dominantes, ndo
respondendo & similaridade edéfica. Os ambientes apresentaram-se como unidades
significativamente diferentes quanto a similaridade floristica (Fig. 3-B; p=0,04), ndo
compartilhando mais que 9 espécies entre pares e apresentando somente 10 espécies (12,2%)
de ampla ocorréncia (Fig. 4-A). Apresentam assim elevada especificidade floristica, com mais
de dois tercos das espécies ocorrendo somente em um dos ambientes (Fig 4-B). Além disso,
para todas as comparag6es entre ambientes o turnover foi mais representativo que o nestedness
na formacdo da dissimilaridade (Fig. 5). Assim, embora existam semelhancas estruturais
relacionadas a fatores ambientais, cada um dos ambientes € uma comunidade distinta quanto a

composicdo floristica.

FB inundavel FB N&o inundéavel

100.0

75.0

20 (21.4% 6(7.3%) % 15 (18.3 %)

10 50.0

(12,2%) &

% de espécies

9
(10,9%) 4(4.9%) _ 23.2

....................... ’_‘ 12.2
[l

1 2 3

18 (21.9%)
B Nimero de ambientes

Floresta Alta

Figura 4: Diagrama de Venn com o compartilhamento de espécies entre ambientes (A);
Proporgdes de espécies ocorrentes em somente um, dois ou nos trés ambientes (B) para a
comunidade arbdrea da Floresta Tropical Sazonalmente Seca de estudo no norte de Minas

Gerais, Brasil.
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Figura 5: Representacdo dos valores de Jaccard particionados nos componentes Turnover e
Nestedness para o geral e para as trés comparagdes de similaridade floristica da comunidade
arborea entre ambientes da Floresta Tropical Sazonalmente Seca de estudo no norte de Minas
Gerais, Brasil. Nota: FBIN: Floresta Baixa Inundavel; FA: Floresta Alta; FBNIN: Floresta

Baixa Néo Inundavel.

Discusséo

Nossos resultados confirmam a hipdtese proposta, com as variacdes edaficas de
microescala contribuindo para a formacdo de uma floresta com elevada complexidade
floristica-estrutural. Os ambientes se relacionam de forma distinta para diferentes atributos
estruturais provavelmente em decorréncia da acdo de estresses e distirbios ecoldgicos
associados ao solo e a inundacdo do lengol freatico. A interacdo desses fatores no espago e no
tempo com o pool de espécies da regido, caracterizada como uma zona central de transicdo

entre dominios fitogeograficos, implicou elevada heterogeneidade floristica em microescala.
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Os ambientes se comportam estruturalmente de maneiras distintas com relacdo a
diferentes atributos estruturais, sugerindo influéncia diferencial de fatores ambientais. Atributos
como biomassa (&rea basal) e riqueza responderam a diferenciagéo de fertilidade e textura, com
0s maiores valores sendo encontrados em locais mais férteis e menos arenosos, a Floresta Alta
e Floresta Baixa Inundavel. Tratando-se da biomassa, é de se esperar que locais com maior
quantidade de nutrientes essenciais tenham o crescimento potencializado (Baker et al. 2009;
Becknell and Powers 2014). As plantas séo ainda beneficiadas pela maior retencdo de agua no
solo propiciada pela menor quantidade de areia (Jenny 1980; Dawns et al. 2005; Markesteijn et
al. 2010), considerando a importancia da agua na absor¢do de nutrientes e nos processos
ecoldgicos das FTSS (Pennington et al. 2009; Sunderland et al. 2015; DRYFLOR 2016). Além
da influéncia direta no crescimento, os solos e a disponibilidade hidrica podem atuar ainda na
selecdo de espécies e tracos como presenca de associagdes simbidticas (Lebrija-Trejos et al.
2010; Gourlet-Fleury et al. 2011; XU et al. 2016), associada a maior acumulacao de biomassa
vegetal. A relacdo entre biomassa, fertilidade e disponibilidade hidrica é apontada ainda em
outros poucos trabalhos realizados com florestas secas (Becknell et al. 2012; Becknell and
Powers 2014), em que sao apresentadas relac@es diretas conclusivas entre eles. Assim, espécies
das unidades Floresta Alta e Floresta Baixa Inundavel teriam mais nutrientes no solo, maiores
chances de absorvé-los e tenderiam a ser mais aptas ao acimulo de biomassa.

A relagdo positiva entre fertilidade e riqueza encontrada provavelmente se baseia nas
diferencas quanto a heterogeneidade dos ambientes resultante da combinacéo entre fertilidade
e maior retencdo de agua (menos areia) nos ambientes Floresta Alta e Floresta Baixa Inundavel.
Essa associacdo teria originado uma série de habitats mais aptos (fertilidade e disponibilidade
hidrica) em relacdo a Floresta Baixa N&o-Inundavel, passiveis de serem ocupados por uma
maior riqueza de espécies. A retencdo de agua no solo seria decisiva por estar relacionado a
disponibilidade hidrica e de nutrientes na solucdo do solo, fatores-chave nos processos
ecoldgicos em Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (Pennington et al. 2009; Markesteijn et
al. 2010; Pefa-Claros et al. 2012; Allen et al. 2017). Essa explicacdo vem de encontro a
trabalhos que abordam a relagéo entre produtividade e riqueza como dependentes do contexto
ecologico em questdo e de fatores como filtros ecoldgicos por atributos externos (como clima)
e heterogeneidade ambiental (Pefia-Claros et al. 2012; Amani et al. 2013; Krishnadas and
Comita 2016). Nessa linha, a riqueza tende a ser maior em situacdes de filtros ecologicos
ausentes e/ou relativamente fracos e elevada heterogeneidade edafica dentro de um contexto de

disponibilidade de recursos, nas quais as interagfes ocorrem e uma ampla gama de habitats
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menos restritivos podem ser ocupados (Tuomisto et al. 2003; Fine et al. 2005; Tamme et al.
2010; Amani et al. 2013).

O resultado encontrado de auséncia de diferenca significativa entre ambientes para
densidade de individuos, porém com distincdo quanto a frequéncia de perfilhamento,
possivelmente estd associada a influéncia de fatores restritivos de escalas distintas na
regeneracdo. A densidade de individuos no fragmento provavelmente foi condicionada pelas
caracteristicas macro ecoldgicas das FTSS que sdo comuns aos trés ambientes, enquanto a
diferenciacéo para o perfilhamento respondeu as diferencas micro ambientais na restritividade
de habitat. O fragmento como um todo estd sujeito a precipitacdo baixa, estacionalidade
climética, elevadas temperaturas e demais caracteristicas das FTSS (Pennington et al. 2009;
DRYFLOR 2016), que atuam como filtros ecoldgicos constantes para regenerantes
provenientes de sementes nos estagios iniciais de desenvolvimento, podendo assim controlar a
densidade e impulsionar o perfilhamento como estratégia de estabelecimento (Bond and
Midgley 2001; Ceccon et al. 2004; Ceccon and Rincon 2006; Pausas et al. 2016). A adocéo da
regeneracdo por perfilhamento também ocorre quando a sobrevivéncia de individuos
provenientes de material reprodutivo é afetada por algum fator restritivo como fogo, patégenos,
herbivoria, vento, intervencdes antropicas, inundagdes e toxidez de solo (Bond and Midgley
2001; Bond and Midgley 2003; Zeppel et al. 2015; Pausas et al. 2016). Nessas situacdes,
espécies com essa caracteristica ecoldgica alocam recursos para a emissdo de brotos
secundarios a partir de material vegetativo para maximizar suas chances de estabelecimento,
muitas vezes estando acompanhada de reducdo da intensidade de eventos reprodutivos (Iwasa
and Kubo 1997; Bond and Midgley 2001; Pausas and Keeley 2014; Pausas et al. 2016). O novo
broto tem as vantagens de estar associado a um sistema radicular e energético desenvolvido que
0 tornara menos suscetivel as restritividades do ambiente e potencializara sua permanéncia
(Bond and Midgley 2001; Moreira and Tormo 2012; Pausas and Keeley 2014).

A capacidade de perfilhar tem sido considerada como um traco evolutivo de espécies
desenvolvido em uma historia evolutiva associada a disturbios frequentes a longo prazo (Bond
and Midgley 2003), com sua importancia relativa nas comunidades positivamente relacionada
a intensidade e frequéncia do disturbio (Bond and Midgley 2001; Pausas et al. 2016). No caso
do fragmento de estudo, a diferenca encontrada provavelmente se baseia nas suas distintas
caracteristicas edaficas e ambientais, que podem ter influenciado o resultado encontrado por
implicarem pressdes de diferentes intensidades e frequéncias sob a regeneragdo. Enquanto a

Floresta Baixa Inundavel estd associada & inundagdo periodica do lengol fredtico durante a
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estacdo chuvosa que pode atuar como um agente restritivo pontual na regeneracdo (Bond and
Midgley 2001), a Floresta Baixa N&o Inundavel apresenta caracteristicas de solo como elevada
acidez, alta concentracdo de aluminio e areia que podem interferir negativamente no
desenvolvimento de individuos regenerantes (Sollins 1998). A pressdo sob a regeneracdo no
estimulo ao perfilhamento seria similar entre os dois ambientes e menor na Floresta Alta, com
solos menos restritivos e sem inundacdo periddica que condicionaram menor intensidade de
perfilhamento. Esse resultado ressalta a importancia do perfilhamento na caracterizacao
estrutural de comunidades arboreas, em contrapartida a negligéncia histérica atribuida a sua
relevancia (Zeppel et al. 2015; Pausas et al. 2016). Tal atributo pode ainda ser relevante na
resposta da vegetacdo a modificacBes climéticas (IPCC 2014), considerando a sua associacdo
com distarbios ecoldgicos e as diferencas entre espécies que perfilham e ndo perfilham na
suscetibilidade a tais eventos (Pausas and Keeley 2014; Vilagrosa et al. 2014; Zeppel et al.
2015).

O padréo encontrado de elevada especificidade floristica nos ambientes provavelmente
estd associado a combinacdo de fatores ambientais de microescala compondo a heterogeneidade
ambiental no fragmento. Tal heterogeneidade provém da interacdo entre atributos edaficos e
propensdo a inundagdo periddica, que originou um mosaico de micro-habitats onde o pool
regional de espécies foi distribuido. Cada micro-habitat apresenta uma combinacgéo particular
de condicdes e recursos determinantes na diferenciacdo da composicao por oferecem diferentes
restricdes e possibilidades as espécies nos diferentes estagios de estabelecimento e sucessao
(John et al. 2007; Lai et al. 2009; Jones et al. 2011; Pinho et al. 2017). Assim, as espécies
tendem a se associar aos micro-habitats nos quais seu sucesso possa ser potencializado
(Hutchings et al. 2003; Gomez-Aparicio et al. 2005; Vleminckx et al. 2015). A particdo da
composicdo nos diferentes micro-habitats refletiu na baixa similaridade geral e de espécies
dominantes, bem como para a representatividade do turnover em rela¢do ao nestendness nas
comparagdes entre ambientes. A especificidade floristica encontrada também pode ter sido
influenciada pela regido onde o fragmento de estudo se encontra, zona central de transi¢éo entre
os dominios das Caatingas e dos Cerrados, com influéncia do dominio Atlantico (Santos et al.
2012; Moro et al. 2016), com um diverso pool de espécies de diferentes origens e caracteristicas
ecologicas. Ao interagir com a variacdo ambiental esta diversidade regional de espécies pode
se associar a algum micro-habitat local, se particionando ao longo do ambiente e impulsionando

a diversidade beta.
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Em um contexto de expansbes e retracGes de dominios em funcdo de alteracGes
climéticas com as ocorridas no quaternario (Prance 1973; Ledru et al. 1993; Prado and Gibbs
1993; Pennington et al. 2000; Carnaval and Mortiz 2008; Werneck et al. 2011; Bueno et al.
2016), as regides marginais seriam submetidas as principais alteracdes de extensdo (Werneck
et al. 2011; Vieira et al. 2015). Deste modo, em momentos de menor aridez a formagéo imida
Atlantica a leste se expandiria a noroeste nas bordas do dominio das Caatingas, enquanto em
condicdes aridas a flora do Cerrado tentaria de expandir ao nordeste e a flora das Caatingas a
sul, sudoeste e sudeste. Assim, regides transicionais como a de estudo ndo seriam somente areas
limites dos dominios, mas sim zonas centrais de transicdo entre floras com caracteristicas
especificas moldadas pelas sucessivas alteracdes de extensdo em funcdo de alteracOes
climaticas (Smith et al. 1997; Karka and van Rensburgb 2006; Ferro and Morrone 2014). Neste
contexto, areas ecotonais teriam um papel até entdo subestimado na formacéo da biodiversidade
tropical, em contraposicdo a dualidade entre refugios de formagdes Umidas ou sazonalmente
secas (Haffer 1969; Brown and Ab’Saber 1979; Prado and Gibbs 1993; Werneck et al. 2011;
Mogni et al. 2015), e em cenarios de expansoes e retracdes em funcdo de mudancas climaticas
por possivelmente serem as primeiras a responder as alteracdes (Neilson 1993; Werneck et al.
2011)

O resultado encontrado para a relacéo entre atributos edaficos e caracteristicas floristico-
estruturais dos ambientes associa-se ainda ao contexto fitogeografico do dominio no qual a area
de estudo esta inserida, o dominio brasileiro das Caatingas (Santos et al. 2012). Em decorréncia
de eventos biogeograficos e variacdo espacial do ambiente, o0 dominio apresenta-se como um
mosaico heterogéneo de unidades floristicas associados a Caatinga e aos dominios
fitogeograficos adjacentes: dominio Atlantico, Amazonico e dos Cerrados (Queiroz 2006;
Santos et al 2012; Moro et al. 2016). As unidades da Caatinga sensu stricto sdo divididas em
Caatinga do Cristalino, amplamente distribuida ao longo do dominio; Caatinga de Areia,
localizada em ndcleos disjuntos sob solo arenoso; e Caatinga Arborea, expressdo florestal da
Caatinga do Cristalino que apresenta particularidades devido as condi¢cbes ambientais e
fitogeogréaficas da sua regido de ocorréncia no extremo sul do dominio (Queiroz 2006; Santos
et al 2012; Moro et al. 2016). A representatividade de espécies de Caatinga Arborea é
evidenciada na area de estudo em todos os ambientes, com espécies comuns a esta formagéo
sendo abundantes e importantes estruturalmente (Santos et al 2012; Moro et al, 2014; Moro et
al. 2016). Porém, a ocorréncia restrita aos ambientes de maior fertilidade (Floresta Alta e

Floresta Baixa Inundavel) de espécies consideradas como caracteristicas de Caatinga Arborea,
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tais como Goniorrhachis marginata Taub., Cavanillesia umbellata Ruiz & Pav. e Coccoloba
schwackeana Lindau, e a presenca e importancia estrutural de elementos associados a Caatinga
de Areia ndo previstos para a regido como Cenostigma gardneriana Tul., Byrsonima correifolia
A.Juss., e Psidium salutare (Kunth) O.Berg no ambiente menos fértil e mais arenoso (Floresta
Baixa Nao Inundavel) sugere uma associacdo de espécies aos habitat possivelmente também
influenciada por fatores biogeograficos.

Esta diferenciacdo de espécies em resposta a variaveis texturais e de fertilidade, com
espeécies caracteristicas de Caatinga de Areia associadas com locais mais arenosos e de menor
fertilidade, sugere a influéncia pretérita da Caatinga de Areia na regido e contesta o atual
modelo de distribuicdo espacial da flora do dominio (Queiroz 2006; Santos et al. 2012; Moro
et al. 2016). Esta influéncia pode estar associada a duas hipoteses ndo contrastantes que podem
explicar a existéncia de espécies de Caatinga de Areia na regido sul do dominio, onde néo sao
previstas. A primeira est4 associada a separacdo biogeogréafica pelo evento de pediplanacdo na
transicdo entre Neogeno e Quaternario inferior e a segunda associada a retracdo do S&o
Francisco durante periodos do quaternario como criador de unidades de areia. Segundo a
primeira hipotese, a pediplanacédo teria exposto a rocha cristalina pré-cambriana e isolado as
unidades de Caatinga de Areia em pequenos nucleos como a area de estudo, que apresenta
elevada quantidade de areia na area de estudo em relagdo a outros sitios estudados na regido
(Ab’Saber 1974; Queiroz 2006). Assim, o fragmento estudado teria sido um remanescente da
Caatinga de Areia isolada em meio a uma matriz cristalina originada pelo evento de
pediplanacdo. Contudo, ao longo do tempo esta area teria sido colonizada por de espécies da
matriz imediatamente proxima (Caatinga Arbo6rea), com as espécies de Caatinga de Areia
ficando restritas aos pontos mais arenosos e menos férteis onde sua capacidade competitiva é
maior. Na perspectiva da segunda, a existéncia de algumas unidades de areia ho dominio é
também associada a retracdes do Rio Sdo Francisco durante o quaternario em decorréncia de
periodos de aumento de aridez, que teriam exposto grandes porcdes de areia (Ab’Saber 1974,
Tricart 1985; Queiroz 2006). Considerando a proximidade da area de estudo ao curso do Rio
Sé&o Francisco (20 km), a mancha estudada poderia ser relictual de bancos de areias descobertos
nesta retracdo e ter se relacionado através das areas marginais ao rio com formacdes de areia de
origem similar, como por exemplo as “Dunas do Sao Francisco” (Velloso et al. 2002; Queiroz
2006; Moro et al. 2016). Este contato teria permitido a ocorréncia de espécies de Caatinga de
Areia que teriam se associado aos pontos onde as condi¢cGes permitem uma maior

competitividade. Neste cenario o Rio Sdo Francisco teria um papel essencial como meio de



47

contato latitudinal das floras do dominio, o que adicionaria complexidade ao atual modelo de
distribuicdo espacial de suas unidades floristicas (Queiroz 2006; Moro et al. 2016), visto que
podem existir situacdes semelhantes as apresentadas neste estudo ao longo das areas adjacentes
ao rio. Os autores consideram a segunda como mais provavel, porém a auséncia de estudos
biogeograficos concretos no dominio compromete qualquer afirmacdo que va além do
apresentado.

Assim, a heterogeneidade edafica de microescala do fragmento atuou como agente
diferenciador, contribuindo juntamente a suscetibilidade a inundacdo do lencol freatico e a
fatores biogeograficos para existéncia de uma complexidade floristico estrutural no local. Cada
um dos ambientes apresenta uma combinacdo especifica de caracteristicas estruturais e
composicao floristica, sendo assim comunidades distintas. Esse resultado ressalta a importancia
de variacOes edaficas e ambientais de curta escala para padrdes ecologicos de Florestas
Tropicais Sazonalmente Secas e para a diversidade tropical (Chesson 2000; Munoz et al. 2014;
Vleminckx et al. 2014). A diversidade de comportamentos estruturais e composicdo floristica
em pequena escala encontrada chama atencdo ainda para a necessidade de considerar tais
variacdes em trabalhos que busquem avaliar a resposta da vegetacao a modificacfes ambientais
por mudangas climaticas, intervencdes antrOpicas e em projetos de recuperacdo de areas
degradadas (Santos et al. 2014; Ribeiro-Neto et al. 2016; Allen et al. 2017; Rito et al. 2017).
Assumir que formacGes sejam unidades coesas de comportamento homogéneo pode implicar
construcdo de conhecimento inadequado a ser utilizado em politicas de conservacao

provavelmente ineficientes, com desperdicio de recursos e risco a a biodiversidade.
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Apéndice 1: Lista de Familias e espécies com suas ocorréncias nos ambientes da Floresta

Tropical Sazonalmente Seca de estudo. FA: Floresta Alta; FBNIN: Floresta Baixa Né&o

Inundavel; FBIN: Floresta Baixa Inundavel.

Familia/Espécie

FA FBNIN

FBIN

ANACARDIACEAE

Cyrtocarpa caatingae J.D.Mitch. & Daly

Myracrodruon urundeuva Allemé&o

Schinopsis brasiliensis Engl.

Spondias tuberosa Arruda

ANNONACEAE

Byrsonima correifolia A.Juss.

Rollinia leptopetala R.E. Fr.

APOCYNACEAE

Aspidosperma multiflorum A.DC.

Aspidosperma pyrifolium Mart.

ARECACEAE

Syagrus oleracea (Mart.) Becc.

BIGNONIACEAE

Cedrela fissilis Vell.

Fridericia bahiensis (Schauer)
L.G.Lohmann

Handroanthus impetiginosus (Mart. ex
DC.) Mattos

Handroanthus ochraceus (Cham.) Mattos

Handroanthus selachidentatus
(A.H.Gentry) S.0.Grose

Handroanthus spongiosus (Rizzini)
S.0.Grose

Tabebuia reticulata A.H.Gentry

BIXACEAE

Cochlospermum vitifolium (Willd.)
Spreng.

BOMBACACEAE

Pseudobombax marginatum (A.St.-Hil.)
A.Robyns

BURSERACEAE

Commiphora leptophloeos (Mart.)
J.B.Gillett

CACTACEAE

Cereus jamacaru DC.

Pereskia bahiensis Glrke

CELASTRACEAE

Maytenus robustoides Loes.

COMBRETACEAE

Combretum duarteanum Cambess.

X

X

X X X X

X
X
X
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Familia/Espécie FA FBNIN FBIN

Combretum leprosum Mart. X

EUPHORBIACEAE

Cnidoscolus bahianus (Ule) Pax &
K.Hoffm.

Cnidoscolus oligandrus (Mll.Arg.) Pax

Manihot anomala Pohl

Manihot caerulescens Pohl

Stillingia saxatilis Mull. Arg.

FABACEAE

Acosmium cardenasii H.S.lIrwin &
Arroyo

Acosmium lentiscifolium Schott X

Amburana cearensis (Alleméo) A.C.Sm.

Anadenanthera peregrina (L.) Speg. X X

Bauhinia aculeata L.

Bauhinia acuruana Moric. X

Bauhinia rufa (Bong.) Steud. X

Calliandra foliolosa Benth. X

Chloroleucon acacioides (Ducke)
Barneby & J.W.Grimes

Chloroleucon foliolosum (Benth.)
G.P.Lewis

Coursetia rostrata Benth.

Dalbergia acuta Benth.

Dalbergia cearensis Ducke

Cenostigma gardneriana Tul. X

Enterolobium timbouva Mart.

Goniorrhachis marginata Taub.

Hymenaea martiana Hayne X

Leucochloron limae Barneby &
J.W.Grimes

Machaerium acutifolium Vogel X X X

Machaerium scleroxylon Tul. X

Machaerium villosum Vogel X

Mimosa tenuiflora (Willd.) Poir. X

Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan X

Pityrocarpa moniliformis (Benth.)
Luckow & R. W. Jobson

Piptadenia gonoacantha (Mart.)
J.F.Macbr.

Piptadenia stipulacea (Benth.) Ducke X

Plathymenia reticulata Benth. X

Platymiscium floribundum Vogel

Platypodium elegans Vogel

Poecilanthe ulei (Harms) Arroyo & Rudd

X X X X

X X X

X X X X

X X
X

X X X
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Familia/Espécie

FA

FBNIN

Poincianella pluviosa (DC.) L.P.Queiroz
Pterocarpus zehntneri Harms
Senegalia martii. (Benth.) Seigler &

Ebinger.

Senegalia langsdorffii (Benth.) Seigler &

Ebinger

Rose

Senegalia polyphylla (DC.) Britton &

Sweetia fruticosa Spreng.
MALPIGHIACEAE

Ptilochaeta bahiensis Turcz.
MALVACEAE

Cavanillesia umbellata Ruiz & Pav.
Ceiba pubiflora (A.St.-Hil.) K.Schum.
Sterculia striata A.St.-Hil. & Naudin
MYRTACEAE

Psidium salutare (Kunth) O.Berg
POLYGONACEAE

Coccoloba schwackeana Lindau
Ruprechtia apetala Weddell
RUBIACEAE

Machaonia brasiliensis (Hoffmanns. ex

Humb.) Cham. & Schltdl.

Randia armata (Sw.) DC.
Tocoyena formosa (Cham. & Schitdl.)

K.Schum.

RUTACEAE

Balfourodendron molle (Miq.) Pirani
Galipea ciliata Taub.

Zanthoxylum monogynum A.St.-Hil.
SALICACEAE

Casearia selloana Eichl.

Prockia crucis P.Browne ex L.
SAPINDACEAE

Magonia pubescens A.St.-Hil.
VOCHYSIACEAE

Callisthene microphylla Warm.

X X X

X X X X X XX
z

X




