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RESUMO 
 

Neste trabalho foram testadas as hipóteses de que em uma restrita escala espacial a 
diversidade funcional e a substituição de espécies estão relacionadas de forma não-
aleatória e que a possível relação existente entre ambas é mediada pelas variações 
do caráter edáfico. Partimos do pressuposto de que a abordagem funcional permite 
uma melhor compreensão da influência dos processos estocásticos e deterministas 
nos padrões ecológicos em diferentes escalas espaciais. Para o estudo foram 
selecionados cinco diferentes ambientes com características edáficas heterogêneas 
em uma região de Florestas Tropicais Sazonalmente Seca (FTSS) localizada no 
Município de Juvenília, extremo norte de Minas Gerais, Brasil. Em cada ambiente 
foram alocadas cinco parcelas 20x20m, onde foram coletadas amostras de solo para 
caracterização edáfica. Foram identificados todos os indivíduos que apresentaram 
circunferência à altura do peito (CAP) ≥10cm. Foram coletados folhas e ramos de 
três indivíduos de cada espécie para obtenção de valores correspondentes a vinte 
diferentes características funcionais. Para avaliar as relações entre os caracteres 
funcionais e a substituição de espécies, foram utilizados modelos lineares 
generalizados (GLM) a partir da distância Euclidiana das CWMs (community-
weighted mean), distância Euclidiana da textura do solo e distância Euclidiana da 
fertilidade do solo. A substituição de espécies apresentou relação significativa com a 
distância funcional, seguida pela textura do solo. A distância funcional se relacionou 
positivamente com dissimilaridade de Bray-Curtis. Os resultados obtidos 
confirmaram as hipóteses, demonstrando que a distribuição das espécies entre os 
ambientes se dá por processos não-aleatórios, mesmo em escala local, indicando 
que a diferenciação florística e distância funcional estão relacionadas, e 
condicionadas pela textura dos solos. Sugere-se que trabalhos futuros contemplem 
a diversidade filogenética, com a finalidade de compreender o papel dos processos 
evolutivos na determinação das características adaptativas, e análises mais 
consistentes sobre as estratégias ecológicas responsáveis pela persistência em 
longo prazo das espécies arbóreas nas comunidades vegetais.  
 
Palavras-chave: heterogeneidade ambiental; turnover; distância funcional. 

 
 
 

 

 

 

 



 
 

 
 

ABSTRACT 

 
In this paper we hypothesized that at a local scale functional diversity and species 
turnover are non-randomly related and the possible relationship between them is 
mediated by the variations of edaphic conditions. We assume that the functional 
approach allows a better understanding of the influence of stochastic and 
deterministic processes on ecological patterns at different spatial scales. For the 
study we selected five different environments with heterogeneous edaphic 
characteristics in a Seasonally Dry Tropical Forest (SDTF) region located in 
Juvenília, extreme north of Minas Gerais, Brazil. In each environment five plots of 
20x20 m were allocated and soil samples were collected for soil characterization. All 
individuals with circumference at breast height (CBH) ≥10cm were identified. Leaves 
and branches of three individuals of each species were collected to obtain values 
corresponding to 20 different functional traits. In order to evaluate the relationships 
between functional traits and species turnover, generalized linear models (GLM) 
were fitted based on Euclidean distance of community-weighted mean (CWMs), 
Euclidean distance of soil texture and Euclidean distance of soil fertility. The 
substitution of species showed a significant relationship with functional distance, 
followed by soil texture. The functional distance was positively related to Bray-Curtis 
dissimilarity. The results confirm the hypothesis, demonstrating that the distribution of 
the species among the environments occurs by non-random processes, even in local 
scales, indicating that floristic differentiation and functional distance are related, and 
conditioned by soil texture. We suggest that future studies contemplate phylogenetic 
diversity in order to understand the role of evolutionary processes in determining 
adaptive characteristics and more consistent analyses of the ecological strategies 
responsible for the long-term persistence of tree species in plant communities. 
 
Keywords: Environmental heterogeneity. Turnover. Functional distance. 
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PRIMEIRA PARTE 

1 INTRODUÇÃO  

 

 Ao longo de décadas naturalistas e ecólogos têm estudado a diversidade 

biológica, procurando compreender e descrever os processos que regem seus 

padrões no tempo e no espaço, como e quais os processos atuam na composição e 

estrutura das comunidades vegetais, e suas influencias na coexistência e 

distribuição das espécies (MAGURAN, 2004). Neste sentido, a maior barreira se 

encontra no fato de a biodiversidade ser um complexo de múltiplas facetas, e 

delimitar as causas das atuais distribuições das espécies continua sendo um 

desafio, que ganha urgência de respostas frente aos cenários de mudanças 

climáticas e diferentes pressões antrópicas, como a fragmentação de habitats, 

alteração e degradação dos solos, entre outras (JOLLY et al., 2015; STEVENS-

RUMANN et al., 2018). 

 Não são raros os esforços para sumarizar os padrões ecológicos, 

identificando os mecanismos de substituição de espécies entre diferentes ambientes, 

porém, nenhum consenso foi alcançado (PAVOINE e BONSALL, 2010). Alguns 

autores sugerem que as comunidades são modeladas por processos ecológicos que 

ocorrem em diferentes escalas no tempo e no espaço, onde os processos 

dominantes se alteram, à medida que há um avanço de escala local até o nível de 

paisagem (LEVIN, 1992; GERING e CRIST, 2002).  

 A maneira óbvia, e historicamente mais usada para se descrever os padrões 

ecológicos que definem as comunidades tem sido a diversidade taxonômica, que é 

pautada em termos de número e abundância de espécies. No entanto, a dificuldade 

em abordar outras facetas da biodiversidade levou à intensificação do uso da 

diversidade funcional na busca por esclarecimentos sobre os processos ecológicos 

em diferentes escalas espaciais e temporais. Esta abordagem é considerada um 

ponto chave na compreensão dos processos históricos, determinísticos e 

estocásticos que impactam a composição das comunidades locais (PAVOINE e 

BONSALL, 2010; KRAFT et al., 2008; WEIHER et al., 2011;  GOTZENBERGER et 

al., 2012). 
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 A abordagem funcional também permite uma melhor compreensão da 

influência da heterogeneidade dos fatores abióticos nos padrões ecológicos em 

diferentes escalas espaciais, através de gradientes climáticos, altitudinais e/ou 

edáficos. Enquanto características climáticas têm relevância em estudos de amplas 

escalas, a heterogeneidade das propriedades dos solos têm direcionado estudos em 

escalas menores (KRISHNADAS et al., 2016; SIEFERT et al., 2012; VLEMINCKX et 

al., 2015), onde tem-se levantado a discussão sobre o papel das condições abióticas 

na diversidade biológica. Sob uma perspectiva determinística, a existência de uma 

variedade maior de habitats com diferentes condições e recursos permite a 

ocupação por espécies com diferentes características ecológicas (CHESSON, 2000; 

LETCHER et al., 2015; LI et al., 2017), impulsionando a coexistência local e 

permitindo uma maior substituição de espécies em curta escala (HUTCHINGS et al., 

2003; NADEAU; SULLIVAN, 2015). 

As formações arbóreas das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) 

presentes no Domínio Biogeográfico das Caatingas estão associadas uma alta 

heterogeneidade edáfica, observada inclusive em escalas menores, além de alto 

turnover de espécies entre estes ambientes (APGAUA, et al., 2014; PAULA et al., 

2018). Estudos neste contexto oferecem um cenário oportuno para compreender a 

relação existente entre a substituição de espécies e a abordagem funcional, e como 

os fatores abióticos condicionam esta relação. Diante deste contexto, este trabalho 

tem como objetivo compreender como o componente funcional e a substituição de 

espécies arbóreas interagem diante da heterogeneidade edáfica em uma escala 

espacial local.  
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2 REFERENCIAL TEÓRICO 

 

2.1 Substituição de espécies  

 

Um dos parâmetros centrais da ecologia é compreender os motivos pelos 

quais a diversidade biológica se distribui heterogeneamente entre os ambientes 

(QIAN; RICKLEFS; WHITE, 2005). A substituição de espécies refere-se ao fato 

conhecido de que as espécies tendem a substituírem-se umas às outras por 

gradientes ecológicos ou através de variações ambientais (LERENDRE, 2014). Os 

padrões de variação na composição de espécies, ou seja, a dissimilaridade entre 

locais são conhecidos como diversidade-β, e eles fornecem informações 

fundamentais sobre os processos que mantêm a biodiversidade (MYERS et al., 

2013).    

Recentemente, vieram à luz estudos que argumentam que os processos 

estocásticos são suficientes para explicar os padrões de substituição de espécies 

sob a hipótese simplificada de não haver diferenciação ecológica entre as espécies 

de mesmo nível trófico (HUBBELL, 2001). Em contrapartida, se intensificaram os 

estudos que sugerem que a diferenciação de nicho é um fator preponderante, 

denotando uma direção determinística para o a coexistência e substituição de 

espécies nas comunidades vegetais. Nesta última perspectiva, o ambiente é visto 

como uma força seletiva, que impede o estabelecimento de indivíduos incapazes de 

tolerar as condições de um determinado local (LEVINE et al., 2009; KRAFT et al., 

2015; GUO et al., 2018). Uma terceira abordagem aponta que processos 

determinísticos e estocásticos podem atuar conjuntamente, impulsionando a 

dinâmica das comunidades, porém a quantificação da importância relativa de cada 

processo é de difícil determinação, visto que eles variam de acordo com a escala 

espacial (LEGENDRE et al., 2009; MYERS et al., 2013) 

A diversidade-β, por meio da análise de dissimilaridade entre a composição 

de espécies através de comunidades submetidas a diferentes condições ambientais 

e espaciais, fornecem insights sobre os mecanismos subjacentes aos padrões que 

regem a montagem das comunidades (LEGENDRE et al., 2009; MYERS et al., 

2013). Correlações entre a substituição de espécies e variações ambientais indicam 

processos associados à filtragem ambiental (CHASE e LEIBOLD, 2004), enquanto 
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correlações entre diversidade-β e variação espacial são geralmente associadas à 

limitação de dispersão (HUBBELL, 2001). 

Uma das principais deficiências ao se utilizar métricas de diversidade-β 

baseadas em dados taxonômicos, é que elas ignoram as semelhanças ou a 

dissimilaridade funcional entre locais. Padrões de distribuição de espécies baseados 

em nicho envolvem filtragem determinista de espécies com base em suas 

características funcionais, e estudos que integrem a diversidade funcional podem 

indicar processos de montagem baseados em nicho que não são possíveis a partir 

de padrões de diversidade beta taxonômica (SWENSON et al., 2011).  

Siefert et al. (2012), cita uma série artigos onde ele descreve a capacidade 

limitada das métricas tradicionais de diversidade beta, deixando clara a importância 

da inclusão de análises que detectem a dissimilaridade funcional. Em um destes 

artigos Swenson et al. (2012) demonstrou que, embora a composição de espécies 

numa comunidade arbórea tropical demonstre um padrão neutro no tempo, a 

rotatividade da composição funcional é altamente determinista. Portanto, análises 

baseadas apenas na diversidade beta taxonômica poderiam induzir a inferências 

errôneas sobre a importância relativa dos processos neutros.  

  

2.2 Diversidade funcional  

 

 A compreensão dos padrões que regem a distribuição das espécies nas 

comunidades vegetais também pode ser pautada nas características funcionais dos 

indivíduos, que compreendem características morfológicas, bioquímicas, fisiológicas, 

estruturais, fenológicas ou comportamentais, expressas nos fenótipos individuais, 

que são consideradas importantes para as respostas entre organismo-ambiente, e 

seus efeitos sobre os ecossistemas (DÍAZ et al., 2013).  O interesse pela diversidade 

das características funcionais, ou diversidade funcional, tem se intensificado nos 

últimos anos. Ela é definida como o valor, distribuição e abundância relativa das 

características funcionais dos organismos de uma comunidade (DÍAZ et al., 2007).  

Portanto, a diversidade funcional pode ser compreendida como a extensão ou o 

valor das características das espécies ou indivíduos que tem influência direta no 

funcionamento das comunidades biológicas, ou seja, ela corresponde ao valor e 

amplitude das características funcionais presentes no ecossistema (TILMAN, 2001). 
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 O desenvolvimento de estudos baseados na diversidade funcional surgiu do 

aporte teórico e empírico de que a perda de diversidade biológica afeta o 

funcionamento dos ecossistemas, e que os efeitos da redução da biodiversidade 

estão relacionados à perda de diversidade funcional (DÍAZ e CABIDO, 2001; FLYNN 

et al., 2009; CADOTTE et al., 2011). Um número crescente de autores tem 

considerado que a composição funcional dos ecossistemas deve informar mais 

sobre as respostas ao ambiente e seus efeitos ecossistêmicos do que a diversidade 

taxonômica em si (GRIME, 1998; DÍAZ e CABIDO; 2001; TILMAN, 2001; HOOPER 

et al., 2005; HILLEBRAND e MATTHIESSEN, 2009). De fato, alguns estudos têm 

demonstrado que a diversidade funcional afeta as taxas de decomposição 

(SCHERER-LORENZEN, 2008) e a produtividade nas comunidades vegetais 

(TILMAN et al., 2012). A questão central neste contexto é identificar em que medida 

a composição local de características funcionais (functional traits) têm influência nas 

cadeias de processo subjacentes, que podem ser importantes para as propriedades 

dos ecossistemas (REICHSTEIN et al., 2014).  

 Abordagens baseadas em características funcionais têm sido propostas para 

entender os padrões que regem as comunidades, a partir de características 

selecionadas pelas condições ambientais (WRIGHT et al., 2004). O sucesso das 

plantas difere em condições ambientais heterogêneas (WESTOBY e WRIGHT, 

2006) devido as suas diferentes características funcionais (ZHANG et al., 2017), 

distinguindo padrões não-aleatórios de estrutura e diversidade devido às interações 

interespecíficas (CHASE e MYERS, 2011) e às condições abióticas, que limitam a 

distribuição das espécies (ZHANG et al., 2017). Enquanto as interações bióticas 

seriam as responsáveis pelos padrões em que a similaridade limitante atua, 

promovendo a coexistência das espécies com distintas estratégias ecológicas 

(ALGAR et al., 2011; DE BELLO et al., 2012; SOBRAL e CIANCIARUSO, 2012; 

CADOTTE e TUCKER, 2017), os filtros ambientais abióticos estariam relacionados a 

eventos  que promovem comunidades onde as espécies apresentam convergência 

nas características funcionais, determinando comunidades com funcionalidade 

ecológica mais semelhantes (WEIHER et al., 2011 ;CADOTTE e TUCKER, 2017).  

O conjunto de condições ambientais, ou filtros ambientais, sob as quais uma 

espécie pode persistir nos limites extremos de sua distribuição definem o intervalo 

de tolerância da espécie. Este intervalo de tolerância, ou conjunto de condições 
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ambientais limitantes, é definido como a amplitude ecológica da espécie, ou 

amplitude de nicho, sendo provavelmente, relacionada a estratégias ecológicas (LI 

et al., 2016). A filtragem ambiental atua na ocorrência de indivíduos em locais 

específicos, e é um fator chave na distribuição de espécies (MCGILL et al.; 2006). A 

heterogeneidade das condições abióticas em escala local influencia o 

estabelecimento dos indivíduos na comunidade por meio de interações entre fatores 

bióticos e abióticos.  

A heterogeneidade edáfica é um dos componentes que participam do 

processo de filtragem ambiental na escala local (JOHN et al., 2007; BALDECK et al., 

2012), que, em parte, é gerado pela fertilidade e textura do solo (GUREVITCH et al., 

2009; SCHROEDER, 2017), e que influencia a distribuição espacial das populações 

vegetais (ZHANG et al., 2017). Segundo Mason et al. (2011), essa influência é mais 

evidente em escalas espaciais menores, uma vez que a dispersão geralmente não é 

uma limitação na distribuição de espécies nestas escalas, de modo que a ocorrência 

dos indivíduos reflete a influência de filtros abióticos e interações bióticas (WEITHER 

& KEDDY, 1999 ). 

Para lidar com diferentes processos de filtragem ambiental, são difundidas 

diferentes estratégias ecológicas, determinadas com base no conjunto de 

características funcionais, que exprimem os padrões adaptativos e diferentes formas 

de aquisição de recursos diante de demandas conflitantes (WESTOBY et al., 2002; 

(CHASE e LEIBOLD, 2004).  Limitações hídricas, por exemplo, podem promover 

amplas diferenças entre as características funcionais foliares e hidráulicas, que 

garantam uso mais eficiente da água (REICH et al., 2003).  

Em hábitats com solos pobres em nutrientes e condições hídricas limitantes, 

onde o rápido crescimento não é possível, tipicamente as espécies arbóreas 

apresentam características funcionais associadas ao aumento da vida útil foliar, com 

um maior investimento estrutural na construção das folhas. Entretanto, essa relação 

pode diferir entre diferentes gradientes de disponibilidade hídrica, além de ser 

influenciada por diferentes gradientes de fertilidade do solo. Em condições onde a 

fertilidade do solo não é um fator limitante, observam-se estratégias distintas, que 

favorecem o rápido crescimento durante as estações mais úmidas (REICH et al., 

2003; XU et al., 2016).  
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A baixa disponibilidade hídrica parece ser crítica na seleção de características 

que influenciam o funcionamento dos sistemas de transporte de água das espécies 

arbóreas, resultando em um trade-off entre eficiência e segurança. A condutividade 

hidráulica está associada à fotossíntese, e há indícios de uma coordenação 

existente entre o aparato fotossintético e arquitetura hidráulica, entretanto este 

acoplamento pode diminuir em ambientes restritivos, que experimentam grandes 

variações (WESTOBY et al., 2002; REICH et al., 2003). A arquitetura hidráulica 

também está relacionada ao crescimento das plantas. Diante de condições ótimas e 

sistemas competitivos, a ausência do estresse hídrico leva à condutância 

maximizada, potencializando as trocas gasosas e o crescimento. Em ambientes com 

seca marcante, a sobrevivência é limitada pela demanda conflitante entre a 

resistência à cavitação e eficiência no transporte de água (REICH et al., 2003).   

Em ambientes como restrições hídricas sazonais, como é o caso das 

Florestas Tropicais Sazonalmente Secas, muitas espécies arbóreas diminuem a 

fotossíntese e/ou perdem folhas na estação seca (RESTREPO-COUPE et al., 2013). 

Entretanto, múltiplas estratégias podem ser bem sucedidas, como evidenciado pela 

coexistência de árvores totalmente decíduas e sempre verdes (SEYOUM et al., 

2012). Essas estratégias fotossintéticas e fenológicas alternativas têm implicações 

diferentes para o estabelecimento, crescimento e persistência da vegetação, bem 

como para as dinâmicas locais do uso de recursos (RICHARDSON et al., 2013; XU 

et al., 2016). 

 

2.3 Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) 

 

 As Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) são formações amplas, 

distribuídas de forma disjunta ao longo de toda região neotropical (Figura 1). Estão 

localizadas desde o México, passando pela América Central, por todo Caribe, costa 

Pacífica do Peru e Venezuela, regiões periféricas ao domínio do Chaco e Andes, 

leste da Bolívia, nordeste da Argentina, sudeste do Paraguai, oeste do Mato Grosso 

do Sul e nordeste brasileiro. Na América do Sul são encontrados os maiores núcleos 

de distribuição desta formação, em especial no território brasileiro (LINARES-

PALOMINO et al., 2015; DRYFLOR, 2016).  

As FTSS ocorrem em regiões com marcante sazonalidade, cuja precipitação é 

inferior a 1800 mm por ano e com médias mensais de aproximadamente 100 mm, ou 
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menos, por um período de 3 a 6 meses. São característicos os solos férteis, com pH 

moderado a alto, altas concentrações de nutrientes e baixos níveis de alumínio 

(PENNINGTON et al., 2000; DRYFLOR, 2016). Este conjunto de características 

climáticas e edáficas se refletem em uma vegetação perene com expressivo índice 

de deciduidade durante a estação seca (PENNINGTON et al. 2009).  

 

Figura 1- Distribuição das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS). 

Fonte: DRYFLOR (2016). 

 

Diferentes fisionomias são encontradas dentro de um amplo gradiente 

climático e edáfico, que variam desde formações florestais de grande porte, com 

dossel contínuo, nas regiões mais úmidas, a formações arbustivas com 

predominância de indivíduos da família Cactaceae, nos ambientes de marcante 
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aridez (MURPHY e LUGO, 1986; DRYFLOR, 2016). As famílias de maior 

representatividade incluem Fabaceae e Bignoniaceae, enquanto plantas 

graminoides representadas pelas famílias Poaceae, Cyperaceae e Jucaceae, 

apresentam pouca relevância (BULLOCK et al., 1995; PENNINGTON et al., 2009).  

As respostas ecológicas das comunidades vegetais frente à sazonalidade são 

marcantes. Há uma intensa acumulação de matéria orgânica vegetal durante a 

estação seca decorrente da deciduidade foliar aliada às altas temperaturas e intensa 

radiação, que reduzem a umidade e declinam a atividade decompositora da 

microbiota do solo (MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2006).  O 

crescimento de uma grande porcentagem das espécies arbóreas ocorre apenas 

durante a estação de chuvas mais recorrentes, resultando em menor produtividade 

líquida que outras formações florestais úmidas. Eventos reprodutivos de floração e 

frutificação são sincrônicos ao fim da estação seca e início da estação úmida, onde 

há aumento na disponibilidade de recursos e chances de sobrevivência e 

estabelecimento (MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2009). As condições 

abióticas, e sua história evolutiva distinta, aparentemente têm uma importante 

influência nas SDTF. Em escala continental e regional, a variação na composição de 

espécies está relacionada aos gradientes de precipitação e evapotranspiração. Em 

escalas locais, as variáveis ambientais que influenciam a variação sazonal na 

disponibilidade hídrica aparentemente são importantes impulsionadores da 

substituição de espécies (OLIVEIRA-FILHO et al., 1998; CASTELLANOS-CASTRO e 

NEWTON, 2015). 

O caráter ecológico singular permitiu a união dos diversos núcleos de 

vegetação espalhados por toda região neotropical em uma única unidade 

fitogeográfica (PENNINGTON et al., 2000; PRADO et al., 2000), floristicamente  

diferenciada de outras formações correspondentes a outros domínios, como o dos 

Cerrados e Chaco (PRADO e GlBBS, 1993; PENNINGTON et al., 2000). Entretanto, 

uma complexidade de fatores levantam discussões sobre as implicações do 

tratamento das FTSS como uma formação de única origem (NEVES et al., 2015). 

A existência de FTSS em pequenos núcleos dispersos dentro do domínio dos 

Cerrados e Amazônico, associados a solos calcários de alta fertilidade, além de uma 

distribuição generalizada de espécies arbóreas, encontradas em áreas disjuntas de 

FTSS do nordeste brasileiro, através do centro e sul do Brasil até o Paraguai e 
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Argentina, com algumas exceções que incluem os vales secos interandinos do oeste 

da América do Sul, sugerem que as FTSS tiveram uma distribuição ampla e contínua 

na América do Sul durante as últimas glaciações do Quaternário (PRADO; GIBBS, 

1993; NEVES et al., 2015).  Estes indícios levaram à postulação da Hipótese do 

Arco Pleistocênico, que propõe que os processos de expansão e retração de 

formações secas e úmidas durante os períodos de glaciação e interglaciação seriam 

cruciais para diversificação da biodiversidade na região Neotropical. Nos períodos de 

glaciação, as baixas temperaturas e maior aridez resultariam na expansão das 

formações secas, enquanto as úmidas eram isoladas em pequenos núcleos, levando 

à especiação por vicariância. O processo oposto ocorreria durante os períodos 

interglaciais, onde as formações secas estariam isoladas diante da expansão das 

formações úmidas. Esses processos periódicos de expansão e retração são 

considerados, dentro da Hipótese do Arco Pleistocênico, um dos processos 

responsáveis pelos padrões de diversidade beta e elevado índice de endemismo dos 

Neotrópicos (PENNINGTON et al., 2000; LINARES-PALOMINO et al., 2011). 

Em oposição à Hipótese do Arco Pleistocênico, há indicativos de que a última 

glaciação do Pleistoceno apresentou temperaturas excessivamente baixas, com 

detrimento de períodos úmidos necessários à manutenção processos ecológicos 

condicionados pela sazonalidade, revelando um cenário que ofereceria restrições à 

expansão das formações secas (WERNECK et al., 2011). Além disso, pesquisas 

revelaram (PENNINGTON et al ., 2006 ; QUEIROZ, 2006 ; LINARES‐PALOMINO et 

al ., 2011)  que as espécies arbóreas amplamente disseminadas pelos núcleos de 

FTSS representam uma pequena minoria e há baixa similaridade florística entre os 

núcleos. Entretanto, foi encontrada uma maior similaridade entre as formações do 

Brasil e outros núcleos da América do Sul, o que apoia parcialmente a ideia de que 

estes foram mais amplos e contínuos dentro desta região durante as glaciações, 

contrapondo a ideia da existência de uma ligação generalizada entre todos os 

núcleos de formações secas, mas mantendo ativo o debate sobre a origem e 

diversificação das FTSS (PENNINGTON et al., 2009; LINARES-PALOMINO et al., 

2015).  

No Brasil, as FTSS estão representadas por enclaves de vegetação nos 

Domínios Atlântico e Cerrado e pelo Domínio das Caatingas. Este último encontra-se 

completamente inserido no território brasileiro, ocupando aproximadamente 800 km² 
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entre o nordeste brasileiro e extremo norte de Minas Gerais (PRADO, 2005; 

CARDOSO e QUEIROZ, 2011). A região é caracterizada por um clima semiárido 

estacional, com baixa precipitação média anual (1000 a 500 mm), e duração da 

estação úmida variando de 6 a 3 meses. A vegetação encontra-se sob forte 

exposição solar e temperaturas que podem chegar a 40ºC, elevando o potencial de 

evapotranspiração (VELOSO et al., 2002; MORO et al., 2016). 

 Embora seja considerada homogênea no que diz respeito aos padrões da 

vegetação (DRYFLOR, 2016), o Domínio das Caatingas é melhor descrito como um 

mosaico heterogêneo de fisionomias, sendo reconhecidas nove unidades florísticas 

(SANTOS et al., 2012; MORO et al., 2016). Além disso, dentro das fisionomias são 

reconhecidas variações internas decorrentes de diferenças climáticas, e 

principalmente de um complexo mosaico de solos, que variam suas características 

mesmo em pequenas distâncias (PRADO, 2005), criando habitats com diferentes 

condições que podem restringir o estabelecimento de determinadas espécies 

(ARAÚJO et al., 2005).  

A vegetação das Caatingas demonstra diferentes estratégias adaptativas que 

possibilitam a sobrevivência e persistência nestes ambientes, que apresentam 

marcante sazonalidade, temperaturas extremas e baixa disponibilidade hídrica. 

Embora existam espécies perenifólias, a deciduidade é uma estratégia bastante 

representativa, assim como a redução da área foliar. Também são comuns espécies 

com estratégias de armazenamento de água em tecidos de troncos e raízes, além 

de adaptações reprodutivas de floração e frutificação sincronizadas com os períodos 

de precipitação (SILVA et al., 2004; SILVA et al., 2011; NOGUEIRA et al., 2013).  

Diferentes discussões têm levantado questionamentos sobre o papel da 

heterogeneidade ambiental como um dos fatores que impulsionam a coexistência e 

a distribuição de espécies com diferentes estratégias ecológicas nas comunidades 

vegetais das Caatingas, principalmente em escala local (APGAUA et al., 2014; 

FARIAS et al., 2016; MENINO et al., 2015). Segundo alguns estudos, a 

heterogeneidade dos fatores ambientais seria um importante impulsionador da 

coexistência das espécies que ocupariam diferentes nichos, o que seria 

determinante para a substituição de espécies em curta escala espacial (APGAUA et 

al., 2014). Entretanto, ainda são escassos os trabalhos que discutam estes padrões 

sob diferentes perspectivas (MORO et al., 2015; FREITAS, 2017), principalmente 
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aqueles que abordem a heterogeneidade das condições ambientais em pequenas 

escalas espaciais.  

3 CONSIDERAÇÕES GERAIS 

 

 A compreensão dos padrões que regem a substituição das espécies vegetais 

ao longo de gradientes e variações ambientais é um dos questionamentos mais 

desafiadores da ecologia. Isso porque em diferentes escalas, o que é observado 

pode ser resultado de uma grande complexidade de fatores passados e presentes 

que remetem à manutenção da diversidade, coexistência de espécies e aos fatores 

abióticos (WEIHER e KEDDY, 2001). A substituição de espécies em escala regional 

e local é um importante componente da biodiversidade e sua compreensão nos 

fornece bases para determinar os fatores que limitam a distribuição das espécies 

(BRENES-ARQUEDAS et al., 2013). 

Em escalas regionais, a limitação de dispersão pode atuar restringindo a 

ocupação das espécies, interferindo no turnover (CHUST et al., 2006). Entretanto, há 

estudos que indicam que a importância da estocasticidade é proporcionalmente mais 

relevante que os processos determinísticos à medida que reduzimos as escalas 

espaciais devido à menor heterogeneidade de habitats (CHASE, 2014). Trabalhos 

em escalas mais restritas, permitem um maior controle dos fatores influentes na 

composição e estrutura das comunidades. Nestas escalas a limitação de dispersão 

não é expressiva, os fatores climáticos são constantes e há maior delimitação de 

outras variáveis, como as edáficas (OZINGA et al., 2005).  

Relatada a importância da abordagem funcional para melhor compreender a 

influência da heterogeneidade dos fatores abióticos nos padrões ecológicos em 

diferentes escalas espaciais, a variações destes fatores nas formações arbóreas das 

FTSS, presentes no Domínio Biogeográfico das Caatingas, são um interessante 

objeto de estudo. Estas formações, que estão associadas a restrições hídricas e 

uma alta heterogeneidade edáfica, observada inclusive em escalas local (APGAUA, 

et al., 2014; PAULA et al., 2018), além de alto turnover de espécies entre estes 

ambientes (PENNIGNTON et al., 2009; APGAUA, et al., 2014; DRYFLOR, 2016), 

permitem a investigação de padrões de substituição de espécies junto à abordagem 
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funcional, cujas respostas podem fornecer valiosos insights sobre os processos 

regem a dinâmica das comunidades.  
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RESUMO 
 

Este trabalho buscou compreender como a diversidade funcional e a substituição de 
espécies arbóreas se relacionam diante da heterogeneidade edáfica em local. Para 
o estudo nós selecionados 5 diferentes ambientes com características edáficas 
heterogêneas em uma região de FTSS localizada no Município de Juvenília, extremo 
norte de Minas Gerais, Brasil. Em cada ambiente foram alocadas 5 parcelas 
20mx20m,  onde foram coletadas amostras de solo para caracterização edáfica. 
Foram identificados todos os indivíduos que apresentaram CAP ≥10cm, e destes, 
foram coletados folhas e ramos de 269 indivíduos para obtenção de valores 
correspondentes a 20 diferentes características funcionais. A partir destes foram 
calculadas as médias das características ponderadas pela comunidade (CWMs).  
Para avaliar as relações entre as características funcionais e a diferenciação 
florística, foram utilizados modelos lineares generalizados (GLM) a partir da distância 
euclidiana das CWMs, distância euclidiana da textura dos solos e distância 
euclidiana da fertilidade dos solos. A substituição de espécies apresentou relação 
significativa (p < 0,0001) com a distância funcional, seguida pela textura do solo (R² 
= 74%). A distância funcional se relacionou positivamente com dissimilaridade de 
Bray-Curtis (p < 0,0001, R² = 43%). Os resultados obtidos demonstram que a 
distribuição das espécies entre os ambientes se dá por processos não-aleatórios, 
mesmo em escalas locais, indicando que a diferenciação florística e diversidade 
funcional estão relacionadas, e condicionadas pelas variações edáficas, em especial 
pela textura dos solos.  
 
Palavras-chave: Variáveis edáficas. Diversidade beta. Diversidade funcional.  
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ABSTRACT 

 

The aim of this article was to understand how functional diversity and tree species 
turnover are related, and how they relate to edaphic heterogeneity in local scales. For 
this, we chose five different environments with heterogeneous characteristics in an 
Seasonally Dry Tropical Forest (SDTF) region located in Juvenilia, northern Minas 
Gerais, Brazil. In each environment five plots of 20x20 m were allocated. Soil 
samples were collected for soil characterization. All individuals with circumference at 
breast height (CBH)≥10cm were identified, and from these, leaves and branches of 
269 individuals were collected to obtain values corresponding to 20 different 
functional attributes. From these we calculated the means of the community-weighted 
mean (CWMs). In order to evaluate the relationships between functional characters 
and floristic differentiation, generalized linear models (GLM) were used based on 
Euclidean distance of CWMs, uclidean distance of soil texture and Euclidean 
distance of soil fertility. Species turnover showed a significant relationship (p 
<0.0001) with functional distance, followed by soil texture (R² = 74%). Functional 
distance was positively related to Bray-Curtis dissimilarity (p <0.0001, R² = 43%). The 
results show that the distribution of species among the environments occurs by non-
random processes, even in local scales, indicating that floristic differentiation and 
functional diversity are related, and conditioned by edaphic variation, especially of 
soil texture. 
 

Key-words: Edaphic variables. Beta diversity. Functional diversity. 
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1 INTRODUÇÃO 

  

Nas últimas décadas houve a intensificação de debates sobre a relevância e 

influência dos processos determinísticos e estocásticos nas comunidades vegetais, 

que procuram integrar perspectivas tradicionais a conceitos emergentes, como a 

abordagem funcional (WEIHER e KEDDY, 1999; FUKAMI et al., 2005; CHASE e 

MYERS, 2011; WEIHER et al., 2011). Para explicar diferentes padrões na 

composição e substituição das espécies nas comunidades, diferentes modelos têm 

sido propostos. Estes incluem modelos neutros, que consideram as espécies de um 

mesmo nível trófico equivalentes com relação à sua capacidade competitiva, 

movimento e fitness, e modelos determinísticos, baseados em nicho (PAVOINE et al, 

2010). Possivelmente a heterogeneidade presente nas comunidades vegetais é 

reflexo de uma variedades de fatores que atuam em diferentes escalas espaciais e 

temporais (MORO et al., 2015).  

Os padrões de substituição de espécies, sumarizados a partir da diversidade-

beta taxonômica, podem ser usados como importantes ferramentas para esclarecer 

o grau de relevância destes processos nas comunidades, sendo capaz de detectar 

primariamente os fatores influentes na distribuição das espécies (MAGURRAN, 

2004; CHASE e MYERS, 2011). Entretanto, eles abordam todas as espécies como 

ecologicamente equivalentes, e são desconhecidas as informações que eles podem 

oferecer sobre a funcionalidade dos sistemas estudados (DÍAZ e CABIDO, 2001; 

RICOTTA, 2005; SWENSON, 2011).  

Dentro deste contexto, a abordagem funcional é empregada para quantificar o 

papel individual dos organismos na complexidade dos processos ecológicos, sendo 

um importante componente da biodiversidade, já que define como o valor e a 

variação dos características (que impõem os trade-offs diante dos filtros ambientais) 

influenciam o funcionamento das comunidades, permitindo avaliar a 

complementaridade ou redundância das espécies (KEDDY, 1992; WEIHER e 

KEDDY, 2001; BRENES-ARGUEDAS; RODDY e KURSAR, 2013).  

Os padrões não-aleatórios de estrutura e diversidade têm sido atribuídos às 

interações interespecíficas e às condições abióticas, que limitam a distribuição das 

espécies (CHASE e MYERS, 2011). Enquanto as interações bióticas seriam as 

responsáveis pelos padrões em que a similaridade limitante atua, promovendo a 
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coexistência das espécies com distintas estratégias ecológicas (ALGAR et al., 2011; 

SOBRAL e CIANCIARUSO, 2012; DE BELLO et al., 2012; CADOTTE e TUCKER, 

2017), os filtros ambientais abióticos estariam relacionados a eventos que promovem 

comunidades onde as espécies apresentam convergência nas características 

funcionais, determinando estratégias ecológicas semelhantes  (WEIHER et al., 2011; 

CADOTTE e TUCKER, 2017). 

Entre os filtros ambientais, o solo e seus diferentes aspectos é uma grande 

fonte de variação na composição das espécies. A natureza do caráter edáfico, e 

suas variações quanto à fertilidade, textura e profundidade, corresponde às variáveis 

ambientais mais documentadas com respeito à influência na estrutura e diversidade 

das comunidades vegetais (FINE et al., 2005; MURPHY e BOWMAN, 2012; 

ARRUDA et al., 2015, CASALINI et al., 2019), incluindo o componente funcional, o 

que a fez ser tratada em muitos estudos como filtro ambiental (CORNWELL e 

ACKERLY, 2009; MORAES et al., 2015; MORO et al., 2015). Primariamente, as 

propriedades edáficas e sua interação com a vegetação dependem da textura do 

solo, cujas variações interferem diretamente nas relações hídricas e nutricionais das 

plantas (GUREVITCH et al., 2009; SCHROEDER, 2017), que demandam 

mecanismos e estratégias ecológicas específicas para lidar com as condições 

heterogêneas, interferindo na distribuição das espécies. 

Também são inerentes aos padrões ecológicos, como, por exemplo, a 

influência da filtragem ambiental ou dos processos estocásticos, a dependência da 

escala espacial de análise, uma vez que ela permite a delimitação de restrições (ou 

sua ausência) na dispersão das espécies (KRAFT et al.,2014). Estudos em 

pequenas escalas geográficas, que contemplem uma alta heterogeneidade abiótica, 

oferecem a oportunidade de estudar a estrutura das comunidades vegetais sem que 

maiores influências da restrição à dispersão e onde haja um controle das variáveis 

climáticas, permitindo estabelecer correspondências entre os diferentes grupos de 

espécies e sua distribuição pelos diferentes ambientes (WEBB et al., 2002; ZHANG 

et al., 2017).  

As formações arbóreas das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS), 

presentes no Domínio Biogeográfico das Caatingas, estão associadas a restrições 

hídricas e uma alta heterogeneidade edáfica observada inclusive em escalas local 

(APGAUA, et al., 2014; PAULA et al., 2018), além de alto turnover de espécies entre 
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estes ambientes (PENNIGNTON et al., 2009; APGAUA, et al., 2014; DRYFLOR, 

2016). A investigação dos padrões de substituição de espécies e a abordagem 

funcional dessas comunidades podem fornecer valiosos insights sobre quais 

processos regem a dinâmica das comunidades. A conciliação entre diferentes 

abordagens tem sido promissora na compreensão das relações entre a diversidade 

de espécies e as funções ecossistêmicas, além de proporcionar capacidade preditiva 

sobre como a diversidade responderá aos distúrbios ambientais (CADOTTE; 

CARSCADDEN e MIROTCHNICK, 2011). Diante de um cenário com pressões 

antrópicas cada vez mais acentuadas e projeções de uma iminente mudança 

climática sem precedentes (JOLLY et al., 2015; STEVENS-RUMANN et al., 2018), 

esperamos que os resultados possam contribuir para compreensão dos padrões que 

influenciam a distribuição das espécies e a dinâmica das comunidades arbóreas 

frente às alterações ambientais contínuas, e com isso oferecer suporte para medidas 

de conservação.  

Portanto, o objetivo deste trabalho foi compreender como a diversidade 

funcional e a substituição de espécies arbóreas interagem diante da 

heterogeneidade edáfica e sem maiores influências das restrições de dispersão. As 

hipóteses são que: 1) em uma restrita escala espacial a diversidade funcional e a 

substituição de espécies estão relacionadas de forma não-aleatória e 2) que a 

possível relação existente entre ambas é mediada pelas variações do caráter 

edáfico. 

  

2 MATERIAL E MÉTODOS 

  

2.1 Áreas de Estudo 

  

Para o estudo foram selecionados diferentes ambientes de FTSS localizados 

no Município de Juvenília, extremo norte de Minas Gerais, Brasil (Figura 2). Segundo 

classificação de Köppen, o clima no município é considerado tropical com inverno 

seco (Aw/As). A média pluviométrica anual é de aproximadamente 868 mm, com 

ocorrência de estações bem definidas entre maio e setembro, e períodos de 

transição entre essas estações, a temperatura média anual correspondente a 23ºC 

(SANTOS et al. 2012). 



33 
 

 
 

 

Figura 2 – Localização geográfica da área de estudo no município de Juvenília no 
extremo norte de Minas Gerais – Brasil 

 
  

Legenda: VACS - Afloramento calcário com solo; VASS - Afloramento calcário sem 
solo; VSA - Caatinga de Areia; VLRC - Furados; VSNA - Caatinga Arbórea.  
Fonte: Da autora 

 

 A vegetação, segundo Pennington et al. (2009), pode ser classificada como 

Floresta Tropical Sazonalmente Seca (FTSS) e encontra-se dentro do Domínio 

Biogeográfico das Caatingas (APGAUA et al., 2014). O município é contemplado por 
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um mosaico vegetacional, distinguível a partir da heterogeneidade das 

características edáficas. Neste mosaico, foram escolhidos 5 ambientes (Figura 3), 

identificados e caracterizados segundo suas naturezas edáficas: 

 

Figura 3 – Representação do mosaico vegetacional presente nos 5 ambientes da 
área de estudo. 

Legenda: A - VACS (Afloramento calcário com solo); B - VASS (Afloramento calcário 
sem solo); C - VLRC (Furados); D - VSA (Caatinga de Areia); E - VSNA (Caatinga 
Arbórea).  
Fonte: Da autora 
  

Afloramento calcário com solo (VACS): ambiente localizado nas áreas mais 

elevadas da região, sobre afloramentos de rochas calcárias, caracterizado por solos 

muito férteis, porém rasos, que não ultrapassam os 70 cm de profundidade. 

Apresenta declive pouco acentuado, com rochas expostas e entorno formado por 
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paredões rochosos cujas dimensões variam de 6 a 100 metros de altura. A 

vegetação é composta por uma floresta de dossel contínuo e presença de sub-

bosque (SILVA, 2018). 

  

Afloramento calcário sem solo (VASS): ambiente localizado nos topos dos 

afloramentos de rochas calcárias, composto majoritariamente por rochas expostas. 

Apresenta superfície irregular, devido a lixiviação e ações erosivas, com solos 

praticamente inexistentes. A vegetação arbórea está distribuída de forma 

descontínua e se estabelece nas fendas e fissuras presentes nas rochas, que 

também são locais de infiltração e acúmulo de água durante a estação chuvosa. Na 

área também são comuns espécies herbáceas e arbustivas das famílias 

Bromeliaceae, Cactaceae e Velloziaceae, que cobrem os rochedos mais planos e 

com declives menos acentuados (SILVA, 2018). 

  

Caatinga de Areia (VSA): ambiente localizado em área baixa, com relevo plano a 

ligeiramente sinuoso. Os solos são menos férteis, quando comparados aos outros 

ambientes da área de estudo, profundos e extremamente arenosos. Esta última 

característica está intimamente relacionada à retenção hídrica, uma vez que as 

maiores proporções de areia propiciam a rápida drenagem da água no solo. O 

dossel é contínuo, com comunidade arbórea apresentando uma significativa 

quantidade de indivíduos perfilhados (SOUZA, 2018). 

 

Furados (VLRC): ambiente localizado em áreas baixas, formado por expressivos 

lajeados de rochas calcárias com superfícies planas e regulares. Localmente 

conhecido como “Furados” (PAULA et al., 2018), a rocha se apresenta 

majoritariamente exposta, com deposição de solo raso em alguns pontos 

específicos. Durante a estação chuvosa, devido à impermeabilização das rochas, 

bem como suas formas e localização, a área permanece alagada por breves 

períodos.  Assim como na VAAS, a vegetação arbórea está distribuída de forma 

descontínua, se estabelecendo nas regiões de solo raso, nas fendas e fissuras 

presentes nas rochas. As famílias Bromeliaceae e Cactaceae são representativas, 

cobrindo significativas extensões. 
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Caatinga Arbórea (VSNA): ambiente localizado em área baixa, entremeado pelos 

afloramentos de calcário, com relevo plano a ligeiramente sinuoso. Os solos são 

férteis e profundos. A comunidade arbórea é densa, com dossel contínuo e com 

presença de sub-bosque, correspondente à fisionomia de Caatinga Arbórea 

(SANTOS et al., 2012). 

 

2.2 Coleta dos Dados 

  

Em cada um dos 5 ambientes foram alocadas 5 parcelas 20m x 20m (400 m²), 

onde foram registrados e identificados todos os indivíduos arbóreos em que a 

circunferência à altura do peito (CAP) foi maior ou igual a 10 cm. As espécies foram 

identificadas no campo por especialista e a padronização da nomenclatura seguiu o 

sistema de classificação APG IV (THE ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP, 2016) 

para famílias e o Reflora (FLORA DO BRASIL, 2018), para as espécies. 

Para as análises de solo, foram coletadas amostras superficiais de 0,5 litros a 

10 cm de profundidade em três pontos de cada uma das parcelas. As amostras 

foram acondicionadas em sacos plásticos, identificadas e enviadas ao Laboratório 

de Análises de Solos da Universidade Federal de Lavras, onde as seguintes 

variáveis foram analisadas segundo protocolo da Empresa Brasileira de Pesquisa 

Agropecuária (EMBRAPA, 2006): proporções de argila, silte e areia; pH em água, 

teores de potássio (K), fósforo (P), cálcio (Ca), magnésio (Mg), alumínio (Al) e 

matéria orgânica (MO); acidez potencial (H+Al); soma de bases (Sb), saturação por 

bases (V); saturação por alumínio (m); CTC a pH 7,0 (T); CTC efetiva (t) e P-Rem. 

Para as análises de diversidade funcional, considerando que as diferenças 

entre as espécies são manifestadas através de múltiplas características 

(CORNELISSEN et al., 2003), foram obtidos valores para as características 

funcionais  dos ramos (Tabela 1) e foliares  (Tabela 2) a partir de 3 indivíduos de 

cada espécie presente em cada ambiente ou o máximo de indivíduos presentes, 

quando não foi possível satisfazer a condição mínima.  
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Tabela 1 – Características funcionais dos ramos utilizadas nas análises de 

diversidade funcional 

Característica 
funcional 

Unidade Relevância ecológica 

Espessura da casca* mm Proteção a tecidos vitais contra ataque de patógenos, 
herbivoria, evitar e resistir ao estresse hídrico e 

estabilidade mecânica 

Espessura do lenho* mm Estabilidade, defesa, arquitetura, hidráulica, ganho de 
C, potencial de crescimento 

de plantas, condutância de seiva 

Espessura da medula* mm Estabilidade, defesa, ganho de C  

Presença de súber Sem 
unidade  

Proteção a tecidos vitais contra ataque de patógenos, 
herbivoria e seca 

Densidade 
específica** 

mg.mm-3 Estabilidade, defesa, arquitetura, hidráulica, ganho de 
C e potencial de crescimento 

de plantas 

Densidade de vasos** nº 
vasos/mm² 

 Condutância de seiva 

Área do lúmen 
vasos** 

µm²  Condutância de seiva 

Diâmetro dos vasos** µm Condutância de seiva  

Índice de 
vulnerabilidade 

Carlquist** 

Sem 
unidade  

Condutância de seiva e suscetibilidade à cavitação do 
vaso  

Legenda: * Características funcionais obtidas a partir de métodos propostos por 
CORNELISSEN et al.  (2003) e PERÉZ-HARGUINDEGUY et al.  (2013); ** Características 
funcionais obtidas a partir de métodos propostos por APGAUA et al. (2017). 
Fonte: Da autora 
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Tabela 2 – Características funcionais foliares utilizadas nas análises de diversidade 

funcional 

Característica 
funcional 

Unidade Relevância ecológica 

Comprimento do 
pecíolo* 

cm Posicionamento espacial, suporte hidráulico, 
ampliação da capacidade de captação luminosa 

Comprimento do 
peciólulo* 

cm Posicionamento espacial, suporte hidráulico, 
ampliação da capacidade de captação luminosa 

Comprimento da raque* cm 
  

Posicionamento espacial, suporte hidráulico, 
ampliação da capacidade de captação luminosa 

Número de folíolos** Sem 
unidade  

Captação luminosa, balanço hídrico, trocas gasosas 

Presença de tricomas* Sem 
unidade  

Redução da temperatura e estresse hídrico 

Comprimento do limbo 
da unidade foliar* 

cm Captação luminosa, balanço hídrico, trocas gasosas 

Largura do limbo da 
unidade foliar* 

cm Captação luminosa, balanço hídrico, trocas gasosas 

Espessura do limbo da 
unidade foliar* 

mm Potencial hídrico, assimilação de carbono da planta, 
proteção aos sistemas fotossintéticos, longevidade 

foliar 

Área foliar* mm2 Captação luminosa, balanço hídrico, trocas gasosas 

Área foliar específica* mm2.mg-1 Taxas relativas de crescimento, taxas 
fotossintéticas, investimento estrutural, vida útil foliar 

Conteúdo de matéria 
seca foliar* 

mg-1. mm2 Taxas relativas de crescimento, longevidade foliar 

Legenda: * Características funcionais obtidas a partir de métodos propostos por 
CORNELISSEN et al.  (2003) e PERÉZ-HARGUINDEGUY et al.  (2013); ** Características 
funcionais obtidas a partir de métodos propostos por APGAUA et al. (2017). 
Fonte: Da autora 
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Todos os indivíduos selecionados apresentaram circunferência à altura do 

peito (CAP) maior ou igual a 10 cm e estavam saudáveis. Para cada indivíduo 

selecionado, coletaram-se ramos terminais com 1 metro de comprimento, 

completamente expostos ao sol, para padronização da coleta. Destes foram 

seccionadas 2 amostras de ramos com aproximadamente 5 cm, bem como folhas 

sadias, que foram utilizadas para análises dos características foliares. As amostras 

foram acondicionadas em sacos plásticos identificados e posteriormente 

processadas segundo os protocolos propostos por Cornelissen et al. (2003); Peréz-

Harguindeguy et al.  (2013) e Apgaua et al. (2017). 

Ramos de cada espécie foram fixados em álcool 70, donde foram feitas 

micro-secções com micrótomo portátil GSL1 (GÄRTNER et al., 2014), que foram 

usadas no preparo de lâminas anatômicas. As lâminas foram coradas com azul de 

toluidina e fixadas com gel de glicerina. Posteriormente foram fotografadas em 

microscópio óptico com câmera digital acoplada, captando os vasos do xilema na 

porção externa, mediana e mais próxima ao centro da lâmina, totalizando 3 fotos de 

cada indivíduo. Os vasos xilemáticos foram coloridos pelo programa GIMP® 2.8.10. 

Com o auxílio de uma escala de 1mm², os vasos foram medidos e contados por 

meio do programa ImageJ®. Considerou-se para as análises a média da área e 

contagem dos vasos das três imagens (mediana, central e externa) de cada 

espécime coletado.  

Também foi mensurada, com auxílio de um paquímetro, a espessura da 

casca, do xilema e da medula. Em seguida as medulas e cascas foram removidas e 

elas foram imersas em água por 3 dias para embebição, e posteriormente foram 

pesadas e tiveram seu volume obtido através do princípio de Arquimedes (ASTM, 

2002).  Por fim, as amostras foram secas em estufa a 70 ºC por 3 dias para 

obtenção do peso seco. Através deste processo foram obtidos os parâmetros 

relativos à densidade dos ramos (PERÉZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). 

Os comprimentos dos pecíolos, peciólulos, raque e unidade foliar, bem como 

a largura da unidade foliar foram obtidos com auxílio de uma régua de alumínio 

milimetrada. Para as duas últimas métricas, a mensuração foi realizada na região 

mediana vertical e horizontal do limbo da unidade foliar. Considerou-se para estas 

métricas a menor unidade da folha (no caso de folhas compostas e recompostas, a 

unidade foliar é corresponde ao folíolo e ao foliólulo respectivamente).  
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Os valores de espessura foram obtidos com auxílio de paquímetro 

posicionado na região mediana direita das unidades foliares, evitando-se as 

nervuras de maior calibre. As imagens dos limbos das unidades foliares foram 

obtidas com auxílio de um Scanner de mesa Epson Perfection V3702, na resolução 

150 ppp, em tons de cinza. Para tratamento das imagens foi utilizado o programa 

ImageJ®, que calcula a quantidade e área total das unidades foliares. As pesagens 

foram realizadas em balança analítica de alta precisão, onde foram obtidos valores 

para massa fresca das folhas, que posteriormente foram levadas à estufa a 70 ºC 

durante 3 dias, e novamente pesadas para obtenção da massa seca 

CORNELISSEN et al.  (2003); PERÉZ-HARGUINDEGUY et al.  (2013) e APGAUA et 

al. (2017).    

 

2.3 Análise dos dados 

 

Com objetivo de ordenar as unidades amostrais como relação ao caráter 

edáfico, determinar a existência de variações e distinguir quais as variáveis mais 

explicativas, foi realizada uma Análise de Componentes principais (PCA) (JOLLIFFE 

e CADIMA, 2016). 

Para avaliar as relações entre os caracteres funcionais e a diferenciação 

florística, utilizamos modelos lineares generalizados (GLM). No primeiro modelo a 

variável resposta foi a dissimilaridade de Bray-Curtis entre as unidades amostrais, 

enquanto as variáveis preditoras foram: x1) a distância euclidiana das CWMs, x2) 

distância euclidiana da textura do solo e x3) distância euclidiana da fertilidade do 

solo, as distâncias euclidianas foram obtidas dos dados reescalados para média 

igual a 0.  No segundo modelo x1 foi utilizado como variável resposta e a 

dissimilaridade de Bray-Curtis, x2 e x3 como variáveis explanatórias. As variáveis 

preditoras foram logaritmicamente transformadas no primeiro modelo, 

proporcionando assim uma maior qualidade de ajuste, devido à linearização. A 

família de distribuição de erros utilizada foi a gaussiana, onde foram atendidas a 

normalidade dos resíduos e homogeneidade das variâncias. 

Variáveis com correlação de Pearson ≥ 0,6 não foram incluídas no mesmo 

modelo para evitar multicolineariedade (DORMANN et al., 2012). Todos os modelos 

(GLM, exceto os globais) estavam isentos de Variance Inflation Factor (VIF) > 4. A 

princípio, seria adotada a abordagem multimodel inference (BURNHAM e 

https://onlinelibrary.wiley.com/action/doSearch?ContribAuthorStored=Dormann%2C+Carsten+F
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ANDERSON, 2002), através do Critério de Informação de Akaike de segunda ordem 

(AICc, indicado para pequenas amostras, onde o melhor modelo é o de menor valor 

de AICc), pelo critério ΔAICc ≤ 2 (BURNHAM e ANDERSON,  2002). No entanto, em 

todos os casos (para as 4 variáveis resposta), apenas um modelo apresentou ΔAICc 

≤ 2 ou não continham nenhuma variável com efeito significativo que já não estivesse 

contida no melhor modelo. Portanto, somente foram considerados os modelos com 

ΔAICc = 0. Dessa maneira, a contribuição de cada variável foi obtida comparando o 

acréscimo no AICc quando é retirada do modelo (AICcI, de agora em diante), sendo 

as variáveis mais importantes as que provocam maior aumento no valor de AICc. Os 

modelos não apresentaram autocorrelação espacial, de acordo com o índice Moran’s 

I. 

As distâncias euclidianas e de Bray-Curtis foram obtidas através do pacote 

“vegan”. Para a obtenção dos modelos foi utilizado pacote “lme4” (BATES et al., 

2015), e o pacote “lmerTest” para avaliar significância estatística através dos graus 

de liberdades aproximados (KUZNETSOVA et al., 2016). Para a seleção de modelos 

e obtenção do R² dos modelos mistos foi utilizado o pacote “MuMIn” (BARTÓN, 

2009), enquanto o R² do GLM foi obtido através do pacote “rsq” (ZHANG, 2018). A 

análise de autocorrelação espacial foi obtida através do pacote ncf (BJØRNSTAD, 

2016). Todas as análises foram efetuadas no ambiente R versão 3.3.1 (R CORE 

TEAM, 2016), onde adotamos o critério de 5% de significância. 

  

3 RESULTADOS 

  

Nos cinco ambientes foram identificados 1038 indivíduos pertencentes à 85 

espécies. Destes, 269 espécimes foram coletados e processados para obtenção dos 

valores correspondentes às características funcionais dos ramos e foliares que 

deram origem aos resultados de distância funcional (CWMs). Com relação à 

caracterização edáfica, a comparação conjunta pela Análise de Componentes 

Principais (PCA), ordenou um grupo à esquerda, contendo as unidades amostrais 

VSA, que foram associadas à maior acidez do solo e proporções de areia. À direita, 

foram agrupadas as unidades amostrais dos ambientes VACS e VASS, 

positivamente relacionadas às variáveis de fertilidade, e maiores proporções de 

argila e silte. VSNA e VLRC estão mais correlacionadas, apresentando valores 
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intermediários relativos à textura e fertilidade do solo. O agrupamento das unidades 

amostrais do ambiente VSNA foram relacionadas ao teor de fósforo remanescente 

(P-Rem) e VLRC ao teor de magnésio (Mg), potássio (K) e saturação por bases (V). 

Os eixos 1 e 2 juntos explicaram aproximadamente 79,75% da variação (Figura 4).  

A diversidade beta apresentou relação significativa (p < 0,0001) positiva com 

as duas variáveis preditoras selecionadas pelo AICc, sendo a diferenciação entre os 

caracteres funcionais (Figura 5A) as variáveis de maior importância (AICcI = 208), 

seguido pela textura do solo (AICcI = 153) (Figura 5B), sendo o R² = 74%. A 

distância funcional se relacionou positivamente com dissimilaridade de Bray-Curtis (p 

< 0,0001, R² = 43%) (Figura 6), enquanto as outras variáveis foram removidas pelo 

AICc.  
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Figura 4 - Análise de Componentes Principais (PCA) para as variáveis edáficas das unidades amostrais de um mosaico 
vegetacional em uma Floresta Tropical Sazonalmente Seca no norte de Minas Gerais, Brasil 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Legenda: VACS - Afloramento calcário com solo; VASS - Afloramento calcário sem solo; VSA – Caatinga de Areira; VLRC - 
Furados; VSNA - Caatinga Arbórea. Os eixos principais 1 e 2 são explicativos para 79,75% da variação. 

VACS  VASS VSA VSNA VLRC 
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Figura 5 – Relação entre substituição de espécies e distância funcional (A) e 

substituição de espécies e textura dos solos (B)  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Legenda: A - Relação significativa (p < 0,0001) positiva entre a dissimilaridade de 
Bray-Curtis e a diferenciação entre os caracteres funcionais (distância euclidiana das 
CWMs), variável preditora selecionada pelo AICc (AICcI = 208); B – Relação 
significativa (p < 0,0001) positiva entre a dissimilaridade de Bray-Curtis e textura do 
solo (distância euclidiana da textura dos solos), variável preditora selecionada pelo 
AICcl (AICcI = 153), R² = 74%. 
  

 

Figura 6 – Relação entre a distância funcional e a substituição de espécies  
 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
Legenda: Relação significativa (p < 0,0001) positiva entre a diferenciação dos 
caracteres funcionais (distância euclidiana das CWMs) e a dissimilaridade de Bray-
Curtis, R² = 43%. 
 

 

A B 
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4 DISCUSSÃO 

  

 Este estudo contou com ambientes heterogêneos, excetuando-se as áreas de 

VACS e VASS (Figura 4). Essas duas áreas são espacialmente mais próximas 

(Figura 3), o que justificaria maior similaridade com relação aos solos, entretanto 

estes apresentam profundidades bastante distintas, sendo extremamente rasos em 

VASS. A relação entre a substituição de espécies (diversidade-β) e textura do solo 

era prevista, corroborando outros estudos que de mesma forma demonstraram que 

alta diversidade-β entre diferentes localidades está condicionada, em grande parte, 

pela heterogeneidade ambiental das condições edáficas (APGAUA et al., 2014; 

PENNIGNTON et al., 2009). A área estudada também apresenta solos 

extremamente férteis, quando comparados a regiões adjacentes pertencentes a 

outros domínios fitogeográficos (DRYFLOR, 2016; PENNIGNTON et al., 2009), não 

sendo esta uma condição considerada limitante, e possivelmente por isso, as 

diferenças nas variáveis de fertilidade entre áreas não foram suficientes para 

explicar as diferenças na diversidade-β e distância funcional. 

A abordagem tomada por este trabalho, bem como os resultados obtidos, 

demonstram que a distribuição das espécies entre os ambientes se dá por 

processos não-aleatórios (SWENSON et al., 2010), mesmo em escalas menores, 

indicando que a diferenciação florística e diversidade funcional estão relacionadas, e 

condicionadas pelas variações edáficas, em especial a textura dos solos, entre os 

ambientes. Portanto, podemos assumir que a associação entre as particularidades 

do habitat e as espécies vegetais são resultado de adaptações específicas para lidar 

com as adversidades impostas pelo meio (WEIHER e KEDDY, 2001; DÍAZ e 

CABIDO, 2001; CONTI et al., 2018). As características funcionais determinam os 

trade-offs que afetam o desempenho dos indivíduos, de modo que determinadas 

características, que promovem um bom desempenho em um habitat, podem não ser 

tão eficientes em locais com variáveis ambientais contrastantes, o que interfere na 

capacidade competitiva, taxas de sobrevivência e crescimento (KEDDY, 1992; 

BRENES-ARQUEDAS et al., 2013).  

Os cinco ambientes onde o estudo foi conduzido estão inseridos no maior e 

mais isolado núcleo de Floresta Tropical Sazonalmente Seca (FTSS) do mundo, sob 

forte sazonalidade e condições hídricas restritivas devido às peculiaridades 
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climáticas que promovem baixas médias pluviométricas (DRYFLOR, 2016; 

PENNIGNTON et al., 2009). Somada a esta condição, temos a heterogeneidade na 

textura dos solos (MOONEY et al., 1995; PENNIGNTON et al., 2000) que confere 

disparidade na disponibilidade hídrica (GUREVITCH et al., 2009; SCHROEDER, 

2017) entre as comunidades arbóreas dos diferentes ambientes. Portanto, este 

trabalho reforça a ideia de que a distribuição das espécies arbóreas nas 

comunidades não é aleatória, indicando uma mudança direcional da diversidade 

funcional através de diferentes condições ambientais, com espécies adaptadas a 

essas variações (YANG et al., 2015; SIEFERT, 2012; SWENSON et al., 2011). 

Embora a distância funcional tenha apresentado uma relação indireta com a 

textura do solo, uma vez que ela esteve relacionada positivamente com a 

diversidade beta, acredita-se que outras características edáficas que não foram 

analisadas, como a profundidade do solo, que também está relacionada à retenção 

e disponibilidade hídrica (ZHANG et al., 2017), podem ter influência na diversidade 

funcional, e portanto, nas diferentes estratégias ecológicas que tiveram maior 

sucesso em cada habitat. Além das condições abióticas, em escala local a 

composição funcional também responde às variações bióticas (CHACÓN-LABELLA, 

et al., 2016) ou pode ser fruto de pressões seletivas históricas, e por isso, faz-se 

necessário outras análises que integrem a diversidade filogenética, permitindo 

explorar de forma consistente os processos inerentes aos padrões observados e 

discernir com confiança o caráter evolutivo relacionado à diversificação funcional 

entre os ambientes (CADOTTE e TUCKER, 2017; CADOTTE et al., 2013; PAVOINE 

et al., 2010).  

Ao definirmos que as espécies persistem nas comunidades devido à sua 

adequação ecológica às condições locais (CADOTTE et al., 2013), e que a 

distribuição de espécies é uma expressão não aleatória da funcionalidade nos 

diferentes habitats, aumentamos o poder preditivo sobre o caminho das 

comunidades vegetais frente os desafios de conservação dos serviços 

ecossistêmicos (HOOPER et al., 2005). Diante da crescente evidência de que a 

biodiversidade é fundamental para estabilização das funções ecossistêmicas, e que 

a perda de espécies pode afetar negativamente a funcionalidade dos ecossistemas 

(MORI, ISBELL e SEIDL, 2018). A compreensão destes padrões nos fornece 

informações para definir estratégias de conservação que consigam abranger toda a 
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complexidade da heterogeneidade das comunidades arbóreas, garantindo a 

persistência e manutenção da diversidade em todos seus componentes (MORO et 

al., 2015).  

 

5 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

 Os resultados demonstram que nos cinco ambientes elegidos dentro de um 

mosaico vegetacional de FTSS no nordeste brasileiro, a substituição de espécies da 

comunidade arbórea e a substituição de funcionalidade ecológica estão relacionadas 

de forma não-aleatória, sob a influência da heterogeneidade  edáfica, expressa 

principalmente pela textura dos solos. Devido às especificidades apresentadas por 

estas fisionomias, que estão submetidas à sazonalidade e distintas características 

edáficas que promovem propriedades ecológicas características, sugere-se que 

estudos como este sejam realizados em outras comunidades, que contemplem 

diferentes tipos de formações vegetais, para maior clareza e ratificação dos padrões 

aqui encontrados. 

Esta abordagem nos permitiu examinar o comportamento da comunidade 

vegetal em escala local de forma ampla, sendo possível assumir que as 

particularidades do hábitat e a composição de espécies arbóreas são resultados de 

adaptações específicas para lidar com a heterogeneidade das condições ambientais. 

Entretanto, não estão claras quais características funcionais são as determinantes 

das diferentes estratégias ecológicas da vegetação e quais seus respectivos 

significados adaptativos para a distribuição e substituição das espécies. Estas 

informações são essenciais na caracterização dos fatores preponderantes para o 

estabelecimento, crescimento, sobrevivência e reprodução das espécies diante de 

fatores limitantes.  
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