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RESUMO

A habilidade das plantas em alterar caracteres fenotípicos em decorrência da interação com o

ambiente  pode  contribuir  para  estabilidade  funcional,  em especial,  quando  a  plasticidade

fenotípica  age  sobre  caracteres  ligados  à  sobrevivência,  tornando-se  uma  ferramenta

importante para sua adaptação. A teoria C-S-R de Grime é utilizada para categorização de

plantas  de  acordo  com  as  características  funcionais  que  determinam  as  estratégias  de

competidoras,  estresse  tolerante  e  ruderal.  O  objetivo  do  estudo  foi  caracterizar  as

comunidades  de  herbáceas  de  acordo  com aspectos  morfofisiológicos  e  fitoquímicos  em

diferentes áreas de regeneração. Os sítios de coletas foram no pasto e em 6 áreas com 8 a 100

anos em regeneração. Foram avaliadas 12 características funcionais em 26 espécies. Foram

analisadas  a  relação entre  o tempo de regeneração e  a expressão dos valores  de CWM -

community  weight  mean (média  ponderada  de  cada  característica  em  uma  comunidade)

usando a análise dos componentes principais (PCA) e análise de correspondência canônica, e

a variação intraespecífica das características através do teste ANOVA um fator e do teste de

Tukey  a  posteriori  para  comparações  entre  as  médias.  Os  resultados  mostraram  que  as

comunidades da área de pasto e da área com 8 anos de regeneração apresentam espécies com

características funcionais relacionadas às estratégias de espécies ruderais, com plantas baixas,

folhas pequenas, economia foliar com folhas mais suculentas e com maior investimento em

matéria seca. Enquanto as espécies localizadas nas comunidades das áreas com 45, 60 e 100

anos de regeneração apresentaram características  funcionais  relacionadas  às  competidoras,

por  apresentarem área  foliar  e  área  foliar  específica  maiores,  além de  um maior  teor  de

nitrogênio nas folhas. Nas análises de variância realizadas entre as características funcionais e

o estádio de regeneração foi  possível  observar  que as  espécies  que ocupam os locais  em

diferentes estádios de regeneração apresentam plasticidades fenotípicas. No geral, à medida

que a regeneração avança, há um aumento na razão C:N, no teor de compostos fenólicos e na

assimilação de carbono, e uma diminuição na área foliar, na altura da planta, na suculência

das folhas, na biomassa dos indivíduos e no teor de nitrogênio. O estudo mostra como as

mudanças nas condições ambientais  na regeneração natural influenciam nas características

funcionais  e que a Teoria  C-S-R pode ser utilizada  para quantificar,  comparar  e prever  a

estrutura de comunidades com base em estratégias adaptativas vegetais.

Palavras-chave: Características funcionais; Ecologia funcional; Sucessão secundária.
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ABSTRACT

The  ability  of  plants  to  alter  phenotypic  characters  as  a  result  of  interaction  with  the

environment can contribute to functional stability, especially when the phenotypic plasticity

acts on traits related to survival, making it an important tool for adaptation. The Grime's C-S-

R theory is  used to  categorize  plants according to  the functional  traits  that determine the

strategies,  competitors,  stress  tolerant  and  ruderal.  The  objective  of  the  study  was  to

characterize herbaceous communities according to morphophysiological and phytochemical

aspects in different areas of regeneration. The collection sites were in the pasture and in 6

areas with 8 to 100 years in regeneration. A relationship between the time of regeneration and

expression of the CWM values - community weight mean (weighted average of each trait in a

community)  was  analyzed  using  principal  components  analysis  (PCA)  and  canonical

correspondence analysis, and an intraspecific variation of the traits through the ANOVA test a

factor and the Tukey a posteriori test for comparisons between as means. The results showed

that  the  pasture  and  area  communities  with  8  years  of  regeneration  have  species  with

functional characteristics related to the strategies of ruderal species, with low plants, small

leaves, leaf economics with more succulent leaves and with greater investment in dry matter.

While  the  species  located  in  the communities  of the areas  with 45,  60 and 100 years  of

regeneration  presented  functional  characteristics  related  to  the  competitors,  because  they

present a larger leaf area and specific leaf area, besides a higher nitrogen content in the leaves.

In the analyzes of variance performed between the functional traits and the regeneration stage

it  was  possible  to  observe  that  the  species  occupying  the  sites  in  different  stages  of

regeneration have phenotypic plasticity. In general, as the regeneration progresses, there is an

increase in the C:N ratio, the content of phenolic compounds and carbon assimilation, and a

reduction in leaf area, plant height, succulence of leaves, biomass of individuals and nitrogen

content. The study shows how changes in environmental conditions in natural regeneration

influence functional traits and that the C-S-R theory can be used to quantify, compare and

predict the structure of communities based on adaptive plant strategies.

Keywords: Functional Ecology; Functional Traits; Secondary Succession
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1 INTRODUÇÃO GERAL

As florestas tropicais e subtropicais ocupam cerca de 40% do globo terrestre, entre as

quais estão as florestas secas, onde se inclui a Caatinga. Essas regiões são consideradas como

os ecossistemas mais explorados e degradados do mundo. Por ser um alvo da antropização, a

vegetação da Caatinga é explorada pela atividade agrícola, extração de madeira e lenha, e pelo

uso da terra para a pecuária extensiva (PRADO, 2003). A pressão sobre as áreas nativas vem

aumentando sem políticas governamentais contra a pobreza imposta a muitas famílias, que

são a principal causa de desmatamento na região (SANTOS et al., 2014). 

Geralmente, após a retirada da madeira aproveitável ou do uso intensivo da terra, o

local  é  abandonado ao  crescimento  da  vegetação  nativa  tornando-se  florestas  secundárias

(SAMPAIO  et  al.,  1998;  WRIGHT;MULLER-LANDAU,  2006).   A  regeneração  ocorre

através  de  uma  substituição  de  espécies  que  compõem  a  comunidade.  Os  campos

recentemente  abandonados  são  dominados  por  espécies  herbáceas,  gramíneas,  lianas  e

arbustos, que são intolerantes à sombra e de crescimento rápido, essas plantas modificam o

ambiente permitindo que as intolerantes à alta incidência luminosa e de crescimento mais

lento, possam colonizá-lo posteriormente (CHAZDON, 2008).

As herbáceas protegem o solo contra os processos erosivos além de formar uma malha

de retenção com suas raízes que auxilia na retenção de sementes (ARAÚJO, 2003; FEITOZA

et  al., 2008). A cobertura que as herbáceas oferecem ao solo são sensíveis às variações dos

microhabitats no tempo e no espaço (ARAÚJO, 2003), essas variações impactam diretamente

as funções das plantas a nível de ecossistema (HULSHOF et al., 2014).

Condições climáticas características da Caatinga, como alta incidência luminosa, baixa

umidade relativa do ar e elevadas temperaturas, além de uma variação na disponibilidade de

água  e  nutrientes  fazem  com  que  as  plantas  apresentem  características  morfológicas  e

fisiológicas específicas,  sendo denominadas  de plantas  xéricas  (BOEGER; WISNIEWSKI,

2003). Os distúrbios ambientais modificam as características morfo-anatômicas das folhas de

forma  a  apresentarem  uma  grande  diversidade  em  termos  de  atributos  morfológicos,

anatômicos, fisiológicos e químicos que se associam à distribuição e abundância de espécies

em diferentes ambientes (GIVINISH, 1979; CUNNINGHAM, 1999). 

As plantas situadas em ambientes pobres em nutrientes e propensos à seca apresentam

folhas  com  algumas  características  específicas.  Possuem  baixos  valores  de  área  foliar

específica  (AFE)  (CUNNINGHAM  et  al.,  1999;  WRIGHT;  CANNON  2001),  elevada

densidade e espessura foliar (CUNNINGHAM et al., 1999; NIINEMETS, 1999). Produzem
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folhas mais duras (esclerófilas) e de longa vida, com grande conservação de nutrientes na

planta  (AERTS,  1995;  ECKSTEIN, 1999).  Outras  características  relacionadas  às  espécies

com maior longevidade foliar são a presença de cutícula espessa, alto conteúdo de fibras e

baixo conteúdo hídrico (BRYANT et al., 1983; CUNNINGHAM et al., 1999), características

que  diminuem  significativamente  as  chances  de  ataque  por  herbívoros  (COLEY,  1983;

WRIGHT; CANNON, 2001). Tanto as folhas quanto as demais partes da planta são duráveis

e isso é vantajoso nesses ambientes de escassez nutricional, pois, a perda de partes implica em

perda de nutrientes, especialmente nitrogênio e fósforo (CHAPIN, 1980). 

Em habitats xéricos há um aumento da razão Carbono/Nitrogênio, nestas condições as

plantas  produzem maior  quantidade  de metabólitos  secundários,  principalmente  os de alto

peso  molecular  e  de  caráter  cumulativo  produzidos  com um consumo  de  muito  carbono

fotossintético, como os compostos fenólicos, destacando-se entre eles os taninos (COLEY et

al.,  1985;  COLEY,  1988;  CRAINE  et  al.,  2003).  Embora  não  sejam  necessariamente

essenciais  para  o  organismo,  os  metabólitos  secundários  garantem  vantagens  para  a

sobrevivência e a perpetuação das espécies (SANTOS, 2004). 

Estudos têm demonstrado que a menor concentração de nitrogênio em ambientes de

menor disponibilidade de recursos hídricos e nutricionais pode estar relacionada a uma menor

eficiência  fotossintética  e  menor  concentração  de  clorofila  (WARREN;  ADAMS,  2004).

Além de afetar as taxas fotossintéticas líquidas, a redução da disponibilidade hídrica no solo

pode afetar a condutância estomática e a incorporação de biomassa pelas espécies vegetais

(EHLERS; GOSS, 2003).

A habilidade que as plantas possuem em alterar caracteres fenotípicos em decorrência

da interação com o ambiente pode contribuir para a sua estabilidade funcional, em especial,

quando a plasticidade fenotípica age sobre caracteres ligados à sobrevivência,  tornando-se

uma ferramenta muito importante para sua adaptação (REIS, 2003; FALCÃO et al., 2015). 

Por  causa  da  diversidade  de  habitats  e  de  fatores  ambientais  em  diferentes

combinações, existem várias modificações funcionais nas plantas localizadas em ambientes

em diferentes estádios de sucessão secundária. As características das plantas, assim como a

forma e estratégia de vida, vêm sendo usadas para explicar os processos de sucessão (GRIME,

1987). O modelo de Grime (1974, 1977) propôs três estratégias que as espécies de plantas

poderiam apresentar para ocupar diferentes ambientes: competição (C), tolerância ao estresse

(S) ou ruderal (R). Essas estratégias são baseadas em características funcionais limitadas pelo

estresse e distúrbios. A combinação de intensidades altas e baixas dessas duas categorias de
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fatores externos possibilita somente três condições que são viáveis como hábitats para plantas.

Cada um dos três habitats viáveis está associado à utilização de um tipo distinto de estratégia

que são extremos de um continuum. 

Tendo  em  vista  a  importância  do  componente  herbáceo  para  o  equilíbrio  e  a

manutenção da vegetação de Caatinga, faz-se necessário estudos que visem contribuir para o

conhecimento ecológico da vegetação herbácea. Pois, com a rápida destruição das florestas

tropicais e a ameaça das mudanças climáticas globais, uma maior compreensão de como os

padrões morfológicos e fisiológicos das plantas são alterados é essencial para a preservação e

manejo das florestas tropicais secas.

2 REVISÃO DA LITERATURA

2.1 Florestas tropicais

As florestas tropicais, como sugere o nome, são as florestas que se distribuem entre os

trópicos de capricórnio e de câncer (entre as latitudes 23º S e 23º N, embora essas florestas

possam alcançar latitudes um pouco mais altas). Compreendem desde florestas latifoliadas

que  ocorrem em climas  não  sazonais  e  bastante  úmidos  até  florestas  semi-decíduas  que

ocorrem em climas marcadamente sazonais (MABBERLEY, 1992). 

Como todos os ecossistemas terrestres, estão sujeitas a uma ampla gama de distúrbios

de  duração  variável,  intensidade  e  frequência  (CHAZDON,  2003).  A  atividade  humana

contemporânea que afeta as florestas tropicais deve ser vista no contexto de um conjunto de

eventos de perturbação natural e com um dinamismo que caracteriza os sistemas das florestas

tropicais. Estima-se que 60% das florestas tropicais é classificada como floresta degradada,

incluindo florestas secundárias, florestas primárias degradadas e terras florestais degradadas

(ITTO, 2002).  No entanto,  a interferência  humana pode ter  impactos  positivos em muitos

aspectos  da  recuperação  dessas  áreas  e  também  pode  mitigar  efeitos  de  perturbação

subseqüente (CHAZDON, 2003).

 Nas regiões tropicais, as florestas tropicais úmidas foram mais amplamente estudadas

que as  florestas  tropicais  secas,  embora  aproximadamente  42% das  florestas  tropicais  do

mundo  sejam  tropicais  secas (MILES  et  al., 2006;  QUESADA et  al., 2009).  Apesar  de

aproximadamente 38% da população mundial viver em áreas secas. Além disso, pelo menos

20% dos principais hotspots para a diversidade de plantas no mundo inteiro,  pertencem a
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florestas  tropicais  secas  (MAESTRE  et   al., 2012).  A Caatinga  é  uma  floresta  tropical

sazonalmente seca que ocupa boa parte do nordeste do Brasil. Sob diversos aspectos é uma

região ainda pouco valorizada e estudada, atualmente está bastante degradada em virtude do

uso não-sustentável de seus recursos naturais. Principalmente pelo desmatamento, devido à

ocupação de áreas com atividades agrícolas e da pecuária (ALBUQUERQUE et al., 2012).  

2.2 Caatinga

No Brasil, a palavra Caatinga é usada para designar uma grande área geográfica que

compreende  uma variedade  de  diferentes  tipos  de  vegetação.  A maioria  das  informações

recolhidas em estudo da vegetação da Caatinga só se aplica a um número pequeno de áreas. É

difícil formular generalizações sobre a dinâmica da vegetação desta região, devido à falta de

replicação. (ALBUQUERQUE et al., 2012).

O termo “Caatinga” é de origem indígena, significando mata branca (caa = mata; tinga

= branca e aberta). O domínio ecogeográfico da Caatinga ocupa uma área de cerca de 750.000

Km2  e engloba parte dos territórios pertencentes aos estados do Nordeste brasileiro, exceto o

Maranhão, e parte de Minas Gerais e Espírito Santo. Sua área corresponde a 54% da Região

Nordeste e a 11% do território brasileiro e constitui o chamado Polígono das Secas (ALVES

et al., 2009).

De acordo com a classificação de Koppen, predominam três tipos de clima na região: o

BShw – semiárido,  com curta estação chuvosa no verão e precipitações  concentradas  nos

meses de dezembro e janeiro; o BShw’ – semiárido, com curta estação chuvosa no verão-

outono e maiores precipitações nos meses de março e abril e; o BShs’ – semiárido, com curta

estação chuvosa no outono-inverno e precipitações concentradas nos meses de maio e junho.

A precipitação anual varia de 150 a 1300 mm e média de 700 mm. A temperatura média está

em  torno  de  28°C  e  a  umidade  relativa  do  ar  é  de  aproximadamente  60%  (PEREIRA;

BAKKE, 2010). 

No passado acreditava-se que a Caatinga seria o resultado da degradação de formações

vegetais mais exuberantes, como a Mata Atlântica ou a Floresta Amazônica. Esse pensamento

sempre produziu à falsa ideia de que o bioma seria homogêneo, com biota pobre em espécies

e em endemismos, estando pouco alterada ou ameaçada, desde o início da colonização do

Brasil  (ALVES  et  al.,  2009).  No  entanto,  a  vegetação  da  Caatinga  apresenta  uma  rica

diversificada,  sendo  o  componente  lenhoso,  taxonomicamente,  melhor  conhecido  que  o

herbáceo (COSTA et al., 2007). As espécies são bastante heterogêneas, costumam apresentar

algumas  adaptações  à  sazonalidade  climática  e  a  heterogeneidade  de  condições  dos



RIBEIRO, I. M. C. Estrutura funcional de uma comunidade de herbáceas...                                                  
 5

microhabitats como, por exemplo, espinhos, microfilia e algumas características xerofíticas,

sendo,  geralmente,  caducifólias,  perdendo  suas  folhas  no  início  da  estação  seca.

Fitossociologicamente, a densidade, frequência e dominância das espécies são determinadas

pelas variações topográficas, tipo de solo e pluviosidade (DRUMOND et al., 2000; LEAL et

al., 2003).

Segundo Santana (2005), nos últimos anos tem-se observado relevante preocupação

com a situação da Caatinga,  o que implica necessariamente no aumento de levantamentos

florísticos e fitossociológicos, de modo contínuo e regular. Apesar da existência de alguns

trabalhos  fitossociológicos  sobre  a  vegetação  da  Caatinga,  ainda  falta  muito  para  o  seu

conhecimento  como  um  todo.  A  Caatinga  atraiu  a  menor  pontuação  de  índices  semi-

quantitativos  que  descrevem  os  esforços  em  pesquisas  da  biodiversidade  e  o  status  de

conhecimento,  com um número insignificante de artigos publicados internacionalmente.  A

Caatinga também suporta menos equipes de pesquisa em comparação com florestas tropicais

úmidas (Amazônia e Mata Atlântica) (SANTOS et al, 2011). 

 Cerca de 80% da Caatinga encontra-se em estádio sucessional secundário e cerca de

40% no estado pioneiro de sucessão secundária, consequência de uma utilização meramente

extrativista  e  predatória.  Diante  desse  cenário  já  se  verificam  perdas  irrecuperáveis  da

diversidade florística e faunística, aceleração do processo de erosão e declínio da fertilidade

dos solos (DRUMOND et al., 2000). Em muitos lugares, a erosão do solo e a salinização

resultam em solos degradados, e a desertificação pode ser a consequência em muitos destes

locais (SANTOS et al., 2014).

Em torno de 300.260 Km2 da região semiárida  brasileira  já  vem sendo seriamente

afetada  pelo  processo  de  desertificação,  gerando  impactos  que  se  refletem por  diferentes

níveis de degradação dos solos, da vegetação e dos recursos hídricos (LIMA et al., 2004). Se

estas  alterações  continuarem,  as  plantas  vão  atingir  os  seus  limites  funcionais  e  isso

provavelmente vai ocasionar rápidas mudanças na composição do ecossistema e no alcance

geográfico (VICO et al., 2015). Estudos de avaliação dos impactos das mudanças climáticas

sobre a estabilidade dos ecossistemas predominantes no Brasil (OYAMA; NOBRE, 2003),

indicam  que  a  Caatinga  está  entre  os  mais  vulneráveis  em um  cenário  de  aumento  das

temperaturas globais, o que coloca a região nordeste do Brasil em estado de alerta, uma vez

que a vulnerabilidade da Caatinga aos efeitos das mudanças climáticas representa um forte

fator de pressão para a desertificação na região. Associadas a este fator, atividades antrópicas

aumentam a pressão de aridificação. As atividades que contribuem para esse cenário são: (1)
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corte raso da caatinga hiperxerófita, para atender a demanda de lenha; (2) cortes seletivos; (3)

supressão  para  uso  agrícola;  (4)  queima  para  limpeza  da  área;  (5)  predação  de  espécies

vegetais pela pecuária (caprinos e bovinos), prejudicando, principalmente, a regeneração de

algumas espécies (COSTA et al., 2009). 

Esses problemas são comuns a outras áreas de florestas tropicais secas, na América

Central, por exemplo, florestas foram convertidas para plantações de algodão. Contrário as

ideias  anteriores  de  que  os  baixos  níveis  de  nutrientes  nos  solos  iriam  restringir  essas

atividades em uma área por apenas alguns anos (RICHARDS,1964). No entanto, a conversão

de pastagens para criação de gado é de longe,  o uso da terra mais importante que afetou

florestas tropicais (ANDERSON, 1990; HECHT,1993). Esses dois fatores, locais de origem

antrópica de uso do solo e globais devido aos efeitos das mudanças climáticas, se somam,

intensificando o processo de desertificação, diminuindo a biodiversidade local e ocasionando

assim uma séria de problemas sócio-ambientais nessas regiões(SANTANA, 2003).

2.3 Sucessão secundária

As florestas tropicais, assim como todos os ecossistemas da Terra, estão sujeitas a uma

ampla gama de distúrbios de variável duração, intensidade e frequência (CHAZDON, 2003).

Em 2000, 60% das florestas tropicais do mundo foram classificadas como floresta degradada,

incluindo  florestas  secundárias,  florestas  primárias  degradadas  e  solos  degradados  (ITTO,

2002).

Atualmente,  a  maior  parte  da  vegetação  da  Caatinga  encontra-se  em  estádio  de

sucessão secundária, e outra parte em direção à desertificação, mas, acredita-se que boa parte

ainda é passível de recuperação e pode ser explorada de forma sustentável (GARIGLIO et al.,

2010). Compreender a sucessão das florestas tropicais é fundamental para o desenvolvimento

de  estratégias  de  conservação,  dado  que  as  florestas  secundárias  tropicais  podem  ser

consideradas  as  florestas  do  futuro  (QUESADA  et  al.,  2009).  As  florestas  secundárias

estudadas são altamente produtivas e resilientes. A biomassa acima do solo pode recuperar em

20 anos 11 vezes a taxa de absorção de florestas antigas, e esta taxa de recuperação aumenta

com a disponibilidade de água (POORTER et al., 2016). 

A teoria  sucessional  tem uma longa história,  surgiu  no  início  do  século  XX com

estudos de Cowles (1899), Clements (1904, 1916), Gleason (1926), e Tansley (1935). Para

Clementsa sucessão é um processo no qual a comunidade age como uma unidade integrada,

análogo ao desenvolvimento de um organismo individual. O ponto final da sucessão é uma

comunidade clímax estável  (homeostase),  que existe  em equilíbrio  com o contemporâneo



RIBEIRO, I. M. C. Estrutura funcional de uma comunidade de herbáceas...                                                  
 7

(condições climáticas). Esta visão determinista mais tarde foi enfatizada por Odum (1969),

em seus estudos pioneiros de desenvolvimento do ecossistema.

A  sucessão  secundária  é  o  processo  pelo  qual  os  ecossistemas  florestais  se

reconstroem,  através  da  regeneração  de  locais  perturbados,  naturalmente  ou  por  ação

antrópica. A regeneração de florestas tropicais ocorre em nível de comunidade e ecossistemas

através de uma substituição de espécies que compõem a comunidade, as intolerantes à sombra

e de crescimento rápido modificam o ambiente permitindo que as mais exigentes em relação à

alta incidência luminosa e de crescimento mais lento, possam colonizá-lo posteriormente. O

processo sucessional segue uma progressão de estágios durante os quais florestas apresentam

um enriquecimento gradual de espécies e um aumento em complexidade estrutural e funcional

(WIRTHet  al.,  2009).  Essas  mudanças  suscitam  transições  na  dominância  de  diferentes

formas de crescimento vegetal  e tipos funcionais.  Gramíneas,  herbáceas,  lianas  e arbustos

dominam campos recentemente abandonados, mas declinam em abundância à medida que o

dossel da floresta se fecha e reduz a disponibilidade de luz.  Assim, a sucessão se faz por

substituição de uma comunidade por outra, até atingir um nível onde muito mais espécies

podem se expressar (KAGEYAMA; CASTRO, 1989; GUINGLE, 2006; CHAZDON, 2008).

Nos ecossistemas semi-áridos a sucessão secundária é lenta, porque o recrutamento

depende principalmente de eventos chuvosos erráticos e a escassez de água afeta de maneira

mais severa as plântulas que em outros estágios vitais (AZEVÊDO, 2010). O recrutamento

depende da dispersão das sementes e da existência de um banco de sementes viáveis no solo o

que, segundo Miranda et al. (2004) pode ser facilitado por indivíduos adultos que protegem as

plântulas ou dificultado pela competição com as plantas vizinhas. 

A regeneração e recuperação de áreas degradadas giram em torno de diversas áreas do

conhecimento.  É  importante  ressaltar  que  a  compreensão  de  como  ocorrem os  processos

naturais frente às alterações sofridas, devem partir do conhecimento da composição específica

e estrutural  das comunidades  vegetais  (CARVALHO et  al.,  2007).  Embora a regeneração

florestal  na  região  tropical  não  seja  capaz  de  substituir  florestas  primárias,  florestas

secundárias podem oferecer habitats adequados a várias espécies (CHAZDON, et al., 2009;

DENT; WRIGHT, 2009, POORTER et al., 2016).

A importância cada vez maior das florestas secundárias em todo o mundo alerta para a

necessidade urgente de se entender os fatores biofísicos e sociais subjacentes que afetam sua

regeneração após o abandono de práticas agrícolas e distúrbios naturais (CHAZDON, 2012). 
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A regeneração florestal pode vir a ser a estratégia mais eficaz no quadro de uma paisagem ou

escala regional maior, aplicando-se de maneira seletiva estratégias mais dinâmicas em áreas

localizadas que já perderam seu potencial de regeneração natural devido à degradação do solo

ou limitações de dispersão (HOLL; AIDE, 2011). 

2.4 Estrato herbáceo

A  variada  cobertura  vegetal  presente  na  Caatinga  deve-se  ao  clima,  relevo  e

embasamento  geológico,  que  resultam  em  ambientes  ecológicos  considerados  distintos

(RODAL et al., 2008). Os estudos sobre a estrutura do componente herbáceo da vegetação são

notadamente  menores  quando comparados com os realizados com o componente lenhoso,

resultando  numa  deficiência  de  conhecimentos  sobre  o  estrato  herbáceo  (MUNHOZ;

ARAÚJO, 2011). 

O  componente  herbáceo  na  Caatinga  apresenta  importante  papel  ecológico,

contribuindo para a manutenção da flora lenhosa local. São fundamentais para o equilíbrio do

ecossistema como um todo. As herbáceas protegem o solo contra os processos erosivos além

de  formar  uma malha  de  retenção  com suas  raízes  que  auxilia  na  retenção  de  sementes

(ARAÚJO, 2003; FEITOZA et al., 2008). Além do papel ecológico, as herbáceas também

apresentam elevada importância econômica, uma vez que muitas possuem valor medicinal,

sendo utilizadas  por  populações  locais,  outras  possuem valor  apícola  agregado e algumas

possuem substâncias utilizadas na indústria de cosméticos (SILVA et al., 2012).

Os estudos sobre a riqueza de espécies do estrato herbáceo da caatinga indicam

existir  pelo  menos  750  espécies  (COSTA et  al.,  2007).  As  famílias  que  são  de  extrema

importância para o componente herbáceo por apresentarem elevada riqueza de espécies são a

Fabaceae, Euphorbiaceae, Asteraceae, Malvaceae, Bromeliaceae, Convolvulaceae, Lamiaceae

e Acanthaceae (OLIVEIRA et al., 2013). A maioria das espécies herbáceas é terófita e, por

isso, só são registradas na vegetação durante o período chuvoso, apresentando uma dinâmica

de crescimento e reprodução fortemente relacionada com as características da sazonalidade

climática  da região (SILVA et  al.,  2008).  O número de espécies  herbáceas  ocorrentes  na

Caatinga  reforça  ainda  mais  a  necessidade  da  manutenção  dessa  diversidade,  pois  é  de

extrema importância para a sustentação das diversas interações ecológicas existentes.

A  estrutura  do  componente  herbáceo  é  fortemente  influenciada  pela  sazonalidade

climática, que exerce forte influência sobre a composição das espécies e organização deste

componente na Caatinga, visto que este estrato se torna ausente no período de seca e surge

com maior  frequência  na estação chuvosa (FEITOZA, 2004).  Durante o período seco,  as
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plantas podem sofrer diferentes modificações que, em alguns casos, culminam na morte total

ou  parcial  dos  indivíduos,  promovem  alterações  no  sistema  fotossintético  com  forte

diminuição  ou  estagnação  do  crescimento  e,  ainda,  podem  ocasionar  modificações

morfológicas na planta e mudanças metabólicas (MARTINS; BATALHA, 2011).

Em uma análise da estrutura funcional de comunidades de herbáceas localizadas em

áreas com diferentes níveis de pastoreio e aridez constatou que áreas de pasto apresentaram

espécies  pequenas,  de crescimento  rápido,  espécies  anuais  e com alta  AFE, de alto  valor

pastoreio e baixa massa de sementes, enquanto que ambientes áridos apresentaram as espécies

que  possuem folhas  suculentas  com alto  conteúdo  de  Carbono na  folha,  espinhos,  baixo

conteúdo de massa seca foliar e baixa estatura (FRENETTE-DUSSAULTet al.,  2011).

2.5 Características funcionais

Qualquer atributo que tem influência potencialmente significativa no estabelecimento,

sobrevivência  e  fitness  da  planta  é  considerado  como  uma  característica  funcional.  As

respostas das plantas ao meio circundante, como a variação na disponibilidade de recursos e

condições  ambientais  é,  em  grande  parte,  modulada  por  características  morfológicas,

fisiológicas, anatômicas e bioquímicas (MATTOS et al., 2004; VIOLLE et al., 2007). A fim

de entender essas respostas e predizer o funcionamento e a distribuição das plantas em um

ambiente em mudança surgiu a “Ecologia funcional das plantas” (DUARTE, 1999). 

As  características  funcionais  podem  ser  utilizadas  para  caracterizar  a  divergência

funcional de diferentes espécies para a obtenção e uso de recursos. Isso pode, eventualmente,

ajudar a compreender como uma grande quantidade de espécies pode coexistir em diversos

ecossistemas  florestais  tropicais (AMARASEKARE,  2003).  A  habilidade  que  as  plantas

possuem em alterar caracteres fenotípicos em decorrência da interação com o ambiente pode

contribuir para a sua estabilidade funcional, em especial, quando a plasticidade fenotípica age

sobre caracteres ligados à sobrevivência, tornando-se uma ferramenta muito importante para

sua  adaptação  (REIS,  2003).No entanto,  nem todas  as  características  dos  organismos  são

adaptativas como prevê o paradigma panglossiano; o mais provável é que exista um gradiente

de funcionalidade que vai desde atributos neutros (nenhum efeito no desempenho ecológico)

até atributos extremamente adaptativos (grande efeito no desempenho). Podemos, portanto,

definir  como  características  funcionais  aquelas  cujos  valores  (atributos  funcionais)

determinam o desempenho ecológico dos indivíduos (VIOLLE, 2007).

As  características  funcionais  de  plantas  também  podem  revelar  os  processos  que

conduzem a sucessão florestal após uma perturbação. Elas têm o potencial para complementar
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os padrões revelados por modelagem preditiva, ajudando na compreensão dos processos que

influenciam a ocorrência das espécies de plantas (BAZZAZ, 1979; MASON, et al.,  2011).

Um dos pressupostos da ecologia funcional é que a substituição de espécies ocorre porque

diferentes atributos funcionais conferem às espécies diferentes vantagens ecológicas à medida

que o ambiente muda (GRIME, 2001). Dependendo das características, algumas espécies irão

persistir, crescer e se reproduzir em um determinado ambiente melhor que outras espécies,

dando origem a conjuntos de espécies específicas ao ambiente (FRENETTE-DUSSAULT, et.

al., 2012). 

Em florestas tropicais secas, as características das espécies pioneiras mais importantes

são as relacionadas à tolerância à dessecação; assim, as plantas devem ter menores taxas de

crescimento  e  de  taxas  fotossintéticas  e  baixa  área  foliar  específica  (POORTER,  2009;

LEBRIJA-TREJOS et al.,2010).Em um estudo no México foi notada uma mudança na média

ponderada de cada característica em uma comunidade (“CWM”, do inglês, community weight

mean)  com a  sucessão  da  floresta  tropical  (PINEDA-GARCÍA et  al.,  2013).  Na floresta

tropical seca comunidades em estádios sucessionais iniciais tiveram características funcionais

relacionadas à tolerância à seca e aquisição de luz ideal, enquanto que as comunidades de

estádios  sucessionais  tardios  tiveram predominância  de  características  relacionadas  com a

reprodução, como sementes grandes e dispersão biótica (LOHBECK et al., 2013).

Um dos fatores ambientais que influenciam a dinâmica de comunidades vegetais é a

disponibilidade  de  água,  já  que  representa  um recurso  essencial  para  as  plantas,  estando

envolvida em sua composição,  estrutura e metabolismo (SUTCLIFFE, 1968).  A altura da

planta e o tamanho das folhas estão fortemente relacionados à competição por luz e trocas

gasosas, e ambas são dependentes da disponibilidade de água e nutrientes (ENGEL, 2002). A

espessura foliar pode ser determinada por fatores abióticos como luz, água e nutrientes, e por

bióticos, como na defesa contra herbívoros. Neste caso, a planta tende a alocar mais carbono

no espessamento da folha em locais mais pobres em recursos, já que o custo de dano ou perda

de uma folha é superior àquele de locais nutricionalmente mais ricos (PINHEIRO, 2001). A

medida da área foliar específica (AFE) e do teor de carbono na folha reflete essa economia de

carbono da planta (WRIGHT et al., 2004). Por exemplo, em locais mais ricos em recursos as

folhas apresentam um baixo investimento de carbono e nutrientes em sua construção (alta

AFE) e em geral são eficientes no desenvolvimento da área foliar por biomassa investida,

resultando em maiores superfícies foliar para interceptação de luz (POORTER; BONGERS,

2006).A  área  foliar  está  positivamente  relacionada  à  capacidade  das  espécies  adquirirem
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recursos  rapidamente  em ambientes  produtivos  (GRIME,  2001;  PIERCE  et  al.,  2013),  e

negativamente associada à resistência a estresses hídricos e nutricionais (GRIME et al., 1997;

GRIME, 2001; CORNELISSEN et al., 2003). Além da área foliar, a suculência foliar também

é  considerada  um  atributo  estreitamente  relacionado  à  capacidade  das  plantas  tolerarem

estresses hídricos (KLUGE; TING, 1978; OGBURN; EDWARDS, 2012).

Outra característica relacionada às espécies de habitats xéricos com maior longevidade

foliar  é  a  maior  razão  Carbono/Nitrogênio,  nestas  condições  as  plantas  produzem  maior

quantidade de metabólitos secundários, principalmente os de alto peso molecular e de caráter

cumulativo  produzidos  com  um  consumo  de  muito  carbono  fotossintético,  como  os

compostos  fenólicos,  destacando-se  entre  eles  os  taninos  (COLEY et  al.,  1985;  COLEY,

1988;  CRAINE  et  al.,  2003).  O  metabolismo  secundário  é  altamente  influenciado  pelo

ambiente, ou seja, dependendo das condições ambientais é desviado para rotas diferenciadas

produzindo  produtos  das  mais  diversas  formas  e  variações  durante  a  influência  desta.

(ABREU JUNIOR, 1998). 

Em  geral,  as  espécies  de  plantas  de  florestas  tropicais  seca  apresentam  diversos

padrões  fenológicos  que  refletem  a  heterogeneidade  dos  fatores  ambientais  que  criam

gradientes de disponibilidade de recursos, tais como precipitação, temperatura, fotoperíodo e

tipo  de  solo  (BORCHERT,  1994;  KUSHWAHA,  et  al.,  2011).  Os  dados  ecofisiológicos

disponíveis levam a acreditar  que algumas espécies  da Caatinga  são capazes  de enfrentar

períodos de seca severa, entretanto,  não podem suportar o atual nível de uso insustentável

(SANTOS et  al.,  2014).  No entanto,  apesar  da rica  diversidade  fenológica,  ainda se sabe

pouco  sobre  os  fatores  de  condução  e  mecanismos  pelos  quais  plantas  adaptam  os  seus

padrões fenológicos. Esta situação é ainda mais complicada na Caatinga, uma floresta tropical

seca  que  ocupa  uma  das  maiores  áreas  de  terra  no  mundo  e  existe  no  extremo  da

disponibilidade  de recursos hídricos (MILES, et  al.,  2006).  A frágil  união entre  ciência  e

política é o mais preocupante entre os problemas da Caatinga (SANTOS et al., 2014).

A baixa disponibilidade de recursos e condições ambientais extremas podem restringir

o número de alternativas adaptativas possíveis, resultando em maior similaridade de respostas

a estresses de diversas naturezas  (GRIME, 1977).  O modelo C-S-R idealizado por Grime

(1974, 1977, 2001) é utilizado para categorização de plantas de acordo com a quantificação de

várias  características  funcionais  que  determinam as  estratégias  das  plantas,  competidoras,

estresse tolerante e ruderal. Essas três principais estratégias são caracterizadas por: (i) rápido

crescimento  vegetativo  em  ambientes  produtivos,  plantas  altas  com  folhas  grandes,
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conservação de recursos intermediário, intermediário início de floração e período de floração

(C);  (ii)  plantas  mais  baixas  com  folhas  pequenas,  características  de  conservação  de

recursos(por exemplo, baixa área foliar específica e concentrações de nitrogênio na folha) e

uma fase reprodutiva breve e infrequente  (S);  e (iii)  plantas  baixas  com folhas pequenas,

economia foliar altamente aquisitiva e desenvolvimento reprodutivo precoce e prolongado (R)

(PIERCE et al.,  2013).Deste  modo,  a  categorização de espécies a partir  de características

foliares (por exemplo) pode fornecer indicativos das estratégias ecológicas apresentadas pelas

diferentes espécies em uma dada comunidade (ACKERLY, 2004; DÍAZ, 2004; GARNIER,

2001).

Uma  única  característica  funcional  isolada  pode  apresentar  uma  amplitude  de

possíveis respostas ao ambiente, de forma que a formação de conjuntos de características é o

meio mais concreto e seguro para realização de inferências de como a planta responde ao

meio em que se encontra (GARNIER et al., 2001). Dessa forma, é possível assumir que, ao

conhecermos  as  características  funcionais  das  espécies  de  uma  determinada  vegetação,

estaremos  acessando  também  as  diferentes  estratégias  ecológicas  que  são  viáveis  nesse

ambiente.  Disso  extraímos  que  a  diversidade  de  características  funcionais  deve  refletir  a

diversidade de estratégias ecológicas de um lugar.
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CAPÍTULO 1

ESTRUTURA FUNCIONAL DE UMA COMUNIDADE DE HERBÁCEAS EM UM

GRADIENTE DE REGENERAÇÃO NATURAL EM UMA FLORESTA TROPICAL

SAZONALMENTE SECA

Manuscrito a ser enviado ao periódico Journal of Vegetation Science
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Estrutura funcional de uma comunidade de herbáceas em um gradiente de regeneração

natural em uma Floresta Tropical Sazonalmente Seca

Izabella Maria Cintra Ribeiro*

*Pós-graduação  em  Ecologia,  Departamento  de  Biologia,  Universidade  Federal  Rural  de

Pernambuco, Recife, Pernambuco, Brasil

Resumo

Perguntas: (1) Como os valores das médias ponderadas das características na comunidade (CWM) de

12 características funcionais medidas em 26 espécies de plantas herbáceas variam ao longo de um

gradiente de regeneração natural? (2) Como a correlação entre o tempo de regeneração e a expressão

dos valores de CWM é representada pela Teoria C-S-R de Grime? (3) Quais características variam

intraespecíficamente ao longo de um gradiente de regeneração natural? 

Localização: Floresta tropical sazonal seca, Caatinga, Nordeste do Brasil.

Métodos:  Foram medidas as características funcionais em um gradiente de regeneração natural. A

partir dos dados obtidos foi analisada a relação entre o tempo de regeneração e a expressão dos valores

de CWM usando a  análise  dos  componentes  principais  e  análise  de correspondência  canônica.  A

variação intraespecífica das características foi analisada através de ANOVA um fator e o do teste a

posteriori de Tukey a 5% de significância para comparações entre as médias. 

Resultados: As comunidades da área de pasto e da área inicial em regeneração apresentam espécies

com  características  funcionais  relacionadas  às  estratégias  de  espécies  ruderais.  Enquanto  que  as

espécies localizadas em estádios mais tardios como as comunidades das áreas tardia e de floresta

madura apresentaram características funcionais relacionadas às competidoras. As análises de variância

realizadas  entre  as  características  funcionais  e  o  estádio  de  regeneração  mostraram  diferenças

intraespecíficas.  Nessas  análises  é  possível  observar  que  as  espécies  que  ocupam  os  locais  em

diferentes estádios de regeneração apresentam plasticidades fenotípicas.  No geral,  à  medida que a

regeneração avança, há um aumento na razão C:N, no teor de compostos fenólicos e na assimilação de

carbono, e uma diminuição na área foliar, na altura da planta, na suculência das folhas, na biomassa

dos indivíduos e no teor de nitrogênio.

Conclusão: Os resultados observados mostram como as mudanças nas condições ambientais durante a

regeneração natural mudam os valores das características funcionais e que a Teoria C-S-R pode ser

amplamente utilizada para quantificar, comparar e prever a estrutura de comunidades com base em

estratégias adaptativas vegetais.
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Introdução

As florestas tropicais sazonalmente secas estão entre os ambientes mais intensamente

utilizados  e  perturbados  pelas  atividades  humanas  (Maass,  1995;  Santos  et  al.  2011).  A

Caatinga é uma floresta tropical sazonalmente seca que ocupa boa parte do nordeste do Brasil.

Sob  diversos  aspectos  é  uma  região  ainda  pouco  valorizada  e  estudada,  atualmente  está

bastante  degradada  em  virtude  do  uso  não-sustentável  de  seus  recursos  naturais.

Principalmente pelo desmatamento, devido à ocupação de áreas com atividades agrícolas e da

pecuária (Albuquerque et al. 2012).  

A ocupação humana dessas áreas é geralmente seguida pelo abandono e subsequente

regeneração  natural  em florestas  secundárias.  Diante  disso,  as  paisagens  na  Caatinga  são

muitas vezes um mosaico de remanescentes em diferentes estágios de sucessão, dependendo

do  tempo  de  duração  da  recuperação  e  do  grau  de  perturbação  (Quesada  et  al.  2009).

Enquanto a preservação das florestas primárias é o método preferido para a manutenção da

diversidade  tropical,  a  conversão  de  áreas  abandonadas  em  florestas  secundárias  pode

contribuir muito para a manutenção da biodiversidade (Aide et al.  1995). Para preservar e

manejar  esses  locais  devemos  entender  como  as  suas  comunidades  de  plantas  são

influenciadas  pela  estruturação  e  pelos  gradientes  ambientais  destes  ecossistemas  que  são

relacionados com a disponibilidade de água e de nutrientes.

É comum em florestas tropicais sazonais secas a presença de uma vegetação esparsa,

onde a  flora  herbácea  é  mais  diversa  que  a  flora  lenhosa.  A cobertura  que  as  herbáceas

oferecem ao solo são sensíveis às variações dos microhabitats no tempo e no espaço (Araújo

et  al.  2007),  essas  variações  impactam  diretamente  as  funções  das  plantas  a  nível  de

ecossistema (Hulshof et al. 2014). Condições climáticas características, como alta incidência

luminosa, baixa umidade relativa do ar e elevadas temperaturas, além de uma variação na

disponibilidade de água e  nutrientes fazem com que as plantas apresentem características

morfológicas e fisiológicas específicas (Boeger&Wisniewski 2003). 

A habilidade que as plantas possuem em alterar caracteres fenotípicos em decorrência

da interação com o ambiente tende a ser limitada pela ocorrência de trade-offs, isso pode

contribuir para o seu sucesso reprodutivo, em especial, quando a plasticidade fenotípica age

sobre caracteres ligados à sobrevivência, tornando-se uma ferramenta muito importante para

sua estratégia adaptativa (Kneitel&Chase 2004, Santos et al.  2014). O espectro global das

características das plantas proporciona um pano de fundo para elucidar as restrições sobre a

evolução, para qualificação funcional das espécies e dos ecossistemas, e para a melhoria dos
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modelos que preveem vegetações futuras com base na variação contínua das formas e funções

das plantas (Díaz et al. 2016).

Diferenças de características associadas à obtenção e uso de recursos entre espécies de

uma comunidade têm sido apontadas como um fator que propicia a coexistência de grande

número de espécies (Amarasekare 2003). Primeiramente, Grime et al. (1997) demonstraram,

em concordância com as previsões da teoria C-S-R (Grime 1997, 2001),  que espécies de

plantas herbáceas associadas aos tipos extremos de ambientes com diferentes permutações

entre níveis altos e baixos de estresses e distúrbios possuem de fato conjuntos específicos de

atributos  que  definem as  suas  estratégias  ecológicas  e  lhes  conferem sucesso  apenas  em

situações ambientais específicas. O modelo C-S-R idealizado por Grime (1974, 1977, 2001) é

utilizado para categorização de plantas de acordo com a quantificação de várias características

funcionais que determinam as estratégias das plantas em competidoras, tolerantes a estresses e

ruderais. 

Essas  três  principais  estratégias  são  caracterizadas  por:  (i)  rápido  crescimento

vegetativo  em  ambientes  produtivos,  plantas  altas  com  folhas  grandes,  conservação  de

recursos intermediário e  investimento reprodutivo intermediário (C);  (ii)  plantas  pequenas

com folhas pequenas, características de conservação de recursos (por exemplo, baixa área

específica  foliar  e  concentrações  de  nitrogênio  na  folha)  e  uma fase  reprodutiva  breve  e

infrequente  (S);  e  (iii)  plantas  pequenas  com  folhas  pequenas,  economia  foliar  e

desenvolvimento reprodutivo precoce e prolongado (R)  (Pierce et al. 2013). Deste modo, a

categorização de espécies  a  partir  de  características  foliares  (por  exemplo)  pode fornecer

indicativos das estratégias  ecológicas apresentadas pelas diferentes espécies  em uma dada

comunidade (Garnier 2001; Ackerly 2004; Díaz 2004). 

De acordo com Grime (2001) estas estratégias estão envolvidas com processos em

nível  de  comunidade,  como a  sucessão  ecológica.  Segundo  o  autor,  a  produtividade  dos

habitats seria o principal determinante do papel de cada estratégia ao longo da sucessão. Em

habitats  produtivos  há  um  domínio  de  plantas  ruderais  no  início  da  sucessão,  que  são

substituídas  por  plantas  com  características  mais  competitivas,  que  dominam  estágios

intermediários da sucessão. No entanto, com o rápido desenvolvimento da vegetação, pode

ocorrer uma redução na disponibilidade de recursos, como a luz e os nutrientes  minerais.

Assim, plantas tolerantes a estresses, teoricamente, tendem a dominar estágios sucessionais

avançados  em habitats  produtivos.  Por  outro  lado,  em habitats  improdutivos,  o  papel  de

estratégias  ruderais  e competitivas  é  limitado,  de forma que plantas  tolerantes  a  estresses
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ocupam também estágios iniciais e intermediários e, devido ao crescimento lento inerente às

plantas  deste  grupo,  o  desenvolvimento  da  vegetação  ocorre  de forma mais  lenta  (Grime

2001).

Diante  dessa problemática,  o  trabalho teve  o objetivo  de caracterizar  as  diferentes

comunidades de herbáceas de acordo com aspectos morfofisiológicos e fitoquímicos ao longo

de um gradiente sucessional. É esperado que comunidades localizadas em estádios iniciais de

regeneração  irão  ressaltar  características  funcionais  relacionadas  a  estratégias  de  espécies

ruderais,  enquanto  as  de estádios  mais  tardios  apresentarão  características  relacionadas  às

competidoras. Além disso, as comunidades localizadas em estádios iniciais apresentarão uma

vegetação mais esclerofila em relação às comunidades localizadas nos estádios sucessionais

seguintes. 

Métodos

Área de estudo

O estudo foi realizado no sertão das Espinharas, na Fazenda Tamanduá, situada no

Município  de  Santa  Terezinha,  próximo  à  cidade  de  Patos,  na  Paraíba,  Brasil.  A  região

apresenta  clima  característico  das  regiões  tropicais  semi-áridas,  com temperaturas  médias

anuais variando entre 20,8 a 32,8ºC. Apresenta pluviosidade média anual de 600 mm, com

chuvas irregulares e geralmente concentradas entre os meses de fevereiro a maio (Fig. 1). 

Fig.  1. Área de estudo no município de Santa Terezinha, Paraíba, Brasil.

Os sítios de coleta apresentam diferentes históricos de uso da terra: (i) área de pasto –

área com alta perturbação pelo pastejo de bovinos; (ii) área em regeneração há 8 anos  (iii)
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áreas em regeneração há 19 e 23 anos; (iv) área em regeneração há 45 anos; e (v) áreas com

60 anos e 100 anos sem corte raso e sem sinais de modificação humana recente.

(i) Área caracterizada por possuir atualmente herbáceas utilizadas como pastagem para

bovinos, como a Cenchrus ciliaris (capim-buffel), a área recebeu corte raso e destocas.

(ii)  Área  caracterizada  por  possuir  herbáceas  e  arbustos  espaçados,  a  área recebeu

corte raso e foi utilizada para o cultivo de algodão de fibra longa (Gossypium hirsutum) em

1965, em seguida, foi plantado  Cenchrus ciliaris (capim-buffel) e utilizada como pasto até

2007. O solo deste local nunca recebeu nenhum tipo de adubação. O local foi cercado para

evitar  a  entrada  de  gado.  Desta  forma,  a  área  passa  por  regeneração  natural  há  8  anos.

Caracteriza-se  por  alta  densidade  de  espécies  herbáceas,  com espécies  representativas  da

família Poaceae, Convolvulaceae e Fabaceae.

(iii) Áreas utilizadas para o cultivo do algodão de fibra longa (Gossypium hirsutum) de

1965  até  o  início  da  década  de  80,  tendo  recebido  corte  raso  antes  do  plantio  desta

monocultura. O solo destes locais nunca recebeu nenhum tipo de adubação. Ao fim do ciclo

de plantio do algodão, receberam capim e passaram por destoca constante até o início 1992,

quando foram totalmente abandonadas. Desta forma, as áreas passam por regeneração natural

há 19 e  23 anos,  de acordo com o ano em que foram cercadas  e  cessadas  as  atividades

humanas.  Caracteriza-se por  forte  presença  de espécies  herbáceas  -  que  chegam a atingir

quase 2m de altura durante a estação chuvosa - e espécies de porte arbustivo e arbóreo que se

apresentam  relativamente  dispersas.  A  espécie  arbórea  predominante  na  área  é  Mimosa

tenuiflora (Willd.) Poir. conhecida vulgarmente como Jurema preta. 

(iv) Área utilizada para o cultivo de algodão de fibra longa (Gossypium hirsutum) por

poucos  ciclos  entre  1965  e  1970,  tendo  recebido  corte  raso  antes  do  plantio  desta

monocultura. Foi totalmente abandonada após este período, e, portanto, passa por regeneração

natural há 45 anos. A vegetação de porte arbóreo é mais densa em relação ao estádio anterior

de sucessão.  Área dominada por espécies como  Mimosa tenuiflora  (Willd.)  Poir.  (Jurema

preta) e Poincianella pyramidalis (Tul.) L.P.Queiroz (Catingueira) e com aparições esparsas

de outras espécies como Piptadenia stipulacea (Benth.) Ducke (Jurema branca), Commiphora

leptophloeos (Mart.) J.B.Gillett (Imburana) e Bauhinia cheilanthaBong. Steud. (Mororó). 

(v)  A  área  designada  como  de  60  anos  tem caatinga  madura,  sem corte  raso  ou

qualquer outra perturbação de grande porte, pelo menos desde 1950.  A área com mais de 100

anos é uma RPPN (Reserva Particular do Patrimônio Natural), o histórico aponta que nunca

houve seu uso para fins agrícolas ou outras pressões antrópicas severas, tendo recebido apenas
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leve corte seletivo para a produção de estacas. Nestas áreas, a vegetação de porte arbóreo se

destaca por sua diversidade de espécies, em relação aos outros estádios, contando com vários

indivíduos bastante desenvolvidos de espécies clímax, como Amburana cearensis (Allemao)

A.C.Smith  (Cumaru),  Commiphora  leptophloeos(Mart.)  J.B.Gillett  (Imburana)  e

Pseudobombax  marginatum (A.  St.-Hil.,  Juss.&Cambess.)  A.  Robyns  (Embiratanha).  As

áreas também contam com uma riqueza de herbáceas com cerca de 50 espécies.

Os locais de regeneração intermediária e tardia foram regularmente utilizadas como

pastagens nativas por algumas semanas a cada ano a partir de 1992 ou 1970, respectivamente,

até 2007. As áreas de Caatinga madura foram raramente utilizadas como pastagem exceto

durante os anos de seca. Fertilizantes nunca foram aplicados em qualquer área. Todos dos

locais estão localizados aproximadamente à mesma altitude e têm o mesmo tipo de solo.

Em cada área foi marcada uma parcela semi-permanente de 20x50m cada. Em cada

parcela  foram  escolhidos  25  indivíduos  das  espécies  de  herbáceas  que  representavam

aproximadamente 80% da abundância relativa da parcela. A abundância relativa das espécies

foi obtida pela distribuição aleatória de quatro quadrantes de 50x50cm em cada parcela.  As

coletas foram realizadas em abril de 2015 durante o período de chuva. Foi considerada como

herbácea toda planta com caule verde e ausência ou baixo nível de lignificação. O material

botânico coletado foi fotografado e herborizado, segundo as técnicas usuais de preparação,

secagem e montagem de exsicatas e identificado por comparação com material depositado no

Herbário Vasconcelos Sobrinho da UFRPE.
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Seleção das características funcionais e medições

Foram selecionadas  12  características  funcionais  com potencial  para  responder  ao

gradiente de regeneração natural (Tabela 1).

Tabela  1.  Lista de características funcionais usadas para descrever a estrutura funcional da

vegetação  ao  longo de  um gradiente  de  regeneração  natural.  As diferentes  características

foram escolhidas para refletir uma grande variedade de funções ecológicas.

Característica funcional (Unidade) Variável N Função ecológica1

Biomassa (g) Contínua 25 Alocação de Carbono

Área foliar (mm2) Contínua 25 Captação de luz, evitar estresse

Área específica foliar (mm2.mg-1) Contínua 25 Captação e retenção de recurso

Conteúdo de massa seca foliar (mg.g-1) Contínua 25 Captação e retenção de recurso

Suculência de folhas (mg.mm-2) Contínua 25 Resistência ao estresse

Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) Contínua 3 conjuntos de 25 indivíduos Captação e retenção de recurso, palatabilidade

Teor de carbono da folha (mg.g-1) Contínua 3 conjuntos de 25 indivíduos Potencial para fixar Carbono

Razão Carbono:Nitrogênio Contínua 3 conjuntos de 25 indivíduos Captação e retenção de recurso, decomposição

Compostos fenólicos (mg.g-1) Contínua 3 conjuntos de 25 indivíduos Defesa, tolerância a seca 

Altura máxima da planta (cm) Contínua 25 Habilidade competitiva

Massa da semente (g) Contínua 10 amostras de 10 sementes Estratégia de dispersão, sucesso reprodutivo

Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) Contínua 6 Captação e retenção de recurso
1Baseado em Cornelissen et al. (2003) e Pérez-Harguindeguy et al. (2013).

As características avaliadas para cada uma das espécies estão dispostas a seguir. A

altura reprodutiva das plantas foi obtida com auxílio de uma fita métrica e, a biomassa dos

indivíduos e  das sementes  foi  mensurada utilizando uma balança  de alta  precisão (Pérez-

Harguindeguy et al. 2013). 

Um total 10 folhas de cada indivíduo  foram  digitalizadas com um scanner  de mesa

utilizando o software ImageJ para determinação da área foliar (versão 1.47; NIH, USA). Para

o cálculo da área específica foliar as folhas foram pesadas para determinação da massa fresca

e posteriormente foram secas em estufa por 48 horas a 70ºC para determinação da massa seca.

A área foliar determina o custo de produção foliar (Niinemets et al. 2007) e a área específica

foliar (AEF, área foliar por unidade de massa seca), que é um importante descritor da posição

de uma espécie no espectro econômico foliar (Wright et al. 2004), foram estimadas conforme

metodologia descrita em Garnier et al. (2001).

Para as medidas de suculência foliar foram utilizadas 10 folhas de cada indivíduo, o

pecíolo  foi  cortado  em sua  região  mais  proximal  e  área  foliar  foi  obtida  através  de  um

scanner  de mesa e do  software  ImageJ (versão 1.47; NIH, USA). Posteriormente as folhas



RIBEIRO, I. M. C. Estrutura funcional de uma comunidade de herbáceas...                                                  
 32

foram  colocadas  em  beckers  com  água  envolvidos  por  saco  plástico  e  acomodadas  em

bandejas plásticas em geladeira a uma temperatura de 4oC por um período de 24hs (Araus&

Hogan 1994). Após este período foram obtidas suas massas frescas máximas (MFM). Em

seguida, as folhas foram secas em estufa por 48 horas a 70ºC para obtenção da massa seca

(MS).  O  índice  de  suculência  foi  calculado  conforme  fórmulas  descritas  em  Mantovani

(1999),  este  índice  está  associado  à  capacidade  das  plantas  evitarem  o  estresse  hídrico

(Ogburn&Edwards 2012). O conteúdo de massa seca foliar (LDMC, sigla em inglês; massa

seca/massa  túrgida),  tem  sido  indicado  como  o  atributo  mais  adequado  em  análises  de

gradientes de fertilidade (Hodgson et al. 2011), foi obtido baseado na metodologia de Pérez-

Harguindeguy et al. (2013). 

As folhas secas de cada indivíduo foram trituradas, pesadas e utilizadas na obtenção

das  seguintes  características,  teor  de  compostos  fenólicos  através  do  método  de  Folin–

Ciocalteu (Amorim et  al.  2008),  teor  de nitrogênio determinado pelo método de Kjeldahl

(Nelson &Sommers 1973), teor de carbono segundo metodologia descrita por Bezerra Neto

&Barreto (2004) e razão carbono:nitrogênio (C:N). 

As  medidas  de  trocas  gasosas  foram  realizadas  na  área  de  estudo  em  6  folhas

totalmente expandidas entre às 7h e 13h em seis indivíduos por espécie. As medições foram

realizadas utilizando um analisador portátil de gás por infravermelho (IRGA), modelo LCpro,

ADC,  Hoddesdon,  Inglaterra,  foram  obtidos  dados  sobre  condutância  estomática  (Cs),  a

assimilação líquida de CO2 (A) e transpiração (T). A eficiência do uso da água instantânea

(EUA) foi calculada (Rivas et al. 2013). 

Análises estatísticas

Para avaliar a correlação entre os atributos em cada comunidade e se tais atributos

influenciam nas variações entre as comunidades foi utilizada uma matriz contendo os valores

das  médias  ponderadas  de  cada  atributo  (“CWM”,  do  inglês,  community  weight  mean)

(Garnieret al. 2004). Os valores foram correlacionados com o gradiente de regeneração por

meio de regressões lineares simples. A relação entre os CWMs foi feita por meio da análise de

componentes principais (“PCA”, do inglês, principal componentes analysis). As variáveis não

correlacionadas foram utilizadas na análise de correspondência canônica (“CCA”, do inglês,

canonical correspondence analysis). Nessa análise o CWM de cada gradiente de regeneração

é correlacionado com a abundância de cada espécie da comunidade. 

Para  abordar  a  hipótese  das  características  esclerófilas,  os  dados das  espécies  que

ocorreram em diferentes gradientes de regeneração foram utilizados para obter uma impressão
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da contribuição relativa da variabilidade intraespecífica através de ANOVAs de um fator e o

do teste a posteriori de Tukey a 5% de significância para comparações entre as médias no

software Statistica 8.0 (StatSoft 2007).

Resultados

As espécies  herbáceas  selecionadas  para as medições  das características  funcionais

foram as  que  representavam 80% da abundância  relativa  da  comunidade,  pois  esse valor

constitui uma razoável precisão do esforço de amostragem (Tabela 2).

Tabela 2. Lista de espécies herbáceas coletadas na Fazenda Tamanduá em Santa Terezinha,

Paraíba, Brasil selecionadas para as medições das características funcionais. Locais de coleta:

P – área de pasto; áreas em regeneração há 8, 19, 23, 45, 60 e 100 anos.

Família Espécie Origem Local de coleta

Amaranthaceae Alternanthera brasiliana (L.) Kuntze Nativa 19

Alternantheratenella Colla Nativa 100

Asteraceae Bidens pilosa L. Naturalizada 100

Boraginaceae Euplocaprocumbens (Mill.) Diane&Hilger Nativa 45

Commelinaceae Commelina obliqua Vahl Nativa 100

Aneilema brasiliense C. B. Clarke Nativa 100

Convolvulaceae Jacquemontiaevolvuloides Meisn. Nativa 8

Jacquemontiapentanthos (Jacq.) G. Don Nativa - Endêmica do Brasil 23 e 60

Cyperaceae Lipocarphamicrantha (Vahl) G. C. Tucker Nativa 19 e 60

Euphorbiaceae Bernardiasidoides (Klotzsch) Müll. Arg. Nativa - Endêmica do Brasil 45

Fabaceae Arachispusilla Benth. Nativa - Endêmica do Brasil P, 23, 60

Stylosanthesguianensis (Aubl.) Sw. Nativa P, 8, 19, 60

Desmodiumscorpiurus (Sw.) Desv. Nativa 60

Lamiaceae Hyptissuaveolens (L.) Poit. Nativa 23, 45, 100

Malvaceae Sida galheirensis Ulbr. Nativa - Endêmica do Brasil 19, 23, 60

Waltheriarotundifolia Schrank Nativa P, 8, 19, 23

Não identificada - 23 e 45

Sida rhombifolia L. Nativa P

Sida ciliaris L. Nativa P

Poaceae Cenchrusciliaris L. Naturalizada P

Brachiaria Naturalizada 19 e 23

Panicumtrichoides Sw. Nativa 100

Panicumfasciculatum Sw. Naturalizada 100

Rubiaceae Diodia teres Walter Nativa P, 8, 19, 60

Borreriascabiosoides Cham. & Schltdl. Nativa 100

Verbenaceae Stachytarphetasanguinea Mart. Nativa - Endêmica do Brasil 45
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Correlação entre as características funcionais e as condições ambientais

O  tempo  de  regeneração  das  áreas  não  apresentou  relação  significativa  com  a

expressão dos valores de CWM dos atributos (Tabela 3) (Fig.2).

Tabela  3.  Valores de F e de r² obtidos a partir da regressão linear simples entre a média

ponderada da comunidade (CWM) e a idade de regeneração. Todas as análises foram não

significativas após a correção de Bonferroni (P > 0,0045) com graus de liberdade de 1 e 5. A

média e o desvio padrão (DP) de cada atributo consideram todas as parcelas.

CWM Média ± DP F r²

Área foliar (mm2) 141.16 ± 93.09 0.73 0.13

Área específica foliar (mm2.mg-1) 2.34 ± 2.22 11.48 0.69

Conteúdo de massa seca foliar (mg.g-1) 139.14 ± 26.55 1.21 0.19

Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) 21.06 ± 1.76 2.01 0.28

Razão Carbono:Nitrogênio 1.46 ± 0.19 0.80 0.14

Altura máxima da planta (cm) 36.93 ± 9.54 0.02 0.003

Massa da semente (g) 0.01 ± 0.007 2.78 0.35

Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) 7.05 ± 2.54 0.10 0.02

Biomassa (g) 2.54 ± 1.14 0.00004 0.000007
Suculência de folhas (mg.mm-2) 9.19 ±  3.19 5.95 0.54
Compostos fenólicos (mg.g-1) 71.72 ± 17.04 0.15 0.03
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Fig.  2.  Análise de Componentes Principais (Pincipal Component Analysis – PCA) entre as

médias ponderadas da comunidade para cada atributo em cada parcela.  X1=área de pasto;

X8=8 anos; X19=19 anos; X23=23 anos; X45=45 anos ; X60=60 anos e X100=100 anos. A

soma das explicações dos primeiros e segundo eixos foi de 74%.

Os atributos escolhidos para serem usadas na CCA foram área foliar específica (SLA),

razão Carbono:Nitrogênio (CN), massa da semente (M), teor de Nitrogênio da folha (N), teor

de Carbono da folha (CA) e compostos fenólicos (PC), pois a relação entre elas é baixa (Fig.

3).

Fig.  3.  Análise de correspondência canônica (Canonical  Correspondenceanalysis  – CCA)

entre a média ponderada da comunidade (communityweightedmean – CWM) e a abundância

de cada espécie em cada idade de regeneração. X1=área de pasto; X8=8 anos; X19=19 anos;

X23=23 anos; X45=45 anos ; X60=60 anos e X100=100 anos.  Atributos escolhidos: área

foliar  específica  (SLA),  razão  Carbono:Nitrogênio  (CN),  massa  da  semente  (M),  teor  de

Nitrogênio da folha (N), teor de Carbono da folha (CA) e compostos fenólicos (PC).
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Variação intraespecífica das características funcionais em relação às condições ambientais 

As análises de variância realizadas entre as características funcionais e o estádio de

regeneração apresentaram diferenças intraespecíficas. Nessas análises é possível observar que

as  espécies  que  ocupam  os  locais  em  diferentes  estádios  de  regeneração  apresentam

plasticidades fenotípicas. No geral, à medida que a regeneração avança, há um aumento na

razão C:N, no teor de compostos fenólicos e na assimilação de carbono, e uma diminuição na

área foliar, na altura da planta, na suculência das folhas, na biomassa dos indivíduos e no teor

de nitrogênio (Tabela 4).
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Tabela 4. Análise de variância entre as características funcionais de populações localizadas em diferentes gradientes de regeneração. Letras iguais na

mesma linha não apresentam diferença significativa, Tukey 5%. Locais de coleta: P – área de pasto; áreas em regeneração há 8, 19, 23, 45, 60 e 100

anos.

Espécie Característica Funcional

Significância

ANOVA P 8 19 23 45 60 100
Jacquemontiapentanthos Área foliar (mm2) 0.01130 - - - 947.05 - 446.48 -

Área específica foliar (mm2.mg-1) 0.00143 - - - 2.51 - 0.54 -
Suculência de folhas (mg.mm-2) 0.00001 - - - 3.85 - 18.17 -
Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) 0.00004 - - - 23.73 - 16.97 -
Razão Carbono:Nitrogênio 0.00409 - - - 1.30 - 1.68 -

Lipocarphamicrantha Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) 0.00024 - - 21.20 - - 12.03 -
Razão Carbono:Nitrogênio 0.00394 - - 1.51 - - 2.71 -
Compostos fenólicos (mg.g-1) 0.03195 - - 70.95 - - 49.52 -
Altura máxima da planta (cm) 0.00426 - - 18.83 - - 9.33 -

Arachispusilla Área foliar (mm2) 0.03005 145.80a - - 256.25b - 222.48ab -
Conteúdo de massa seca foliar (mg.g-1) 0.01611 162.57a - - 99.10b - 113.16b -
Altura máxima da planta (cm) 0.01378 12.00a - - 23.00b - 13.00a -
Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) 0.01907 5.52a - - 11.08b - 7.42ab -

Stylosanthesguianensis Biomassa (g) 0.00823 0.61a 1.28ab 1.01ab - - 0.10a -
Área foliar (mm2) 0.00931 11.88a 6.90b 20.94c - - 9.86ab -
Suculência de folhas (mg.mm-2) 0.00457 10.08a 5.82ab 12.93ac - - 2.51b -
Compostos fenólicos (mg.g-1) 0.01090 61.90ab 59.52ab 71.90a - - 45.71b -
Altura máxima da planta (cm) 0.00057 31.67a 20.33a 29.33a - - 6.00b -

Hyptissuaveolens Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) 0.00002 - - - 21.77a 25.33b - 29.40c
Razão Carbono:Nitrogênio 0.02355 - - - 1.43a 1.34a - 0.93b
Altura máxima da planta (cm) 0.00303 - - - 23.67a 71.67b - 60.67b
Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) 0.03851 - - - 19.75a 11.99b - 16.88ab

Sida galheirensis Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) 0.00433 - - 20.73a 19.93a - 14.13b -
Razão Carbono:Nitrogênio 0.01352 - - 1.54a 1.55a - 2.22b -
Compostos fenólicos (mg.g-1) 0.03168 - - 61.90a 58.57a - 46.67b -
Altura máxima da planta (cm) 0.02612 - - 67.67a 119.33a - 130.33b -
Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) 0.00220 - - 14.06a 19.35b - 11.80a -

Waltheriarotundifolia Área específica foliar (mm2.mg-1) 0.02628 0.34a 1.24b 0.28ac 0.50abc - - -
Suculência de folhas (mg.mm-2) 0.00466 18.24a 5.52b 12.98ac 8.73b - - -
Compostos fenólicos (mg.g-1) 0.00001 69.52a 76.67a 164.29b 173.81b - - -

Não identificada (Malvaceae) Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) 0.00604 - - - 18.44 4.69 - -
Brachiaria Biomassa (g) 0.00724 - - 2.22 4.92 - - -

Área foliar (mm2) 0.02194 - - 162.49 442.12 - - -
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Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) 0.03010 - - 16.77 12.57 - - -
Razão Carbono:Nitrogênio 0.00153 - - 1.75 2.54 - - -
Compostos fenólicos (mg.g-1) 0.00051 - - 62.38 42.86 - - -
Altura máxima da planta (cm) 0.00753 - - 44.67 76.33 - - -
Massa da semente (g) 0.00929 - - 0.03 0.02 - - -
Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) 0.01814 - - 6.90 16.51 - - -

Diodia teres Biomassa (g) 0.01936 7.12a 2.44ab 1.46b - 0.87b - -
Área foliar (mm2) 0.00034 19.89a 42.25b 19.08a - 23.95a - -
Área específica foliar (mm2.mg-1) 0.00097 0.34a 0.53b 0.27a - 0.60b - -
Suculência de folhas (mg.mm-2) 0.00289 17.40a 10.05b 17.25a - 9.93b - -
Teor de nitrogênio da folha (mg.g-1) 0.00002 17.57a 22.40c 15.33ab - 12.97b - -
Razão Carbono:Nitrogênio 0.00017 1.44a 1.26a 2.11b - 2.16b - -
Compostos fenólicos (mg.g-1) 0.00000 51.90 37.14 104.76 - 58.10 - -
Altura máxima da planta (cm) 0.00194 24.33a 40.33b 33.33bc - 26.00ac - -
Massa da semente (g) 0.00061 0.04a 0.04a 0.02b - 0.02b - -
Assimilação de Carbono (μmol.m-2.s-1) 0.00835 2.26a 7.82b 4.26ab - 9.02b - -
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Discussão

Como os valores de CWM variam ao longo de um gradiente de regeneração?

Este estudo combina um vasto conjunto de espécies coletadas em diferentes áreas em

diferentes gradientes de regeneração natural que estão adaptadas às condições climáticas e a

baixa  disponibilidade  de  recursos  da  Caatinga.  Foram  testadas  as  correlações  entre  as

características  funcionais  e  as  condições  ambientais  as  quais  as  comunidades  estavam

submetidas.  Como a maioria das espécies são anuais muitas alterações ocorrem dentro da

comunidade durante a regeneração. 

Os resultados corroboram com a hipótese testada mostrando que as comunidades da

área de pasto e da área com 8 anos de regeneração apresentam espécies com características

funcionais relacionadas às estratégias de espécies ruderais, com plantas mais baixas, folhas

pequenas e economia foliar com folhas mais suculentas e com maior conteúdo de massa seca

foliar (Pierce et al. 2013). De acordo com Herms&Mattson (1992) uma estratégia para evitar a

pastagem em ambientes secos (menos produtivos) seria através da diferenciação fenológica

ou, alternativamente, através do tamanho pequeno e da rigidez (baixo SLA) das folhas. As

plantas ruderais têm ciclo de vida muito curto e alto investimento na produção de sementes,

de  forma  a  garantir  a  manutenção  das  suas  populações  em  ambientes  sob  frequentes

distúrbios, como áreas utilizadas para pastagem (Grime 2001).

Diferentemente  das  espécies  localizadas  em estádios  mais  iniciais  de  regeneração,

aquelas localizadas em áreas em estádios mais tardios como as comunidades das áreas com

45,  60 e  100 anos de  regeneração  apresentaram características  funcionais  relacionadas  às

competidoras, por apresentarem área foliar e área específica foliar maiores, além de um maior

teor de nitrogênio nas folhas (Pierce et al. 2013). Os resultados observados mostram como as

mudanças  nas  condições  ambientais  durante  a  regeneração  natural  mudam os  valores  das

características funcionais.

Dentre os fatores ambientais que influenciam a dinâmica de comunidades vegetais, a

disponibilidade de água é, provavelmente, um dos fatores mais limitantes, já que representa

um recurso  essencial  para  as  plantas,  estando  envolvida  em sua  composição,  estrutura  e

metabolismo (Sutcliffe 1968). A altura da planta e o tamanho das folhas estão fortemente

relacionados  à  competição  por  luz  e  trocas  gasosas,  e  ambas  são  dependentes  da

disponibilidade  de  água  e  nutrientes  (Engel  et  al.  2002).  A  espessura  foliar  pode  ser

determinada por fatores abióticos como luz, água e nutrientes, e por bióticos, defesa contra

herbívoros. Neste caso, a planta tende a alocar mais carbono no espessamento da folha em
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locais mais pobres em recursos, já que o custo de dano ou perda de uma folha é superior

àquele de locais nutricionalmente mais ricos (Pinheiro et al. 2001).

O efeito da luz e da disponibilidade de nutrientes atua diretamente sobre a taxa de

crescimento  das  plantas.  O crescimento  também é  afetado pela  alocação  de  recursos.  As

plantas são capazes de mudar a alocação de biomassa e a morfologia da folha de tal modo que

a aquisição de recurso é ajustada às condições de crescimento, por exemplo, em condições de

baixa  luminosidade,  as  plantas  podem aumentar  a  alocação  de  biomassa  para  a  folhas  e

aumentar a área foliar específica (SLA) enquanto que, em condições de baixa disponibilidade

de nutrientes  uma alocação  de  recursos  para  as  raízes  é  comum (Knops&Reinhart  2000;

Evans  &  Porter  2001).  Assim,  a  fim  de  se  beneficiar  de  uma  maior  disponibilidade  de

nutrientes as espécies têm de possuir uma plasticidade alta na alocação de biomassa.

Em  Caccianiga  et  al.  (2006)  também  foi  realizada  uma  análise  das  semelhanças

funcionais entre as espécies a fim de testar se a hipótese CSR poderia distinguir mudanças

funcionais durante o processo de sucessão. Os resultados mostraram uma mudança funcional

durante  a  sucessão  semelhante  aos  encontrados  nesse  estudo,  com  espécies  ruderais  nos

estádios iniciais e espécies estresse tolerantes no final da sucessão. No estudo de Dussault et

al. (2011) foi verificado a relação entre a aridez e o pastoreio nos valores de CWM, foram

identificados  três grupos distintos  de características  funcionais  temporalmente consistentes

que co-variaram com a aridez e o pastoreio. Os resultados foram semelhantes aos encontrados

na  área  de  pasto  e  na  área  com 8 anos  de  regeneração.  O pastoreio  selecionou  espécies

pequenas, com ciclo de vida anual, de crescimento rápido, com alta área foliar específica, de

alto valor pastoral e com menor massa de sementes, enquanto a aridez selecionou espécies

que possuíam folhas suculentas, alto conteúdo de carbono foliar, espinhos, baixo conteúdo de

massa seca foliar e baixa estatura. A visualização detalhada fornecida pela classificação CSR,

combinada  com  a  sua  explicação  mecanicista  da  mudança  na  comunidade,  demonstra  a

promessa  desta  metodologia  como  uma  ferramenta  quantitativa  para  a  ecologia  de

comunidades comparativa (Caccianiga et al. 2006).

A restauração ecológica também pode se beneficiar da evolução da ecologia baseada

em  características  que  permitem  previsões  melhoradas  de  como  a  composição  das

comunidades  vegetais  irá  responder  a mudanças  nas condições  ambientais.  Características

funcionais das plantas podem ser usadas para orientar a restauração de habitats degradados,

adequando os tratamentos para um pool de espécies locais (Sandel et  al.  2011). Além de

permitir a identificação das espécies que deverão ter maior importância no futuro, bem como

aquelas que tendem a diminuir a participação na estrutura (Schorn& Galvão 2006).
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Quais  características  variam  intraespecificamente  ao  longo  de  um  gradiente  de

regeneração?

A  teoria  da  assembleia  da  comunidade  propôs  um  mecanismo  para  explicar  as

distribuições das espécies: em um determinado local uma série de condições permite alguns

tipos  de  espécies  e  impede  outros  tipos  de  coexistir  com  sucesso.  Estas  condições  são

resultado  das  relações  multivariadas  entre  as  características  de  cada  espécie  (incluindo  a

variabilidade  intraespecífica),  das  condições  abióticas,  e  das  interações  entre  espécies

(Diamond 1975). A associação da distribuição de espécies de plantas com fatores ambientais

é amplamente sugerida como causa de variações na composição e estrutura de comunidades

vegetais ao longo de gradientes ambientais (Grime et al. 1997; Grime 2001; John et al. 2007).

De  acordo  com  o  observado,  os  indivíduos  localizados  em  estádios  iniciais  de

regeneração apresentam características funcionais esclerofilas mais expressivas, os indivíduos

têm a capacidade de mudar essas características ao longo da sucessão a fim de se adaptar às

condições  ambientais  a  que estão sendo submetidos  e  utilizar  os  recursos  de forma mais

eficiente. No entanto esse padrão não foi observado para todas as espécies analisadas, padrões

de divergência funcional dentro de comunidades ocorrem como mecanismo de montagem da

assembleia da comunidade, para coexistir as espécies tendem a ter características semelhantes

(convergente) ou diferentes (divergentes) (Fukami et al. 2005; Grime 2006).

As características funcionais demonstram que a substituição de espécies ao longo da

sucessão pode ser explicada pela seleção de plantas com diferentes estratégias. Os indivíduos

das  espécies  Stylosanthes  guianensise  Arachis  pusilla,  por  exemplo,  apresentaram

respectivamente menores valores de suculência das folhas e de conteúdo de massa seca foliar

ao  longo  do  gradiente  de  regeneração.  Realmente,  esses  atributos  são  estreitamente

relacionados  à  capacidade  das  plantas  tolerarem  estresses  ambientais,  em  especial  os

nutricionais. Produzindo folhas densas, bem protegidas e duráveis (Wright et al. 2004; Pérez-

Harguindeguy et al. 2013), as plantas são favorecidas em ambientes sob estresse nutricional,

por reterem nutrientes na biomassa e reduzirem perdas com a queda de folhas ou danos por

herbívoros (Givnish 2002; Hogdson et al. 2011).

Modificações  na estrutura  foliar,  que podem ocorrer  de maneira  diferente  entre  as

espécies, são observadas ao longo da expansão e desenvolvimento das folhas em resposta à

variação na disponibilidade de água e nutrientes  (Mooney  et  al.  1978; Cunningham  et al.

1999; Prior et al. 2003), intensidade luminosa (Williams et al. 1989; Meziane&Shipley 2001)

e herbivoria (Turner 1994). Segundo Loveless (1962), a esclerofilia pode ser uma resposta

adaptativa aos solos pobres em nutrientes, especialmente nitrogênio e fósforo, uma vez que o
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metabolismo de nitrogênio nas plantas  é  regulado pela  disponibilidade  do fósforo.  Folhas

pequenas também ocorrem em solos inférteis,  como consequência da compactação celular

causada por deficiência de nutrientes (Turner 1994). Esses dados corroboram com a hipótese

de que o escleromorfismo no estádio inicial pode estar relacionado à baixa disponibilidade de

nitrogênio e fósforo, o que causaria produção de folhas pequenas, compactas e com maior

quantidade de tecido esclerenquimático (Turner 1994).

Como  foi  observado  nos  indivíduos  da  espécie  Diodia  teres,  plantas  esclerófilas

também possuem defesa  contra  herbivoria  e  mecanismos  de proteção da  longevidade das

folhas através do aumento do carbono foliar (Edwards et al. 2000). Espécies com baixa área

específica foliar são mais resistentes ao ataque de herbívoros e outros danos físicos (Reich et

al.  1997).  A  área  específica  foliar  tende  a  ser  correlacionada  negativamente  com  a

longevidade foliar e positivamente relacionada com o teor de nitrogênio na folha, fotossíntese

e taxa de respiração noturna (Wright et al. 2001). No entanto, em nosso estudo, indivíduos de

Diodia teres com maior de teor de nitrogênio nas folhas apresentaram maiores valores de área

específica foliar.

Ao longo do gradiente de sucessão as espécies apresentaram um aumento na razão

C:N e na produção de compostos fenólicos,  em áreas que se encontram em um avançado

estágio de sucessão há uma maior cobertura das espécies arbóreas que diminui a captação de

luz pelas espécies herbáceas. De acordo com Evans&Poorter (2001), sob baixa luminosidade

há uma maximização no ganho de carbono por unidade de massa foliar, o que possibilita a

produção de compostos secundários de alto peso molecular.

A observação de  Schimper  que  diferentes  tipos  de  plantas  são  bem sucedidas  em

diferentes condições ambientais é, sem dúvida verdadeiro, e ainda mais de um século depois,

os processos ecológicos e fisiológicos que levam esses padrões ainda são áreas de pesquisa

ativa (Shipley et al., 2006; Westoby&Wright 2006).

Este  estudo mostra  a  possibilidade  de usar  as  espécies  herbáceas  que  possuam os

atributos necessários para os diferentes projetos de restauração florestal. Assim, o processo de

regeneração  de  áreas  degradadas  pode  ser  otimizado  com  a  escolha  das  espécies  que

apresentarão a melhor estratégia nas condições atuais do ambiente.
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4 ANEXO

4.1 Normas para publicação na revista Journal of Vegetation Science

Author Guidelines

Journal of Vegetation Science Author Guidelines

Scope

The Journal of Vegetation Science publishes papers on all aspects of plant community

ecology,  with  particular  emphasis  on  papers  that  develop  new concepts  or  methods,  test

theory, identify general patterns, or that are otherwise likely to interest a broad international

readership. Papers may focus on any aspect of vegetation science, e.g. community structure

(including community assembly and plant functional types), biodiversity (including species

richness  and  composition),  spatial  patterns  (including  plant  geography  and  landscape

ecology),  temporal  changes  (including  demography,  community  dynamics  and

palaeoecology) and processes (including ecophysiology), provided the focus is on increasing

our understanding of plant communities. The Journal publishes papers on the ecology of a

single species only if it plays a key role in structuring plant communities. Papers that apply

ecological concepts, theories and methods to the vegetation management, conservation and

restoration,  and  papers  on  vegetation  survey  should  be  directed  to  our  associate  journal,

Applied Vegetation Science.

Acceptance criteria

The journal will  consider for publication only manuscripts  not previously formally

published.  Prior  posting  of  a  manuscript  on an online  preprint  archive  such as  ArXiv or

bioRxiv is acceptable, as is posting of the preprint on a private website or publication as a

component  of  a  thesis  or  dissertation.  We  will  not  consider  for  publication  articles

permanently posted in preprint archives associated with specific journals.

To be acceptable, a paper must be of interest to an international readership, even if its

immediate scope is local. A paper can be interesting by doing one or more of several things:

 Developing new concepts in understanding vegetation

 Testing concepts applicable to all plant communities

 Adding  a  particularly  well-executed  empirical  example  that  is  part  of  a  growing

literature on general conceptual issue

 Representing a particularly interesting combination of models, observational data and

experiments

 Demonstrating a new and generally useful method
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 Presenting a particularly exemplary or thorough analysis,  even if  the concepts  and

methods are not novel, and even if it be regional in scope, so long as it: represents the

state of the art (methods and statistics) and presents a critical and definitive test for an

interesting hypothesis.

The questions in the paper can be addressed by many means, including description,

experiments, simulations, meta-analysis, inference, extrapolation, etc. There is no limit to the

nature of the approach, as long as the work is sound. As a rule of thumb, the journal would

accept a paper if at least 66% of vegetation scientists would regard it as having some interest,

or at least 10% would regard it as being very interesting.

All submitted manuscripts must comply with our publishing ethics as detailed here. 

Authors are strongly encouraged to make their primary data available in appendix tables or

data depositories.

Types of papers

Research article 

This category includes  description,  experiment,  simulation,  theory,  description of a

new method, or any combination of those. The typical length of ordinary papers is about 8–10

printed pages.  The submission of  longer  papers  can be accepted  on the basis  of  a  sound

explanation given in the cover letter. Shorter papers may be managed and published sooner.

To estimate the article length, note that an average journal page can contain about 800

words for the main text from the Title to the end of References,  or a variable number of

display items (tables and/or figures) that would be readable when printed together in an A4

page. For instance, a manuscript with 6800 words and a given number of display items fitting

in 1.5 A4 pages would use almost 10 journal pages, which is fine for a Research Article.

Within this limit, authors are free to distribute the space among text and display items. Online

supplementary  files  may  be  used  for  less  essential  text  and/or  display  items.

Synthesis

Reviews  of  a  topic  that  produce  new  ideas  /  conclusions  (and  are  not  merely

summaries  of  the  literature)  can  be  published  as  Syntheses,  which  may  be  longer  than

Research articles, but the length must be justified by the content of interest.

Forum

Forum papers are essays with original ideas / speculations / well-sustained arguments,

with no new data. They usually contribute to free debate of current and often controversial

ideas  in  vegetation  science.  There  may  be  criticism  of  papers  published  in  Journal  of

Vegetation  Science,  or  (if  interesting  to  our  readers)  of  papers  published  elsewhere.  An

http://onlinelibrary.wiley.com/journal/10.1111/(ISSN)1654-1103/homepage/journals_ethics_statement.pdf
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Abstract is required, but otherwise the sectional format is flexible. The length of the Forum

papers is normally 0.5–4 printed journal pages. The submission of longer Forum papers can

be accepted  on the basis  of a sound explanation  given in  the cover  letter.  Forum papers,

especially short ones, have high priority in publication.

Report

This includes items that are not scientific papers, e.g. news items, the existence of

databases  and  technical  information.  Reports  are  typically  two  printed  journal  pages;

additional material should be put in electronic appendices. The submission of longer Report

papers can be accepted on the basis of a sound explanation given in the cover letter. A report

can describe a new or much expanded computer program if this is of interest to vegetation

scientists. We can also accept paid advertisements for commercial computer programs. We

also carry reviews of computer programs, and authors of new programs are very welcome to

submit  them for  review to the Software Review Editor.  [Papers that,  whilst  mentioning a

particular program, are basically descriptions of a new method, can be submitted as Research

articles.]

Journal’s policy on criticism and errata

For details of the policy on papers that have a major element criticising a particular

paper or body of work, and on responses, also for the policy on errata, click here.

Manuscripts

Manuscripts must be written in English (either British or American throughout). They

should be concise, because concise papers often make more impact on the reader.
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