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“Mas é preciso ter manha 

É preciso ter graça 

É preciso ter sonho sempre 

Quem traz na pele essa marca 

Possui a estranha mania 

De ter fé na vida 

Mas é preciso ter força 

É preciso ter raça 

É preciso ter gana sempre 

Quem traz no corpo a marca 

Maria, Maria 

Mistura a dor e a alegria” 

 

(Milton Nascimento / Fernando Brant) 

 

“... de tudo ficaram três coisas: 

a certeza de que estamos começando, 

a certeza de que é preciso continuar 

e a certeza de que podemos ser interrompidos antes de terminar. 

Façamos da interrupção um caminho novo, 

da queda um passo de dança, 

 do medo uma escola, 

do sonho uma ponte, 

da procura um encontro, 

 e assim terá valido a pena existir” 

 

(Fernando Sabino – Encontro Marcado) 

 

“Há que se cuidar da vida... 

Há que se cuidar do mundo... 

Tomar conta da amizade... 

Alegria e muito sonho... 

Espalhados no caminho... 

Verdes, planta e sentimento... 

Folhas, coração... 

Juventude e fé...” 

 

(Milton Nascimento / Wagner Tiso) 
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RESUMO 

 

 

O objetivo do primeiro artigo foi analisar as modificações estruturais ocorridas 

em uma comunidade arbórea de floresta estacional semidecidual, localizada no 

minicípio de Mindurí, MG, durante o período de 5 anos (2010-2015) de 

monitoramento. Para tanto, buscou responder a seguinte pergunta: como a 

dinâmica estrutural da floresta varia ao longo do gradiente altitudinal? Em 2010 

deu-se início aos estudos ecológicos na área por meio do levantamento estrutural 

da comunidade arbórea, com alocação de 30 parcelas permanentes de 10x40 m, 

ao longo de cinco cotas altitudinais, totalizando uma amostragem de 1,2 ha. 

Todos os indíviduos arbóreos vivos, que atendiam ao critério de inclusão (CAP 

≥ 15,7 cm), foram medidos em circunferência. Em 2015 ocorreu o inventário de 

monitoramento, onde os indivíduos sobreviventes foram mensurados. Não foram 

observadas tendências consistentes em alterações na estrutura da floresta durante 

o intervalo de 5 anos no gradiente altitudinal. A comunidade a 1200 m de 

altitude apresentou as menores taxas de dinâmica se diferenciado das demais e a 

comunidade a 1500 m se diferenciou por apresentar maior taxa de recrutamento. 

As demais apresentaram respostas semelhantes, sugerindo que a floresta é 

adaptada às condições ambientais de cada cota altitudinal. O segundo artigo 

analisou seis populações de Asiposperma olivaceum Müll. Arg., espécie que se 

distribui amplamente ao longo do gradiente altitudinal. Foram mensuradas área 

foliar, área foliar específica, contúdo de matéria seca da folha, espessura foliar, 

tamanho e diâmetro do pecíolo. Calculou-se a densidade básica da madeira, bem 

como foram feitas contagem e medições das larguras dos anéis de crescimento. 

As estratégias de crescimento foram caracterizadas através de medições de 

atributos de folha e caule, além disso, taxas de incremento diamétrico foram 

acumuladas para construir curvas de crescimento. Estratégias de rápido 

crescimento foram observadas nas cotas mais baixas, bem como ritmo de 

crescimento mais lento foi encontrado nas cotas mais altas, sugerindo que com o 

aumento da altitude ocorre maior investimento de recursos em densidade da 

madeira, folhas espessas e duráveis. Na análise multivariada as características de 

espessura foliar, diâmetro do pecíolo, conteúdo de matéria e densidade da 

madeira mostraram claramente associações e maiores eixos voltados para as 

cotas de 1300, 1400 e 1500 m. As diferenças nos traços entre os indivíduos 

refletem variação nas estratégias de crescimento. Estas diferentes estratégias 

auxiliarão na compreensão da mudança da distribuição de espécies sob cenários 

de alterações climáticas previstas. 

 

Palvras-chave: Dinâmica florestal. Florestas estacionais. Características 

funcionais. 

 



 

 

ABSTRACT 

 

 

The aim of this paper was to analyze the structural changes in a tree community 

of semideciduous forest, located in the Mindurí, Minas Gerais, during the period 

of 5 years (2010-2015) to monitor and detect patterns associated with altitudinal 

variation in which the community is submitted. To this end, it sought to answer 

the following question: how does the structural dynamics of the forest vary 

along the altitudinal gradient? In 2010, ecological studies were started in the 

area through a structural survey of the tree community, with allocation of 30 

permanent plots of 10x40 m, along five altitudinal levels, totaling a sampling of 

1.2 ha. All living arboreal individuals, who met the inclusion criterion (CAP ≥ 

15.7 cm), received numbered almanac labels and were measured in 

circumference. In 2015, the monitoring inventory, where the surviving 

individuals were measured, the counts dead and the recruits incorporated into the 

sampling. Structural modifications were analyzed by obtaining dynamics rates 

related to the demography of individuals and biomass at each altitudinal 

elevation. There were no consistent trends in changes in forest structure during 

the 5-year interval in the altitudinal gradient. The community at 1200 m altitude 

had the lowest rates of dynamics if differentiated from the others and the 

community at 1500 m was differentiated by having a higher rate of recruitment. 

The others presented similar responses, suggesting that the forest is adapted to 

the environmental conditions of each altitude altitudinal. The second article 

analyzed six populations of Asiposperma olivaceum Müll. Arg., A species that 

differs widely along the altitudinal gradient. Leaf area, specific leaf area, leaf 

dry matter, leaf thickness, petiole size and diameter were measured. The basic 

density of the wood was calculated as well as counting and measurements of the 

widths of the growth rings. The growth strategies were characterized by 

measurements of leaf and stem attributes, in addition, diametric increase rates 

were accumulated to construct growth curves. Rapid growth strategies were 

observed at the lower levels, as well as slower growth rhythm was found at the 

higher levels, suggesting that with increasing altitude there is a greater 

investment of resources in wood density, thick and durable leaves. In the 

multivariate analysis the characteristics of leaf thickness, petiole diameter, 

material content and wood density clearly showed associations and larger axes 

facing the 1300, 1400 and 1500 m coordinates. Differences in traits among 

individuals reflect variation in growth strategies. These different strategies will 

help in understanding the changing species distribution under predicted climate 

change scenarios. 

 

 

Keywords: Forest dynamics. Seasonal forest. Functional traits. 
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PRIMEIRA PARTE 

 

1 APRESENTAÇÃO GERAL 

 

A área de estudo está na mesorregião Campo das Vertentes de Minas 

Gerais, inserida nas regiões paisagísticas e macroecológicas do Domínio 

Atlântico, porém abriga fisionomia de Cerrado e regiões ecotonais. Entre as 

fisionomias florestais do Domínio Atlântico, estão as Florestas Estacionais, 

encontradas em locais de grande heterogeneidade ambiental. Esta vegetação está 

fortemente relacionada à sazonalidade de chuvas, mas possui fortes correlações 

florísticas com as Florestas Ombrófilas. O estudo de Oliveira-Filho e Fontes 

(2000) tornou-se clássico por mostrar que as transições de Florestas Estacionais 

podem ser abruptas a graduais. Recentemente uma revisão deste trabalho foi 

lançada corroborando os resultados e reforçando a importância da altitude e suas 

correspondentes variações climáticas sobre a distribuição e diferenciação das 

espécies, mostrando forte correlação com a diferenciação interna tanto das 

Florestas Ombrófilas quanto das Florestas Estacionais (EISENLOHR e 

OLIVEIRA FILHO; 2015). 

A maior parte dos trabalhos que abordam a influência da variação 

altitudinal na vegetação é destinada as Florestas ombrófilas, face à sua 

localização ao longo de cadeias montanhosas na zona costeira e devido às 

poucas áreas ocupadas por formações estacionais acima de 1000 m de altitude 

(MOREL, 2014; IBGE, 2012). Motivados por esta lacuna científica, no ano de 

2010, membros do Laboratório de Conservação e Manejo da Biodiversidade 

(CONFLORA), do Departamento de Ciências Florestais, da Universidade 

Federal de Lavras, desenvolveram uma pesquisa ecológica em uma área de 

Floresta Estacional Semidecidual ao longo de um gradiente altitudinal no Sul de 
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Minas Gerais. Os trabalhos do CONFLORA foram baseados na realização de 

dois projetos de pesquisa, financiados pela Fundação de Amparo à Pesquisa do 

estado de Minas Gerais (FAPEMIG) e pelo Conselho Nacional de 

Desenvolvimento Científico e Tecnológico (CNPq).  

Os resultados destes estudos evidenciaram que a vegetação possui 

variações significativas associadas à variação altitudinal, que condiciona grande 

heterogeneidade ambiental à área, proporcionando diferentes habitats e distintas 

expressões fisionômicas. Diante disso, faz-se necessário o monitoramento desta 

área, visando acompanhar os padrões e processos identificados. Com o presente 

trabalho, a compreensão científica, em torno das Florestas Estacionais, ganha 

novos elementos, voltados para variações da dinâmica, morfológicas e 

funcionais, buscando dispor de informações que maximizem a concepção das 

variações dessas florestas, ao longo de gradientes altitudinais. 
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2 REFENCIAL TEÓRICO 

 

2.1 Gradientes altitudinais 

 

Gradientes de altitude são importantes ferramentas para se testar 

respostas ecológicas e evolutivas da biota a influências geofísicas, como a baixa 

temperatura (KÖRNER, 2007). Primeiramente porque ecossistemas encontrados 

em altas elevações são evolutivamente e ecologicamente distintos daqueles que 

se encontram em altitudes mais baixas. E em segundo lugar, a substituição de 

espécies ao longo de gradientes altitudinais é responsável em grande parte, pela 

alta diversidade de muitos hotspots de biodiversidade da Terra, com 

aproximadamente 70.000 espécies endêmicas encontradas em 11 hotspots 

envolvendo ambientes tropicais montanhosos (MYERS et al., 2000; MALHI et 

al., 2010). 

Grinnell (1914) foi um dos primeiros a apontar que os gradientes de 

altitude podem fornecer informações importantes sobre como espécies vegetais e 

animais são limitadas por condições ambientais. Posteriormente, ele destacou a 

utilidade dos estudos ao longo de gradientes ambientais para a compreensão de 

como a dinâmica e adaptações evolutivas são governadas por fatores ambientais 

(GRINNELL, 1924). Similarmente, os estudos clássicos de Whittaker (1956; 

1960) nas montanhas Smoky e Siskiyou nos Estados Unidos, exploraram os 

fatores que moldam as comunidades ao longo de gradientes de altitudinais. 

Aproximadamente um quarto da superfície terrestre é coberta por 

montanhas, abrigando pelo menos um terço da diversidade de espécies vegetais 

terrestres (KÖRNER, 2007). Portanto, gradientes altitudinais, apresentam 

desafios importantes e recorrentes à adaptação de plantas em grande parte do 

mundo. Apesar de algumas espécies conseguirem crescer ao longo de uma vasta 

gama de altitudes, adaptando-se às condições do ambiente através de 
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plasticidade fenotípica e modificação genética, a maioria das espécies é limitada 

na sua distribuição em intervalos estreitos de altitude. Por conseguinte, ao longo 

de um gradiente altitudinal é notável que determinadas espécies de plantas são 

substituídas por outras espécies, dando origem a diferentes tipos de vegetação 

em diferentes altitudes (BYARS et al., 2007; HOVENDEN; VANDER 

SCHOOR, 2004). 

Grytnes et al. (2006) estudaram as mudanças na riqueza de espécies de 

três grupos funcionais ao longo de um gradiente altitudinal (310-1135 m). Os 

autores mostraram que a riqueza de espécies atingiu seu ponto máximo em 

altitudes intermediárias, corroborando alguns estudos similares (KESSLER, 

2000; GRYTNES; VETAAS, 2002; GRYTNES, 2003); enquanto outros estudos 

mostraram tendências decrescentes no número de espécies (GRYTNES, 2003; 

FOSAA, 2004). Apesar dos muitos estudos sobre padrões de riqueza de espécies 

ao longo de gradientes altitudinais nenhum padrão consistente foi encontrado. 

Segundo Whitmore (1990), uma das mudanças mais evidentes que 

ocorrem com o aumento da altitude é uma diminuição gradual da altura das 

árvores. Em regiões equatoriais, florestas com altitudes em torno de 1000-1200 

m atingem uma altura máxima de 25-35 m (no máximo 40 m), enquanto em 

florestas encontradas a 1800-2200 m, as árvores não crescem mais que 18-22 m. 

Uma série de explicações para o crescimento reduzido em florestas tropicais em 

altas altitudes tem sido sugerida, pelas baixas temperaturas em função da densa 

cobertura de nuvens (GRUBB, 1977), pelo stress ocasionado por secas 

periódicas em solos rasos e baixa oferta de nutrientes (TANNER et al. 1998), os 

ventos fortes, ou a radiação UV-B elevada, ocasionando danos ao aparelho 

fotossintético das plantas que se encontram em maiores altitudes (FLENLEY, 

1996).  

Outros estudos têm analisado padrões de biomassa florestal ao longo de 

gradientes de altitude nas montanhas tropicais e descobriram que o clima 
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(temperatura e precipitação), topografia e perturbação explicaram 60-91% da 

variância na biomassa viva e armazenamento de carbono (LEUSCHNER et al., 

2007, GIRARDIN et al., 2010 e ALVES et al., 2010). A interpretação dos 

resultados obtidos a partir de tais obras torna-se difícil quando os gradientes 

selecionados incluem mudanças ambientais que refletem as peculiaridades locais 

ou regionais. Körner (2007) chama a atenção para a existência de duas 

categorias de mudanças ambientais com a altitude: aquelas fisicamente 

associadas a metros acima do nível do mar, tais como pressão atmosférica, 

temperatura e turbidez atmosférica; e aquelas que geralmente não são 

especificamente relacionadas à altitude, como umidade, horas de sol, velocidade 

do vento, sazonalidade, geologia e até mesmo o uso antrópico da terra. 

Segundo Körner (2007), existem quatro mudanças atmosféricas 

principais associadas com o aumento da altitude: (i) diminuição da pressão 

atmosférica total e da pressão parcial de todos os gases atmosféricos (dos quais 

O2 e CO2 são de particular importância para a vida); (ii) redução da temperatura 

atmosférica, com implicações para a umidade do ambiente; (iii) aumento da 

radiação sob um céu sem nuvens, tanto como radiação solar e radiação térmica 

de saída noturna (por causa da redução da turbidez atmosférica); e (iv) uma 

fração mais elevada de radiação UV-B na radiação solar total.  

 

2.2 Dinâmica de comunidades florestais 

 

Monitorar as modificações que ocorrem na estrutura, composição 

florística e processos ecológicos de florestas tropicais ao longo do tempo são os 

principais objetivos dos estudos de dinâmica de comunidades florestais 

(MEYER  et al., 2015). Esse monitoramento é feito através do levantamento 

estrutural da floresta em no mínimo dois períodos distintos, geralmente, em 

parcelas permanentes. A montagem e a dinâmica de comunidades ecológicas são 
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frequentemente demonstradas pela variação interespecífica nas taxas de 

demografia (mortalidade e recrutamento) e biomassa (PACALA et al. 1996; 

REES et al. 2001). 

Os primeiros estudos de dinâmica ganharam visibilidade, em razão da 

abrangência e foram realizados na Estação Ecológica de La Selva, Costa Rica, 

por Diana Lieberman, Milton Lieberman e demais autores, que amostraram 12,4 

ha de floresta tropical no ano de 1969. A primeira remedição foi feita entre 

junho de 1982 e fevereiro de 1983 e os principais resultados deste estudo foram 

mostrados na publicação de Lieberman et al. (1985), onde os autores relatam a 

escassez de trabalhos maiores, em longo prazo, que abarquem a demografia de 

florestas tropicais. Este trabalho trouxe importantes informações sobre a 

dinâmica florestal de La Selva, entretanto, os autores discutem que o intervalo 

entre as medições foi muito extenso (13 anos), perdendo detalhes sobre 

mortalidade na floresta. Neste sentido, os autores recomendaram intervalos de 2 

a 4 anos, em florestas com dinâmica acelerada, para um melhor entendimento 

dos processos demográficos. 

Desde então os estudos de dinâmica se tornaram cada vez mais 

frequentes e com diferentes abordagens. Sherman et al. (2012) analisaram a 

dinâmica demográfica e da biomassa ao longo de um gradiente de altitude em 

um floresta montana tropical sujeita a perturbações na Cordilheira Central, 

República Dominicana. Os autores testaram a hipótese de que a perturbação 

crônica ocasionada pelo fogo, vento, inundações e deslizamentos de terra resulta 

em baixa biomassa acima do solo, altas taxas de mortalidade, recrutamento e 

crescimento em comparação com outras florestas tropicais montanas. Os 

resultados deste estudo mostraram altas taxas de rotatividade em número de 

indivíduos e área basal, corroborando a hipótese levantada. Em relação à 

altitude, encontraram-se padrões de declínio de biomassa acima do solo, mas a 

mortalidade e o recrutamento não apresentaram tendências com a altitude. 
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Outro estudo pertinente que aborda os aspectos altitudinais em relação à 

dinâmica foi desenvolvido por Bellingham e Tanner (2000) na Jamaica no 

período de 1990 a 1994. O objetivo era determinar se haviam diferenças 

consistentes de crescimento, mortalidade e recrutamento entre as partes mais 

baixas nas encostas e as partes mais altas, nas cristas de uma floresta tropical 

montana. Neste estudo a mortalidade foi maior nas encostas, mas o recrutamento 

não teve diferenças entre os ambientes. A área havia passado recentemente por 

um furacão e os efeitos no pH, e outras características do solo foram 

positivamente correlacionadas com o crescimento e o recrutamento, enquanto a 

mortalidade foi altamente correlacionada com o ângulo de inclinação do terreno 

e as perturbações. Não foi possível fazer generalizações sobre a altitude neste 

trabalho, os resultados refletiram o histórico e as características locais. 

Um gama crescente de trabalhos de dinâmica tem atentado à questão da 

mudança climática local e regional, mostrando que a mortalidade está 

aumentando em muitas florestas em todo o mundo (VAN MANTGEM et al., 

2009; ANDEREGG et al., 2012; WILLIAMS et al., 2013), e os aumentos 

frequentemente são atribuídos à mudança climática (ALLEN et al., 2010). 

Principalmente em regiões de elevada latitude, onde as alterações no clima se 

revelam de forma mais pronunciada sobre a produtividade florestal. Entretanto, 

as alterações causadas por mudanças no clima não são consensuais. Outros 

autores apontam a importância das mudanças sucessionais e estruturais após 

perturbações, mostrando maiores correlações com o crescimento e mortalidade 

das árvores e com pouco ou nenhum efeito das alterações no clima (GIRARDIN 

et al., 2012; SILVA; ANAND, 2012; THORPE; DANIELS, 2012). 

Com o avanço da ecologia florestal, os estudos de dinâmica tornaram-se 

mais comuns e contam com novos elementos. Por exemplo, o trabalho de Lida et 

al. (2016), propõe a associação de características funcionais das espécies para 

predizer sobre taxas demográficas em uma floresta subtropical. As espécies com 
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maior densidade de venação foliar, aréolas menores e menos suculentas, 

apresentaram maior crescimento em diferentes classes de altura das árvores, bem 

como, maior densidade de venação foliar, maior área foliar e menor densidade 

da madeira foram associadas com as altas taxas de mortalidade. 

Os principais problemas observados nos estudos de longa duração estão 

relacionados às questões de amostragens tendenciosas, falta de dados 

meteorológicos importantes em função da dificuldade de se instalar 

microestações na área de estudos. É importante propor estratégias que melhorem 

as investigações, tais como, explorar ao máximo o potencial de transectos ao 

longo de gradientes altitudinais de florestas tropicais; monitoramentos 

constantes; incorporações de novos dados baseados em solo, utilização de 

ferramentas de sensoriamento remoto, criação de plataforma de 

compartilhamento de dados; e maior incentivo financeiro para apoiar pesquisas 

de longo prazo nestes ambientes de mudanças abruptas. 

 

2.3 Características funcionais de plantas 

 

As plantas desenvolveram diversas estratégias ao longo da sua história 

evolutiva para ter sucesso em ambientes variados da Terra (ADLER et al., 

2014). As características funcionais são atributos que têm potencial de influência 

no estabelecimento, sobrevivência ou fitness de uma espécie em seu ambiente 

natural, podendo interferir na capacidade das espécies de adquirir, utilizar e 

conservar os recursos (REICH et al., 2003). Nesse sentido, estudos sobre 

variações nas características funcionais podem revelar padrões de distribuição 

das espécies, bem como respostas a variações ambientais e ou alterações no seu 

ambiente natural (WESTOBY et al., 2002).  

Adler et al. (2014) fizeram uma meta-análise a partir de um banco de 

dados de características globais de 222 espécies, observaram e relataram como a 
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história de vida das plantas possuem relações com suas características 

funcionais. Os autores mostraram que medidas morfológicas simples podem 

prever onde uma espécie se enquadra, dentro da escala global de estratégias de 

história de vida, já que foi constatado que espécies com grandes sementes, folhas 

de vida longa e madeira densa, têm taxas de crescimento populacionais 

influenciadas principalmente pela sobrevivência, enquanto o rápido crescimento 

e reprodução têm uma maior influência na dinâmica de espécies com sementes 

pequenas, folhas de curta duração, ou madeira macia. Essa descoberta aumenta a 

capacidade dos cientistas, para representar processos populacionais complexos 

com alguns traços de caráter facilmente medidos. 

O espectro da economia foliar representa uma compensação de alocação 

de recursos. As espécies podem produzir folhas de vida longa, bem protegidas, 

que são favorecidas em ambientes de baixos recursos, ou produzir folhas que 

assimilam o carbono rapidamente em condições de alta disponibilidade de 

recursos. Espécies que apresentam folhas com longa vida útil, baixa área foliar 

específica, baixa concentração de nitrogênio na folha, podem apresentar um 

ritmo de crescimento lento, caracterizada por elevada elasticidade à 

sobrevivência e baixa elasticidade ao crescimento e recrutamento de indivíduos. 

Um espectro de economia nas características da madeira também existe: 

espécies com madeira densa tendem a ter maior sobrevivência, mas menores 

taxas de crescimento relativo do que espécies com madeira macia (CHAVE et 

al., 2009; ADLER et al., 2014). 

King et al. (2009), em duas florestas na Malásia, testaram a hipótese de 

que o crescimento das árvores está relacionado com a interceptação de luz e a 

densidade da madeira. Os autores trabalharam com dois indicadores de 

crescimento das árvores, relativamente simples, que podem ajudar na 

compressão da dinâmica da floresta. Em todas as vinte e uma espécies estudadas 

a taxa de crescimento em diâmetro foi altamente correlacionada à área de 
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interceptação de luz e à densidade da madeira, apresentando diferenças 

interespecíficas entre as relações de crescimento e características funcionais das 

espécies. Estes resultados permitem inferências sobre a dinâmica e abundância 

de espécies florestais através das relações entre crescimento, área da copa e 

interceptação de luz. 

Alguns estudos têm se dedicado a explorar as relações entre as 

características funcionais e a mortalidade de árvores, por exemplo, Poorter et al. 

(2008), ao analisar se características funcionais podem ser boas preditoras de 

taxas demográficas em cinco florestas neotropicais. Observou-se um trade-off 

entre crescimento e sobrevivência. Encontrou ainda que a densidade da madeira, 

o volume de sementes e estatura adulta foram preditores significativos de 

crescimento e / ou mortalidade. Ambas as taxas de crescimento e mortalidade 

diminuiu com o aumento da densidade da madeira. Relações entre as 

características funcionais e taxas demográficas foram estatisticamente 

semelhantes em diversas florestas neotropicais, sugerindo que as espécies podem 

apresentar compensações semelhantes em locais diferentes.  

Os trabalhos aqui apresentados e vários disponíveis na literatura 

mostram como características funcionais são cada vez mais utilizadas para 

investigar a estrutura da comunidade, o funcionamento do ecossistema ou para 

classificar as espécies em grupos funcionais. As características funcionais 

podem ser variáveis tanto entre quanto dentro das espécies (ALBERT et al. 

2010). A variabilidade intraespecífica ocorre em muitos aspectos do 

desenvolvimento, assim como na fisiologia e história de vida das plantas, e pode 

estar relacionada às restrições ambientais (GASTON 2003). As respostas 

adaptativas às variações ambientais podem surgir como um fenômeno plástico, 

expresso em vários níveis intraespecíficos (ACKERLY, 2002), ou seja, entre 

unidades estruturais dentro de um mesmo indivíduo (HULSHOF; SWENSON, 

2010). 
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Albert et al. (2011) delinearam um quadro geral com quatro perguntas 

para determinar, caso a caso, quando o estudo deverá quantificar a variabilidade 

intraespecífica, sendo elas: a questão de pesquisa; a escala espacial; o desenho 

amostral; e o tipo de característica estudada. Partindo dessas premissas, os 

autores sugerem que os efeitos intraespecíficos são mais importantes em 

gradientes ambientais curtos, onde as mudanças na composição de espécies são 

pequenas, uma vez que escalas amplas incluem biomas contrastantes, cujas 

espécies são tipicamente diferentes funcionalmente. 
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3 CONSIDERAÇÕES GERAIS 

 

A grande lacuna de trabalhos ao longo de gradientes altitudinais de 

florestas estacionais evidencia a necessidade de informações ecológicas sobre 

esta formação florestal. As diferentes características demográficas e as 

estratégias evolutivas apresentadas em função da variação microambiental 

precisam ser elucidadas para a formulação de medidas eficazes de conservação. 

Devido à alta heterogeneidade ambiental a qual as florestas estacionais estão 

submetidas no domínio Atlântico, proporcionando diferentes hábitats, o estudo 

de dinâmica pode trazer respostas que maximizem a compreensão de como 

comunidades variam no espaço e no tempo. Da mesma forma, o estudo de 

características funcionais de populações distribuídas ao longo do gradiente, trará 

novos elementos para a compreensão ecológica desta floresta. 
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VARIAÇÃO ESPAÇO-TEMPORAL DE COMUNIDADES ARBÓREAS 

AO LONGO DE UM GRADIENTE ALTITUDINAL 

 

RESUMO - Gradientes altitudinais são cenários importantes para se testar 

respostas de comunidades a influências geofísicas. Com as mudanças climáticas 

em curso, o interesse por esses ambientes tem aumentado em virtude de serem 

objetos de rápida mudança biológica. Foi estabelecida uma rede de 30 parcelas 

totalizando 1,2 ha de Floresta Estacional Semidecidual ao longo de um gradiente 

altitudinal para realizar o monitoramento a longo prazo da dinâmica florístico-

estrutural. Dentro de cada parcela mediu-se o diâmetro de todos os indivíduos 

lenhosos em dois inventários florestais (2010, 2015). Analisou-se então, 

variações na estrutura da comunidade arbórea, análises das taxas demográficas 

de mortalidade, recrutamento, e das taxas de perda e ganho de biomassa dos 

indivíduos arbóreos para avaliar mudanças na dinâmica florestal ao longo do 

tempo. Os resultados sugerem uma floresta bastante adaptada às condições de 

cada ambiente, refletindo em uma dinâmica convergente, na qual não foi 

possível observar distinções em relação à altitude.  

 

Palavras-chave: Domínio Atlântico. Florestas semideciduais. Dinâmica 

florestal. Heterogeneidade ambiental. 
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SPATIAL-TEMPORAL VARIATION OF TREE COMMUNITIES 

ALONG AN ALTITUDINAL GRADIENT 

 

ABSTRACT - Altitudinal gradients are important scenarios for testing 

community responses to geophysical influences. With climate change, interest in 

these environments has increased because they are objects of rapid biological 

change. A network of 30 plots was established totaling 1.2 ha of Semideciduous 

Seasonal Forest along an altitudinal gradient to carry out the long-term 

monitoring of floristic-structural dynamics. Within each plot the diameter of all 

woody individuals was measured in two forest inventories (2010, 2015). 

Variations in the tree community structure, analyzes of demographic mortality 

rates, recruitment, and biomass loss and biomass gain rates of tree individuals 

were then analyzed to assess changes in forest dynamics over time. The results 

suggest a forest very adapted to the conditions of each environment, reflecting in 

a convergent dynamic, in which it was not possible to observe distinctions in 

relation to altitude. 

 

Keywords: Atlantic domain. Semideciduous forests. Forest dynamics. 

Environmental heterogeneity. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

Os gradientes de altitude nos trópicos são ferramentas úteis para 

entender os fatores ambientais que atuam sobre o funcionamento do 

ecossistema, especialmente a temperatura (Malhi et al. 2010). Apesar dos 

avanços no desenvolvimento da ecologia experimental, estudos laboratoriais 

controlados podem subestimar respostas de comunidades e ecossistemas às 

variações climáticas (Sundqvist et al. 2013). Além disso, a dinâmica de 

comunidades e dos ecossistemas muda frequentemente a longo prazo e em 

escalas espaciais maiores do que aquelas captadas em estudos experimentais. 

As mudanças climáticas em curso e as previsões de temperaturas 

superficiais médias globais aumentando por no mínimo 2° C até o ano de 2100 

(IPCC 2014), têm impulsionado o interesse em gradientes altitudinais por serem 

objetos de rápida mudança biológica e pela possibilidade de serem refúgios para 

as espécies escaparem de temperaturas cada vez mais altas em altitudes mais 

baixas (Colwell et al. 2008; Malhi et al. 2010). O processo migratório de 

espécies envolve fatores complexos que podem implicar em uma grande 

mortalidade de determinados grupos de plantas, entretanto existem evidências de 

que a migração ascendente de muitas espécies de plantas e animais já está em 

andamento, tanto em regiões temperadas quanto em tropicais (Feeley 2011; 

Chen 2011).  

Há uma série de relatos sobre mudanças estruturais e ecossistêmicas em 

florestas tropicais ao longo de gradientes altitudinais (Liberman et al. 1996; 

Beck et al. 2008; Malhi 2010; Girardin et al. 2014). Não é surpreendente que 

diferentes padrões de mudanças na estrutura de florestas em função da altitude 

tenham sido descritos. Körner (2007) salientou que existem duas categorias de 

mudanças ambientais associadas à altitude: aquelas que estão diretamente 

relacionadas a metros acima do nível do mar, tais como, pressão atmosférica, 
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temperatura atmosférica, turbidez, uma fração mais elevada de radiação UV-B 

na radiação solar total; e aquelas que geralmente não são especificamente 

relacionadas à altitude, como umidade, horas de sol, velocidade do vento, 

sazonalidade, geologia e até mesmo o uso antrópico da terra. 

A partir desta perspectiva não se espera generalizações nas comparações 

entre amostragens de florestas tropicais ao longo de gradientes altitudinais. Em 

primeira instância a presença de floresta é condicionada por limites de 

temperatura e precipitação (Holdridge & Grenke 1971). Dadas condições de 

temperatura e precipitação, a estrutura e os processos da floresta são moldados 

por condições microclimáticas locais, condições edáficas, história e frequência 

de distúrbios e várias outras influências antropogênicas (Clark 1990; Clark 2002; 

Wright 2005).  

Embora encostas apresentem uma série de fatores ambientais locais 

atuando sobre elas, estudar a influência destes fatores sobre a estrutura de 

comunidades, através de um gradiente altitudinal, pode ser útil a propósito de 

inferir sobre os efeitos do ambiente na floresta, bem como explorar a adaptação 

evolutiva das espécies em distâncias espaciais curtas. Desta forma, este artigo 

tem como objetivo verificar se existem variações na dinâmica estrutural e 

padrões temporais de uma Floresta Estacional Semidecidual ao longo de um 

gradiente altitudinal.  

Nesse sentido, é importante fazer o seguinte questionamento: como a 

dinâmica estrutural da floresta varia em todo o gradiente altitudinal? A partir 

disso, será analisada a seguinte hipótese: existem variações significativas na 

dinâmica estrutural da comunidade arbórea relacionadas à variação ambiental. 
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2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Área de estudo 

 

O estudo foi realizado no Domínio Tropical Atlântico, no estado de 

Minas Gerais, sudeste do Brasil. A área amostrada corresponde a uma floresta 

localizada no município de Minduri (44º33’25’’W e 21º37’27’’W; 21º36’25’’S 

e 21º37’27’’S), inserida na bacia do Alto Rio Grande (IGA 2016). A floresta 

ocorre ao longo de uma encosta com altitudes que variam de 1000 a 1500m (Fig. 

1).  

 

 

 

Figura 1- Localização das 30 parcelas (1,2 ha) do inventário florestal ao longo 

do gradiente altitudinal 1000-1500 m da Floresta Estacional 

Semidecidual, localizada em Minduri, Minas Gerais, Brasil. 
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Segundo a classificação altitudinal de Oliveira-Filho & Fontes (2000), 

que é uma adaptação ao método de Veloso et al. (1991), a comunidade florestal 

em estudo é classificada como Floresta Estacional Semidecidual Baixomontana, 

cuja elevação é de 700 a 1100 m de altitude e Floresta Estacional Semidecidial 

Altomontana, que ocorrem acima de 1100 m de altitude. A maioria das cotas 

apresenta umidade constante em função da proximidade a cursos d’água ou à 

nebulosidade. 

O clima é marcado pela sazonalidade de chuvas, com média anual de 

1539,2 mm, concentradas no período de novembro a março, conforme pode ser 

visto no climograma ilustrado na Figura 3, elaborado a partir de dados da estão 

meteorológica de São Lourenço para um período de 40 anos (1974/2014). As 

temperaturas médias mensais são abaixo de 25ºC, a média anual é de 19,2ºC, a 

média máxima de 27,2ºC e média mínima de 13,3º. As características climáticas 

apresentadas permitem classificar o clima da região, segundo os critérios de 

Koppen & Geiger (1928), como subtropical de altitude, com invernos secos e 

verões amenos (Cwb). 

 

 

Figura 3 - Distribuição das precipitações e temperaturas máxima, média e 

mínima de médias mensais no período de Janeiro de 1974 a 

dezembro de 2014 com base em dados da estação meteorológica de 

São Lourenço, MG.  
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2.2 Histórico do inventário florestal contínuo 

 

Em 2010 foi realizado o primeiro inventário da comunidade arbórea, por 

meio do estabelecimento de 30 parcelas permanentes de 10 m x 40 m, 

equivalente a uma área total de 1,2 ha. A locação das parcelas se orientou a 

partir da carta topográfica que compreende a área, objetivando abranger todo o 

gradiente alitudinal. Foi definida uma diferença de 100 m de altitude em cada 

área amostral. Nesse sentindo, a amostragem foi realizada em seis cotas 

altitudinais de 1000 a 1500 m. Em cada cota altitudinal foram estabelecidas 

cinco parcelas permanentes com um mínimo de 40 m de distância entre si. 

Todos os indivíduos arbóreos vivos com circunferência a 1,30 m do solo 

(CAP), maior ou igual a 15,7 cm foram registrados e marcados com plaquetas de 

alumínio numeradas. Os indivíduos que apresentaram mais de um fuste foram 

incluídos quando a raiz quadrada da soma dos quadrados dos fustes foi igual ou 

superior ao critério de inclusão. 

No ano de 2015, voltou-se a área para monitoramento. Foi feita uma 

nova medição dos CAP’s dos indivíduos sobreviventes, contabilizou-se os 

mortos e foram incorporados à amostragem os indivíduos que atingiram o CAP 

mínimo de inclusão (recrutas). Neste sentido o presente trabalho abrange um 

intervalo de cinco anos de monitoramento. 

 

2.3 Parâmetros descritores da dinâmica da comunidade arbórea 

 

Foram obtidas as abundâncias como descritores da dinâmica 

demográfica de indivíduos e as áreas basais como descritores da dinâmica da 

biomassa baseadas nos dados dos inventários de 2010 e 2015. Os parâmetros de 

dinâmica utilizados foram mortalidade (M) e recrutamento (R) de indivíduos e 
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perda (P) e ganho (G) em área basal. Os parâmetros citados foram obtidos de 

acordo com as equações abaixo: 

M = (1-[N0-Nm) / N0]1/t)*100 

R = (1-(1-Nr/Nt) 1/t)* 100 

P = (1-((AB0-(ABm+ABd)) / AB0/t)* 100 

G = (1-(1-(ABr+ABg) / ABt) 1/t)* 100 

Em que: t é o intervalo temporal entre os inventários; 𝑁0 e 𝑁𝑡 

correspondem às abundâncias de indivíduos no tempo inicial e final; 𝑁𝑚 e 𝑁𝑟 

são as abundâncias do número de árvores mortas e recrutadas; 𝐴𝑏0 e 

𝐴𝑏𝑡  correspondem às áreas basais, inicial e final, das árvores; 𝐴𝑏𝑚 é a área basal 

das árvores mortas; 𝐴𝑏𝑟 é a área basal dos indivíduos recrutados; e 𝐴𝑏𝑑 e 𝐴𝑏𝑖 

são, respectivamente, o decremento e o incremento em área basal das árvores 

sobreviventes (Oliveira-Filho et al. 1997; Sheil et al.1995; Sheil et al. 2000). 

Por meio dos parâmetros de dinâmica foram obtidas as velocidades com 

que as modificações ocorrem nas comunidades através das taxas de rotatividade 

em número de indivíduos (RotN) e área basal (RotAb) (a partir, respectivamente, 

das médias das taxas de mortalidade e recrutamento e de perda e ganho em área 

basal). Além disso, foram calculadas as taxas de mudança líquida em número de 

indivíduos e em área basal através das seguintes equações: ChN = [(Nt/N0)
1/t

 – 

1]* 100 e ChAB = [(ABt/AB0)
1/t

 – 1]. 

 

2.4 Análises estatísticas 

 

Os dados foram analisados utilizando-se estatística univariada e 

multivariada. As variáveis: número de indivíduos, número de mortos, número de 

recrutas e áreas basais foram verificadas quanto à normalidade e transformadas 

quando necessário, antes de se realizar a análise. Univariadas ANOVA (One-

way) foram feitas para cada uma das variáveis e as diferenças significativas 
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entre as cotas altitudinais foram verificadas por meio do teste de Tukey (nível de 

significância de 0,05) (Zar 2010). 

Utilizou-se a Análise de Componentes Principais (PCA), que é um 

método de estatística multivariada que permite interpretar a estrutura de um 

conjunto de dados multivariados a partir das matrizes de variâncias. Consiste na 

transformação de um conjunto de dados originais, neste caso, as taxas de 

Mortalidade, Recrutamento, Perda e Ganho, em um novo conjunto de dados que 

são funções lineares do conjunto original. Essa análise foi realizada de forma a 

identificar novas variáveis que expliquem a maior parte da variabilidade. As 

análises estatísticas, uni e multivariadas, foram realizadas utilizando-se o 

software Past 3.0. 
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3 RESULTADOS 

 

3.1 Estrutura da floresta 

 

Foram observadas diferenças significativas em número de indivíduos 

(One-way ANOVA: F5,24 = 5,96, p= 0,001), número de recrutados (F5,24 = 5,04, p 

= 0,003) e número de indivíduos mortos (F5,24 = 4,48, p = 0,005), mas não houve 

diferença significativa em área basal das comunidades nas diferentes cotas 

altitudinais, tanto na primeira medição (2010) (Fig. 4), quanto após o intervalo 

de cinco anos (2015). Houve um pico no número de indivíduos em 1300 m, 

sendo maior do que em altitudes mais baixas e mais altas. A comunidade 

encontrada a 1400 m apresentou a maior média de indivíduos mortos e a 

comunidade a 1500m apresentou a maior média de indivíduos recrutados.  

As menores médias em número de indivíduos, número de mortos e 

número de recrutas foram registradas na cota de 1200 m. Apesar de não ter sido 

detectada diferença significativa em área basal, uma vez que as cotas 

apresentaram respostas semelhantes neste aspecto, a comunidade encontrada em 

1200 m despontou, apresentando a maior média em área basal. 
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Figura 4 - Médias ( DP) das áreas basais, número de indivíduos, mortos e 

recrutas das comunidades a 1000 m, 1100 m, 1200 m, 1300 m, 

1400m e 1500m de altitude de Floresta Estacional Semidecidual 

localizada em Minduri, Minas Gerais, Brasil. Os F-valores das 

ANOVA (One-way) foram dados e os níveis de significância estão 

indicados por asteriscos da seguinte forma: P <0,05 *, <0,01 ** 

<0,001 ***. Os graus de liberdade e de erro de liberdade são 5 e 24, 

respectivamente, para todas as variáveis. As diferenças 

significativas entre as cotas são indicadas por letras diferentes 

(Teste de Tukey, p <0,05). 

 

Árvores com até 5m foram incomuns em todas as cotas (Fig. 5). 

Entretanto a estrutura do dossel variou entre as cotas altitudinais inferiores e 
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superiores. Abaixo de 1300 m a maioria das alturas estão entre 2 e >15 m, 

enquanto que em 1400 e 1500 as alturas foram mais frequentes entre 2-15m. 

 

 

 

Figura 5 -  Distribuição das alturas do dossel ao longo do gradiente altitudinal. 

As porcentagens de diferentes classes de diâmetro são codificadas 

da esquerda para direita como: 2-5 m, preto; 5-10 m, vermelho; 10-

15m, azul; > 15 m, amarelo. N = 2072. 

 

3.2 Dinâmica e padrões temporais 

 

Os parâmetros de dinâmica da comunidade arbórea no gradiente 

altitudinal encontram-se na Tabela 1. De maneira geral, os resultados mostram 

que as cotas tiveram taxas de recrutamento menores às de mortalidade, 

excetuando-se a cota de 1500 m, que obteve maior recrutamento à mortalidade. 

Este fato pode ser justificado pela diferença significativa entre a cota de 1500 m 

e às demais em relação ao número de recrutas, visto que 1500 m apresentou a 

maior média de recrutas, como mostrado na Figura 3. A cota de 1200 m obteve 

as menores taxas de mortalidade e recrutamento em relação às demais cotas, 

consequentemente, esta cota, obteve menor perda e menor ganho em área basal, 

o que provocou também as menores taxas de rotatividade em número de 

indivíduos e em área basal. 
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Não foram observadas tendências consistentes em alterações na estrutura 

da floresta ao longo do tempo no gradiente altitudinal. Os desequilíbrios entre as 

taxas de mortalidade e recrutamento ocasionaram mudanças líquidas negativas 

em número de indivíduos para a maioria das cotas, exceto em 1500 m, que 

apresentou as maiores taxas de mudanças líquidas em número de indivíduos e 

área basal. Entretanto a biomassa da comunidade arbórea (inferida a partir da 

área basal) aumentou em todas as cotas altitudinais, visto que, em todas as cotas, 

as taxas de ganho foram superiores às de perda, proporcionando mudanças 

líquidas em área basal, positivas. 

 

 

Tabela 1 - Parâmetros demográficos e de biomassa obtidos para comunidades 

a 1000 m, 1100 m, 1200 m, 1300 m, 1400m e 1500m de altitude de 

Floresta Estacional Semidecidual localizada em Minduri, Minas 

Gerais, Brasil. 

 

Habitat/ 

2015 

Taxas (% por ano) 

M R P G Rot (N) Rot (AB) Ch (N) Ch (Ab) 

1000 m 2.58 1.03 1.66 2.52 1.80 2.09 -1.56 0.89  

1100 m 2.54 0.87 2.34 2.62 1.71 2.48 -1.69 0.29 

1200 m 1.09 0.43 1.19 1.41 0.76 1.30 -0.66 0.22 

1300 m 1.68 1.14 1.62 2.90 1.41 2.26 -0.55 1.31 

1400 m 2.27 0.60 2.37 2.64 1.44 2.51 -1.69 0.28 

1500 m 1.25 2.12 0.92 2.50 1.68 1.71 0.90 1.62 
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De acordo com a análise de componentes principais, na qual renunem-se 

todas as amostras de todas as cotas altitudinais, o somatório dos dois 

componentes principais representa 84% da dispersão dos dados (Tab. 2). O 

primeiro componente (CP 1; x) é composto principalmente por Perda (P) 

(0.7580) e Mortalidade (M) (0.6024), relacionando-se negativamente com 

recrutamento (R) (-0.1074) e representa 48% da variância das taxas. O segundo 

componente (CP 2; y) é composto principalmente por Recrutamento (R) (0.789) 

e Ganho (G) (0.5771) e relaciona-se negativamente com Perda (P) (-0,1401), 

representando 39% da variância das taxas (Tab. 2, Fig. 6). 

Nesta análise é possível observar o agrupamento de taxas que descrevem 

a dispersão das cotas estudadas. Tais observações foram feitas da seguinte 

maneira: (i) “M”, “R”, “P” e “G” aparecem voltados opostamente aos pontos 

referentes à cota de 1200 m, que se encontram agrupados no gráfico; (ii) os 

pontos referentes à cota de 1500 m aparecem positivamente relacionados à “R”, 

que por sua vez aparece disposto ortogonalmente a “P”; (iii) os pontos referentes 

às cotas de 1000, 1100, 1300 e 1400 m apresentam-se dispersos ao longo dos CP 

1 e CP 2. Assim podemos inferir que a cota de 1200 m apresenta às menores 

taxas de dinâmica analisadas; a cota de 1500 m apresenta a maior taxa de 

recrutamento e consequentemente tende a apresentar menor perda; as demais 

cotas não se diferenciaram em grupos. Tais resultados corroboram e 

complementam os resultados encontrados nas análises univariadas. 
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Tabela 2 - Porcentagem de variância de cada componente principal (CP) e 

proporção de contribuição de cada taxa em cada componente 

principal para o conjunto de todas as parcelas. Em negrito estão 

destacadas as taxas que mais contribuíram para a formação de cada 

componente. 

 

 

Variância 

% 

CP 1 CP 2 CP 3 CP 4 

48.413 39.045 7.7652 4.777 

M 0.6024 0.1022 0.08474 -0.787 

R -0.1074 0.798 0.5869 0.08469 

P 0.758 -0.1401 0.2442 0.5883 

G 0.2257 0.5771 -0.7673 0.1651 

 

 

 

Figura 6 - Gráfico da Análise de Componentes Principais (PCA) do primeiro e 

segundo componentes principais (CP 1; Componente 1 e CP 2; 

Componente 2) ilustrando como cada taxa contribui para cada 

componente para o conjunto de todas as unidades amostrais. As 

ponderações das características funcionais são traçadas como 

vetores cujo comprimento e direção a representam a contribuição de 

cada variável na explicação do padrão de agrupamento. Cores e 

símbolos indicam as seis comunidades e sua respectiva cota 

altitudinal (1000 m – quadrados fechados; 1100 m – triângulos 

fechados; 1200 m – losangos fechados; 1300 - círculos fechados; 

1400 m - losangos abertos; 1500 m – quadrados abertos). 
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4 DISCUSSÃO 

 

Com base nas diferenças do ambiente físico das comunidades ao longo 

de gradientes altitudinais, previu-se que a floresta apresentaria variações 

significativas na dinâmica de suas comunidades no espaço. As distinções 

florísticas encontradas por Morel (2014), ressaltando a influência dos filtros 

ambientais sobre a composição de famílias e espécies, forneceram um suporte 

adicional para a hipótese levantada. Apesar dessa variação, os resultados mais 

proeminentes da presente pesquisa mostraram que a floresta é bastante 

semelhante em relação ao comportamento dinâmico estrutural, sugerindo uma 

dinâmica evolutiva paralela entre as comunidades distintas ao longo do gradiente 

altitudinal.  

Uma tendência geral encontrada em estudos anteriores é que a altura das 

árvores diminui com a altitude, tanto em florestas tropicais quanto em florestas 

temperadas (Grubb 1977; Lieberman et al. 1996; Aiba & kitayama 1999; 

Meireles 2008; Homeier 2010). Neste estudo, a diminuição na estatura das 

árvores foi positivamente associada com o aumento da altitude. Esta constatação 

corrobora a ideia de que a seleção imposta pelo ambiente leva a características 

convergentes ao longo de gradientes ambientais semelhantes (Letcher 2015). 

Especificamente, pressões seletivas associadas com baixas temperaturas em 

altitudes mais elevadas, ocasionam menores taxas de crescimento em área basal 

e em altura (Weaver et al. 1986). 

Um aumento no crescimento em área basal poderia ser esperado em 

locais hipoteticamente limitados por baixas temperaturas (ou seja, comunidades 

em altitudes mais elevadas), como resultado do aquecimento global (Tardif et al. 

2003; Büntgen et al. 2007). No entanto, os resultados deste estudo não suportam 

esta teoria, uma vez que, a produtividade em área basal, que ocorre em função 

de duas taxas de crescimento: em diâmetro e em número de indivíduos, não 
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apresentou diferenciação entre as cotas no período de 2010 e 2015. Menor taxa 

de crescimento em diâmetro, em altitudes intermediárias e superiores, foram 

compensadas por densidade de indivíduos mais elevadas. 

Em relação ao número de indivíduos, 1200 m e 1000 m apresentaram as 

menores médias encontradas entre as cotas. Tal fato pode ser explicado pelos 

estágios sucessionais semelhantes em que as duas cotas se encontram, neste 

caso, mais avançados. Enquanto que as maiores médias foram observadas em 

1300 m e 1500 m. A cota de 1300 m está condicionada a excesso de 

luminosidade face à sua posição na encosta e pelas suas condições fisionômicas 

características de bordas naturais (Morel 2014). O aumento da luz provoca 

alterações em diversos processos ecológicos da floresta, entre eles a abundância, 

o crescimento e o recrutamento (Liberman et al. 1996; Harper et al. 2005; Clark 

et al. 2015). Em 1500 o que ocorre é um adensamento de indivíduos de menor 

porte, característica esperada como efeito da altitude na estrutura de 

comunidades (Lugo & Scatena 1996; Whitmore 1990; Meireles et al. 2008).  

As observações feitas para 2010-2015 não indicam nenhum padrão claro 

na mortalidade e no recrutamento com o aumento da altitude na área de estudo. 

Embora a taxa de mortalidade não mostrasse qualquer padrão com a altitude, 

houve grande mortalidade de indivíduos em ambientes de maior elevação como 

resultado do aumento da densidade de árvores nestes ambientes. Este 

comportamento foi observado na cota de 1400 e também nos estudos de Lugo & 

Scatena (1996) e Sherman et al. (2012) que trabalharam com florestas tropicais 

montanas. Em contrapartida, a cota de 1100 m, apresentou a maior taxa de 

mortalidade entre as cotas, explicada pelas características deste hábitat, tais 

como: maior declividade e menor umidade; maior frequência e intensidade de 

distúrbios em função da facilidade de acesso e alta intensidade de cipós (Morel 

2014). 
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Uma síntese de fatores que podem atuar sobre a floresta estudada é a 

ocorrência de gradientes sucessionais, que são onipresentes na natureza e são 

uma das principais causas que impulsionam as alterações nas florestas (Letcher 

et al. 2015). Muito dos gradientes observados no ecossistema estão associados 

ao processo de sucessão e à maneira como as comunidades se remontam após 

perturbações (Pickett 1976; Sousa 1984). A cota de 1100 m chama a atenção 

ainda pela elevada dominância por Cupania zanthoxyloides Cambess., 

remetendo a especialização de habitats sucessionais, que é potencialmente um 

forte motor de evolução das plantas, a partir do qual diferentes espécies têm 

melhor desempenho em diferentes hábitats, onde são competitivamente 

dominantes e relativamente mais abundantes (Hubell & Foster 1992; Harms et 

al. 2001; Morel 2014). 

A cota de 1200 m exibiu um comportamento peculiar, pois apresenta as 

menores médias em número de indivíduos, número de mortos e número de 

recrutas. Tal comportamento encontra-se nítido na Analise de Componentes 

Principais em que a cota aparece arranjada em posição oposta aos parâmetros de 

dinâmica. As condições microclimáticas podem interferir sobre a dinâmica desta 

comunidade, que certamente favorece o estabelecimento bem sucedido de 

espécies tolerantes à sombra com distribuição restrita a esses ambientes 

favoráveis. Esta observação vai de encontro à proposta de Grubb (1977) que a 

repartição de habitat é mais provável de ocorrer durante os primeiros estágios de 

vida e a vegetação juntamente com as condições microclimáticas, determinam o 

nicho de regeneração, ou seja, um ambiente bem dimensionado que permite 

juvenis prosperarem (Benavides et al. 2016). 

Os processos sucessionais envolvem mudanças na disponibilidade de 

recursos e condições abióticas (Letcher 2015). Essas mudanças interferem no 

sucesso dos indivíduos que chegam a um local e consequentemente atuam sobre 

as taxas de crescimento, mortalidade e recrutamento para determinar a dinâmica 
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das populações no espaço e no tempo, que por sua vez dão origem aos nichos 

geográficos de diferentes espécies (Vanderwel et al. 2013). Entretanto, a 

demografia da vegetação (mortalidade e recrutamento) e suas interações com o 

ambiente e fatores bióticos são mal explanadas. Estas relações podem ajudar a 

explicar porque não existem padrões conhecidos de mortalidade e recrutamento 

em florestas ao longo de gradientes altitudinais.  

Benavides et al. (2016) avaliaram o recrutamento natural de quatro 

espécies de árvores dominantes em sete regiões montanhosas da Península 

Ibérica. O objetivo do trabalho foi analisar para cada espécie os efeitos do clima, 

fatores locais (disponibilidade de luz, estrutura da floresta e cobertura do solo) e 

as interações entre eles para identificar os principais fatores que conduzem o 

processo de regeneração. Os resultados mostraram diferentes fatores ambientais 

que determinam os padrões de recrutamento de cada espécie. No entanto, eles 

destacaram o papel exercido pelo clima, fatores de escala local, especialmente a 

co-ocorrência de vegetação e a abundância de recrutas; e a importância da 

disponibilidade de luz no crescimento.  

Os resultados encontrados por Benavides et al. (2016) ratificaram 

importantes condições que determinam padrões de recrutamento e que também 

foram observadas no presente estudo. Especificamente, as cotas de 1500 e 1300 

m exibiram comportamento dinâmico estrutural bastante semelhante, 

observaram-se altas médias em número de indivíduos, sendo as duas maiores 

médias; e alto valor de indivíduos recrutados, sendo também as duas maiores 

médias entre as seis cotas analisadas. Conforme discutido anteriormente, a cota 

de 1300 m está exposta a maiores condições de luminosidade, importante fator 

de crescimento; e apresentou a terceira maior média de indivíduos mortos, 

propiciando a abertura de clareiras e favorecendo maior recrutamento (Yap et al. 

2016). 
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Este estudo revela que o recrutamento é fortemente condicionado pela 

heterogeneidade espacial local, ou seja, cada ambiente apresenta um nicho de 

regeneração regido pelas características do hábitat. Uma vez que juvenis de 

espécies lenhosas são mais suscetíveis às mudanças ambientais e respondem 

mais rapidamente do que os adultos, a viabilidade e persistência das populações 

em resposta às mudanças climáticas dependerão muito do sucesso do 

recrutamento (Castro et al. 2005; Lloret et al. 2009). 

Diante do exposto, acredita-se que com as mudanças climáticas, as 

plantas serão forçadas a evoluírem, migrarem e serem plásticas ou serão 

localmente extintas (Bellard et al. 2012). Por exemplo, o suposto movimento em 

direção às montanhas e aos polos que está ocorrendo, resultaria na reorganização 

de genótipos de indivíduos, espécies e comunidades sobre a paisagem (Lenoir et 

al. 2008; Crimmins et al. 2011). Nesse sentido a variação genética será essencial 

para as plantas se adaptarem às mudanças climáticas a longo prazo e a 

plasticidade fenotípica será o mecanismo mais importante pelo qual as plantas 

podem reagir às mudanças ambientais a curto prazo (Agrawal 2001; Matesanz et 

al. 2010). Mas se a magnitude das mudanças for grave o suficiente, acredita-se 

que as respostas de plasticidade serão insuficientes para lidar com as alterações 

no clima (Valladares et al. 2007). 
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5 CONCLUSÃO 

 

Os resultados desta pesquisa refutam a hipótese levantada para a área de 

estudo, uma vez que não foram observadas distinções significativas na dinâmica 

da floresta ao longo do gradiente altitudinal. Com isso, foi salientado que as 

comunidades arbóreas em cada cota estão adaptadas às condições particulares do 

ambiente, embora a composição florística seja distinta o comportamento 

dinâmico estrutural é semelhante.  
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CARACTERÍSTICAS FUNCIONAIS E ESTRATÉGIAS DE 

CRESCIMENTO DE POPULAÇÕES AO LONGO DO GRADIENTE 

ALTITUDINAL DE UMA FLORESTA NEOTROPICAL 

 

RESUMO - Entender como árvores de florestas tropicais podem responder a 

variação ambiental proporcionada pela altitude é primordial para sua 

conservação e gestão. As populações diferem claramente nas caracteríscas 

funcionais em diferentes ambientes, sugerindo diferentes estratégias de 

estabelecimento e utilização dos recursos. Examinou-se a variabilidade de 

características foliares, densidade da madeira e velocidade de crescimento em 

uma floresta estacional semidecidual no sudeste do Brasil. Foram estudadas seis 

populações arbóreas de uma espécie que se distribui amplamente ao longo de um 

gradiente altitudinal. Caracterizou-se estratégias de crescimento através de 

medições de traços de folha e caule, além disso, taxas de incremento diamétrico 

foram acumuladas para construir curvas de crescimento. Estratégias de rápido 

crescimento foram observadas nas cotas mais baixas, bem como ritmo de 

crescimento mais lento foi encontrado nas cotas mais altas, sugerindo que com o 

aumento da altitude ocorre maior investimento de recursos em densidade da 

madeira, folhas mais espessas e duráveis. Na análise multivariada as 

características de espessura foliar, diâmetro do pecíolo, conteúdo de matéria e 

densidade da madeira mostraram claramente associações e maiores eixos 

voltados para as cotas de 1300, 1400 e 1500 m. As diferenças nos traços entre os 

indivíduos refletem variação nas estratégias de crescimento. Estas diferentes 

estratégias auxiliarão na compreensão da mudança da distribuição de espécies 

sob cenários de alterações climáticas previstos. 

 

Palavras-chave: Florestas semideciduais. Adaptação. Características funcionais. 

Variações fenotípicas. Variação intraespecífica. 
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FUNCTIONAL TRAITS AND GROWTH STRATEGIES IN 

NEOTROPICAL FOREST POPULATIONS ALONG ALTITUDINAL 

GRADIENT 

 

ABSTRACT - Understanding how tropical forest trees can respond to the 

environmental variation provided by altitude is paramount for their conservation 

and management. In addition, altitudinal gradients are useful scenarios for 

studying the possible ecological impacts of ongoing climate change. Populations 

clearly differ in functional characteristics in different environments, suggesting 

different strategies for establishing and utilizing resources. Using a multi-

disciplinary approach, the variability of leaf characteristics, wood density and 

growth velocity in a semi-deciduous seasonal forest in southeastern Brazil was 

examined. Six tree populations of one species were studied that are widely 

distributed along an altitudinal gradient. Growth strategies were characterized by 

measurements of leaf and stem traits. Rapid growth characteristics were found at 

the lower levels, as well as slower growth pace was found at higher altitudes, 

suggesting with increasing altitude there is greater investment of resources in 

wood density, thicker and more durable leaves. In the multivariate analysis the 

characteristics of leaf thickness, petiole diameter, material content and wood 

density clearly showed associations and larger axes oriented to the 1300, 1400 

and 1500 m levels. Differences in traits among individuals reflect variation in 

growth strategies. These different strategies will help in understanding the 

changing species distribution under predicted climate change scenarios. 

 

Keywords: Semideciduous forests. Adaptation. Functional traits. Phenotypic 

variations. Intraspecific variation. 

  



60 

 

 

1 INTRODUÇÃO 

 

Saber como o desempenho e a expressão fenotípica das plantas mudam 

ao longo de gradientes ambientais é essencial para compreender a resposta das 

comunidades de plantas às mudanças climáticas (Hillerislambers et al. 2012). Os 

impactos ecológicos das alterações climáticas serão substancialmente 

influenciados pelo grau em que as plantas podem responder às novas condições 

(Mclean et al. 2014). Neste sentido, existe um grande interesse sobre o papel das 

características funcionais nas estratégias de plantas, ecologia de comunidades e 

funcionamento de ecossistemas. (Costa-Saura 2016; Dvorský et al. 2015, 

Pollock et al. 2012, Stahl et al. 2014).  

O trade-off entre a competitividade por recursos limitados e a tolerância 

ao estresse são responsáveis pela variação de características funcionais 

observadas ao longo de gradientes de altitude em todo o mundo (Cornwell & 

Ackerly 2009; Körner 2012). As plantas não respondem à altitude diretamente, 

mas sim a um conjunto de fatores que covariam com a altitude. Por exemplo, à 

medida que aumenta a altitude, a temperatura e a pressão atmosférica diminuem, 

e a radiação solar aumenta, embora cadeias de montanhas em todo o mundo 

apresentam diferentes tendências de umidade, na nebulosidade (Körner 2007). 

Apesar da extensa variação existente entre as relações da altitude com o 

clima, em altitudes mais baixas, as condições tendem a favorecer espécies que 

podem tirar proveito na aquisição de níveis elevados de recursos, uma vez que a 

temperatura mais elevada estimula a atividade microbiana e aumenta a 

disponibilidade de recursos (Raich & Schlesinger 1992). Por outro lado, em 

altitudes mais elevadas, condições ambientais adversas e menor disponibilidade 

de recursos, selecionam espécies tolerantes ao estresse e que investem mais 

carbono (Körner et al. 1989; Körner 2012). Nessa perspectiva, espécies de 

rápido crescimento que possuem estratégias de aquisição de recursos tendem a 
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ter folhas de vida curta, enquanto que espécies de crescimento lento investem 

mais recursos em folhas espessas e duráveis. (Read et al. 2013). 

A densidade de madeira é uma das características do caule mais 

amplamente estudada (Chave et al. 2009; Zanne et al. 2010), pois é possível se 

estimar facilmente e oferece informações sobre estratégias de alocação de 

recursos para suporte estrutural. Espera-se que as características foliares e de 

densidade da madeira estejam estreitamente relacionadas ao longo do espectro 

de estratégias de plantas de rápido crescimento, especializadas em adquirirem 

recursos com baixo investimento em tecidos foliares e de lenho; e de 

crescimento lento, conservadoras, com alto investimento. (Santiago et al. 2004; 

Chave et al. 2009). 

Um dado conjunto de condições ambientais favorece algumas estratégias 

funcionais em detrimento de outras e os indivíduos são filtrados em uma 

comunidade com base em suas características morfo-fisio-fenológicas (Read et 

al. 2013). No caso de um gradiente de severidade bem conhecido como a 

altitude, é sugerido que mudanças no ambiente ao longo da elevação podem 

explicar a variação das características funcionais em diversos níveis biológicos 

(Richardson et al. 2013). Estudos anteriores sugeriram que os efeitos 

intraespecíficos são mais importantes em gradientes ambientais curtos, onde as 

mudanças na composição das espécies são pequenas (Holdaway et al. 2011). 

Neste estudo, procurou-se responder a seguinte questão central: (i) 

Como populações de uma mesma espécie respondem às mudanças nas condições 

ambientais? Para responder a essa pergunta, avaliou-se os padrões gerais de 

variação existente entre as características funcionais de seis populações de 

Aspidosperma olivaceum Müll. Arg. ao longo de um gradiente altitudinal. Foram 

construídos modelos de crescimento em diâmetro com base em análise de anéis 

de crescimento e mensuradas variáveis de crescimento, tais como: área foliar, 

área foliar específica, espessura foliar, conteúdo de matéria seca, comprimento e 
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diâmetro do pecíolo e densidade da madeira. Espera-se que as populações 

apresentem diferentes estratégias de crescimento e adaptação ao longo do 

gradiente altitudinal. 

2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Área de estudo e populações 

 

Este estudo foi realizado em uma Floresta Tropical Atlântica, que ocorre 

ao longo de um gradiente altitudinal, no sul do estado de Minas Gerais 

(44º33’25’’W e 21º37’27’’W; 21º36’25’’S e 21º37’27’’S), sudeste do Brasil. A 

floresta recebe uma precipitação média anual de 1539 mm, com temperatura 

média de 19,2º C (Inmet 2015). Inserida na bacia hidrográfica do Alto Rio 

Grande, a área de estudo possui topografia irregular e acidentada com altitudes 

que variam de 1000 a 1500 m (Fig. 1). A cada 100 m de altitude foi definida 

uma cota altitudinal; e cinco indivíduos adultos de Aspidosperma olivaceum 

foram amostrados aleatoriamente, totalizando seis cotas e trinta indivíduos 

amostrados ao longo de todo o gradiente. As medições foram feitas em 

indivíduos reprodutivamente maduros (≥ 15,7 cm CAP) (Tab. 1) e com 

aparência saudável (Pérez-Harguindeguy et al. 2013).  
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Figura 1- Localização da área de estudo ao longo do gradiente altitudinal 

1000-1500 m da Floresta Estacional Semidencidual, Mindurí, 

Minas Gerais, Brasil. 

 

2.2 Características funcionais 

 

2.2.1 Características foliares 

 

Foram coletadas de 5-10 folhas no quarto nó do ramo para trinta 

indivíduos de Aspidosperma olivaceum. Obteve-se a medição de variáveis 

relacionadas ao crescimento das plantas (Tab. 2). As características foliares área 

foliar (AF), área foliar específica (AFE), espessura foliar (ES), tamanho (TP) e 

diâmetro do pecíolo (DP) e conteúdo de matéria seca (CMS), foram aferidas 

seguindo as especificações de Pérez-Harguindeguy et al. (2013). As folhas 

coletadas foram mantidas umedecidas em sacos de papel até que elas chegassem 

ao laboratório. A espessura foliar e o diâmetro do pecíolo foram medidos através 
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de um micrômetro. Mediu-se o comprimento do pecíolo com o auxílio de um 

paquímetro. O peso fresco da folha foi obtido com uma balança eletrônica de 

precisão com aproximação de 0,1 mg. A área foliar foi medida com um scanner 

de mesa dentro de 12 horas após a coleta. Em seguida as folhas foram secas em 

estufa durante 72-96 horas a 60° C até obtenção do peso constante. A área foliar 

foi calculada usando o software imagem-J ( http://rsb.info.nih.gov/ij/) com base 

nas imagens digitalizadas. Área foliar específica (cm² mg¹) foi calculada pelo 

produto da área foliar pela massa de folha seca. O conteúdo de matéria seca foi 

calculado através da relação entre o peso seco e o peso fresco da folha. 

 

Tabela 2 - Características avaliadas no presente estudo e sua relevância 

ecológica a hipótese de crescimento. 

 

Características Unidade Relevância ecológica 

Área foliar mm² 
Área de intercepção de luz, respiração, 

resfriamento foliar, trocas gasosas. 

Área foliar 

específica 

mm² mg 
-

1
 

Taxa de crescimento relativo, tempo de vida da 

folha, capacidade fotossintética. 

Espessura foliar mm 
Custos de construção, duração da folha, trocas 

gasosas e resfriamento foliar. 

Tamanho do 

pecíolo 

mm 

Capacidade de captura de luz. 

Diâmetro do 

pecíolo 

mm 

Custos de construção, duração da folha. 

Conteúdo de 

matéria seca 

mg g
-
¹ 

Densidade de tecido foliar, custos de construção e 

retenção de nutrientes. 

Densidade da 

madeira 

 

g cm
-3 

Custos de construção, taxa de crescimento, taxa 

de mortalidade. 

Anéis de 

crescimento 

mm Incremento, atividade cambial, ritmo de 

crescimento. 
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2.2.2 Densidade da madeira 

 

Os procedimentos para calcular a densidade da madeira seguiram o 

protocolo Center for Tropical Forest Science (CTFS - 

http://www.forestgeo.si.edu/). Foi extraída, à altura do peito (1,30 m), uma 

amostra cilíndrica de lenho em cada indivíduo amostrado, com o auxílio de um 

trado de incremento de doze mm de diâmetro e comprimento variável conforme 

o raio da árvore. Em seguida, utilizou-se o método de deslocamento de água 

para medir o volume de madeira fresca dentro de 24 h após a coleta. 

Posteriormente, os corpos de prova foram secos em estufa a 103 °C até obterem 

peso constante. A densidade da madeira para cada segmento foi calculada 

através da relação entre o peso seco dividido pelo volume de madeira fresca. 

 

2.2.3 Modelagem do crescimento 

 

A partir dos 30 indivíduos amostrados, duas amostras de madeira por 

árvore, foram retiradas, a altura do peito, utilizando-se o trado de incremento de 

12 milímetros em diferentes direções. As amostras retiradas foram fixadas em 

suporte com cola lavável, tendo-se o cuidado de os elementos axiais ficarem em 

posição vertical após montados, o que facilita a visualização dos anéis de 

crescimento. Após a montagem, esperou-se a secagem das amostras a 

temperatura ambiente e procedeu-se o polimento com lixas de diferentes 

granulações. Esse tipo de polimento permite visualizar com melhor qualidade os 

elementos anatômicos e é indispensável para correta análise das amostras e seus 

anéis de crescimento. 

A dendrocronologia forneceu dados sobre as idades das árvores a partir 

da contagem dos anéis e medição dos incrementos diamétricos a partir da largura 

dos anéis. A largura do anel foi medida perpendicularmente aos anéis, 



66 

 

 

utilizando-se um dispositivo de medição digital (LINTAB – Frank Rinn 

Distributors, Alemanha), que consiste numa plataforma com mesa móvel onde é 

colocada a amostra. Com o auxílio de uma lupa foram determinados os limites 

dos anéis, sendo que o deslocamento da plataforma que contem a amostra 

equivale à largura do anel. O equipamento trabalha associado ao programa 

TSAP (Time Series Analysis Program) no qual são efetuadas medições, 

manipulados bancos de dados e apresentadas séries temporais de crescimento. 

O crescimento em diâmetro da espécie foi modelado a partir dos 

diferentes indivíduos. As taxas de incremento medidas nas amostras, da medula 

até a casca, foram acumuladas para construir curvas de crescimento individuais 

relacionadas ao diâmetro. As relações entre a idade e diâmetro a altura do peito, 

foram ajustadas a uma função sigmoidal usando o diâmetro como a variável 

independente (Schöngart et al. 2007; Schöngart 2008): 

 

𝐷𝐵𝐻 = 𝑎/(1 + (
𝑏

𝑖𝑑𝑎𝑑𝑒𝑐
)) 

 

A relação entre a idade a o diâmetro da árvore foi ajustada a um modelo 

de regressão não linear, assim para cada idade da árvore ao longo da vida de A. 

olivaceum o seu diâmetro poderá ser estimado. 

 

2.2.4 Processamento e análise dos dados 

 

Os dados foram analisados utilizando-se estatística univariada e 

multivariada. As variáveis: área foliar, área foliar específica, espessura foliar, 

tamanho do pecíolo, diâmetro do pecíolo, conteúdo de matéria seca e densidade 

da madeira tiveram a normalidade verificada e foram transformadas quando 

necessário, antes de se realizar a análise. Univariadas ANOVA (One-way) foram 
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feitas para cada uma das variáveis e as diferenças significativas entre as cotas 

altitudinais foram verificadas por meio do teste de Tukey (nível de significância 

de 0,05) (Zar, 2010). 

Utilizou-se a Análise de Componentes Principais (PCA), que é um 

método de estatística multivariada que permite interpretar a estrutura de um 

conjunto de dados multivariados a partir das matrizes de variâncias. Consiste na 

transformação de um conjunto de dados originais, neste caso, foram à área 

foliar, área foliar específica, espessura foliar, tamanho do pecíolo, diâmetro do 

pecíolo, conteúdo de matéria seca e densidade da madeira, em um novo conjunto 

de dados que são funções lineares do conjunto original. Essa análise foi 

realizada de forma a identificar novas variáveis que expliquem a maior parte da 

variabilidade. As análises estatísticas, uni e multivariadas, foram realizadas 

utilizando-se o software Past 3.0.  

A modelagem de crescimento foi realizada através do software X-Act 

(SciLab). A partir do modelo de crescimento construído para cada cota 

altitudinal, estimaram-se os diâmetros em um período de 45 anos. A cada 

intervalo de 5 anos, foi testado se havia diferença significativa entre as 

velocidades de crescimento das cotas. No total foram determinados 9 intervalos 

de tempo (1-5, 6-10, 11-15, 16-20, 21-25, 26-30, 31-35, 36-40, 41-45 anos). 

Utilizaram-se os anos como repetições e o diâmetro como a variável analisada. 

Verificou-se à normalidade dos dados e transformou-se quando necessário, antes 

de se realizar a análise. Univariadas ANOVA (One-way) foram feitas para cada 

intervalo e as diferenças significativas entre as cotas altitudinais foram 

verificadas por meio do teste de Tukey (nível de significância de 0,05) (Zar 

2010). 
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3 RESULTADOS 

 

3.1 Características foliares e da madeira 

 

As populações de Aspidosperma olivaceum apresentaram diferenças 

significativas entre si para os traços de área foliar específica (One-way ANOVA: 

F5,24 = 14.05, p= 0.0001), espessura foliar (F5,24 = 13.94, p = 0.0001), diâmetro 

do pecíolo (F5,24 = 6.86, p = 0.0006), conteúdo de matéria seca (F5,24= 14.40, p = 

0.0001) e densidade da madeira (F5,24 = 3.45, p = 0.017). Em geral, árvores 

localizadas em maiores altitudes tiveram aumento na espessura foliar, diâmetro 

do pecíolo, conteúdo de matéria seca e densidade básica da madeira e 

diminuição na área foliar específica. Em contraste, árvores localizadas em 

menores altitudes tiveram aumento na área foliar específica e diminuição das 

demais características. Não houve diferenciação entre área foliar e o tamanho do 

pecíolo das populações, que mostraram características semelhantes nestes 

aspectos. 
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Figura 2 - ANOVA (One-Way) foram realizadas nos dados e as diferenças 

significativas entre as populações foram verificadas pelo teste 

Tukey a nível de 0.05 de confiança. Os F-valores das ANOVA 

foram dados e os níveis de significância estão indicados por 

asteriscos da seguinte forma: P <0,05 *, <0,01 ** <0,001 ***. Os 

graus de liberdade e de erro de liberdade são 5 e 24, 

respectivamente, para todas as variáveis.  
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3.2. Ordenação entre as características funcionais 

 

A análise multivariada das características funcionais de 6 populações de 

Aspidosperma olivaceum identificou dois grandes eixos de ordenação que 

explicaram 69.5% da variação dos dados (Fig. 3; Tab. 3). O primeiro eixo CP 1 

(48.46%) identificou um gradiente com 1300, 1400 e 1500 no lado positivo do 

gráfico associadas positivamente ao aumento na espessura foliar (“EF” 0.4877), 

diâmetro do pecíolo (“DP” 0.4256) e conteúdo de matéria seca (“CMS” 0.3569) 

e relaciona-se negativamente com área foliar específica (“AFE” -0.5221). Em 

contraste, existe um gradiente com 1000, 1100 e 1200m no lado negativo do CP 

1. O segundo eixo CP 2 (21.1%) está positivamente associado à área foliar 

(“AF” 0.53594), diâmetro do pecíolo (“DP” 0.43707) e área foliar específica 

(“AFE” 0.2342) e negativamente associado ao conteúdo de matéria seca 

(“CMS” -0.53264) e a densidade básica da madeira (“DBM” -0.2913). 

Nesta análise é possível observar o agrupamento de características que 

descrevem a dispersão das cotas estudadas. Tais observações foram feitas da 

seguinte maneira: (i) “DP”, “EF”, “DBM” e “CMS” aparecem voltados 

opostamente aos pontos referentes às cota de 1000, 1100 e 1200 m, que se 

encontram dispersos no lado esquerdo do gráfico; e estão voltados aos pontos 

referentes às cotas de 1500, 1400 e 1300 m, que se apresentam dispersos no lado 

direito do gráfico; (ii) os pontos referentes às cota de 1100 e 1200 m aparecem 

positivamente relacionados à “AFE”, que por sua vez aparece oposta a 1500, 

1400 e 1300 m. Assim pode-se inferir que as cotas de maior altitude, 1300, 1400 

e 1500 apresentam uma tendência no aumento da espessura foliar, diâmetro do 

pecíolo, conteúdo de matéria seca e densidade básica da madeira e diminuição 

na área foliar específica. Tais resultados corroboram e complementam os 

resultados encontrados nas análises univariadas. 
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Figura 3 - PCA das características foliares e densidade da madeira de 6 

populações de Aspidosperma olivaceum ao longo de um gradiente 

altitudinal. As ponderações das características funcionais são 

traçadas como vetores cujo comprimento e direção a representam a 

contribuição de cada variável na explicação do padrão de 

agrupamento. Cores e símbolos indicam os seis grupos de 

indivíduos em cada cota altitudinal (1000 m - quadrados fechados; 

1100 m – triângulos fechados; 1200 m – losango fechado; 1300 - 

círculo fechado; 1400 m - losango aberto; 1500 m – quadrado 

aberto). 
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3.3 Dinâmica de crescimento 

 

Os coeficientes de determinação (R²) encontrados em cada modelagem 

mostraram bons ajustes dos modelos em relação às amostras, 1000 m (0.9495), 

1100 m (0.9529), 1200 (0.9362), 1300 (0.9555), 1400 (0.9658), 1500 (0.9731). 

Observaram-se diferenças na dinâmica de crescimento das populações em quase 

todos os intervalos de tempo, excetuando-se apenas o primeiro intervalo (1 a 5 

anos) em que todas as cotas apresentavam o mesmo ritmo de crescimento (Fig. 

4; ver Tab. 4 e 5 para resultados completos, ANOVA One-way). A partir do 

segundo intervalo (6 a 10) a cota de 1100m se diferenciou das demais 

apresentando máxima velocidade de crescimento ao longo do tempo. No terceiro 

intervalo (11 a 15) a cota de 1200 passou a se diferenciar das demais por 

apresentar o ritmo de crescimento mais lento entre as cotas. Posteriormente a 

cota de 1400 m passa a se diferenciar aparecendo, juntamente com 1200, como 

as cotas de menores ritmos de crescimento. As cotas de 1000 m, 1500 m e 1300 

m aparecem na posição intermediária entre as curvas de maior e menor 

velocidade de crescimento, apenas nos dois últimos intervalos a cota de 1000m 

se diferencia de 1500 e 1300m por apresentar crescimento mais acelerado. 
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Figura 4 - Curvas de crescimento em diâmetro acumulativo de seis populações 

de Aspidosperma olivaceum de Floresta Estacional Semidecidual 

ao longo de um gradiente altitudinal. 
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Tabela 4 

- 

ANOVA (One-way) entre o crescimento em diâmetro das 

populações em intervalos de tempo de 1 a 25 anos. Os F-valores e os 

níveis de significância (p) foram dados. Os graus de liberdade e erro 

são 5 e 24 respectivamente para todos os intervalos de tempo. O 

teste Tukey mostra onde houve diferença (p < 0,05). 

 

Intervalos 

(anos) 
1 a 5 6 a 10 11 a 15 16 a 20 21 a 25 

F = 2.3564 9.0512 17.6303 28.76 43.1538 

(p) = 0.0706 0.0002 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 

Tukey 

- 1100 e 1000  1100 e 1000  1100 e 1000  1100 e 1000  

- 1100 e 1200  1100 e 1200  1100 e 1200  1100 e 1200  

- 1100 e 1300  1100 e 1300  1100 e 1300  1100 e 1300  

- 1100 e 1400  1100 e 1400  1100 e 1400  1100 e 1400  

- 1100 e 1500  1100 e 1500  1100 e 1500  1100 e 1500  

- 

 

1200 e 1300  1200 e 1300  1200 e 1000  

- 

  

1200 e 1500  1200 e 1300  

- 

   

1200 e 1500  

- 

   

1300 e 1400  

- 

   

1400 e 1500  
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Tabela 5 

- 

ANOVA (One-way) entre o crescimento em diâmetro das 

populações em intervalos de tempo de 26 a 45 anos. Os F-valores e 

os níveis de significância (p) foram dados. Os graus de liberdade e 

erro são 5 e 24 respectivamente para todos os intervalos de tempo. O 

teste Tukey mostra onde houve diferença (p < 0,05). 

 

Intervalos 

(anos) 
26 a 30 31 a 35 36 a 40 41 a 45 

F = 61.5545 85.0071 115.0813 153.9948 

(p) = < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 < 0.0001 

Tukey 

1100 e 1000  1100 e 1000  1100 e 1000  1100 e 1000  

1100 e 1200  1100 e 1200  1100 e 1200  1100 e 1200  

1100 e 1300  1100 e 1300  1100 e 1300  1100 e 1300  

1100 e 1400  1100 e 1400  1100 e 1400  1100 e 1400  

1100 e 1500  1100 e 1500  1100 e 1500  1100 e 1500  

1200 e 1000  1200 e 1000  1200 e 1000  1200 e 1000  

1200 e 1300  1200 e 1300  1200 e 1300  1200 e 1300  

1200 e 1500  1200 e 1500  1200 e 1500  1200 e 1500  

1300 e 1400  1300 e 1400  1300 e 1400  1300 e 1000  

1400 e 1500  1400 e 1500  1400 e 1500  1300 e 1400  

   

1400 e 1500  
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4 DISCUSSÃO 

 

Os resultados deste estudo demonstram que as características funcionais 

variam conforme as mudanças no ambiente. Assumiu-se que ao nível de 

população, as plantas podem responder a altitude, adaptando a morfologia foliar, 

por exemplo, aumentando a espessura das folhas através do número de camadas 

de células e diminuindo o tamanho das células, resultando em altos valores de 

espessura foliar (ES) e diâmetro do pecíolo (DP) e baixos valores de área foliar 

específica (AFE) (Scheepens et al. 2010). Ratificou-se que medidas 

morfológicas simples podem prever estratégias de vida de populações para obter 

sucesso em ambientes variados: folhas de vida longa e alta densidade da madeira 

têm taxas de crescimento em diâmetro mais lentas, enquanto folhas de vida curta 

e baixa densidade da madeira têm taxas de crescimento em diâmetro mais 

acelerada. 

A área foliar específica é uma razão entre a área foliar e o conteúdo de 

matéria seca da folha. Ambos os componentes podem contribuir para a AFE em 

diferentes graus, a depender do habitat e do grupo de plantas em questão. Os 

valores de AFE já foram mostrados como dependentes de diversos fatores, entre 

eles, diferenças nos níveis de radiação, fertilidade solo, fornecimento de água, 

dióxido de carbono atmosférico, concentrações de ozono, perturbações e usos da 

terra (Meziane & Shipley 200; Poorter & De Jong 1999; Garnier et al. 2004; 

Reich et al. 1999; Larigauderie et al. 1988; Bussotti 2008; Kleyer 1999; Diaz et 

al. 1999). Em áreas com limitação solo-nutriente, por exemplo, é comum 

exibirem plantas de crescimento lento com folhas esclerófilas, nesses locais, 

baixa AFE está associada ao elevado conteúdo de matéria seca da folha (Pérez-

Harguindeguy 2013). 

Por apresentar relações positivas e lineares com o crescimento das 

plantas, a AFE, frequentemente tem sido considerada como uma característica 
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chave para explicar a distribuição de espécies ao longo de gradientes ambientais 

(Villar et al. 2005; Garnier et al. 2004; Poorter et al. 2009). Observou-se maior 

investimento em conteúdo de matéria seca (CMS) foliar nas cotas mais elevadas, 

resultando em menor AFE e maior EF e DP. Grandes avanços foram feitos a 

respeito das estratégias ecológicas de plantas relacionadas às características 

foliares. Através de uma análise de dados global, foi mostrado que a 

durabilidade da folha possui relação direta com a quantidade de biomassa por 

unidade de área. Folhas de curta duração possuem baixa massa foliar por 

unidade de área, altas concentrações de nutrientes e elevadas taxas 

fotossintéticas por unidade de massa (Wright 2004). 

Na cota de 1100 m, obtiveram-se as maiores médias de crescimento em 

uma estimativa de 45 anos, esta cota também apresentou altos valores médios de 

área foliar específica, baixos valores médios de espessura foliar, diâmetro do 

pecíolo, conteúdo de matéria seca foliar e a menor média de densidade da 

madeira. Este conjunto de características configura a estratégia de crescimento 

acelerado nesta cota em relação às demais. Além das características foliares, a 

baixa densidade da madeira pode estar contribuindo para maior taxa de 

crescimento do caule, pois nesta situação, é produzido maior volume por 

unidade de biomassa (King et al. 2015). Bem como, alta AFE indica eficiência 

no investimento de biomassa para interceptação de luz, que é um dos principais 

fatores determinantes no crescimento de árvores, geralmente a taxa de 

crescimento aumenta linearmente com a interceptação de luz (King et al. 2005; 

Poorter et al. 2008). 

A densidade da madeira é identificada como uma característica 

fundamental que determina taxas de crescimento médias (Chave et al. 2009; 

Wright et al. 2010; Hérault et al. 2011). O custo de construção e a resistência 

mecânica da madeira são proporcionais à densidade, logo, a alta densidade 

proporciona maior resistência, porem implica em maiores custos e um 
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crescimento mais lento. De acordo com esta linha de raciocínio, menor 

densidade da madeira integra o conjunto de característica de espécies com 

caráter pioneiro, que possuem madeiras menos densas porque para a sua história 

de vida de menor duração é dispendioso reduzir o ritmo de crescimento e 

aumentar a resistência a eventos catastróficos esporádicos (Muller-Landau 

2004). Nesse caso, sugere-se que exista uma diferenciação de nicho entre as 

populações estudadas, há uma faixa na qual os indivíduos respondem melhor do 

que em outros. Implicitamente, pressupõe-se que isso reflete no desempenho do 

crescimento (Poorter 1999). 

Interpretando os resultados da densidade básica da madeira e do modelo 

de crescimento em diâmetro é possível observar este contraste entre a população 

que se encontra na cota de 1100 m e as populações de 1500, 1400 e 1200 m, que 

apresentaram respectivamente as maiores médias de densidade da madeira e se 

diferenciaram por apresentarem ritmos de crescimento em diâmetro mais lentos. 

A população de 1100 m, com a menor média de densidade de madeira, cresceu 

rapidamente, pois provavelmente foi capaz de responder melhor a períodos de 

maior disponibilidade de luz e mostrou ritmo de crescimento mais acelerado. Em 

contraste, populações com madeiras mais densas cresceram mais lentamente, 

pois se desenvolveram em ambientes com menor disponibilidade de nutrientes e 

que oferecem condições de estresse associados ao aumento da altitude (Reich et 

al. 1992; Ruger et al. 2012). 

A redução da temperatura ambiente e o aumento do estresse de 

temperatura ao longo do gradiente altitudinal levam ao turnover de espécies em 

comunidades de plantas. Espécies de crescimento rápido requerem altas 

temperaturas para expansão das células, à medida que a temperatura diminui, 

são substituídas por espécies de crescimento lento que exibem expansão de 

células em limiares de temperatura mais baixos (Woodward et al. 1986; Körner 

& Woodward 1987). No entanto, o ambiente pode induzir mudanças no 
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comportamento do indivíduo a nível morfológico e/ou fisiológico e tais 

mudanças podem ser cruciais para a sobrevivência em condições heterogêneas e 

variáveis (Gratani 1996; Zunzunegui et al. 2011; Price et al. 2013). Uma 

população pode responder a um ambiente extremamente variável, tornando-se 

mais plástica e mais geneticamente variável. Em geral, as consistentes respostas 

observadas, evidenciam a plasticidade fenotípica da espécie estudada, que é 

definida como uma alteração no fenótipo expresso por um único genótipo em 

diferentes ambientes (Gratini 2014). Muitas respostas fenotípicas aos fatores de 

estresse ambiental podem ter como consequência redução no crescimento devido 

às limitações dos recursos (Gratani & Crescente 1997; Dorn 2000). 

Nas últimas décadas, a atenção tem se concentrado cada vez mais nas 

respostas evolutivas a rápidas mudanças climáticas (Parmesan 2006; Bradshaw 

2006). Uma das principais preocupações inseridas neste contexto relaciona-se 

com a capacidade de espécies de vida longa para lidar com alterações climáticas 

rápidas (Kremer 2007; Linder et al. 2010). Em regiões de encostas, mudanças 

abruptas nos fatores abióticos ocorrem em curtas distâncias, levando a grandes 

mudanças nas pressões de seleção que atuam sobre as características que 

compõe as estratégias de vida das plantas (Vitasse et al. 2009). Este estudo 

mostrou a variação das características funcionais de plantas em resposta a 

fatores ambientais. Tais variações trazem implicações para a capacidade das 

populações em responder às mudanças nas condições ambientais. Devido à 

longa vida útil das árvores, florestas futuras serão formadas por árvores que já 

estão presentes hoje. A plasticidade fenotípica permite que as árvores suportem 

alterações climáticas exacerbadas, no entanto são necessárias estratégias de 

conservação ex-situ, no caso de indivíduos ou determinadas espécies que não 

consigam se ajustar (Nicotra et al. 2010).  

Ao longo do gradiente altitudinal, a divergência entre as populações 

podem ter sido influenciada por diferenças nas pressões seletivas impostas pelos 
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diferentes ambientes ecológicos, processos evolutivos neutros ou ambos (Still et 

al. 2005). Os ajustes morfológicos e fisiológicos permitem que os indivíduos 

persistam em ambientes estressantes associados com elevadas altitudes. Por 

exemplo, os indivíduos que cresceram em altitudes mais elevadas apresentaram 

características morfológicas distintivas, a fisiologia foliar também é modificada. 

Vários estudos já mostraram que o conteúdo de matéria seca aumentou com o 

aumento da altitude, sugerindo folhas mais espessas em maiores altitudes 

(Zhang & Marshall 1995; Hultine & Marshall 2000; Kao & Chang 2001). 
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5 CONCLUSÃO 

 

Estudando populações de uma mesma espécie, distribuída ao longo de 

um gradiente altitudinal, encontrou-se variações nas características foliar, 

densidade básica da madeira e taxa de incremento em diâmetro. Demonstrou-se 

que, dentro das populações, características funcionais apresentam estratégias 

variáveis de alocação de recurso para o crescimento. Além de oferecer métricas 

úteis para se inferir sobre plasticidade fenotípica e adaptação da espécie ao 

ambiente, este estudo desafia o uso de valores médios de características 

funcionais como a resposta de uma espécie a mudanças ambientais. As 

características de espécies devem então ser substituídas por características 

médias das populações em cada condição ambiental.  
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