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RESUMO

Padroes espaciais de comunidades vegetais sdo moldados por diferentes processos ecoldgicos
que atuam de forma dependente da escala. Identificar a escala em que esses processos operam
para estruturar as comunidades ¢ fundamental para compreender como espécies e funcdes se
organizam no espaco. Investigamos como as facetas taxonOmica e funcional de uma
comunidade vegetal do sub-bosque se estruturam espacialmente ao longo de um gradiente
topografico em um fragmento de floresta atlantica. Partimos da hipdtese de que a topografia
atua como um filtro ambiental impondo as mesmas escalas de estruturacdo as duas facetas. O
estudo foi conduzido em um fragmento florestal localizado no sudeste do Brasil, onde a
heterogeneidade topografica gera variacOes ambientais relacionadas a elevacgao, a declividade,
a curvatura do terreno e a face de exposi¢cdo. Foram levantadas 100 parcelas de 10 m x 10 m,
distribuidas em baixadas, encostas e topos de morro. Selecionamos as 10 espécies mais
abundantes, totalizando 83% da abundancia total da comunidade. A estrutura funcional foi
quantificada por meio das médias ponderadas da comunidade em atributos economicos,
hidraulicos e reprodutivos. A estrutura espacial dos dados foi modelada a partir de mapas de
autovetores de Moran basecados em distancias. Foram usadas ordena¢des multivariadas,
analises de redundancia baseadas em distancias, analise multiescalar e particdo da variacao.
Os resultados mostraram que a topografia atua como um filtro para o estabelecimento de
espécies e de estratégias funcionais. Entretanto, ao contrario do que esperavamos, as facetas
da comunidade nao se estruturam na mesma escala espacial. A faceta taxondmica apresentou
estruturacdo espacial significativa até 430 metros, enquanto a faceta funcional apresentou
estruturacao até 150 metros, seguida de estabilizacdo. Isto indica um tamanho de mancha
maior na estrutura taxondmica e uma estrutura espacial mais fina na faceta funcional. Assim,
ha mudancas na composicao ndo acompanhadas por alteragdes funcionais, o que indica um
papel da redundéancia funcional nessas escalas. Embora a topografia atue como um filtro
ambiental na estruturacdo da comunidade, ela impde um filtro mais forte a faceta funcional do
que a taxonOmica, gerando estruturas espaciais de menor extensao. Enquanto a composicao de
espécies também ¢ influenciada pela dispersdo limitada e pela historia local, o que gera

padrdes espaciais de maior extensao.
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ABSTRACT

Spatial patterns of plant communities are shaped by different ecological processes that operate
in a scale-dependent manner. Identifying the scales at which these processes act to structure
communities is essential to understand how species and functions are organized in space. We
investigated how the taxonomic and functional facets of an understory plant community are
spatially structured along a topographic gradient in an Atlantic Forest fragment. We
hypothesized that topography acts as an environmental filter imposing the same structuring
scales on both facets. The study was conducted in a forest fragment located in southeastern
Brazil, where topographic heterogeneity generates environmental variation related to
elevation, slope, terrain curvature, and aspect. We sampled 100 plots of 10 x 10 m distributed
across lowlands, slopes, and hilltops. We selected the 10 most abundant species, which
accounted for 83% of the total community abundance. Functional structure was quantified
using community-weighted means of economic, hydraulic, and reproductive traits. Spatial
structure was modeled using distance-based Moran’s eigenvector maps (dbMEM). We
applied multivariate ordination methods, distance-based redundancy analyses, multiscale
spatial analysis, and variation partitioning.Our results showed that topography acts as an
environmental filter for both species establishment and functional strategies. However,
contrary to our expectations, the community facets were not structured at the same spatial
scale. The taxonomic facet exhibited significant spatial structure up to 430 meters, whereas
the functional facet showed spatial structure only up to 150 meters, followed by stabilization.
This indicates larger patch sizes in taxonomic structure and a finer spatial structure in the
functional facet. Thus, changes in species composition are not necessarily accompanied by
changes in functional structure, indicating the role of functional redundancy at these scales.
Although topography acts as an environmental filter in structuring the community, it imposes
a stronger constraint on the functional facet than on the taxonomic one, generating spatial
patterns at smaller spatial extents. In contrast, species composition is also influenced by
dispersal limitation and local historical processes, resulting in spatial patterns expressed at

broader spatial scales.

Keywords: Atlantic Forest, community assembly, spatial autocorrelation, spatial scale.
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1 INTRODUCAO

Compreender quais sdo os fatores estruturantes das comunidades vegetais constitui
um dos principais objetivos da ecologia. Trabalhos classicos de comunidades demonstram que
a organizacdo das comunidades no espago ndo ¢ aleatoria (Watt, 1940; 1947), mas reflete a
acdo de mecanismos ecologicos, entendidos como interagdes que atuam na estruturacdo das
comunidades (Pickett et al., 2007). Esses mecanismos ndo operam de maneira isolada, mas
sao condicionados por fatores como interacdes entre organismos, condi¢cdes ambientais e
dispersao (Hubbel, 2001), que sdo expressos por meio de processos ecologicos que podem
envolver componentes estocasticos e biologicos que sdo dependentes de escala (Levin, 1992;
Gotelli e McGill., 2006; Vellend, 2010; Moeslund et al., 2013; Vellend et al., 2014). A
consideragdo explicita do espaco torna-se fundamental, uma vez que padrdes e processos
mudam de acordo com a escala de observacdo (Levin, 1992). Além disso, padrdes espaciais
tém causas que podem ser enddgenas, como a dispersdo, ou exogenas, como fatores
ambientais (Legendre, 1993). Assim, compreender como comunidades se organizam no
espago exige uma abordagem que va além da mera descricdo de padrdes e avance para a

identificacdo dos fatores que geram as estruturas observadas.

Nesse contexto, padrdes espaciais podem ser entendidos como a organizacdo de
espécies ou atributos no espaco € no tempo, que apresentam algum grau de previsibilidade e
podem se apresentar de forma agregada, segregada ou de maneira aleatoria (Dale e Fortin,
2014; Cottenie, 2005). Essas métricas auxiliam no avango da compreensdo da organizagao das
comunidades. Porém, esses padrdes ndo constituem explicacdo em si das estruturas espaciais
observadas, mas descrevem como as comunidades se organizam espacialmente em resposta a
atuacao de fatores e mecanismos que as estruturam. Podemos acessar padrdes de organizagao
em comunidades de diferentes formas. As mais comuns sao por meio das estruturas de
espécies, a mais tradicional, e da estrutura funcional (Mittelbach e McGill, 2019). A faceta
taxondmica diz respeito a identidade das espécies (Cadotte et al., 2011) e considera todas as
espécies e organismos como equivalentes (Magurran, 2004). No entanto, essa abordagem nao

considera as respostas e fungdes de cada espécie no ecossistema.

Nesse cenario, a transi¢do do enfoque puramente taxondmico para uma perspectiva
funcional ndo substitui, mas complementa o entendimento da estrutura das comunidades. Este

enfoque faz uso dos chamados tracos e atributos funcionais. Segundo Violle et al. (2007), sdo
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definidos como caracteristicas morfoldgicas, fisiologicas e fenologicas que impactam
diretamente no fitness dos individuos, ou seja sobre seu crescimento, reprodugdo e
sobrevivéncia (Shipley et al., 2006) A integracao entre as duas facetas, quem esta presente
(taxonomia) e como os organismos funcionam (fun¢do), tem-se mostrado essencial para uma
ecologia de comunidades mais preditiva e mecanista, conectando padrdes observados a
processos ecologicos fundamentais. Essa abordagem integrada supera essa limitagao fazendo
a ligacdo entre espécies e funcdes ecossistémicas. Juntas essas abordagens enfatizam, por
exemplo, o uso de variaveis ambientais nos modelos de distribuicdo de espécies (Guisan e
Zimmermann 2000) e a importancia dos atributos funcionais das comunidades como
indicador da agdo de filtros ecoldgicos (Garnier et al., 2016) e contribuem para inferir acerca

dos mecanismos e fatores subjacentes a estruturagdo das comunidades.

Ambas as facetas respondem a controles ambientais e espaciais. Dentre os fatores
ambientais, a topografia ¢ um dos determinantes da composicao e distribui¢do de espécies.
Isso porque interfere, direta ou indiretamente, em fatores como a disponibilidade de luz, agua
e nutrientes do solo (Small & McCarthy, 2002; Guo et al., 2017), influenciando diretamente o
estabelecimento das espécies e, consequentemente, sua distribuicdo no espaco. Esses filtros
abidticos favorecem espécies e estratégias funcionais compativeis com as pressdes locais,
direcionando a composi¢do da comunidade ao longo do espaco (Kraft et al., 2015). Por outro
lado, a estrutura espacial, marcada por limitagdes de dispersao, historia local e interagdes de
vizinhanga, gera padrdes (Dale e Fortin, 2014; Legendre e Legendre, 2012) que podem deixar
marcas nas comunidades. A combinagdo entre mecanismos ¢ fatores podem ou ndo criar
padroes nas paisagens das estruturas funcional e taxonOmica, que nao sdo aleatorios,
resultantes de fatores e processos que atuam em multiplas escalas e estruturam as

comunidades.

Padroes e processos: como se da a estruturagdo de comunidades vegetais?

A ecologia de comunidades ¢ o estudo que busca compreender os padrdes de
diversidade, abundancia e composi¢ao de espécies, bem como 0s processos que 0s geram € 0s
sustentam (Vellend, 2010). Em estudos ecoldgicos, entender os processos geradores desses
padrdes espaciais ¢ uma abordagem essencial para compreender como se da a estruturagdo das

comunidades. Mesmo apos anos de pesquisa, essa continua sendo uma das maiores
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dificuldades enfrentadas (Currie et al., 2004; Qian e Ricklefs, 2016; Vellend, 2010). Isso
ocorre porque os padrdes sdo o resultado da interagdo entre multiplos fatores, que vao do
ambiente as relagdes entre espécies. De maneira geral, os padrdes sdo entendidos como
repeticdes que assumem formas regulares, o que permite sua identificacdo (Webster, 1989).
No entanto, quando tratamos da estruturagdo de comunidades vegetais, essa nogdo nao pode

ser reduzida meramente a repetigdes visuais de forma ou de ocorréncia.

Um padrao ¢ sempre definido em uma escala de observacao especifica, sem considerar
variagdes em funcdo de escala de observagdo. Em sistemas ecoldgicos, os padrdes espaciais
sdo dindmicos, variam no espaco e no tempo e refletem a agdo conjunta de processos, fatores
bioticos e abioticos, além das perturbacdes antrdpicas (Ben Said, 2021; Dale e Fortin, 2014;
Legendre e Legendre, 2012). A incorporagao dessas dimensdes trouxe uma compreensao mais
clara: padrdes sdo o reflexo direto da dindmica das comunidades ao longo do espaco e do
tempo (Levin, 1992; Legendre, 1993; Dale e Fortin, 2014). Apesar do reconhecimento de que
os processos geradores de padrdes variam conforme a escala espacial ¢ os componentes da
comunidade envolvidos, as relagdes entre processos e padroes ainda sdao de dificil
compreensdo (Currie et al., 2004; Gaston, 2000; Qian e Ricklefs, 2016). Parte dessa
dificuldade reside na auséncia de correspondéncia exata entre o processo € o padrdo além de
que padrdes similares podem ser o resultado de multiplas causas diferentes (Levin, 1992; Dale
e Fortin, 2014). Isso deixa claro que entender como padrdes em comunidades variam no

espaco juntamente com suas causas ainda ¢ um dos grandes desafios da ecologia.

Diante desta complexa relacdo entre processos ecologicos e padrdes espaciais
observados em comunidades, torna-se evidente que interpretar um padrdo espacial nunca ¢
uma tarefa direta. Um mesmo padrdao pode emergir de processos distintos, assim como um
unico processo pode gerar diferentes padrdes, e multiplos processos podem atuar
simultaneamente, produzindo configuragdes distintas, conforme as caracteristicas iniciais do
ambiente observado (Dale e Fortin, 2014). Assim, cada particularidade local sera
determinante para o tipo de padrdo observado, e este sempre ¢ o produto da composi¢ao
inicial da comunidade, da heterogeneidade ambiental e das interagdes intraespecificas e

interespecificas, como a competi¢do, a predagdo e a dispersdo (Dale e Fortin, 2014). Desse

modo, qualquer padrdo observado representa, sobretudo, uma “fotografia” da comunidade
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naquele espago e naquele momento. Compreender o que essa “fotografia” revela exige

avangar do padrdo em si para um entendimento das forgas que estruturam a comunidade.

A estrutura € um conceito central para descrever as relagdes internas de um sistema e
os padrdes que delas emergem. No contexto das comunidades vegetais, refere-se ao modo
como as plantas e seus atributos se distribuem espacialmente no ecossistema (Ben Said, 2021;
Gadow et al.,, 2012). Cada individuo representa um componente estrutural dotado de
identidade, abundancia, tamanho e arranjo espacial (Hui et al., 2019). O estudo dos padrdes
espaciais busca, justamente, identificar os processos responsaveis por essa estruturacdo. A
base dessas analises ¢ o conjunto de localizagdes de pontos das unidades amostrais ou dos
individuos (coordenadas x, y), cuja escolha depende dos objetivos do estudo (Ben Said,
2021). Um padrao espacial existe quando a disposi¢ao desses pontos apresenta algum grau de
previsibilidade (Dale, 1999). Para acessar tais padrdes, € preciso reconhecer que a percepgao

deles depende da escala de observagao.

Quando discutimos a  estruturacdo de comunidades, estamos necessariamente
falando de processos ecoldgicos. Esses processos correspondem as interagdes, fluxos e
transformagdes que conectam os componentes bidticos e abidticos de um ecossistema,
sustentando sua estrutura, seu funcionamento e sua dindmica no espaco e no tempo (Brown et
al., 2011; Dale e Fortin, 2014; Vellend, 2010). Sob uma perspectiva espacial, tais processos
podem ser classificados como endogenos ou exdgenos, conforme sua origem ¢ modo de
atuacdo sobre a comunidade (Dale e Fortin, 2014). Os processos enddgenos decorrem das
dindmicas internas da comunidade, como competicdo, dispersdo, recrutamento, predacio e
mutualismo (Dale e Fortin, 2014), e geram padrdes espaciais inerentes a biologia das espécies
e as suas interacdes locais. Esses mecanismos geram o que ¢ denominado autocorrelagdo
espacial, que podera ser positiva, quando ocorrerem em agregados que sdo mais similares do
que seriam ao acaso, ou negativa, quando distribuidos de maneira segregada ou aleatdria
(Dale e Fortin, 2014; ; Legendre, 1993; Legendre e Legendre, 2012; Wagner, 2004). Em
contraste, os processos exogenos resultam de fatores ambientais com estrutura espacial
propria, como relevo, clima, disponibilidade de recursos e perturbagdes naturais ou antropicas
(Dale e Fortin, 2014). Nesses casos, o ambiente apresenta um padrdo que determina o padrao
nas espécies; a esse fendmeno da-se o nome de dependéncia espacial (Dale e Fortin, 2014;

Legendre e Legendre, 2012; Wagner, 2004).
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Na pratica, os padroes observados resultam da interacdo simultanea entre processos
endogenos e exdgenos e dos mecanismos associados a eles. Tais mecanismos nao atuam de
forma independente: interagem, se compensam e se retroalimentam, produzindo a
complexidade observada nos padrdes de abundancia, diversidade e funcionamento ecologico
(Brown et al., 2001; Vellend, 2010). A acdo combinada desses processos filtra quais espécies
conseguem se estabelecer e prosperar no ambiente; o resultado disso ¢ um padrdo espacial
unico para cada comunidade. Entender essa relagdo também implica considerar a extensao da
unidade amostral, uma vez que a mesma area pode parecer homogénea ou heterogénea
dependendo da escala de observagdo (Dale e Fortin, 2014). Diferentes escalas revelam

diferentes expressoes dos processos ecoldgicos.

A compreensdo dos processos € mecanismos que determinam a estrutura e a
organiza¢do das comunidades ¢ um dos temas centrais da ecologia (Vellend, 2010).
Tradicionalmente, essa estrutura foi descrita de modo estritamente taxondmico, com foco na
identidade e na abundancia das espécies (Mueller Dombois e Ellenberg, 1974). Contudo, essa
abordagem isolada ndo ¢ mais suficiente para responder a uma das principais questoes que
orientam a darea: O que estrutura comunidades ao longo do tempo e do espaco? Diversas
hipoteses foram propostas ao longo das Ultimas décadas, mas avangos tedricos recentes
mostraram que os mecanismos envolvidos podem ser organizados em quatro classes

fundamentais: selecao, deriva, especiagado e dispersao (Vellend, 2010).

A selegao corresponde as diferengas deterministicas de desempenho entre espécies e
foi impulsionada pelos trabalhos classicos de Hutchinson (1957) e MacArthur e Levins
(1967), e posteriormente foi denominada “ecologia de comunidades tradicional” por Lawton
(1999). A deriva, por sua vez, representa as flutuacOes estocdsticas nas abundancias
populacionais e ganhou protagonismo tedrico com a formulag¢do da Teoria de Biogeografia de
[Thas de MacArthur e Wilson (1967) e com a postulagdo da teoria neutra de Hubbell (2001).
A especiacdo atua como fonte ultima de diversidade, adicionando novas espécies ao pool
regional, processo enfatizado por Ricklefs (1987) e Ricklefs e Schluter (1993), que defendem
que padrdes locais ndo podem ser compreendidos sem considerar processos que operam em
escalas espaciais e temporais mais amplas. Por fim, a dispersdo, que ¢ a equivalente ecoldgica
do fluxo génico da genética de populagdes, conecta localidades por meio do movimento de

organismos ¢ influencia diretamente a composi¢ao das comunidades locais (Holyoak et al.,
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2005). Juntos, esses quatro processos formam uma sintese conceitual integrada e logicamente
completa (ver Vellend, 2016). Reconhecer a atuagdo conjunta desses processos exige
compreender que todos operam em diferentes escalas espaciais e temporais, refletindo,
simultaneamente, a influéncia do ambiente e do espago na formacdo das comunidades. O
desafio que se coloca ¢ determinar em quais escalas esses processos emergem, interagem e

estruturam as comunidades.

Escala, ambiente e espago como preditores da estrutura das comunidades

O conceito de escala em ecologia ¢ multifacetado e ocupa uma posi¢do central tanto
no desenho amostral quanto na interpretacdo de padrdes espaciais. Em termos de amostragem,
a escala € composta por trés elementos fundamentais: o grao, o intervalo de amostragem e a
extensao; juntos eles determinam a janela de observagao através da qual se enxerga a estrutura
espacial do sistema (Wiens, 1989; Legendre e Legendre, 2012). O grao define o tamanho da
amostragem, ou seja, sua resolucdo; o intervalo ¢ a distancia entre as unidades amostrais; ¢ a
extensdo ¢ o tamanho total da area estudada (Dale e Fortin, 2014; Legendre e Legendre,
2012). Em conjunto, esses elementos impdem limites: nenhuma estrutura pode ser detectada
se for menor que o grdo, ou maior que a extensdo da area de estudo (Legendre e Legendre,

2012). Isso faz com que a escala seja uma das principais fontes de distor¢cdo e perda de

informacdes em estudos ecologicos.

Além de determinar o que conseguimos observar, a escala também se aplica aos
proprios padrdes e processos ecoldgicos. Cada processo possui uma dimensdo espacial
caracteristica, correspondente ao espago efetivamente influenciado por um individuo ou
evento. Esse espago ¢ conhecido como “ecological neighbourhood”, ou “vizinhanca
ecoldgica” (Addicott et al., 1987; Legendre e Legendre, 2012). No caso de plantas, esse raio
de influéncia determina, por exemplo, se um individuo facilita ou inibe o estabelecimento de
plantulas, seja alterando a disponibilidade de recursos, seja criando condigdes
microambientais favoraveis. Assim, processos como competi¢do, dispersdo, mortalidade e

recrutamento operam predominantemente em escala fina e podem deixar assinaturas

detectaveis por meio de andlises espaciais (Ben Said, 2021; Petritan et al., 2014; Law et al.,
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2009; Fedriani et al., 2015; Fedriani e Wiegand, 2014), especialmente quando analisados em

distancias compativeis com interagdes de vizinhanga.

Esses processos locais, porém, estdo inseridos em uma hierarquia mais ampla, na
qual padrdes de escala média se formam como resultado da interacdo entre mecanismos locais
e a heterogeneidade ambiental moderada. Essa escala intermedidria, frequentemente chamada
de mesoescala, ¢ onde surgem os parametros populacionais que sintetizam o efeito das
interacoes individuais sobre a dindmica comunitaria; isso se traduz em uma escala em que ha
um nivel que faz a ligacdo entre padrdes locais e a dindmica de comunidades em larga escala
(Levin, 1992; Fortin e Dale, 2005). Por sua vez, os processos de larga escala estruturam
primariamente o ambiente e t€ém origem predominantemente fisica ou historica (Dray et al.,
2006; Legendre e Legendre, 2012). Gradientes amplos de clima, topografia e regimes
historicos de distirbio moldam a organizagdo das comunidades, formando padrdes espaciais
que se manifestam em escala macro. A observagdo de que nos tropicos havia uma maior
riqueza e abundancia de espécies, e que, ao se afastar para as zonas temperadas, essa
diversidade diminuia, foi um dos primeiros padrdoes de larga escala a serem observados

(Hawkins, 2001)

Entre os fatores ambientais capazes de modular a estrutura espacial das
comunidades, a topografia é reconhecida como um dos principais preditores da estrutura de
comunidades, porque controla a vegetacdo de maneira integrada, determinando a incidéncia
de radiacdo solar, a temperatura, a umidade, a disponibilidade de dgua, a exposi¢do ao vento e
a distribuicao de nutrientes (Lenoir et al., 2013; Li et al., 2009; Okland et al., 2008; Sanders ¢
Rahbek, 2012). A topografia influencia diretamente fatores abioticos fundamentais, que, por
sua vez, determinam quais espécies conseguem se estabelecer e persistir em cada posi¢ao do
terreno. Mesmo variagdes sutis de elevacdo podem gerar grandes diferencas no microclima
local (Bennie et al., 2008; Jones et al., 2011), reforcando a topografia como um filtro
ambiental. Esse entendimento € consistente com estudos cldssicos sobre gradientes ambientais
(Walter, 1971; Pianka, 1966), que sugerem que muitas respostas, desde a riqueza até a

composi¢ao funcional, emergem justamente da interagao entre a topografia e o clima local.

Além de modular as condic¢des abidticas, a topografia também influencia processos
como recrutamento, mortalidade e dispersdo ao determinar o movimento e a deposi¢do de

sementes, sedimentos, matéria organica e nutrientes, afetando diretamente o estabelecimento
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de plantulas e a dinamica populacional (Bellingham e Tanner, 2000; Bennie et al., 2008; Li et
al., 2009). Em muitos sistemas florestais, a topografia molda ndo apenas a composi¢ao
taxondmica, mas também a estrutura funcional das comunidades, uma vez que atributos
relacionados ao uso da dgua, a tolerncia a sombra e as estratégias de crescimento respondem
fortemente as condi¢des impostas pela declividade, orientagdo e posicdo topografica

(Gutiérrez e Huth, 2012; Warren et al., 2015; Petritan et al., 2014; Wang et al., 2022).

Além dos efeitos ambientais diretos, a propria dimensao espacial desempenha papel
importante na organizagdo de comunidades. As estruturas espaciais, que emergem da posi¢ao
geografica das unidades amostrais (Ben Said, 2021), e a analise dessas estruturas buscam
verificar se parcelas proximas sdo mais semelhantes entre si do que o esperado ao acaso (Dale
e Fortin, 2014; Legendre e Legendre, 2012). Quando tal semelhanca espacial ¢ capturada, isto
¢, quando ha autocorrelagdo positiva, interpreta-se que interagdes biodticas de vizinhanga ou
gradientes ambientais locais atuam de forma estruturante (Dray et al., 2012; Legendre, 1993).
Em contrapartida, padroes aleatorios ou a auséncia de padrio sugerem predomindncia de
processos estocasticos ou neutros na determinacao da composi¢ao (Hubbell, 2001) e podem

ainda indicar processos que ainda ndo somos capazes de enxergar ou medir.

Essa perspectiva torna o espago uma dimensdo analitica essencial para distinguir a
influéncia de gradientes ambientais da de processos bidticos locais, da dispersdo limitada ou
de efeitos ligados a historia local. O espaco também carrega informacdo em multiplas escalas:
padrdes finos associados a interagdes de vizinhanga, padrdes intermediarios vinculados a
heterogeneidade ambiental local e estruturas amplas relacionadas a limitagdes de dispersdo e
processos historicos de maior alcance (Dale e Fortin, 2014; Dray et al., 2012; Legendre e
Fortin, 2010). Compreender como essa estrutura multiescala se manifesta na composicao
taxondmica e funcional ¢ fundamental para desvendar os mecanismos que organizam as

comunidades.

Estrutura de comunidades. da taxonomia a fungdo ecologica

A compreensao da estrutura das comunidades vegetais passou por uma evolugao
conceitual marcante, que vai das bases classicas da taxonomia até a incorporagao da ecologia

funcional como eixo central para explicar padrdes ecologicos. Historicamente, a taxonomia €
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definida como a disciplina responsavel por identificar, descrever, nomear e classificar
organismos; essa ciéncia forneceu o alicerce para comparar a diversidade entre comunidades.
De Candolle (1813) foi um dos primeiros a definir formalmente o termo, e Linnaeus, com
Systema Naturae e Species Plantarum, estabeleceu a nomenclatura binomial que permitiu
padronizar a identificagdo das espécies de forma universal. Mais tarde, Simpson (1961)
separou claramente os conceitos de taxonomia e de sistematica, restringindo a taxonomia ao
campo teorico das classificacdes e reservando a sistematica o estudo da diversidade e das
relacdes evolutivas entre organismos. Esse compilado de conhecimentos permitiu consolidar
métricas como riqueza, equabilidade e dominancia, que descrevem comunidades com base em
quem esta presente e na distribuicdo de abundancia das espécies (Magurran, 2004). Com essa
padronizagdo, tornaram-se evidentes as diferencas de composi¢ao ao longo dos gradientes e,
logo, os padrdes de distribui¢do de espécies passaram a ser descritos. Entretanto, a taxonomia,
sozinha, ndo permite inferir diretamente os mecanismos que organizam essas comunidades.
Assim, saber apenas guem esta presente niao responde por completo a como e por que espécies
ocupam determinados ambientes. Espécies diferentes podem compartilhar fungdes
semelhantes (redundancia funcional); da mesma forma, em espécies proximas ou em uma
mesma espécie, pode haver uma divergéncia de estratégias, tudo isso em resposta a filtros

impostos pelo ambiente (Garnier et al., 2016).

A partir dessas limitagdes da ecologia baseada em taxons, emerge a ecologia
funcional, ou ecologia baseada em atributos, na qual tracos mensuraveis dos organismos sao
centrais para explicar a resposta de organismos ao ambiente (Shipley et al., 2016; Garnier,
2016), e, com ela, a consideragdo de que os tracos e atributos dos organismos sdo elementos
centrais para explicar seu desempenho (Violle et al., 2007). Essa abordagem permite
compreender a estrutura das comunidades a partir de estratégias ecoldgicas em diferentes
eixos funcionais. Um desses eixos ¢ o espectro econdomico foliar (Leaf Economics Spectrum,
LES) (Wright et al., 2004). Esse eixo descreve estratégias baseadas no uso e no retorno de
carbono: de um lado, espécies aquisitivas, com altas taxas de fotossintese, alto teor de
nutrientes, folhas de vida curta e baixo investimento estrutural; de outro, espécies
conservativas, com menor taxa de fotossintese, maior durabilidade, maior investimento
estrutural e vida longa (Wright et al., 2004; Donovan et al., 2011). Em paralelo, tornou-se
evidente que o desempenho vegetal ndo depende apenas da economia de carbono, mas

também da capacidade de adquirir, transportar e conservar agua. Assim, outro eixo funcional
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relevante ¢ o chamado hidraulico, relacionado a capacidade das plantas de adquirir,
transportar e conservar agua (Li et al., 2015). Tragos como densidade estomatica e densidade
de nervuras expressam estratégias ecologicas que fazem um balanco entre eficiéncia
hidraulica (maior condutividade, porém maior vulnerabilidade a cavitacdo) e seguranca

hidraulica (maior resisténcia a perda de fungdo, porém menor condutividade) (Zweifel et al.,

2007; Liet al., 2015).

Um terceiro eixo da ecologia funcional diz respeito a capacidade de dispersao; aqui,
temos um conjunto de caracteristicas, como tamanho da semente, nimero de sementes, tipo
de dispersdo, tipo de fruto, alcance espacial e localidade de estabelecimento, que influenciam
diretamente a composi¢do da comunidade (Levin et al., 2003; Schupp e Fuentes, 1995;
Leishman et al., 2000; Moles e Westoby, 2006). Assim como 0s e€ixos econdmico €
hidraulico, o eixo dispersivo opera sob pressoes seletivas proprias, refletindo compromissos
entre fecundidade, capacidade competitiva inicial e padrdes de movimento na paisagem. A
partir desse corpo tedrico, a literatura passou a adotar o contraste aquisitivo versus
conservativo, originalmente proposto apenas para o aspecto econdmico foliar (Wright et al.,
2004) de maneira mais generalizada para caracterizar estratégias ecologicas de espécies. A
ecologia funcional contemporanea reconhece que ndo existe um uUnico gradiente de

estratégias, mas sim multiplas dimensodes funcionais.

A Floresta Atlantica

Durante as ultimas trés décadas, a Floresta Atlantica tem sido reconhecida como uma
das éreas prioritarias para a conservagdo da biodiversidade mundial (Marques et al., 2021).
Considerada a segunda maior floresta tropical da América do Sul, destaca-se como um dos
dominios mais diversos do planeta. Estima-se que abriga mais de 20.000 espécies, das quais
cerca de 6.000 sdo endémicas (Marques et al., 2021). Nao por acaso, figura entre os 25
Hotspots de alta prioridade para conservacdo (Myers et al., 2000). Hotspots sdo areas com
grande concentracao de espécies endémicas e sujeitas a algum grau de ameaca (Myers et al.,
2000). Esses numeros, per se, ja destacam a importancia desse bioma; a origem dessa
tamanha diversidade decorre de uma historia evolutiva complexa, moldada por multiplos

mecanismos.
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Para explicar tamanha complexidade, surgiram diversas hipoteses. Por exemplo,

durante as glaciagdes, fragmentos florestais isolados atuaram como refligios, promovendo
divergéncia genética e originando novas linhagens e centros de endemismo (Carnaval &
Moritz, 2008). A hipotese neotectdnica, por sua vez, propde que o surgimento de cadeias
montanhosas, como a Serra do Mar, modificou o clima regional e gerou novos gradientes
ambientais favoraveis a diversificagao (Simpson, 1979). Outra hipotese discutida é a de que
grandes sistemas hidrograficos, como os rios Doce e Sao Francisco, teriam limitado o fluxo
génico entre populacdes, favorecendo a diferenciagdo e a especiacdo (Dantas et al., 2011). Em
conjunto, todos esses processos teriam levado ao isolamento geografico e a divergéncia
populacional, gerando linhagens Unicas e centros de endemismo que explicam a diversidade

observada hoje.

J4 em escala regional, ha padrdes de diversidade bem descritos, como, por exemplo,
maior riqueza de espécies ao longo da faixa litoranea, que declina gradualmente em direcao
ao interior (Marques et al., 2021). Também se observam mudang¢as na composi¢ao de espécies
ao longo de gradientes altitudinais edaficos (Marques et al., 2021). Essa tendéncia pode estar
associada a maior estabilidade climatica, a disponibilidade hidrica e a heterogeneidade
topografica (Oliveira-Filho e Fontes, 2000; Marcilio-Silva et al., 2017; Marques et al., 2021).
Embora esses padrdes regionais sejam relativamente bem compreendidos, ainda ha lacunas
importantes no entendimento dos processos ecologicos que estruturam as comunidades locais,

especialmente nos estratos inferiores das florestas tropicais.

Apesar do protagonismo do estrado arbdreo nas pesquisas ecologicas, o sub-bosque
constitui um componente funcionalmente central nas florestas tropicais (Deng et al., 2023).
Composto por arbustos, subarbustos, ervas, trepadeiras, plantulas e arvores jovens, ele
participa ativamente de processos de sucessdo, recrutamento e manutencdo da diversidade
(Oliveira et al., 2001; de Silva e Tabarelli, 2001; Tabarelli et al., 1993). Estudos indicam que
esse estrato responde diretamente a variagdes microambientais associadas a topografia, a
luminosidade, a umidade e as propriedades edaficas (Hollunder et al., 2021). Mudangas sutis
no relevo, mesmo em pequenas escalas, podem criar micro-habitats com caracteristicas
distintas de solo e drenagem, que atuardo como filtros ambientais e afetardo diretamente a
composicao de espécies. Adicionalmente aos filtros ambientais, fatores espaciais e historicos,

como a limitagdo a dispersdo, o isolamento entre fragmentos e os legados de uso do solo,
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também influenciam a estruturacdo das comunidades vegetais (Liebsch et al., 2008; Marques
et al., 2021). Esses fatores impdem restricoes ao movimento de espécies e de seus atributos
funcionais, afetando tanto a diversidade taxonOmica quanto a funcional. Diante dessa
combina¢do de historia profunda, gradientes ambientais marcantes e intensa transformacao
contemporanea, os padrdes espaciais de diversidade taxonOmica e funcional na Mata
Atlantica emergem como produto de multiplos processos ambientais, evolutivos, historicos e

antropicos

Ambiente, espago taxonémico e funcional: onde estamos?

A ecologia de comunidades tem avangado para além de abordagens que tratavam
apenas da composi¢do ou da abundancia de espécies em gradientes ambientais, ou seja, da
faceta taxondmica da estrutura de comunidades. Hoje, o campo busca integrar
simultaneamente as dimensdes taxondmica, funcional e filogenética das comunidades com a
variagdo ambiental e a estrutura espacial dos sistemas. Esse movimento reflete o
reconhecimento de que comunidades vegetais s3o moldadas por multiplos mecanismos que
operam em conjunto, variam no espago e raramente atuam de forma independente. Um marco
conceitual importante nesse processo foi apresentado por Pavoine et al. (2010), ao propor uma
extensdo de uma andlise capaz de conectar, de maneira explicita, filogenia, tracos funcionais,
variaveis ambientais e estrutura espacial. A principal contribuicdo desse trabalho foi
demonstrar que filtros ambientais selecionam combinag¢des de tragos, enquanto distintas
linhagens respondem a gradientes de forma propria, e que o espaco modula esses padrdes.
Essa integracdo mostrou que nenhuma faceta, isoladamente, ¢ suficiente para explicar a
organizacdo de comunidades, pois cada uma capta processos distintos e, por vezes, nao

congruentes entre si.

Estudos subsequentes reforcaram essa perspectiva em diferentes regides do mundo.
Em uma regido semiarida da China, Zheng et al. (2022) mostraram que a organiza¢do da
comunidade ao longo de um gradiente altitudinal ¢ moldada pela a¢ao simultanea da filtragem
ambiental e da limitacdo por dispersdo. Neste caso, herbaceas e arbustivas responderam de
forma independente as variaveis ambientais e espaciais, o que evidencia que 0s processos
estruturadores da vegetacdo ndo atuam de maneira uniforme entre essas formas de vida. Essa
independéncia é um indicativo de desacoplamento parcial entre as facetas (uma vez que a

distingdo entre formas de vida ¢ uma classificacao funcional na comunidade) e reforca a ideia
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de que a resposta da comunidade depende do tipo de organismo analisado. Em florestas ao
longo de gradientes altitudinais, Ochoa-Beltran et al. (2021) observaram que a variagdo
funcional associada as estratégias foliares e de aquisicdo de recursos esta fortemente ligada a
fertilidade do solo e a condi¢des microambientais. Nesses sistemas, as varidveis espaciais sao
reconhecidas conceitualmente, mas raramente modeladas, o que deixa em aberto o papel da
limitagdo de dispersdo e da autocorrelacdo espacial na formacdo das comunidades. Ainda
assim, a predominancia de filtros ambientais sobre a faceta funcional indica que fatores locais
podem sobrepor os efeitos espaciais (causados pela dispersdo) em ambientes extremamente

heterogéneos.

Em gradientes alpinos dos Andes, Schroeder et al. (2024) ampliaram essa
compreensdo ao demonstrar que a riqueza de espécies, a composi¢do taxonomica, oS tracos
funcionais e os processos do solo sdo estruturados por diferentes conjuntos de varidveis
ambientais. Enquanto temperatura e aridez explicam boa parte da riqueza e da composi¢ao, as
caracteristicas do solo parecem moldar a variagdo em tragos funcionais relevantes, sugerindo
que filtros ambientais ndo influenciam todas as facetas da mesma forma. Essa dissociagdo
reforca a ideia de que os mecanismos ecoldgicos operam de maneira diferenciada sobre
espécies, linhagens e estratégias funcionais e que respostas multifacetadas sdo a regra, ndo a

excecao.

Avancos recentes também tém elevado o nivel de integracdo entre as facetas, o
ambiente e o espaco. Em um ecossistema subtropical no sul da China, Long et al. (2025)
integraram simultaneamente as facetas taxondmica, funcional e filogenética com fatores
ambientais e estruturas espaciais. Os autores mostraram que a topografia foi a principal
determinante da variacdo observada, com destaque para a elevagdo, a declividade, o relevo
local e o indice de umidade. Esse efeito foi particularmente forte na diversidade filogenética,
que respondeu com maior intensidade aos filtros ambientais. Em contraste, a diversidade
taxondmica foi mais sensivel aos efeitos espaciais, evidenciando a predominincia da
limitagdo a dispersdo na organizacao das espécies ao longo do gradiente. A faceta funcional
apresentou um padrao intermediario: ndo acompanhou plenamente a resposta filogenética,
nem espelhou a resposta taxondmica, revelando um claro desacoplamento. Ao explicitar os
efeitos espaciais nos modelos, esse estudo evidenciou que as facetas variam de forma

independente na vegetacdo estudada. Enquanto a diversidade filogenética foi moldada
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principalmente pela filtragem ambiental, a taxonomica foi estruturada sobretudo pela
limitagdo de dispersdo, e a funcional ocupa uma posi¢ao intermediaria, capturando dimensdes
da organizacdo da comunidade que nao sao totalmente previsiveis a partir das outras facetas.

Nao obstante, este estudo ¢ a Unica referéncia que existe sobre o tema

Apesar disso, devemos esperar um modelo similar para as duas facetas porque
diferentes processos podem acabar gerando um mesmo padrao (Mayfield e Levine, 2010;
Dale e Fortin., 2014) e a filtragem ecoldgica pode resultar em comunidades funcional e

taxonomicamente convergentes.

Quando analisados em conjunto, esses estudos revelam padrdes consistentes:

1. As facetas taxondmicas e funcionais respondem de forma independente. Cada uma

delas capta dimensdes distintas da variagdo ecoldgica.

2. A topografia e os gradientes ambientais decorrentes dela emergem como filtros

centrais em diferentes comunidades vegetais.

3. A limitacdo de dispersdo e os gradientes ambientais, sejam eles incluidos nos modelos

ou nao, geram padrdes de autocorrelacao nas comunidades.

4. Os estudos muito raramente integram de forma explicita as dimensdes taxondmica,
funcional, ambiental e espacial. Até onde sabemos, apenas Zheng et al. (2022) e Long

et al. (2025) o fizeram. Isto limita severamente o poder de generalizagdo dos achados.

Portanto, a estrutura espacial dos processos ecologicos em comunidades vegetais
permanece ndo quantificada. Tanto quanto se sabe, ndo ha estudos que quantifiquem, de
forma espacialmente explicita, até que distancia as facetas taxondmicas e funcionais mantém
autocorrelagdo espacial, isto €, se apresentam valores semelhantes entre unidades proximas no
espago ou se expressam dependéncia espacial, isto €, se sua estrutura espacial resulta de

respostas a variaveis ambientais que também sao espacialmente estruturadas por seus proprios

processos (Legendre, 1993; Legendre et al., 2002), seja de forma independente ou acoplada.

Em sintese, a literatura converge na ideia de que a biodiversidade ¢ multifacetada.

Também aponta que a topografia desempenha um papel central na estruturacao de
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comunidades. E nesse cenario que o presente estudo se insere, visando preencher uma lacuna
importante ao investigar explicitamente como as facetas funcional e taxondmica estdo
estruturadas no espago e, sobretudo, em que escalas esses padrdes emergem dentro de um
fragmento de Floresta Atlantica. Tal entendimento permitird tracar estratégias de conservagao
mais eficientes ao informar onde, no espaco, ocorrem as mudangas funcionais ou

taxondmicas, priorizando areas para a conservacao.

Neste contexto, o presente estudo busca investigar os padrdes espaciais de
diversidade taxondmica e funcional no sub-bosque de um fragmento de Floresta Atlantica,
com foco em compreender como a topografia atua como filtro ecoldgico e até que ponto as

facetas, taxonomica e funcional, da biodiversidade apresentam estruturacao espacial.
2 OBJETIVO E HIPOTESE

Este estudo teve como objetivo investigar as estruturas espaciais das facetas
taxondmica e funcional ao longo de um gradiente topografico no sub-bosque de uma
comunidade vegetal tropical, determinando as distdncias em que essas estruturas se
manifestam. A hipdtese ¢ que a topografia atua como um filtro ambiental, impondo uma

estruturacao espacial semelhante as duas facetas.
Se isto for verdadeiro, espera-se que:

1. Tanto a estrutura de abundancias de espécies (faceta taxonOmica) quanto a estrutura
funcional (faceta funcional) da comunidade estejam associadas aos diferentes habitats
topograficos.

2. A distancia espacial da estrutura funcional esteja acoplada (isto ¢, em distancias

semelhantes) a da estrutura de abundancias de espécies.
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3  MATERIAL E METODOS

Area de estudo

O estudo foi conduzido em um fragmento de Floresta Atlantica, localizado no
municipio de Castelo, na regido Sul do estado do Espirito Santo, no Sudeste do Brasil
(20°36°33.54"S; 41°10'15.97"W) (Figura 1). O fragmento corresponde ao Parque Estadual de
Mata das Flores (PEMF), criado oficialmente em 2 de janeiro de 1992, por meio da Lei
Estadual n® 4.617, e atualmente sob gestdo do Instituto Estadual de Meio Ambiente e

Recursos Hidricos (IEMA, 2024).

O Parque possui area aproximada de 800 hectares e situa-se em um gradiente
topografico que varia de 100 m a 180 m acima do nivel do mar, com inclinacdo média de 17°
(Hollunder et al., 2021; Ferreira-Santos et al., 2023). A vegetacdo ¢ classificada como
Floresta Ombrofila Densa de Terras Baixas (Oliveira-Filho et al., 2005), inserida no dominio
da Mata Atlantica. O clima ¢é tropical umido, com precipitagdo média anual de 1.476 mm e
temperatura média de 23,6 °C (Hollunder et al., 2021). Localizado préoximo a zona urbana de
Castelo, o parque ¢ circunvizinho a areas agricolas e rurais, constituindo um dos poucos
remanescentes de Floresta Ombroéfila de Terras Baixas ainda preservados no Espirito Santo. A
vegetacdo nativa presente nessas cotas altimétricas tornou-se rara no sul do estado devido a
supressao da vegetagdo nativa para a expansdo agricola e ao avango da especulacdo
imobiliaria, que promoveram a intensa fragmentagdao da cobertura florestal original (Torres-

Leite et al., 2018).

A vegetagdo ao longo do gradiente atitudinal do PEMF caracteriza-se por trés
habitats topograficos que diferem em estrutura e composi¢do floristica: baixada, encosta e
topo (Figura 2). Baixadas apresentam maior cobertura florestal, fertilidade ¢ umidade do
solo, além de diametros de tronco (diametro a altura do peito, DAP) mais elevados, enquanto
encostas e topos exibem solos mais rasos, menor umidade e maior exposicao a radiacdo solar
(Torres-Leite et al., 2019; Ferreira-Santos et al., 2023, 2024; Hollunder et al., 2021, 2024).
Essa variacdo no gradiente topografico cria um mosaico de microhabitats que influencia

diretamente os padroes de abundancia, diversidade e distribui¢ao das espécies vegetais.
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Figura 1. Localizacdo da area de estudo. (a) Posigdo geografica do estado do Espirito Santo no Sudeste do
Brasil. (b) Delimitagdo do estado do Espirito Santo, destacando o municipio de Castelo. (¢) Limites municipais
de Castelo, no qual se insere o fragmento florestal estudado. (d) Parque Estadual de Mata das Flores (PEMF),

incluindo a area amostrada e a distribuicao das 100 parcelas.

Figura 2. Habitats topograficos do Parque Estadual de Mata das Flores (a) Baixada. (b) Encosta . (c) Topo de
Morro. Modificado de Hollunder et al. (2022).
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Delineamento experimental e levantamento taxonémico

O delineamento amostral foi estabelecido entre 2013 e 2014, constituindo um
conjunto de 100 parcelas permanentes de 10 m x 10 m = 100 m? cada, distribuidas em dois
transectos de 750m, sendo uma no Norte e outro no Sul do fragmento leste do Parque (Figura
1d). Cada transecto conta com 50 parcelas, organizadas em blocos de quatro unidades
adjacentes, espacadas por 10 m entre si. Cada bloco foi separado dos demais por 20 m. As
unidades amostrais foram estabelecidas de modo a contemplar as trés posicdes de relevo
presentes no parque, garantindo, assim, a representatividade espacial das diferentes condi¢des
ambientais observadas no fragmento. Além disso, as diferentes distdncias entre as unidades
amostrais (parcelas) permite identificar padrdes espaciais em diferentes intervalos de classes

de distancia permitindo, assim, modelos espaciais mais robustos.

Entre 2013 e 2016, foram conduzidas diversas campanhas a campo para o
levantamento da vegetacdo do parque; todos os individuos arbustivos e arvoretas com
diametro entre 1 e 10 cm foram medidos, marcados com placas metélicas e identificados. Em
casos de individuos com multiplos caules (menos de 5 % do total), o didmetro de cada caule
foi registrado e somado para obter um unico valor por individuo. A identificagdo taxondmica
foi realizada no Laboratério de Botanica da Universidade Federal do Espirito Santo (UFES,
Campus Alegre) por taxonomistas especializados, seguindo o sistema APG IV (APG, 2016), e
a nomenclatura foi revisada utilizando o Taxonomic Name Resolution Service (TNR.-Boyle et
al, 2013) . A partir desse levantamento, foram elaboradas matrizes de composi¢do e de
abundancia para as 100 parcelas. Em ambas as matrizes, as parcelas compuseram as linhas e
as espécies as colunas. A matriz de composi¢do foi preenchida com dados de presencga (1) ou
auséncia (0), e a matriz de abundancias, com dados de abundancia absoluta, isto ¢, a contagem

do niimero de individuos de cada espécie por parcela.

Atributos funcionais das espécies

A faceta funcional foi caracterizada com base em um subconjunto de 20 parcelas, que
através de ordenagdes, se mostraram as mais representativas do gradiente topografico. Em
2019, entre marco e junho, foram realizadas novas campanhas a campo, nas quais foram
levantados os dados funcionais das espécies mais abundantes da comunidade (Hollunder,

2024). Para realizar a medicao, foi selecionado um individuo adulto por parcela e por espécie,
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totalizando 85 individuos ao longo do gradiente topografico. Os tragos foram mensurados
conforme o protocolo de Pérez-Harguindeguy et al. (2013) e estdo detalhados em Hollunder

(2024). Ver Tabela 1 para a lista completa de atributos analisados.

Em campo, foram usadas trés folhas por individuo para medir os teores de clorofila,
flavonoides, antocianinas e o balan¢o de nitrogénio na epiderme; foi utilizado um medidor de
polifenodis e clorofila (DUALEX SCIENTIFIC+TM). (Hollunder et al, 2024).Também em
campo, foram coletadas mais 5 folhas por individuo, foram selecionadas aquelas que estavam
menos sombreadas e sem sinais de ataque de patégenos ou de herbivoros. Em laboratorio, a
reidratacdo para pesar a massa fresca saturada de dgua, em seguida, foi utilizado um medidor
de area (LI3100C) para calcular a area foliar dessas mesmas folhas. Para determinar a massa
seca, as folhas foram levadas a estufa a 60 °C e, depois, pesadas. Para calcular a area foliar
especifica (SLA), a area foliar foi dividida pela massa seca da folha. A espessura da folha foi
medida com o paquimetro digital O conteudo de matéria seca (LMDC) foi calculado como a
massa seca em estufa dividida pela massa fresca saturada de dgua A densidade da madeira foi
calculada pelo método dimensional e o material foliar seco foi enviado ao Laboratorio de
Energia Nuclear na Agricultura da Universidade de Sdo Paulo para medir os is6topos de
nitrogénio e de carbono, bem como os de nitrogénio total e de carbono total. A razdo carbono:

nitrogénio foi calculada com base nos valores de nitrogénio total e de carbono total.

Os tragos anatomicos, foram medidos a partir de pequena se¢ao de uma folha por
individuo, com essas se¢des, foi realizado o processo de reversdo de herborizagdo (Smith e
Smith 1942). Os fragmentos reidratados passaram pelo processo de clarificagdo e foram
corados com Safranina. As laminas foram montadas com gelatina glicerinada. Para as anélises
anatomicas, utilizou-se um microscopio optico (Leica DM2500 LED, Wetzlar, Alemanha)
equipado com um sistema de captura de imagens acoplado a uma camera digital. Para estimar
a densidade das nervuras (VD) foi usada a objetiva de 5x, para a densidade estomatica (SD) a
de 20x, para o comprimento da abertura estomatica, a largura da célula guarda e o
comprimento da célula guarda a de 40x. O indice da area total do poro estomatico (SPI) foi
calculado como densidade estomdtica X (comprimento da célula-guarda)? (Sack et al. 2003).
A condutancia estomatica maxima ao vapor d’agua (gwmax) foi calculada conforme Franks e

Farquhar (2001).
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Tabela 1. Tabela de tragos funcionais utilizados para as analises, foram classificados em: econdmicos,
hidraulicos ou reprodutivos. Inclui o nome do atributo, o cddigo e o significado ecologico associado; juntos,

totalizam 23.

Classe Atributo Cadigo Significado funcional
Area foliar especifica SLA Balango entre crescimento rapido e conservagao
de recursos
Area foliar LA Eficiéncia fotossintética
Espessura da folha LT Resisténcia mecanica e fisiologica
Conteudo de matéria seca oA Al o
u . LMDC Resisténcia mecanica e durabilidade
foliar
Carbono total C Potencial fotossintético
Economico Razdo isotdpica de
p C:N Eficiéncia de uso de nitrogénio
carbono
Razao' 1s0terp ica de NI15 Eficiéncia de uso de nitrogénio
nitrogénio
Clorofila CLO Capacidade fotossintética
Indice de balango de . o
g balang NBI Capacidade fotossintética
nitrogenio
. . Balango entre crescimento rapido e resisténcia
Densidade da maneira WD g
ao estresse hidrico
Altura da planta H Vigor competitivo
Razao isotropica d L
azao 1sotropica de C13 Resposta ao estresse hidrico
carbono
Densidade de nervuras VD Condutancia hidraulica
Hidréulico Densidade estomatica SD Trocas gasosas
Comprimento das células .
P SGL Controle de perda de 4gua
guarda
Largura das células SGW Capacidade de abertura do estdmato
guarda
Compr1ment0’ d.a abertura SAL Potencial de trocas gasosas
estomatica
Conduténcia estomatica . ,
utancia Gmax Potencial de perda de agua
maxima
Indice de poros SPI Define tamanho potencial do poro estomatico e
estomaticos capacidade de abertura
. ~ - . D énci imais frugi
Dispersio zoocorica Disper Z0o .ependNenma de animais frugivoros para
- dispersao de sementes
Reprodutivo Dispersao Autocorica  Disper Auto Dispersdo sem a dependéncia de agentes
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externos como vento, 4gua ou animais.

Numero de sementes Num_S Numero médio de sementes por fruto

Dependéncia ou ndo de animais para dispersao

Textura do fruto Seco/Carnoso
de sementes

Fonte: Adaptado de Hollunder et al. (2024), Ferreira-Santos, K. et al. (2024), Seed Information Database (acesso em 2025).

A capacidade de dispersdo das espécies, ¢ um dos componentes chave na estruturagao
de comunidades. Caracteristicas reprodutivas como mecanismo de dispersao, numero de
sementes, e tipo de fruto estdo diretamente relacionadas ao sucesso no estabelecimento, e ao
alcance espacial das espécies (Schupp & Fuentes, 1995; Leishman et al., 2000; Moles &
Westoby, 2006; Levin et al., 2003) o que exerce influéncia os padrdes observados na
comunidade. Tendo em vista esse cenario, para este trabalho, acrescentamos os seguintes
atributos reprodutivos: nimero de sementes, tipo de dispersao textura do fruto. A dispersao
zoocorica (Disper Zoo) representa a dependéncia de animais frugivoros para a dispersao das
sementes, enquanto a dispersdo autocdrica (Disper Auto) compreende mecanismos em que a
semente ¢ dispersa diretamente pela planta, sem auxilio de vetores externos. O nimero de
sementes (Num_S) refere-se a média por fruto maduro. Ja a textura do fruto (Seco/Carnoso)
informa sobre a necessidade ou ndo de interagdo com animais para o processo de dispersao.
As informagdes desses atributos reprodutivos foram obtidas na base Seed Information

Database (SID) (SER; INSR; RBGK, 2023).

Variaveis ambientais topogrdficas

As varidveis topograficas utilizadas neste estudo foram obtidas a partir do Modelo
Digital de Elevagao Copernicus (Copernicus Global Digital Elevation Model), disponivel na
plataforma OpenTopography e desenvolvido pela European Space Agency (ESA), em
parceria com o German Aerospace Centre (DLR) e a Airbus Defence and Space (European
Space Agency, 2024). O modelo, acessado em margo de 2025, corresponde a versio DGED
2023 1, com resolucdo espacial de 30 m e acurécia vertical de cerca de 1 m (European Space
Agency, 2024). Para a extracdo das variaveis topograficas digitais, usaram-se as coordenadas
das 100 parcelas do estudo. As coordenadas, previamente registradas em campo com o GPS

Garmin eTrex 30x, foram convertidas para o sistema UTM, fuso 24S e datum SIRGAS 2000.
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A partir disso, derivam-se quatro variaveis continuas: elevagdo, declividade, face de
exposicao e curvatura do terreno. A declividade foi estimada pelo método de ajuste de plano
por minimos quadrados proposto por Horn (1981), que calcula o gradiente a partir da variacao
altimétrica média entre a célula central e suas vizinhas. A curvatura do terreno foi derivada
conforme o procedimento descrito por Zevenbergen & Thorne (1987). A varidvel de face de
exposicao foi extraida como o angulo de orientagdo da encosta em relagcdo ao norte geografico
(0°-360°). Os wvalores obtidos compuseram a matriz ambiental usada nas analises

multivariadas

Estrutura geral dos dados

A organizagdo dos dados foi pensada para seguir um encadeamento logico que
integre as facetas taxonomica e funcional com os fatores ambiente e espaco, permitindo a
analise da estrutura da comunidade ao longo do gradiente topografico. A Figura 3 apresenta o
fluxo geral das matrizes e das operacdes realizadas, ilustrando o uso de cada matriz nas
analises. Assim, iniciamos as analises com quatro matrizes: taxondmica, funcional, ambiental

e espacial.
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Figura 3. Fluxo de organizagdo das matrizes de entrada ¢ das analises. A faceta taxondmica ¢é representada pela
matriz de abundéncia de espécies por parcelas. A faceta funcional é composta por atributos e respectivos valores
para cada espécie. A matriz ambiental contém as variaveis topograficas de cada parcela e a matriz espacial, as
coordenadas geograficas. A partir das matrizes taxondmica e funcional, ¢ calculada a matriz com as médias
ponderadas dos atributos na comunidade (Community Weighted Means, CWM). As dimensdes ambiental e
espacial derivam, respectivamente, das variaveis ambientais medidas em cada parcela e das coordenadas
geograficas utilizadas para gerar os descritores espaciais.Cada matriz ¢ analisada por meio de ordenagdes
simples ou parciais e a estrutura espacial das facetas taxonomica e funcional foi examinada via Ordenagdo
Multiescalar (Multiscale Ordination, MSO) e a parti¢do da variagdo dird o quanto da variacdo ¢ dada pelo

espaco, pelo ambiente e pela intersecdo dos dois.

O conjunto completo, formado pela ocorréncia, de espécies, matrizes de tragos e
atributos, varidveis ambientais e descritores espaciais, compoe a estrutura integrada de anélise
dos dados deste estudo. Tendo definidas a estrutura geral dos dados e as formas de
relacionamento entre as matrizes, procedeu-se ao calculo da Meédia Ponderada da
Comunidade (CWM), que representa o primeiro nivel de integragdo entre a abundancia de

espécies e seus atributos funcionais.

Calculo de Média Ponderada da Comunidade
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Para a analise funcional da comunidade, utilizamos o calculo de Médias Ponderadas

da Comunidade (CWM, do inglés, Community Weighted Means) (Garnier et al., 2004; De
Bello et al. 2021). Para o calculo da CWM, sdo necessarias duas matrizes de entrada (Figura
2): a funcional e a taxondmica. Os atributos funcionais utilizados incluiram variaveis
categoricas, que foram convertidas em variaveis bindrias (dummy variables), conforme
Legendre & Legendre (2012) e De Bello et al. (2021). Além disso, como os atributos foram
medidos em unidades distintas (por exemplo, um, mg, mm?, indices dimensionais, razoes
isotopicas e proporg¢des), tornou-se necessaria a padronizacdo antes do céalculo das métricas
funcionais, conforme Legendre & Legendre (2012) e De Bello et al. (2021). Sem essa
transformagdo, a diferenca de magnitude entre os tracos afetaria diretamente os indices

funcionais, e a padronizagdo permite a comparacao entre os descritores numa escala comum.

Assim, todos os atributos continuos foram padronizados com a fungao scale(). Essa
transformagdo faz com que cada coluna tenha média igual a zero e desvio padrdo igual a um
(ver Legendre & Legendre, 2012). As variaveis derivadas de atributos categoricos (como tipo
de fruto e sindrome de dispersao) foram mantidas na escala 0—1, uma vez que ja sdo
naturalmente normalizadas e ndo devem ser padronizadas (De Bello et al., 2021). A matriz
taxonomica foi transformada pelo método de Hellinger (Legendre e Gallagher, 2001). Agora,
com todos os tracos padronizados, seguimos para o calculo da estrutura funcional com a

CWM.

A CWM foi calculada como a média ponderada dos atributos funcionais das

espécies presentes na comunidade, com base na abundancia relativa de cada espécie.

Matematicamente, a férmula utilizada para o calculo da CWM ¢ dada por:

em que ¢ a abundancia relativa da espécie i na comunidade, e ¢ o

valor do atributo funcional da espécie i.

Modelagem espacial Mapas de autovetores de Moran baseados em distancia (dbMEM)

As variaveis espaciais, representadas por autovetores de Moran baseados em

distancias (distance-based Moran’s Eigenvector Maps — dbMEM) (Legendre; Legendre, 2012;
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Dray et al., 2006), foram utilizadas para descrever a estrutura espacial do conjunto de dados
das parcelas amostradas. Esse método deriva gradientes espaciais ortogonais que capturam
padrdes em multiplas escalas, desde estruturas de larga escala até variagdes locais mais finas.
O procedimento baseia-se nas coordenadas geograficas das unidades amostrais, que

sintetizam a disposi¢do das parcelas no terreno.

Para garantir a comparabilidade métrica entre distancias, as coordenadas
originalmente registradas em latitude/longitude foram convertidas para o sistema SIRGAS
2000 / UTM Zona 24S (EPSG: 31983). Esse sistema de proje¢do preserva as distancias em
metros e assegura que a matriz espacial reflita adequadamente a geometria do desenho
amostral. A partir das coordenadas projetadas (xi, yi), foi construida uma matriz completa de

distancias euclidianas entre todas as parcelas:

Em que representa a distancia euclidiana nos eixos X e y entre as parcelas i e j. Essa
matriz expressa tanto a proximidade quanto a conectividade espacial e constitui a base para a

derivagdo dos descritores espaciais.

O calculo dos descritores espaciais foi realizado pela funcdo dbmem() (pacote
adespatial) (Dray et al., 2024), aplicada a matriz de distancias euclidianas entre as parcelas. O
método determina automaticamente o limiar de truncamento, definido como o comprimento
da maior aresta da arvore geradora minima (minimum spanning tree), 0 que assegura a
conectividade global do conjunto amostral, condigdo necessaria para que os autovetores
resultantes representem gradientes espaciais continuos e coerentes em multiplas escalas (Dray

et al., 2006). Esse procedimento gerou dezoito dbMEMs iniciais.

A partir desse conjunto, os dbMEMs mais explicativos foram selecionados por meio
da fungdo ordistep() (Oksanen et al., 2024), que executa um procedimento stepwise aplicado
as Analises de Redundancia (RDA, Redundancy Analysis, Legendre & Legendre, 2012) das
facetas taxondmica (matriz de abundancias) e funcional (matriz de CWM). No modo forward,
cada autovetor ¢ testado por meio de 999 permutagdes e incluido somente quando sua adi¢ao
produz um incremento significativo na varidncia explicada (p < 0,05). O processo ¢
interrompido automaticamente quando nenhuma varidvel adicional aprimora o modelo,

garantindo parcimonia e evitando sobreajuste. Os dbMEMs selecionados foram entdo
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utilizados como descritores espaciais nas analises subsequentes (dbRDA, variacao

particionada).

Ordenacoes multivariadas

A Andlise de Coordenadas Principais (PCoA), proposta por Gower (1966), foi
empregada como etapa exploratoria para visualizar a variacdo das parcelas no espago
multivariado. Conduzimos duas PCoAs distintas, uma para cada faceta da comunidade, com o
intuito de identificar padroes gerais de agrupamento e de resposta ao gradiente topografico.
Para a faceta taxondmica, utilizamos a matriz de abundancia, conforme recomendado por
Legendre & Legendre (2012) para dados ecologicos. A partir dessa matriz, calculamos a
dissimilaridade de Bray—Curtis, apropriada para a comparacdo entre comunidades e
amplamente utilizada em estudos de composi¢ao (Bray e Curtis, 1957). Essa PCoA permitiu
observar como a composi¢do de espécies varia entre as parcelas e se determinadas areas

compartilham conjuntos semelhantes de espécies ou apresentam maior diferenciagao.

Para a faceta funcional, trabalhamos com a matriz de médias ponderadas dos atributos
(CWM), previamente padronizada. Como as CWMs incluem atributos continuos e binarios,
adotamos a distancia de Gower (1971), utilizada em dados mistos e que preserva a
comparabilidade entre tracos com diferentes escalas (Legendre & Legendre, 2012). Essa
analise ajudou a visualizar como os valores médios dos tracos funcionais se distribuem no

espaco, evidenciando eventuais gradientes de estratégias ecoldgicas.

Por meio da Analise de Redundancia Baseada em Distancias (dbRDA), proposta por
Legendre & Anderson (1999), avaliamos diretamente como os gradientes ambientais e
espaciais influenciam a estrutura da comunidade. Essa abordagem ¢ particularmente util
quando a resposta ¢ expressa como uma matriz de dissimilaridade, o que ocorre tanto na
faceta taxondmica (matriz de distancia usando o método de Bray—Curtis) quanto na funcional
(matriz de distancia usando o método de Gower). Para a faceta taxondmica, padronizamos a
matriz pelo método de Hellinger para calcular a distdncia de Bray—Curtis (ver Legendre &
Legendre, 2012). A abordagem visa evitar o paradoxo da dupla auséncia na comparacao de
comunidades por meio de distancias euclidianas (Legendre & Legendre, 2012). Em seguida,
ajustamos a dbRDA com base apenas nos preditores selecionados (varidveis ambientais

topograficas + dbMEMs significativos). Essa andlise permitiu identificar quais gradientes
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ambientais e espaciais estdo associados as mudangas na composi¢ao de espécies € como esses

gradientes se projetam no espago canonico.

Na faceta funcional, aplicamos 0 mesmo procedimento, mas utilizando a distancia de
Gower calculada a partir da matriz CWM padronizada. Em seguida, rodamos a dbRDA
incluindo os preditores ambientais e espaciais previamente selecionados. Isso permitiu
observar em que dire¢do variam os atributos funcionais mais importantes € como se alinham
aos gradientes ambientais e espaciais presentes no fragmento. Em ambos os modelos, as
dbRDAs forneceram estimativas da varidncia explicada e permitiram visualizar como e em
que intensidade o ambiente e o espago estruturam cada faceta. A projecdo conjunta das
parcelas, vetores ambientais, dbMEMs e atributos funcionais permitiu comparar diretamente
se a faceta taxondmica e a funcional respondem aos mesmos gradientes ou se cada uma retém

padrdes distintos.

Andlises de estrutura espacial — Multiscale Ordenation (MSO)

A Ordenacdo Multiescalar (Multiscale Ordination — MSO) é uma abordagem que
permite quantificar a distribui¢do da variancia da composicao das comunidades ao longo do
espaco. A abordagem integra principios classicos da geoestatistica, andlise de varidncia
espacial e ordenagdes multivariadas, e ¢ descrita por Wagner (2003, 2004) e por Legendre &
Legendre (2012). Sua implementagdo no presente estudo se deu via o pacote vegan com a
funcdo mso() e segue as diretrizes descritas em Numerical Ecology (Legendre & Legendre,
2012, cap. 13). Brevemente, o principio central da MSO ¢ decompor a varidncia de uma
ordenacdo (neste caso, RDA) em diferentes classes de distancias geograficas, permitindo
identificar as escalas em que os padrdes espaciais se manifestam (Legendre; Legendre, 2012;
Wagner, 2004). O método calcula variogramas simples para cada descritor (espécie) e
variogramas cruzados entre pares de descritores (ver Isaaks & Srivastava, 1989) em diferentes
classes de intervalos de distincia. Entdo, uma matriz clibica de variancia-covariancia,
dependente da distancia, chamada de matriz variograma C. Essa matriz C contém uma série
de matrizes de varidncia-covaridncia, uma para cada intervalo de distancia. Ap6s executar
uma soma ponderada dessas matrizes (Sy), a matriz de variancia-covariancia resultante pode
ser utilizada para plotar um variograma empirico a partir da diagonal da matriz de variancia,
que expressa a semivariancia de cada descritor (espécie, no nosso caso) em cada intervalo de

distancia.
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Essa andlise permite identificar as escalas espaciais nas quais a estrutura da
comunidade se manifesta (Wagner, 2004; Borcard et al., 2018; Legendre e Legendre., 2012),
distinguindo padrdes amplos associados a gradientes ambientais de padrdes locais decorrentes
de processos biologicos, como dispersao limitada, competicdo ou efeitos de vizinhanca. Neste
estudo, a MSO foi implementada com a func¢do mso() do pacote vegan (Oksanen et al., 2024).
A partir das coordenadas foi construida a matriz de distancias euclidianas entre todas as
parcelas, utilizada diretamente pela funcdo mso() para definir os pares pertencentes a cada
classe de distancia. O parametro grain (largura das classes de distancias) foi definido em 50
metros, valor estabelecido com base no arranjo espacial do delineamento amostral. Esse
intervalo ¢ adequado para capturar tanto padrdes espaciais locais quanto padrdes de escala

intermedidria e na maior escala estudada no fragmento florestal analisado.

A fun¢do mso() particionou a variancia total, explicada e residual das RDAs em
classes sucessivas de distancia e aplicou 999 permutacdes para testar a significancia da
autocorrelacdo residual em cada classe. O resultado é expresso por meio de variogramas
multiescalares, nos quais classes de distancia com variancia residual significativamente maior
do que o esperado sob aleatoriedade (CA.signif < 0,05) indicam a presenga de estrutura
espacial verdadeira na organizacdo da comunidade (Wagner, 2003, 2004; Legendre &
Legendre, 2012; Borcard et al., 2018; Oksanen et al., 2025). Assim, a MSO fornece uma
representacdo quantitativa e multiescalar da estrutura espacial das facetas taxondmica e
funcional. Isso permite que avaliemos se ambas sdo estruturadas nas mesmas escalas, se
respondem a gradientes ambientais de maneira semelhante ou se os padrdes funcionais
persistem independentemente da composi¢do. Essa andlise constitui o ntcleo interpretativo
deste estudo, pois permite testar diretamente a congruéncia espacial entre as facetas da

comunidade, conforme proposto nas hipoteses desta dissertagao.

Parti¢do da variagao (Varpart)

O particionamento da variagdo foi utilizado para quantificar a contribuigdo do
ambiente ¢ da estrutura espacial na organizagdo das facetas taxonomicas e funcionais da
comunidade. O método permite decompor a variagdo de uma matriz de comunidades em

“pedacos” atribuidos exclusivamente ao ambiente, ao espago e a por¢do compartilhada entre
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ambos (Legendre; Legendre, 2012). Matematicamente, o0 método consiste em ajustar modelos
de RDA, utilizando o R? ajustado como estimador da fracdo de variacdo explicada (Peres-

Neto et al., 2006).

Neste trabalho, a variagdo das duas facetas da comunidade (taxondmica e funcional)
foi particionada com a fun¢do varpart() do pacote vegan. As andlises foram conduzidas
separadamente para as facetas taxonOmica e funcional. Em ambos os casos, foram
considerados dois conjuntos de preditores: o ambiental, com as varidveis selecionadas via
ordistep(), e o espacial, com os autovetores também selecionados via ordistep() para cada
uma das facetas, com o argumento forward. Os dados de entrada foram padronizados
conforme o exposto na se¢dao de ordenagdes simples. O particionamento da variagdo resultou

nas seguintes fracoes:

Fragao ambiental: variagcdo explicada exclusivamente pelo ambiente.
Fragdo espacial: variagdo explicada exclusivamente pelos dbMEMs.
Fragdao compartilhada: variagdo explicada pela jungdo entre ambiente e espago.

Fragdo ndo explicada: variacdo residual ndo associada a nenhum dos conjuntos.

Essas fracoes foram representadas em diagramas de Venn gerados pela fungdo
plotvarpart() (Oksanen et al., 2025), que permite visualizar sinteticamente a importancia

relativa dos componentes ambiental e espacial na estrutura da comunidade.

Todas as andlises foram realizadas no ambiente R 4.2.1 (R Core Team, 2022),
utilizando um conjunto de pacotes especificos para a manipulagdo de dados, analises
multivariadas e procedimentos espaciais. As rotinas de organizagdo, transformacdo e
visualizacdo foram conduzidas com o tidyverse (Wickham et al., 2019) e ggplot2 (Wickham,
2016). As analises de ordenagdao (PCoA, RDA, dbRDA), calculo das CWMs, sele¢ao de
variaveis e particionamento da variagcdo foram executadas principalmente com o pacote vegan
(Oksanen et al., 2022) e com o framework espacial do adespatial (Dray et al., 2024),
responsdvel pela geracdo e selecdo dos autovetores espaciais (dbMEM). As andlises
funcionais baseadas em tracos foram realizadas com o pacote FD ( Laliberté; Legendre;
Shipley, 2014). Para o calculo das distancias do tipo Gower, empregamos o pacote cluster
(Maechler et al., 2022). As operacdes envolvendo coordenadas geograficas, proje¢ao espacial

e manipulagdo do sistema SIRGAS 2000 / UTM Zona 23S foram conduzidas com o pacote sf
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(Pebesma; Bivand, 2018). Por fim, as figuras finais de alta resolucdo foram exportadas com o

pacote svglite (Wickham et al., 2023).
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4 RESULTADOS

O levantamento de dados registrou um total de 6.482 individuos, distribuidos em 115
espécies pertencentes a 32 familias. A Tabela 1 apresenta as abundancias absolutas das dez
espécies mais abundantes da comunidade estudada, que pertencem a cinco familias. Foram
elas (espécie seguida da contribuicdo relativa percentual de cada uma): Actinostemon
verticillatus (41,02%), Senefeldera verticillata (15,55%), Conchocarpus ruber (12,60%),
Neoraputia alba (5,72%), Pachystroma longifolium (1,77%), Actinostemon concolor (1,73%),
Capparidastrum frondosum (1,54%), Erythrochiton brasiliensis (1,40%), Quararibea
turbinata (0,86%) e Clarisia ilicifolia (0,82%).

Tabela 2. Lista das espécies que representam 83% da abundancia total de individuos nas 100 parcelas, seguida

da classificag@o por familia e sindrome de dispersdo. Codigo designado nas ordenagdes.

Sindrome de

Espécie Familia . ~ Abundancia total Cadigo
dispersao

Actinostemon verticillatus (Klotzsch) . Zoocorica

Baill. Euphorbiaceae 2659 Ave

Senefeldera verticillata (Vell.) . Autocorica

Croizat. Euphorbiaceae 1008 Sve

Conchocarpus ruber (A.St.-Hil.) Rutaceae Autocorica ’17 Cru

Bruniera & Groppo

Neoraputia alba (Nees & Mart.) Rutaceae Autocdrica 371 Nal

Emmerich ex Kallunki

Pachystroma longifolium (Nees) Euphorbiaceae Autocérica 115 Plo

[.M.Johnst.

Actinostemon concolor (Spreng.) . Autocérica

Miill Arg. Euphorbiaceae 112 Aco

Capparidastrum frondosum (Jacq.) Zoocorica

Cornejo & ltis. Capparaceae 100 Cfr

Erythrochiton brasiliensis Nees & Autocorica

Mart. Rutaceae 91 Ebr

Quararibea turbinata (Sw.) Poir Malvaceae Zoocdrico 56 QOtu

Clarisia ilicifolia (Spreng.) Lanj. & Moraceae Zoocdrico 53 Cil

Rossberg

Para a faceta funcional, utilizamos os 23 tragos funcionais e seus valores atribuidos
(Tabela 1); que foram usados junto da matriz de abundéancia para a caracterizacdo da faceta

funcional desta comunidade
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A Anadlise de Coordenadas Principais (PCoA) da composi¢do taxondmica explicou
63,4% da variacao total nos dois primeiros eixos (Eixo 1 = 41%; Eixo 2 = 22,4%) (Figura 4).
A ordenagdo revelou que a presenca das espécies segue gradientes topograficos bem
definidos. O eixo 1 sintetizou o principal gradiente ambiental, alinhado a sua por¢do negativa,
e os vetores de elevagdo e declividade, que agruparam parcelas situadas em encostas mais
ingremes e em topos de morro. Nessa mesma dire¢do, localizaram-se as espécies Senefeldera
verticillata (Sve), indicando sua maior presenga em areas elevadas e com maior inclinagao,
Capparidastrum frondosum (Cfr) também aparece associado a esses vetores, mas mais
préximo ao centro indicando em uma parcela de baixada, que parece ter uma composicao bem
distinta das outras. A fracdo positiva do eixo 1, por sua vez, foi associada ao vetor face,
relacionado a orientagdo da parcela (quanto maior, mais voltada para o Norte), reunindo
baixadas e encostas mais expostas onde estdo presentes as espécies Pachystroma longifolium
(Plo), Actinostemon concolor (Aco), Erythrochiton brasiliensis (Ebr), Clarisia ilicifolia (Cil)
e Quararibea turbinata (Qtu).

O eixo 2 representou um gradiente secundario associado a curvatura do terreno
(concavo ou convexo, valores positivos estdo associados a locais convexos), esse eixo esta
associado a parcelas de encosta com maior convexidade no terreno e 14 a abundancia de
Conchocarpus ruber (Cru) ¢ maior. A espécie Actinostemon verticillatus (Ave) apresenta uma
posi¢do mais proxima do centro, indicando que estad distribuida ao longo de todo o gradiente
topografico. Em conjunto, os dois eixos evidenciam que a composicdo taxonOmica da
comunidade ¢ estruturada pela topografia, onde a elevagcdo e a declividade organizam a
variagdo ao longo do Eixo 1, enquanto Curvatura e Face organizam a estrutura taxonomica ao

longo do Eixo 2.

Para a faceta funcional, a Analise de Coordenadas Principais (PCoA) explicou 65,2% da
variagdo nos dois primeiros eixos (Eixo 1 = 42,5%; Eixo 2 = 27,6%) (Figura 5). O Eixo 1
representa o principal gradiente funcional da comunidade, estruturado por uma combinagao
de atributos econdmicos, hidraulicos e reprodutivos, sem convergir em um unico eixo de
estratégia funcional. Dentro dos atributos econdmicos, observa-se um arranjo que separa
tracos aquisitivos dos conservativos. Na por¢do negativa do eixo 1, concentram-se
principalmente as parcelas de baixadas e encostas, associadas a atributos foliares como area
foliar especifica, indice de balango de nitrogénio, razdo isotropica de nitrogénio, além do

atributo reprodutivo dispersao zoocoérica. Nessa mesma regiao, também aparecem densidade



49
estomatica e densidade de nervuras, dois atributos hidraulicos. As espécies Actinostemon
verticillatus (Ave), Actinostemon concolor (Aco) e Clarisia ilicifolia (Cil) se distribuem nessa
por¢ao da ordenacao. Na por¢ao positiva do eixo 1, predominam as parcelas de topo de morro

e as encostas mais inclinadas,

alinhadas aos vetores de elevacgdo e declividade. Essa regido agrega atributos foliares
relacionados a maior investimento estrutural, como espessura da folha, area da folha,
conteudo de clorofila, flavonoides foliares e o hidraulico, comprimento da célula guarda. As
espécies Conchocarpus ruber (Cru), Capparidastrum frondosum (Cfr) e Senefeldera
verticillata (Sve) também se agrupam nessa area, reforcando a associa¢do entre gradientes
topograficos mais elevados e atributos de maior robustez foliar. O eixo 2 separa variagdes
funcionais ligadas a microtomografia. Nele se concentram espécies e atributos que sdo
influenciados pelo vetor curvatura, junto dos atributos area foliar especifica e razao isotropica
de nitrogénio, além das espécies Quararibea turbinata (Qtu), Erythrochiton brasiliensis (Ebr)
e Pachystroma longifolium (Plo). Ja a porgao inferior do Eixo 2 reune parcelas associadas ao

vetor de face e a razao isotrdpica de carbono.
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Figura 4. Analise de Coordenadas Principais (PCoA) taxondmica das 100 parcelas amostradas. Os simbolos

representam as unidades amostrais: circulos = baixadas, quadrados = encostas e triangulos = topos de morro. Os

codigos em azul indicam as dez espécies mais abundantes da comunidade: Actinostemon verticillatus (Ave),

Senefeldera verticillata (Sve), Conchocarpus ruber (Cru), Neoraputia alba (Nal), Pachystroma longifolium

(Plo), Actinostemon concolor (Aco), Capparidastrum frondosum (Cfr), Erythrochiton brasiliensis (Ebr),

Quararibea turbinata (Qtu) e Clarisia ilicifolia (Cil). Os vetores em verde representam as variaveis topograficas.
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Figura 5. Analise de Coordenadas Principais (PCoA) da faceta funcional das 100 parcelas amostradas,
considerando os atributos econdmicos, hidraulicos, morfologicos e reprodutivos selecionados. Os simbolos
representam as unidades amostrais: circulos = parcelas de baixada; quadrados = parcelas de encosta; tridngulos =
parcelas de topo de morro. Os codigos em vermelho correspondem aos atributos funcionais utilizados, cujas
descrigdes completas estdo apresentadas na Tabela 1. Os vetores em verde representam as variaveis ambientais

incluidas na ordenagdo: Declividade, Elevagdo, Face e Curvatura.
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A andlise de redundancia baseada em distancias (dbRDA), da faceta taxonOmica
(Figura 6), explicou 62,8% da variacdo, sendo o Eixo 1 responsavel por 42,7% e o Eixo 2 por
20,1% dessa variagdo. Aqui foram usadas as varidveis ambientais e espaciais selecionadas via
ordistep(). No total, cinco dbMEMs foram retidos para a faceta taxondmica: MEM1, MEM2,
MEM3, MEM7 ¢ MEMY9. Na por¢do negativa do eixo 1, concentraram-se as parcelas de
topos de morro e encostas, alinhadas aos vetores de elevagdo e declividade, além das
orientagdes Sudeste e Oeste. As espécies Capparidastrum frondosum (Cfr) e Senefeldera
verticillata (Sve) também se posicionam nessa regido, refletindo a sua associacdo aos habitats
mais elevados e inclinados. J& a por¢ao positiva do eixo 1 reuniu as parcelas de baixada e
encostas influenciadas pelos preditores espaciais MEM 2 e MEM , que se alinham fortemente
a esse eixo, nele as parcelas estdo orientadas para o Norte e Nordeste, e sdo as espécies
Erythrochiton brasiliensis (Ebr), Quararibea turbinata (Qtu) e Neoraputia alba (Nal).

O eixo 2 capturou um gradiente secundario relacionado a microtopografia e a
estrutura espacial da comunidade. A porcao positiva desse eixo foi marcada pela forte
associacao com o vetor de curvatura, a orientagdo sul e pelos preditores espaciais MEM 1 e
MEM 7. Nessa regido situou-se a espécie Conchocarpus ruber (Cru), enquanto Clarisia
ilicifolia (Cil) apareceu proxima ao cruzamento dos eixos, porém levemente inclinada em
direcao ao Eixo 2 positivo. A por¢ao negativa do Eixo 2 foi estruturada pelo preditor espacial
MEM 9, que representou variagdes de microescala, e pelas orientagdes Noroeste e Oeste. Esse
setor agrupou principalmente parcelas de baixada e encosta, embora nenhuma espécie tenha
se destacado nessa regido.

A analise de Redundancia Baseada em distancias (dbRDA), da faceta funcional
(Figura 7), explicou 90,3% da variacdo total (Eixo 1 = 59,9%; Eixo 2 = 30,4%). Para essa
analise, foram utilizados os vetores ambientais e espaciais selecionados pelo procedimento
ordistep(). Dos 18 dbMEMs gerados, quatro foram retidos como explicativos da estrutura
funcional: MEM 1, MEM 2, MEM 3 e MEM 9. O Eixo 1 representou o principal gradiente
funcional da comunidade. Na por¢do negativa desse eixo agruparam-se os atributos foliares
estruturais e fisiolégicos como area foliar, espessura foliar, conteudo de clorofila, contetido de
matéria seca foliar, comprimento da abertura estomatica, razdo isotopica de nitrogénio e razao
1sotropica de carbono. Esses atributos aparecem associados ao preditor espacial MEM 1, além

das orientagdes Sul e Sudeste, organizando principalmente parcelas de baixada e encostas
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baixas. Na por¢ao positiva do Eixo 1, localizaram-se a sindrome de dispersdo zoocdrica e os
preditores espaciais MEM 2, MEM 3 e MEM 9, além das orientagdes Nordeste e Noroeste,
caracterizando parcelas distribuidas em encostas e baixadas voltadas para esses setores.
Assim, o Eixo 1 descreve um gradiente que opde atributos foliares estruturais e fisiologicos,
associados a baixa altitude, a influéncia de dispersdo e a estrutura espacial em parcelas
voltadas para noroeste e nordeste.

O Eixo 2 representou o gradiente funcional secundario. No lado positivo do eixo,
concentraram-se as variaveis topograficas elevagdo, declividade, Sul e Sudeste, bem como os
atributos clorofila, espessura foliar e conteudo de matéria seca foliar agrupando
predominantemente parcelas de topo de morro e encostas mais altas. Na por¢do negativa do
Eixo 2 agruparam-se a curvatura, os atributos condutancia maxima ao vapor d’agua, razao
isotropica de nitrogénio e razao isotropica de carbono, além do preditor espacial MEM 1 e das
projecoes de MEM 2 e MEM 3 ao longo da linha do eixo. Esse quadrante reune
principalmente parcelas de baixada e encostas mais baixas, associadas a condigdes

topograficas concavas e maior influéncia de atributos ligados as trocas gasosas.
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Figura 6. Analise de Redundancia Baseada em Distincias (dlbRDA) da composi¢do das 10 espécies mais

abundantes da comunidade. Os simbolos representam as unidades amostrais: circulos = baixadas, quadrados =
encostas e tridngulos = topos de morro. Os codigos em azul indicam as dez espécies mais abundantes da
comunidade: Actinostemon verticillatus (Ave), Senefeldera verticillata (Sve), Conchocarpus ruber (Cru),
Neoraputia alba (Nal), Pachystroma longifolium (Plo), Actinostemon concolor (Aco), Capparidastrum
frondosum (Cfr), Erythrochiton brasiliensis (Ebr), Quararibea turbinata (Qtu) e Clarisia ilicifolia (Cil). Vetores
em verde representam as variaveis topograficas (elevagdo, declividade, face e curvatura). Vetores em preto

representam os preditores espaciais (MEMs) selecionados no modelo
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Figura 7. Analise de Redundancia Baseada em Distancias (dlbRDA) da faceta funcional das 100 parcelas
amostradas, considerando os atributos econdmicos, hidraulicos, morfoldgicos e reprodutivos selecionados. Os
simbolos representam as unidades amostrais: circulos = parcelas de baixada; quadrados = parcelas de encosta;
triangulos = parcelas de topo de morro. Os codigos em vermelho correspondem aos atributos funcionais
utilizados, cujas descri¢gdes completas estdo apresentadas na Tabela 1. Vetores em verde indicam as variaveis

ambientais incluidas na ordenagdo; vetores em preto representam as variaveis espaciais.
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A andlise de ordenacdo multiescalar (MSO) (Figura 8) da faceta taxondmica
mostrou que a comunidade apresenta uma organizacao espacial clara e dependente da escala.
Observou-se forte autocorrelagdo espacial até aproximadamente 230 m, e a variancia seguiu
aumentando de modo continuo até cerca de 430 m. Assim, fica claro que a faceta taxondmica
responde de maneira dependente da escala. A analise multiescalar (MSO) da faceta funcional
(Figura 9) revelou um padrdo espacial mais restrito do que o observado para a faceta
taxondmica. A autocorrelagdo espacial significativa ocorreu somente nas menores escalas, até
aproximadamente 150 m. Ap0s essa distincia, a autocorrelagdo permanece de forma estavel, e

a variancia deixa de apresentar incremento adicional.
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Figura 8. Ordenagdo Multiescalar (MSO) da faceta taxonomica. No eixo X, distdncia em metros entre as
parcelas, no eixo Y, varidncia da composi¢do de espécies ao longo das parcelas. Pontos pretos indicam presenca
de autocorrelacdo espacial enquanto pontos brancos representam classes nao significativas. Os numeros acima
do eixo X indicam o total de pares de parcelas cuja distancia espacial se enquadrou em cada classe, utilizados no
calculo da variancia. Observa-se um aumento continuo da variancia até uma distancia em torno de 430 m, apds a

qual diminui.
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Figura 9. Ordenagdo Multiescalar (MSO) da faceta funcional. No eixo X, distancia em metros entre as parcelas,

no eixo Y, variancia da composi¢do de espécies ao longo das parcelas. Pontos pretos indicam presenca de
autocorrelacdo espacial significativa, enquanto os brancos representam classes de distdncia ndo significativas. Os
numeros acima do eixo X indicam o total de pares de parcelas cuja distancia espacial se enquadrou em cada
classe, utilizado no célculo da variancia. Observa-se um tamanho de mancha (maior autocorrelagdo) até uma

distancia em torno de 230 m, apods a qual a variancia estabiliza.
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A andlise de particio da variagdo (VARPART) (Figura 10) aplicada a faceta
funcional revela o quanto os componentes ambientais, espaciais e sua intersecdo explicam a
variacdo nos atributos funcionais ponderados pela comunidade (CWM). A fragao ambiente
pura explicou 0,75% [a] da variacdo (R? ajustado = 0.0075). A fragdo de espaco puro [b],
representada pelos MEMs selecionados, explicou 3,85% da variagdo (R? ajustado = 0.0385).
A fracdo compartilhada [c], que representa a variagdo explicada simultaneamente por
ambiente e espago, foi novamente a mais expressiva, totalizando 14,2% da variacao funcional.
No conjunto, o modelo explicou 18,8% da variacao funcional total (R? ajustado = 0.188), um

valor menor do que o observado para a faceta taxondmica.

A andlise de particdo da variagdo (VARPART) (Figura 11) aplicada a faceta taxondmica
revelou o quanto os componentes ambientais, espaciais e a intersecao entre eles explicam a
variagdo observada. A fragdo ambiente pura explicou 4,41% [a] da variacdo (R* ajustado =
0.0441). A fracdo de espago puro [b], representada pelos MEMs selecionados, explicou 6,01%
da variacdo (R? ajustado = 0.0601). A fracdo compartilhada [c], que representa a variacao
explicada simultaneamente por ambiente e espago, foi a mais expressiva, totalizando 16,4%
da variagdo. No conjunto, o modelo explicou 26,8% da variagdo total da composicao

taxondmica (R? ajustado = 0.2)

[a] Ambiente [b] Espaco

[c]

Fragio compartilhada Residual = 0.73
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Figura 10. Particdo da variagdo (varpart) para a faceta taxonomica, mostrando as fragdes explicadas
exclusivamente pelas varidveis ambientais [a], exclusivamente pelos descritores espaciais [b] e pela fragdo

compartilhada entre ambiente e espago [c] e residual ndo explicada.

[a] Ambiente [b] Espaco
0.15 0.05
[e]
Fragio compartilhada Residual = 0.79

Figura 11. Particdo da variagdo (varpart) para a faceta funcional, mostrando as fragdes explicadas
exclusivamente pelas variaveis ambientais [a], exclusivamente pelos descritores espaciais [b], pela fragdo

compartilhada entre ambiente e espaco [c] e pela fragdo residual ndo explicada.
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5 DISCUSSAO

Este estudo teve como objetivo investigar a estrutura espacial das facetas taxonomica
e funcional ao longo de um gradiente topografico em uma comunidade vegetal tropical,
identificando as distdncias em que essas estruturas se manifestam. Nossa hipdtese era de que a
topografia funcionaria como um filtro ambiental capaz de gerar uma estruturagdo espacial
semelhante e acoplada entre as facetas. Os resultados das ordenagdes multivariadas (PCoA e
dbRDA) confirmaram a primeira predi¢ao, mostrando que elevagao e declividade organizam
os principais gradientes de variagdo tanto na composicdo de espécies quanto na estrutura
funcional. Em menor grau, a face de exposi¢cdo ao sol e a curvatura do terreno também
contribuiram para explicar a variacdo taxondmica e a das médias funcionais das parcelas. Ja a
predicdo de acoplamento foi refutada: a Andlise Multiescalar (MSO) mostrou um
desacoplamento espacial, com a estrutura taxonémica mantendo autocorrelagdo significativa
em escalas amplas (cerca de 430 m), enquanto a estrutura funcional se estabilizou em
distancias bem menores (aprox. 150 m). O particionamento da variag¢do refor¢a a importancia
do filtro ambiental, mas indica que o espago explica ainda mais variagdo do que o ambiente,
a fracdo compartilhada entre ambos foi a mais expressiva para as duas facetas (16,4% para
taxonomia e 14,2% para fungdo). Isso sugere que, em um sistema topograficamente
heterogéneo, processos espaciais puros influenciam tanto a identidade das espécies quanto as
médias dos atributos, e a fragdo compartilhada indica um ambiente espacialmente estruturado,
no qual a topografia direciona mudangas na composi¢cdo e dominancia das espécies em uma
escala geografica maior do que aquela que afeta a variagdo funcional média, que tende a ser

mais redundante na comunidade.

A Topografia e Espago determinam a Variagdo Taxonomica e Funcional

A estruturacdo de comunidades vegetais ao longo do espaco e do tempo emerge da
interagdo entre processos ambientais e espaciais que atuam de maneira simultanea. Entre esses
processos, a topografia exerce um papel central, pois esta diretamente associada aos padroes
de drenagem, a hidrologia, a formagao e as propriedades dos solos e ao clima local (Hook e
Burke, 2000; Freeze, 1972; Long et al., 2025; Lenoir et al., 2013; Li et al., 2009; Okland et
al., 2008; Sanders e Rahbek, 2012; Hollunder et al., 2021). Juntas, todas essas varidveis

atuam determinando a disponibilidade e a distribuigdo de recursos essenciais as plantas ao
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longo da paisagem. No contexto deste estudo, os resultados indicam que elevagdo e
declividade atuam como os principais vetores associados a variacao floristica e funcional,
corroborando os achados de (Long et al., 2025) e com o conhecimento de que gradientes
verticais e de inclinagdo de relevo t€ém influéncia na composicao, nas estratégias funcionais e
na distribui¢do ao longo do gradiente (Moeslund et al., 2013; Apaza Quevedo et al., 2015).
A elevacdo esta diretamente relacionada a variagdes de temperatura, umidade e regime de
radiacdo, enquanto a declividade influencia diretamente a drenagem, infiltracdo e retengao
hidrica (Lenoir et al., 2013; Franklin, 1995; Singh, 2018). Assim, parcelas situadas em topos
de morro e encostas mais ingremes tendem a apresentar maior drenagem, solos mais rasos e
menor acumulo de 4gua e nutrientes, enquanto baixadas funcionam como 4&reas de

convergéncia ambiental.

A influéncia secundéria da curvatura do terreno e da face de exposi¢do sugere que,
além do gradiente principal, caracteristicas mais finas do relevo e a incidéncia solar
contribuem para a heterogeneidade ambiental local. A curvatura descreve a concavidade ou
convexidade da superficie do terreno e esta diretamente associada ao direcionamento do fluxo
hidrico superficial e do subsolo, influenciando diretamente o acumulo ou perda de nutrientes
ao longo da paisagem (Fels, 1994; Franklin, 1995). Areas com curvatura concava tendem a
concentrar mais dgua e sedimento, favorecendo solos mais profundos e maior disponibilidade
de nutrientes, enquanto superficies mais convexas promovem maior drenagem, erosao e solos
mais rasos (Fels, 1994). Esses contrastes afetam diretamente as caracteristicas do solo e criam
condi¢des ambientais distintas em escalas espaciais reduzidas. De forma complementar, a face
de exposi¢do estd relacionada ao balango de radia¢do incidente e, consequentemente, a
demanda de evapotranspiracdo, influenciando os padrdes de evapotranspiracdo e o estresse
hidrico experimentado pelas plantas (Moran et al., 1989; Moore et al., 1993; Singh, 2018).
Assim, mesmo atuando de maneira secundaria em relacdo a elevacdo e a declividade, a
curvatura e a face refinam os gradientes ambientais ao modular a disponibilidade hidrica e
energética, contribuindo para a diferenciacdo do nicho realizado e para a organizacdo da
composig¢ao floristica em escala local. Juntos funcionam como filtros ambientais, favorecendo

espécies e estratégias funcionais compativeis com as condigdes.

Esse gradiente ambiental, de topos, encostas e baixadas, se refletiu claramente nas
estruturas taxondmicas e funcionais da comunidade que foi analisada por meio das médias

ponderadas das comunidades, dos atributos funcionais (Tabela 2). Espécies como Senefeldera
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verticillata, Conchocarpus ruber ¢ Capparidastrum frondosum se concentraram nos topos de
morro e nas encostas mais inclinadas voltadas para o sul. Esses ambientes sdo tipicamente
mais drenados e menos férteis (Hollunder et al., 2021;Hollunder et al., 2022), portanto,
potencialmente mais limitantes em termos hidricos e nutricionais. A presenca e abundancia
dessas nesses habitats topograficos podem ser interpretadas como indicativas de tolerancia
ambiental, ocupacdo de nichos e de suas estratégias funcionais (Hutchinson, 1957; Keddy,
1992; Violle et al., 2007), refletindo seus limites e tolerancias, a priori, suas capacidades de
persistir em um ambiente limitante. Nessas areas, predominam atributos como contetido de
matéria seca foliar (LDMC), espessura da folha (LT), flavonoides foliares (FLA), conteudo de
clorofila (CLO), comprimento das células-guarda (SGL) e condutdncia maxima ao vapor
d’agua (SAL) Esse conjunto indica estratégias funcionalmente conservativas do ponto de vista
econdmico, caracterizadas por maior investimento estrutural e quimico por unidade de area
foliar, combinadas com estratégias hidraulicas voltadas para maior capacidade de trocas
gasosas e a regulacdao do uso da agua (Pérez-Harguindeguy et al., 201; Geiger et al., 2009)
Altos valores de LDMC e LT refletem maior investimento em tecidos estruturais, resultando
em folhas mais densas, espessas e duraveis, capazes de manter sua funcionalidade por
periodos mais longos. Esse padrdo ¢ classicamente associado a ambientes mais restritivos,
com solos rasos, maior drenagem e maior variabilidade na disponibilidade hidrica, como
topos de morro e encostas ingremes (Poorter & Bongers, 2006). O aumento de flavonoides
foliares reforca essa interpretagdo, uma vez que esses compostos secundarios desempenham
papel central na protegdo contra herbivoros, radiacdo excessiva e estresse oxidativo,

frequentemente intensificados em ambientes mais expostos (Close & McArthur, 2002).

No entanto, essa interpretagdo deve ser feita com cautela; nossos resultados mostram
que a face de exposicao ¢ relevante, e outros estudos apontam que a orientacdo da vertente
pode modificar as condigdes tipicamente associadas a topos de morro e encostas ingremes
(Singh, 2018). No hemisfério sul, parcelas cuja face esta voltada para o sul tendem a receber
menor incidéncia solar direta ao longo do dia ( Bennie et al., 2006; Singh, 2018; Medeiros et
al., 2020). Dessa forma, embora os topos de morro e encostas sejam tradicionalmente
descritos como limitantes e adversos, a combinacao entre elevacao, declividade e face voltada
para o sul pode resultar em condigdes menos restritivas do que o esperado, o que explicaria a
associacdo de area foliar (LA) nesses habitats. Isso poderia ser interpretado como uma

divergéncia em relacdo ao padrao cléssico que associa ambientes mais estressantes a folhas
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menores (Wright 2004). Mas a menor incidéncia solar anual, em detrimento da face de
exposicao, pode acabar favorecendo folas com maior capacidade de captacdo de luz. Ainda
sendo conservativo, uma vez que um LT elevado esta associado a resisténcia fisica das folhas

e longevidade (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).

Do ponto de vista hidraulico, a associacdo entre o comprimento das células-guarda
(SGL) e a condutancia maxima ao vapor d’agua (SAL) indica folhas com altas taxas de trocas
gasosas. O comprimento das células-guarda estd relacionado ao tamanho potencial do poro
estomatico e a capacidade de abertura, enquanto a condutancia maxima reflete o limite
fisiologico da perda de dgua via estomatos. Aqui estamos falando do balango entre a protecao
de seu sistema de transporte de dgua contra a cavitagcdo e a capacidade de condugdo, ou seja,
investir em tecidos que garantam a seguranga ou a eficiéncia (Huang et al., 2019; Gleason et
al., 2016). Para os topos, a combinacdo desses atributos sugere uma estratégia hidraulica
baseada ndo na maximiza¢do do fluxo de dgua, mas no controle preciso das trocas gasosas.
Em ambientes onde a disposi¢do hidrica ¢ mais varidvel e o risco de falha hidraulica ¢
elevado, estratégias que privilegiam a regulacao estomatica ¢ a reducdo do risco hidraulico

tendem a ser favorecidas (Brodribb et al., 2020; Adams et al., 2017).

Ainda nesse contexto, o uso do termo ambiente limitante deve ser feito com cautela,
uma vez que a restricdo ambiental depende da espécie considerada. Em uma perspectiva de
nichos, cada espécie possui uma faixa propria de tolerancias ambientais, bem como um
conjunto especifico de condi¢des nas quais seu desempenho ¢ maximizado. Assim, condigdes
consideradas limitantes para determinadas espécies podem representar ambientes favoraveis,
ou mesmo o 6timo ecoldgico, para outras (Hutchinson, 1957). Dessa forma, a nog¢ao de
limitagdo ambiental ndo ¢ absoluta, mas relativa as exigéncias fisiologicas, morfologicas e
funcionais de cada espécie. Sob a dtica da filtragem ambiental, ambientes com condigdes
particulares, como solos mais drenados, menor fertilidade ou microclimas especificos, nao
atuam necessariamente como barreiras universais, mas como filtros seletivos, permitindo o
estabelecimento apenas de espécies cujos atributos funcionais conferem tolerancia a essas
condigdes (Keddy, 1992). Nesse sentido, a maior abundancia de determinadas espécies em
topos de morro e encostas voltadas para o sul sugere que esses ambientes ndo sao
simplesmente restritivos, mas funcionam como filtros ambientais que favorecem conjuntos
especificos de estratégias funcionais, a0 mesmo tempo em que excluem espécies menos

ajustadas a esse contexto.
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Por outro lado, as baixadas e encostas posicionadas no sentido oposto aos vetores de
elevacdo, declividade e curvatura correspondem as por¢des mais baixas do fragmento, sdo
caracterizadas por solos mais profundos, maior disponibilidade de dgua, nutrientes e, portanto,
sao mais férteis (Fels, 1994; Moran, 1982; Givnish, 1988; Hollunder et al., 2022). Essas
condi¢des configuram ambientes com maior disponibilidade de recursos, associados a
contextos mais produtivos e menos limitantes do ponto de vista edafico e hidrico.
Especialmente nessas parcelas, que estdo voltadas para o norte, a maior incidéncia e radiagao
solar potencializam a produtividade (Singh, 2018). A predominincia de Neoraputia alba,
Quararibea turbinata, Evythrochiton brasiliensis, Actinostemon concolor, Clarisia ilicifolia e
Pachystroma longifolium nessas parcelas nao implica a auséncia de filtragem ambiental, mas
sim filtros menos restritivos, pois esses locais sdo capazes de sustentar uma maior diversidade
de nichos ecoldgicos. Ambientes com maior oferta de recursos tendem a apresentar maior
heterogeneidade ambiental fina e, consequentemente, maior numero de combinagdes
possiveis de condi¢des abidticas, o que amplia o espectro de nichos disponiveis para as
espécies (Hutchinson, 1957; Givnish, 1988). Assim, em vez de selecionar apenas espécies
altamente tolerantes ao estresse, como ocorre em ambientes mais restritivos, esses locais

facilitam a coexisténcia.

Essa maior disponibilidade de recursos ambientais favorece a predominancia de
estratégias funcionais aquisitivas, as quais sdo representadas por atributos como indice de
balang¢o de nitrogénio (IBN), razdo isotdpica de carbono (8'*C) e area foliar especifica (SLA).
Esse conjunto de atributos indica estratégias funcionais, estdo associados a uma estratégia
predominante aquisitiva, do ponto de vista econdmico (Hollunder et al., 2024; Reich, 2014;
Pérez-Harguindeguy et al., 2013). Altos valores de SLA indicam folhas mais finas, com baixo
investimento e alto potencial fotossintético, um padrdao amplamente documentado em
ambientes com maior disponibilidade de recursos (Wright et al., 2004; Reich, 2014). A
interpretagao dos valores associados a 6'*C reforca essa leitura. A razdo isotopica de carbono
reflete o balanco integrado entre assimilacdo de CO e condutincia estomatica média ao
longo do tempo, sendo sensivel as restrigdes impostas a troca gasosa (Farquhar et al., 1989).
Em ambientes onde a disponibilidade hidrica ndo constitui uma limitacdo severa, valores de
O"C indicam estomatos mais abertos ¢ maior condutancia média, o que é consistente com

estratégias voltadas a maximizacao da assimilacao de carbono.
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Do ponto de vista hidraulico, a associacdo entre densidade estomatica (SD) e
densidade de nervuras (VD) e baixadas e encostas menos ingremes ¢ particularmente
elucidativa. A densidade de nervuras estd diretamente relacionada a capacidade de transporte
hidrico da folha e & manutengdo de fluxos elevados de agua sob alta demanda transpiratoria,
enquanto a densidade estomdtica influencia a capacidade de troca gasosa e a rapidez de
resposta as variagdes microclimaticas (Li et al., 2015). A ocorréncia desses atributos indica
uma estratégia hidraulicamente eficiente (Sasidharan et al, 2017), desde que a disponibilidade
de agua seja suficiente para evitar riscos de falha hidraulica, caso contrario, essa estratégia
implica maior risco. Essa combinag¢do de estratégias faz sentido para ambientes onde ha
maior disponibilidade hidrica e nutricional, como vales e baixadas, que funcionam como
zonas de convergéncia de fluxos de dgua, sedimentos e matéria organica (Fels, 1994; Moran,

1982; Hollunder et al., 2024).

A espécie Actinostemon verticillatus destacou-se por apresentar uma distribui¢do
menos associada ao gradiente topografico. Classificada como generalista (Amorim, 2012),
essa espécie ¢ conhecida por se estabelecer preferencialmente em ambientes com maior
incidéncia solar (Rabelo et al., 2013). Sua ampla distribui¢do ao longo do fragmento pode
estar relacionada a configuragdo espacial da area estudada, que apresenta forma estreita,
favorecendo uma maior entrada de luz solar em diferentes posicdes topograficas (Hollunder et
al., 2014) e, consequentemente, o estabelecimento generalizado dessa espécie. Esse padrao
reforca o papel da heterogeneidade estrutural do fragmento na modulacdo dos filtros

ambientais que claramente atuam de maneira diferente sobre as espécies

Conforme discutido no arcabougo tedrico deste trabalho, a estruturacdo de
comunidades ecoldgicas ndo emerge exclusivamente da dependéncia espacial induzida pelo
ambiente, na qual variaveis ambientais espacialmente estruturadas moldam indiretamente a
distribuicdo das espécies ao longo do espaco. A organizacdo espacial da biodiversidade
resulta da interacdo entre filtros ambientais, processos espaciais e dinamicas bioldgicas
internas, atuando simultaneamente em diferentes escalas (Legendre & Legendre, 2012;
Wagner, 2004; Dale & Fortin, 2014). Os resultados obtidos indicam que, além dos efeitos
ambientais diretamente associados ao relevo, existe um componente espacial inerente que
atua independentemente das varidveis ambientais mensuradas, capturado pelos modelos
baseados em MEMs. Quando incorporados as analises, esses termos espaciais representam a

estrutura espacial residual da comunidade, refletindo padrdes que ndo foram explicitamente
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mensurados ou que ndo puderam ser atribuidos diretamente as variaveis ambientais incluidas

nos modelos (Legendre & Legendre, 2012).

Essa estrutura espacial pode ser interpretada a luz de dois mecanismos nao
excludentes: a dependéncia espacial induzida pelo ambiente e a autocorrelagdo espacial
inerente. Parte dessa estrutura, especialmente aquela associada aos MEMs de larga escala,
como MEM 1 e MEM 2, pode estar relacionada a dependéncia espacial induzida por variaveis
ambientais que estdo espacialmente estruturadas. Em ecossistemas florestais, fatores como
propriedades edaficas, composi¢do e profundidade do solo, fertilidade, textura e capacidade
de retengdo hidrica apresentam frequentemente forte organizagdo espacial e exercem
influéncia direta sobre a distribuicao das espécies e de suas estratégias funcionais (Quesada et
al., 2012; Lian et al., 2013). De forma semelhante, padrdes espaciais de umidade do solo e do
ar, associados a convergéncia e divergéncia de fluxos hidricos ao longo do relevo, podem
estruturar a comunidade em larga escala, influenciando a composi¢@o taxondmica e funcional
sem serem plenamente capturados por varidveis topograficas classicas (Butenschoen et al.,
2011; Deng et al., 2016). Assim estariamos falando de processos exdgenos, que geram
estruturas espaciais induzidas e que estdo operando em larga escala, podendo ser gradientes,

ou regime histdrico do uso da terra.

Nesse contexto, os MEMs de ampla escala refletem a atuagdo de um filtro ambiental
ampliado, no qual fatores abidticos espacialmente estruturados moldam indiretamente a
distribuicdo das espécies e das estratégias funcionais. Esse mecanismo ¢ particularmente
relevante para explicar padrdes observados tanto na faceta taxondmica quanto na funcional,
reforcando que parte da estrutura espacial da comunidade emerge de gradientes ambientais
ndo explicitamente mensurados, mas ecologicamente relevantes. Por outro lado, os MEMs
associados a escalas espaciais mais finas, como MEM 3, MEM 7 ¢ MEM 9, indicam a
presenca de autocorrelacdo espacial inerente, gerada por processos biologicos internos a
comunidade. Diferentemente da dependéncia espacial induzida pelo ambiente, esse tipo de
autocorrelacdo reflete mecanismos como limitagdo por dispersdo, interagdes de vizinhanca,
facilitagdo, mortalidade dependente de densidade e recrutamento espacialmente estruturado,
que operam predominantemente em escalas locais e deixam assinaturas detectdveis nas
analises espaciais (Law et al., 2009; Petritan et al., 2014; Fedriani et al., 2015; Ben Said,
2021).
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Na faceta taxonOmica, esses processos tendem a se manifestar como agregacao
espacial de espécies, resultando em padrdes de similaridade composicional entre parcelas
proximas. Ja na faceta funcional, a autocorrelagao espacial inerente se expressa como a
agregacao de estratégias ecologicas semelhantes no espago, independentemente da identidade
taxondmica das espécies envolvidas. Processos como a limitacdo por dispersdo podem
favorecer a coocorréncia espacial de espécies funcionalmente semelhantes, especialmente
quando sindromes funcionais estao associadas a modos de dispersao especificos. A maneira
pela qual as sementes sdo dispersas e a frequéncia com que atingem locais favoraveis para o
estabelecimento de uma nova plantula determinam a riqueza e a distribuicdo espacial das
populagdes de plantas (Pijl L., 1982). A sindrome de dispersdo estd diretamente ligada a
distancia a qual os diasporos sdo capazes de alcangar (Cornelissen et al., 2003). As estruturas
espaciais de escala fina capturadas as duas facetas parecem estar relacionadas ao tipo de
dispersdo de sementes no fragmento. A zoocoria estd relacionada a ambientes mais umidos
(Howe e Smallwood., 1982) e ¢ um indicativo de comunidades em bom estado de
conservagao (Fenner, 1985) que garantem maior protecdo e oferta de recursos para a
ocorréncia de animais. O que ¢ compativel com sua presenca em parcelas de baixadas mais

umidas.

A integracdo dos MEMs as andlises taxondmicas e funcionais refor¢a, portanto, a
interpretagdo de que a estrutura da comunidade ndo ¢ determinada exclusivamente por
gradientes ambientais contemporaneos, mas emerge da acdo conjunta de filtros ambientais,
processos espaciais e dindmicas bidticas internas. Esse resultado ¢ consistente com a
perspectiva de montagem de comunidades baseada em multiplos filtros hierarquicos, na qual
o ambiente seleciona o conjunto de estratégias viaveis, enquanto processos espaciais €

bioldgicos modulam a distribuicao dessas estratégias no espago.

Desacoplamento de Escala: Taxonomia e Fung¢do Respondem a Distancias Geogrdficas

Distintas

Nossa segunda predi¢cdo, que postulou o acoplamento espacial entre as facetas, foi
refutada. Essa expectativa estava fundamentada na premissa de que, em sistemas nos quais o
ambiente apresenta forte organizacdo espacial, a dependéncia espacial da comunidade seria
majoritariamente induzida pelo ambiente, resultando em escalas semelhantes para a
composi¢do de espécies e para atributos funcionais médios (Peres-Neto e Legendre, 2010;

Legendre, 2019; Legendre e Legendre, 2012; Lozada et al. 2022). No entanto, os resultados
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obtidos neste estudo indicam que a importancia relativa dos processos que estruturam a
comunidade varia de acordo com a escala espacial considerada, refor¢ando a ideia de que
mecanismos deterministicos e estocasticos ndo atuam de forma excludente, mas simultanea e
de maneira dependente da escala de observagao (Chase, 2014; Chase & Myers, 2011; Karst et
al., 2005; Punchi-Manage et al., 2013; Shipley et al., 2012). Essa varia¢do entre escalas
emerge de forma clara quando a estrutura espacial da comunidade ¢ analisada por meio da

Analise Multiescalar (MSO).

A faceta taxondOmica mantém autocorrelagdo espacial significativa em escalas mais
amplas, alcangando aproximadamente 430 m, enquanto a faceta funcional apresenta um
padrao espacial mais restrito, com estabilizacdo da variagdo em torno de 150 m. Esse
desacoplamento espacial indica que os processos que estruturam a composicao de espécies e
aqueles que moldam os atributos funcionais médios da comunidade sdo destintos e operam de
maneira distinta (Long et al, 2025). Em escalas mais amplas, gradientes ambientais
espacialmente estruturados tendem a exercer maior influéncia sobre a distribuicdo de
espécies. Estudos demonstram que uma ampla gama de nutrientes no solo e matéria organica
afeta significativamente a composi¢ao das comunidades vegetais (Cleveland et al., 2011). Tal
desacoplamento indica que os processos responsaveis pela organizacdo da composicdo de
espécies e aqueles que moldam os atributos funcionais, operam em escalas ¢ de maneira

distinta.

Em escalas mais amplas, gradientes ambientais espacialmente estruturados tendem a
exercer maior influéncia sobre a distribui¢do das espécies, enquanto em escalas mais finas
processos estocasticos, como dispersdo limitada, mortalidade local e recrutamento agregado,
passam a desempenhar papel mais relevante (Chase & Myers, 2011; Chase, 2014). Os padroes
observados neste estudo sdo consistentes com essa expectativa, ainda que se manifestem de
maneira diferenciada entre as facetas taxonomica e funcional. No caso da faceta taxonomica,
a persisténcia de estrutura espacial em escalas intermedidrias e amplas sugere que a
distribuicao das espécies reflete a atuagdo conjunta de gradientes ambientais e de processos
espaciais de fina escala. A estruturagdao até 430 metros indica que a composicao floristica
varia de forma gradual ao longo do espaco, compativel com mudangas progressivas na
topografia ao longo dos transectos. Assim, percorrer 430 metros implica atravessar variagdes
relevantes em posicao topografica, associadas a diferencas de drenagem, umidade do solo e

temperatura, o que ¢ consistente com a atuagcdo dela como filtro. Ao mesmo tempo, a
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contribuicdo expressiva do espago sugere que processos que geram autocorrelagdo inerente
também interferem nessa estruturacdo. Em sintese, para a faceta taxondmica, os principais
processos estruturantes da comunidade atuam dentro de um raio de aproximadamente 430

metros.

A andlise de partigdo da variacdo fornece um arcabougo complementar para
interpretar esses padroes observados na MSO. Embora a MSO, por defini¢do, ndo diferencie
entre dependéncia espacial induzida pelo ambiente e autocorrelagao inerente & comunidade, a
particdo da varia¢do, permite inferir como essas componentes contribuem para a estrutura
espacial total. Em ambas as facetas, a fracdo compartilhada entre ambiente e espaco foi a mais
expressiva, indicando que os gradientes ambientais considerados sdo fortemente estruturados
espacialmente. Essa fracdo compartilhada pode refletir tanto a influéncia direta do gradiente
ambiental quanto processos de dispersdo que ocorrem preferencialmente entre unidades
amostrais ambientalmente semelhantes e espacialmente proximas (Gilbert & Lechowicz,
2004; John et al., 2007). Esse ponto de convergéncia entre processos deterministicos e
estocasticos representa um dos principais desafios na interpretacao de analises espaciais de
comunidades. Quando o ambiente ¢ espacialmente estruturado, torna-se metodologicamente
dificil separar os efeitos de filtros ambientais daqueles associados a limitagdo de dispersao,
uma vez que ambos produzem padrdes espaciais semelhantes. Nesse contexto, valores
elevados da fracdo compartilhada sdo esperados e frequentemente observados em estudos de
comunidades vegetais tropicais (Chain-Guadarrama et al., 2012; Jones et al., 2011;

Ruokolainen et al., 2007), como também ocorreu neste trabalho.

A interpretagdo dessa fragdo compartilhada depende da relagcdo entre as fragdes
puras. Quando a fragdo ambiental pura ¢ significativa e a fracdo espacial pura ndo o ¢, a
estrutura espacial tende a refletir predominantemente processos deterministicos associados ao
ambiente. Por outro lado, quando a fracdo espacial pura € significativa, como observado
principalmente para a faceta taxondmica, isso sugere a atuacdo de processos espaciais
independentes das varidveis ambientais medidas, como limitagdo de dispersdo ou varidveis
ambientais ndo amostradas (Arellano et al., 2016; Brown et al., 2016; Cottenie, 2005). No
presente estudo, a faceta taxondmica apresentou uma contribuicdo relativamente maior da
fragdo espacial pura, reforcando a interpretacdo de que processos dispersivos e historicos

desempenham papel relevante na organizacao da comunidade.
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Ao contrario da faceta taxonomica, a faceta funcional da comunidade apresentou

uma autocorrelacdo espacial muito mais restrita, embora tenha apresentado valores de
variancia mais elevada do que a faceta taxondmica. Seu comportamento espacial foi muito
distinto. A Ordena¢do Multiescalar indicou que a estrutura funcional mantém autocorrelagao
espacial significativa apenas até cerca de 150 m, estabilizando-se rapidamente a partir dessa
escala. Isso indica que, apesar de existir variagdo funcional entre parcelas proximas, essa
variacdo deixa de se intensificar com o aumento da distancia, revelando um limite espacial
claro para os processos que estruturam os atributos funcionais médios da comunidade
(Wagner, 2004; Peres-Neto & Legendre, 2010). Assim, diferentemente da faceta taxonomica,
cuja variagdo continua aumentando em escalas mais amplas, a faceta funcional apresenta um

padrao de estabilizagdo espacial em extensdes menores.

Esse padrdo sugere que a estrutura funcional expressa pela matriz CWM responde
mais fortemente a processos que operam em escalas mais finas, representados
predominantemente pela autocorrelacdo inerente (Legendre & Legendre, 2012; Wagner.,
2004). A auséncia de informagdes de microclima, propriedades fisico-quimicas do solo,
heterogeneidade do dossel pode ter inflado a fracdo espacial, mascarando a atuagdo de
processos ambientais locais que operam em escalas inferiores aquelas representadas por
variaveis como elevacao e declividade. Dessa forma, parte da variagdo funcional atribuida a
fracao espacial pode ter influéncia de influéncia de gradientes ambientais ndo mensurados que
operam em microescala, reforcando a interpretacdo de que a estrutura funcional da
comunidade ¢ regulada por processos ambientais finos, espacialmente organizados, porém

dificilmente capturaveis por descritores ambientais tradicionais.

A estabilizagdo da varidncia funcional em torno de 150 m indica, portanto, a
presenca de uma estrutura funcional espacialmente organizada, porém estabilizada, o que ¢
compativel com a ideia de redundancia funcional. Nesse contexto, diferentes espécies ocupam
posicdes distintas ao longo do gradiente espacial e topografico, mas compartilham estratégias
funcionais semelhantes, de modo que substituicdes taxonOmicas ndo se traduzem em
alteragdes proporcionais nos valores médios dos atributos funcionais (ver Walker, 1992;
Rosenfeld, 2002). Assim, ainda que a variancia funcional seja elevada em termos absolutos,
sua estabilizacdo espacial significa que a divergéncia funcional deixa de se intensificar com o
aumento da distancia. Isso ¢ reflexo de uma convergéncia funcional imposta por filtros

ambientais locais (John et al., 2007; Ruokolainen et al., 2007). Comunidades com maior
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sobreposi¢do funcional tendem, em média, a apresentar maior estabilidade frente a
perturbagdes (Biggs et al., 2020). Mas esse efeito depende da diversidade interna dos grupos

funcionais e da natureza da perturbagao.

Nesse sentido, a redundancia funcional deve ser interpretada com cautela. Evidéncias
recentes indicam que esse conceito ndo deve ser entendido como indicativo de espécies
“dispensaveis”, mas sim como um gradiente de sobreposicdo funcional entre espécies que
permanecem ecologicamente distintas e suficientemente diferenciadas permitindo a
coexisténcia (Eisenhauer et al., 2023). Assim, mesmo quando espécies desempenham fungdes
préximas, suas limitacdes e respostas podem diferir, o que impde limites a capacidade de
amortecimento funcional do sistema. A comparagdo direta entre as duas facetas reforca que a
taxonomia e a fung¢do respondem de forma parcialmente independente as variagdes
topograficas e que essa resposta ¢ fortemente dependente da escala espacial considerada.
Enquanto a faceta taxondmica permanece estruturada até aproximadamente 430 m, refletindo
a atuagdo conjunta de gradientes ambientais amplos e processos espaciais, a faceta funcional ¢
organizada predominantemente em microescala, sendo moldada por filtros locais que
promovem convergéncia funcional. Assim, a comunidade pode apresentar elevada
rotatividade de espécies ao longo do gradiente, sem que isso implique mudangas equivalentes

no funcionamento médio do sistema (Chase & Myers, 2011; Legendre et al., 2009).

Por fim, processos biologicos ndo mensurados neste estudo podem reforcar esse
padrao funcional. A redugdo do alcance de dispersores de sementes associada a defaunagao,
amplamente documentada na Mata Atlantica (Marques et al., 2021), pode favorecer o
recrutamento agregado de espécies com estratégias funcionais semelhantes, intensificando a
autocorrelacdo funcional em escalas curtas (Cottenie, 2005; Arellano et al., 2016). Logo,
embora a estabilizagdo da estrutura funcional em 150 m indique certo amortecimento
funcional frente a substituicdo de espécies, esse amortecimento depende da manutencdo da

diversidade taxondmica e dos processos ecologicos que a sustentam.

Nossos achados revelam que, ao analisarmos a mudang¢a na composi¢ao ao longo do
tempo, existe um desacoplamento entre as duas facetas estudadas. Em outras palavras, embora
a composicao de espécies varie com o aumento da distancia geografica, a faceta funcional se
torna estavel em escalas espaciais menores. Até cerca de 400 metros de distancia, detectamos

uma substituicdo continua de espécies. Por outro lado, os atributos funcionais desta
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comunidade se estabilizam muito antes, em torno de 150 metros de distdncia. A partir deste
raio (~150 m), mesmo que novas espécies ocorram, elas tendem a apresentar respostas
funcionais semelhantes as espécies presentes nas parcelas originais, ndo acrescentando novas
funcdes ao conjunto. Esse resultado implica uma redundancia funcional elevada: multiplas
espécies diferentes ocupam nichos funcionais andlogos, de modo que a perda ou ganho de
uma espécie ¢ compensado por outra funcionalmente similar. Essa configuracdo confere
estabilidade a faceta funcional mesmo diante de mudangas na faceta taxonomica; isso implica

um sistema com alta resiliéncia.

Diante disso, propomos um modelo conceitual (Figura 12) que ilustra a maneira
como a faceta taxondmica e a faceta funcional se distribuem ao longo do espago. Na parte
superior da figura, ha dois variogramas conceituais. O eixo horizontal (X) representa a
distancia geografica entre parcelas (em metros), e o eixo vertical (Y) mostra a varidncia
observada. A curva verde representa a faceta taxondmica, cuja variancia continua crescendo
até aproximadamente 430 metros, evidenciando substitui¢do gradual de espécies ao longo do
espacgo. A curva vermelha, por sua vez, representa a faceta funcional, cuja varidncia aumenta
até por volta de 150 metros, seguida de estabilizagdo, indicando que, apoés essa distancia,
novas espécies adicionadas ao conjunto nao alteram significativamente os atributos funcionais
médios da comunidade. As manchas e localizam-se adijacentes umas as outras ¢ por volta
dos 800 metros, os semivariogramas das facetas apresentam uma nova queda na variancia.
Essa diminuicao reflete o fato de que, nessas distancias, a unidades amostrais, por exemplo,
areas de baixadas encostas ou topos, apresentam uma queda na varidncia € voltam a ser
semelhantes as primeiras unidades representadas no modelo. A recuperacao de similaridade
entre as parcelas nessa faixa de distancia indica que os filtros ambientais voltam a selecionar

conjuntos de espécies e estratégias similares.

Na parte inferior da Figura 12, essa logica ¢ representada por manchas espaciais de
autocorrelacao. Os circulos verdes maiores indicam a extensdo espacial ao longo da qual a
composigado floristica (faceta taxondmica) segue variando de forma significativa, até cerca de
430 metros. Dentro dessas areas verdes, inserem-se circulos vermelhos menores, que
delimitam a escala na qual os atributos funcionais se estabilizam, a cerca de 150 metros.
Nesse raio, mesmo com a substituicdo de espécies, a média funcional das comunidades se

mantém estavel. Assim o modelo expressa a presenca de multiplas manchas funcionais
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redundantes inseridas dentro de manchas taxondmicas maiores, uma consequéncia direta da
redundancia funcional e da organizagdo multiescalar das facetas estudadas. Esse modelo
traduz a ideia de que os tragos funcionais se estabilizam em pequenas distancias, sendo
moldados por filtros locais finos e dispersdo limitada, enquanto a composicdo de espécies
responde a topografia, a processos estocdsticos e historicos que operam em extensoes

maiores.

— Faceta Taxondmica

— Faceta Funcional

Variancia

1500

150 730 300
Distancia (m)

T R 5571

1500
Distancia em metros

Figura 12. Modelo conceitual de desacoplamento espacial entre diversidade taxonomica e funcional em uma
comunidade vegetal tropical. Parte superior: variograma tedrico, com varidncia acumulada das facetas
taxondmica (linha verde) e funcional (linha vermelha) ao longo da distancia geografica. A variancia da faceta
taxondmica continua aumentando até 430 m, enquanto a funcional se estabiliza por volta de 150 m. Parte
inferior: representagdo esquematica da paisagem, com elipses verdes indicando a escala de variagdo da faceta
taxonomica (até 430 m) e elipses vermelhas menores representando manchas funcionais redundantes (até 150
m). As arvores simbolizam substituicao de espécies, e as setas tracejadas ilustram as distincias caracteristicas de
autocorrelacdo para cada faceta. O modelo destaca a importancia de considerar escalas multiplas na analise da

biodiversidade e no planejamento de agdes de conservagdo
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A hipdtese proposta para explicar o padrdo observado ¢ que a faceta funcional ¢
fortemente controlada por filtros ambientais de microescala, enquanto a faceta taxonomica

esta mais associada a limitagcdo de dispersao e a estocasticidade na montagem da comunidade.

Mais especificamente, defende-se que os atributos funcionais médios da comunidade
(a estrutura funcional expressa na matriz CWM) respondem rapidamente as variagdes finas do
ambiente, como profundidade do solo, acimulo de matéria organica, umidade, exposi¢ao
solar e elevagdo, fatores que variam em escalas de dezenas a poucas centenas de metros. Esses
fatores atuam como filtros ambientais, selecionando tracos compativeis com as condigdes
locais impostas aos organismos. Como consequéncia, observa-se uma convergéncia funcional
(Mason et al., 2011; Dolezal e Mudréak, 2025) local: mesmo que diferentes espécies estejam
presentes, a imposi¢do das mesmas condigdes ambientais tende a favorecer espécies
funcionalmente equivalentes. Essa filtragem ambiental de curta escala levaria a uma
“saturacdo” da diversidade funcional em distancias reduzidas, o que justificaria a

estabilizacdo observada em torno de 150 metros.

Em contrapartida, a composi¢ao de espécies continua mudando até em distancias
mais amplas, pois ndo responde apenas a fatores ambientais. Mecanismos como limitagao de
dispersdo, mortalidade local, recrutamento agregado, processos estocasticos e a propria
historia de ocupacdo das 4areas atuam na substituicdo de espécies, sem que issO
necessariamente resulte em alteragdes relevantes nos tracos funcionais médios da
comunidade. Esses processos explicam por que a faceta funcional deixa de variar em
extensdes menores, enquanto a faceta taxondmica segue aumentando sua variagdo,

alcancando aproximadamente 430 metros.

Portanto, o padrao de escalas diferenciadas entre as facetas emergiria do contraste
entre a forca seletiva dos filtros ambientais, que operam localmente e rapidamente definem o
conjunto de atributos funcionais, e os processos ligados a dispersdo e a historia ecologica das

espécies, que influenciam a composi¢ao taxondmica mais amplas.

6 CONCLUSAO

Este estudo demonstrou que as facetas taxondmica e funcional sdo filtradas pela

topografia e estdo espacialmente estruturadas. Essa estruturacdo espacial depende da escala,
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com respostas distintas entre as facetas taxondmica e funcional da biodiversidade. Houve um
desacoplamento espacial entre as facetas taxondmica a 430 metros e a funcional a 150 metros.
Esses padroes indicam que a organizagdo da comunidade resulta da atuacao conjunta de filtros
ambientais que estdo espacialmente estruturados, associados a topografia, e processos
estocasticos afetam de forma distinta cada faceta. A elevada redundancia funcional observada
sugere sistemas funcionalmente estaveis e resilientes, uma vez que a perda ou substituicao de
espécies ndao implica, necessariamente, a perda imediata de fungdes na comunidade. Esse
padrao reflete o compartilhamento de atributos funcionais semelhantes por diferentes

espécies, que contribuem de forma convergente para 0os mesmos processos ecoldgicos.

Entretanto, esse resultado nao diminui a importancia da diversidade taxonOmica, que
permanece fundamental para a manutengdo de um amplo espectro de respostas ecoldgicas e
para a capacidade adaptativa da comunidade frente a mudangas ambientais. Ainda que
espécies desempenhem fungdes semelhantes, elas ndo sdo substituiveis. Assim, os resultados
reforcam que composi¢do e fungdo ndo respondem necessariamente de maneira equivalente
ao espago, destacando a importancia de multiplas abordagens para compreender a
estruturacdo de comunidades florestais na Mata Atlantica, e quem sabe, planejar melhor a

conservacao.
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