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APRESENTAÇÃO 

 

Esta tese é composta por uma Introdução Geral, seguida por dois capítulos e Considerações 

Finais. A Introdução Geral foi escrita para contextualizar o assunto geral da tese e também para 

iniciar alguns conceitos que são tratados nos capítulos. Cada capítulo é independente, mas são 

complementares por estarem inseridos dentro de uma mesma temática. A redação dos capítulos 

foi feita visando a submissão em periódicos científicos, mas conta com alguns elementos no 

corpo do texto, como figuras e tabelas, a fim de tornar a leitura mais fácil.  Por fim, a tese 

encerra com as Considerações Finais gerais, onde é feita uma reflexão sobre as motivações do 

tema escolhido, os resultados encontrados e contribuições que podem trazer para melhoria de 

projetos de restauração florestal.  

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



RESUMO 

Galetti, G. – Relação entre características funcionais e desempenho de espécies arbóreas na 

restauração florestal: uma abordagem experimental. 2021 – 81p: Tese (Doutorado) – 

Universidade Federal de São Carlos, Centro de Ciências Biológicas e da Saúde, Programa de 

Pós-Graduação em Ciências Ambientais, São Carlos – 2021. 
 

O sucesso da restauração de florestas desmatadas depende inicialmente da seleção de espécies 

capazes de se estabelecer no sítio degradado. Para facilitar essa escolha, a classificação de 

espécies em grupos sucessionais pioneiras e não-pioneiras é comumente utilizada. Porém, essa 

classificação tem se mostrado confusa pela grande quantidade de parâmetros que podem ser 

utilizados, dificultando a comparação entre os resultados de diferentes estudos sobre 

restauração florestal. Neste contexto, o estudo de características funcionais de espécies arbóreas 

pode auxiliar a escolha adequada da composição de espécies a ser reintroduzidas, pois 

compreendendo as correlações entre as diferentes características e suas interações com os 

componentes abióticos, é possível fazer melhores previsões da performance das espécies. No 

primeiro capítulo deste estudo, nós avaliamos a sobrevivência e o crescimento inicial de plantas 

de 30 espécies reintroduzidas numa área de floresta desmatada, ao longo do primeiro ano de 

desenvolvimento das plantas. Descrevemos a variação dos atributos funcionais das plantas no 

estágio de mudas e relacionamos com grupos sucessionais pré-estabelecidos, pioneiras e não-

pioneiras. Além disto, descrevemos o crescimento inicial das plantas, o que permite quantificar 

a variação da taxa de incremento instantâneo da biomassa ao longo do tempo. Nossos resultados 

mostraram o contínuo de crescimento rápido-lento, baseado nas estratégias de alocação de 

recursos ao invés de uma distinção clara entre espécies pioneiras e não-pioneiras. Os  atributos 

funcionais associados às características aquisitivas, como altos valores de área foliar específica 

e da proporção de biomassa alocada para raízes, e baixos valores do conteúdo de massa seca 

foliar e de massa da semente, tenderam a ser mais comuns entre as espécies pioneiras, mas não 

foram associados com espécies classificadas como não-pioneiras. Além disso, este estudo 

mostrou que os atributos funcionais influenciaram a sobrevivência e os padrões de crescimento 

das espécies. No segundo capítulo, nós avaliamos a plasticidade fenotípica de oito espécies 

arbóreas durante quatro meses em função da variação dos parâmetros químicos do solo. Nossos 

resultados mostraram que espécies com características aquisitivas tiveram maior plasticidade 

de biomassa em função da variação dos parâmetros químicos do solo. A biomassa dessas 

espécies aumentou em tratamentos do solo com adição de matéria orgânica. Espécies 

conservativas não responderam aos diferentes tratamentos do solo, mostrando que inicialmente 

seu crescimento é menos dependente das condições do solo. Além disso, avaliamos a variação 



intraespecífica de características foliares e de raiz em função do crescimento das plantas, e 

indiretamente em resposta às condições do solo. A alocação de recursos para a formação do 

sistema radicular diminuiu com o crescimento das plantas, o que está relacionado com o 

ambiente onde se encontrava o recurso limitante, no caso, abaixo do solo. No geral, nós 

mostramos que os atributos funcionais influenciam as taxas de crescimento e sobrevivência das 

espécies em campo. Além disso, a variação de tamanho dos indivíduos de espécies aquisitivas 

responde inicialmente às condições do solo. Sendo assim, as características funcionais podem 

ser utilizadas para prever o desempenho das plantas em resposta às condições ambientais de 

áreas degradadas, desta forma, auxiliando no planejamento mais eficiente de projetos de 

restauração florestal.   

Palavras chave: restauração florestal; características funcionais; pioneiras e não-pioneiras; 

plasticidade fenotípica. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



ABSTRACT 

 

The successful restoration of deforested forests initially depends on the selection of species 

capable of establishing themselves in the degraded site. To facilitate the choice of species, 

classification into successional groups is commonly used, most often in pioneer and non-

pioneer species. However, this classification has been confusing due to the large number of 

parameters that can be used, making it difficult to compare the results of different studies on 

forest restoration. In this context, the study of functional traits of tree species can help to choose 

the appropriate composition of species to be reintroduced, as understanding the correlations 

between different characteristics and their interactions with abiotic components makes it 

possible to make better predictions of species performance. In the first chapter of this study, we 

evaluated the survival and initial growth of plants from 30 species reintroduced into an area of 

deforested forest, over the course of the first year of plant development. We describe the 

variation of functional traits of plants at the seedling stage and relate it to pre-established 

successional groups, pioneers and non-pioneers. Furthermore, we describe the initial growth of 

the plants, which allows us to quantify the variation in the rate of instantaneous increase in 

biomass over time. Our results showed the fast-slow growth continuum based on resource 

allocation strategies rather than a clear distinction between pioneer and non-pioneer species. 

Functional traits associated with acquisitive traits, such as high values of specific leaf area and 

proportion of biomass allocated to roots, and low values of leaf dry mass content and seed mass, 

tended to be more common among pioneer species, but were not associated with species 

classified as non-pioneers. Furthermore, this study showed that functional traits influenced 

species survival and growth patterns. In the second chapter, we evaluated the phenotypic 

plasticity of eight tree species during four months as a function of variation in soil chemical 

parameters. Our results showed that species with acquisitive characteristics had greater biomass 

plasticity as a function of variation in soil chemical parameters. The biomass of these species 

increased in soil treatments with addition of organic matter. Conservative species did not 

respond to different soil treatments, showing that initially their growth is less dependent on soil 

conditions. In addition, we evaluated the intraspecific variation of leaf and root traits as a 

function of plant growth, and indirectly in response to soil conditions. The allocation of 

resources for the formation of the root system decreased with plant growth, which is related to 

the environment where the limiting resource was found, in this case, below ground. Overall, we 

show that attributes influence growth rates and species in the field. Furthermore, the variation 

in the size of individuals of acquisitive species initially responds to soil conditions. Therefore, 



functional traits can be used to predict plant performance in response to environmental 

conditions in degraded areas, thus aiding in more efficient planning of forest restoration 

projects. 

Keywords: forest restoration; functional traits; pioneers and non-pioneers; phenotypic 

plasticity. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

As mudanças no uso do solo de áreas florestais para o desenvolvimento de 

atividades antrópicas, principalmente agropecuárias e de expansão urbana, têm impactado 

fortemente os ecossistemas florestais em todo o mundo, resultando em grandes perdas de 

biodiversidade e o consequente declínio das funções e serviços ecossistêmicos 

(SWEENEY et al., 2004; KOMINOSKI et al., 2013; PALMER et al., 2014). Uma área é 

considerada degradada quando perde características estruturais e funcionais, alterando 

sua trajetória após um distúrbio ambiental, o que denota falta de equilíbrio dinâmico, ou 

seja, o ecossistema perde sua capacidade de resistência e resiliência (DÍAZ & CABIDO, 

2001; ENGEL & PARROTA, 2003; SER, 2004). A degradação de um ecossistema 

impacta profundamente as interações que nele acontecem, afetando desde solo, em suas 

características químicas, físicas e biológicas, biodiversidade, e até mesmo características 

climáticas, quando em grande escala (CARDINALE et al., 2012, CHAZDON & 

URIARTE, 2016). 

 O tempo e as técnicas de recuperação dos ecossistemas, dependem do grau de 

degradação da área e da presença de condutores de degradação (CHAZDON, 2008). Em 

situações nas quais é detectada extinções locais de espécies, a regeneração natural torna-

se inviável ou extremamente lenta, pela dependência de chegada de propágulos de áreas 

vizinhas (MARTINS, 2001). Nessas situações, a recuperação dos ecossistemas requer o 

uso da regeneração artificial, com a reintrodução de espécies arbóreas anteriormente 

suprimidas (SUDING, 2011; PERRING et al., 2015).  A restauração dos ecossistemas 

degradados é um dos grandes desafios do século XXI, dada a complexidade das interações 

entre as espécies vegetais disponíveis, condições abióticas e a disponibilidade de recursos 

das áreas a serem restauradas (FOROUGHBAKHCH et al. 2006; SOVU et al., 2010; 

STANTURF et al. 2014; LAUGHLIN, 2014). 

O agrupamento de espécies em padrões sucessionais é uma maneira de simplificar 

as estruturas do ecossistema (DA SANTOS SILVA et al., 2004), facilitando a escolha da 

composição de espécies a ser utilizada em projetos de restauração. No Brasil, vários 

estudos têm proposto a divisão de espécies em apenas duas categorias, as heliófitas ou 

pioneiras (P), para as quais são esperadas maiores taxas de crescimento e sementes de 

menor tamanho produzidas em grande quantidade, e as umbrófilas ou não pioneiras (NP), 

para as quais são esperadas menores taxas de crescimento e sementes de maior tamanho 

em menor quantidade (GIBBS & LEITÃO FILHO, 1978; DURIGAN & NOGUEIRA, 
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1990; BARBOSA et al., 1993). No estado de São Paulo, a Resolução SMA nº 32, de 3 de 

abril de 2014 (SÂO PAULO, 2014), se baseia nessa classificação como  diretriz para os 

projetos de restauração de áreas degradadas, porém a disseminação de práticas com 

modelos pré-estabelecidos tem gerado altos índices de insucesso nos plantios que visam 

a restauração florestal (DURIGAN et al., 2010; RODRIGUES, 2013 ). 

A escolha de espécies utilizando as medidas categóricas pioneiras e não-pioneiras 

não garante a efetividade do plantio, uma vez que as interações bióticas e as condições 

abióticas como temperatura, intensidade de luz e as condições físicas e químicas do solo 

podem induzir diferentes respostas das espécies em condições específicas (PYWELL et 

al., 2003; GÖTZENBERGER et al., 2012; GAFTA et al., 2018). Nesse contexto, o 

conhecimento de características funcionais das plantas pode facilitar a escolha de espécies 

visando a restauração florestal, uma vez que fornecem informações sobre a resposta das 

espécies aos fatores limitantes, que servem como filtros ambientais em ambientes 

degradados (ASANOK et al., 2013; LAUGHLIN, 2014).  

Características funcionais, são atributos morfológicos, fisiológicos e fenológicos 

mensuráveis de um indivíduo, que potencialmente afeta a capacidade de obter, utilizar e 

conservar recursos, influenciando sua performance, expressa como sobrevivência, 

crescimento e sucesso reprodutivo (REICH et al., 2003; VIOLLE et al. 2007). A taxa de 

crescimento relativo é um exemplo de característica funcional, e está relacionada às 

estratégias de obtenção de recursos e produtividade das plantas em resposta às condições 

ambientais (PÉREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013; BELLO et al., 2021). A fração de 

massa radicular, expressa pela razão entre massa seca da raiz e massa seca da planta, 

também pode ser considerada uma característica funcional, que mostra o investimento de 

recursos da planta para formação de estruturas onde existe o fator limitante do meio 

(BROUWER, 1963). Se o crescimento da planta está limitado por disponibilidade de 

recursos acima do solo, como luz, a planta deverá alocar maior quantidade de recursos 

para parte aérea; em sistemas em que o fator limitante seja a disponibilidade de recursos 

abaixo do solo,  como nutrientes ou água , as plantas tendem a alocar mais biomassa para 

partes radiculares (BROUWER, 1963). Outros exemplos de características funcionais são 

a massa da semente, área foliar específica, conteúdo de matéria seca foliar e densidade 

específica do caule (LAUGHLIN, 2014; GUSTAFSSON et al., 2016). 

Informações sobre características funcionais de diferentes partes das plantas, 

como semente, folhas, parte aérea e raiz, podem estar relacionadas entre si e ajudam 

entender o desempenho de espécies em seu ambiente e sua distribuição ao longo de 
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gradientes ambientais espaciais e ao longo da sucessão das comunidades vegetais 

(LAUGHLIN, 2014). Desta forma, a forte variação de características funcionais 

observada entre espécies pode explicar, e até mesmo predizer, diferenças entre espécies 

na probabilidade de estabelecimento e crescimento em determinado ambiente  (HUANTE 

et al., 1995; FOROUGHBAKHCH et al., 2006; SANDEL et al., 2011; MARTÍNEZ-

GARZA et al., 2013; LARSON et al., 2015). Além disso, as diferentes características 

funcionais também podem variar dentro das espécies, entre populações diferentes ou até 

mesmo dentro de uma mesma população. Estas variações intraespecíficas podem ser 

reflexo de variações genéticas entre indivíduos, mas geralmente ocorrem devido a 

plasticidade fenotípica, em resposta as variações de fatores ambientais (BARALOTO et 

al., 2005; CHATURVEDI et al., 2014; JAGER et al. 2015). A plasticidade fenotípica 

pode refletir diferentes capacidades de resposta das plantas às variações ambientais, 

aumentando as chances de sobrevivência e distribuição geográfica da espécie (PRICE et 

al., 2003; ALBERT et al., 2011; CHATURVEDI et al., 2014; JAGER et al. 2015). Ao 

longo do desenvolvimento de um indivíduo os atributos funcionais podem mudar em 

função do tamanho da planta, o qual por sua vez pode ser altamente relacionado às 

condições do ambiente, em especial às condições de solo e luz (WRIGHT & 

MCCONNAUGHAY; 2002). Alguns estudos envolvendo dados experimentais e 

empíricos mostraram que para espécies de crescimento rápido a plasticidade das taxas de 

crescimento das plantas é fortemente relacionada com a disponibilidade de nutrientes do 

solo, enquanto espécies de crescimento lento sofrem alterações muito menores em 

resposta às variações do solo (HUANTE et al., 1995; LAMBERS & POORTER, 2004). 

O estudo de características funcionais e de suas relações com as variações 

ambientais pode esclarecer como indivíduos de diferentes espécies ou dentro de uma 

mesma população respondem as características do ambiente degradado no processo de 

restauração. Neste estudo, nós questionamos se existe relação entre algumas 

características funcionais e a taxa de crescimento e sobrevivência das espécies em campo. 

Além disso, exploramos experimentalmente a variação intraespecífica de crescimento e 

características funcionais de algumas espécies em resposta a variação de fertilidade do 

solo. Para isso, optamos em dividir este estudo em dois capítulos independentes. No 

primeiro capítulo, conduzimos um experimento de campo com trinta espécies, com 

objetivo de avaliar se massa de semente, área foliar, área foliar específica e fração em 

massa de raiz das plantas em estágio de mudas são capazes de determinar a taxa 

crescimento relativo e sobrevivência, quando reintroduzidas em áreas degradadas. Além 
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disso, verificamos se existe relação entre as características funcionais das espécies e suas 

taxas de crescimento, e se esta relação está relacionada com a classificação por grupos 

sucessionais pioneiras e não-pioneiras. No segundo capítulo, conduzimos um 

experimento em casa de vegetação, com oito espécies, também utilizadas no primeiro 

capítulo, onde avaliamos a variação intraespecífica de biomassa e de algumas 

características funcionais em função da variação dos parâmetros químicos do solo. 

Áreas degradadas são ambientes normalmente estressantes, e vários fatores agem 

simultaneamente afetando a performance das plantas. Assim, estudos que buscam 

informações detalhadas sobre o crescimento de plantas e a sua relação com as 

características funcionais das espécies reintroduzidas em áreas degradadas, podem ajudar 

a prever o desempenho de diferentes espécies ou de uma mesma espécie em resposta às 

condições ambientais. O estudo dessas relações pode auxiliar na escolha de espécies e no 

manejo mais adequado da área a ser restaurada, aumentando a probabilidade de 

estabelecimento das plantas em campo, e ajudando a prever a estrutura das florestas 

implantadas em projetos de restauração. 
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INTRODUÇÃO 

 

As espécies arbóreas são classificadas, dependendo da sua ocorrência e 

frequência, em diferentes estágios sucessionais, sendo mais comumente utilizada a 

classificação entre espécies pioneiras e não-pioneiras. O agrupamento de espécies nestas 

duas classes é uma maneira de simplificar os projetos de restauração e facilitar a escolha 

da composição de espécies, estratégia amplamente usada no Brasil e em algumas outras 

regiões do mundo (SWAINE & WHITMORE, 1988; DA SANTOS SILVA et al., 2004; 

GROENENDIJK et al., 2005; ZHANG et al., 2011; MACIEIRA et al., 2020). No entanto, 

o agrupamento de espécies em grupos sucessionais difere com relação a quais 

características das espécies são usadas para esta classificação (BUDOWSKI, 1965; 

BAZZAZ, 1979; SWAINE & WHITMORE, 1988).  

A grande quantidade de termos utilizados para distinguir grupos sucessionais 

torna a classificação confusa, pois os diferentes autores adotam parâmetros distintos e 

montam seu sistema de classificação de forma subjetiva (BARBOSA, 2000; POORTER 

et al., 2006; GOTZE et al., 2017), dificultando a comparação entre os diferentes estudos 

sobre restauração ecológica em ecossistemas florestais. A classificação de espécies entre 

pioneiras e não pioneiras tem como base as taxas de crescimento e a tolerância ou não a 

sombra em estágios juvenis (GIBBS & LEITÃO FILHO, 1978; DURIGAN & 

NOGUEIRA, 1990; BARBOSA et al., 1993; MARTÍNEZ-GARZA et al., 2013). 

Consideram como pioneiras as espécies heliófilas e de rápido crescimento, capazes de 

gerar condições de sombreamento necessárias para o desenvolvimento de espécies não 

pioneiras no processo de sucessão natural (GIBBS & LEITÃO FILHO, 1978; DURIGAN 

& NOGUEIRA, 1990; BARBOSA et al., 1993; MARTÍNEZ-GARZA et al., 2013; 

GUSTAFSSON et al., 2016; LAUGHLIN et al., 2018). Porém, o desempenho das 

espécies e suas respostas às variações das condições ambientais dependem de várias 

outras características funcionais (LAVOREL et al., 1997; JAGER et al., 2015).   

As características que descrevem espécies como pioneiras e não-pioneiras, ou de 

crescimento rápido e lento, pode ser baseada nas estratégias de alocação de recursos que 

influenciam a sobrevivência e o crescimento das plantas, o que pode determinar a 

distribuição espacial das espécies, uma vez que elas podem ser mais ou menos 

dependentes de condições ambientais favoráveis (VIOLLE et al., 2007; MOUILLOT et 

al., 2013; BORN et al., 2014; GUSTAFSSON et al., 2016; LAUGHLIN et al., 2018). Em 

estudos sobre a relação entre as características das plantas de diferentes espécies e a 
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estrutura de comunidades vegetais, muitos pesquisadores deixaram de usar categorias de 

grupos funcionais (uma medida descontínua) em favor de medidas contínuas, que com 

vantagens teóricas e evidencias empíricas, fornecem estimativas mais precisas e menos 

subjetivas de diversidade funcional (PETCHEY & GASTON, 2002; PETCHEY & 

GASTON, 2004; PETCHEY & GASTON, 2006, LAUGHLIN et al. 2017).  

As características morfológicas, fisiológicas e fenológicas das plantas, podem 

determinar sua performance sob diferentes condições ambientais, e seus efeitos nas 

propriedades ecossistêmicas (LAVOREL et al., 1997; DÍAZ & CABIDO, 2001; DÍAZ et 

al., 2013; LARSON et al., 2015). Espécies pioneiras tendem a apresentar um rápido 

crescimento, e consequentemente apresentam uma forte resposta ao aumento de recursos 

como luz e nutrientes, ou a condições ambientais estressantes (POORTER et al., 2008; 

WRIGHT et al., 2010). Espécies não-pioneiras ou clímax, investem em estabilidade e 

resiliência, uma vez que normalmente têm maiores densidades de madeira e baixa área 

foliar específica (razão entre a área foliar e sua massa seca), tornando-se inicialmente 

menos dependentes de recursos abaixo e acima do solo  (POORTER et al., 2008; 

WRIGHT et al., 2010). Assim, não existe uma distinção clara entre espécies pioneiras e 

climácicas, mas um contínuo que representa o intervalo de histórias de vida e de outros 

traços funcionais (BORN et al., 2014; GUSTAFSSON et al., 2016). Poucos estudos 

focam na descrição destas características entre espécies pioneiras e não-pioneiras, porém 

os conhecimentos acerca das respostas de traços a diferentes condições ambientais podem 

ajudar na seleção de espécies em projetos de restauração (POORTER et al., 2006; 

MARTÍNEZ-GARZA et al., 2013; MOUILLOT et al., 2013). 

A massa de semente influencia fortemente as fases iniciais do desenvolvimento 

das espécies, pois ela pode determinar as taxas de emergência e o estabelecimento das 

plantas em sítios degradados (MOLES & WESTOBY, 2006; PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al., 2013; ST-DENIS et al., 2013). Espécies com sementes maiores 

têm maiores probabilidade de emergência, e como possuem maiores quantidades de 

reservas, geram plântulas maiores e com sistemas radiculares mais desenvolvidos,  

proporcionando assim, maiores chances de sobrevivência e estabelecimento 

(BARALOTO et al., 2005; MOLES & WESTOBY, 2004; POORTER et al., 2007; METZ 

et al., 2010). Dessa forma, a probabilidade de sobrevivência inicial em áreas degradadas 

é maior, pois conseguem penetrar em zonas mais profundas do solo, com maior umidade 

e menor quantidade de raízes de gramíneas e outras plantas competidoras (GREEN & 

JUNIPER, 2004; BARALOTO et al., 2005; SORIANO et al., 2013). Além disto, os 



22 
 

modelos geralmente propõem que sementes maiores têm maior probabilidade de 

sobrevivência sob condições estressantes, tais como competição, seca, sombreamento e 

herbívoros, do que sementes menores (KITAJIMA & POORTER, 2008; ST-DENIS et 

al., 2013). No entanto, outros estudos mostraram que espécies com semente de maior 

tamanho não investiram mais recursos para formação de raízes do que parte aérea 

(WULFF, 1986; JURADO & WESTOBY, 1992), sendo que essa alocação de recursos 

provavelmente deve estar fortemente relacionada à disponibilidade de recursos acima e 

abaixo do solo (BLOOM et al., 1985, POORTER et al., 2012). 

Área foliar, área foliar específica e conteúdo de matéria seca foliar são 

características fortemente correlacionadas com estratégias de obtenção de recursos pelas 

plantas. Nos extremos do espectro da chamada “economia foliar” existem espécies com 

diferentes estratégias de investimento em folha (WRIGHT et al., 2004; PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al. 2013). Em um dos extremos estão as espécies com estratégia 

aquisitiva, que têm crescimento rápido e folhas de baixo conteúdo de matéria seca (maior 

área foliar específica), porém de baixa longevidade (WRIGHT et al., 2004; DONOVAN 

et al., 2011; PÉREZ-HARGUINDEGUY et al. 2013, BELLO et al. 2021). São folhas com 

maior quantidade de nitrogênio e fósforo e de altas taxas fotossintéticas e respiração 

(GUSTAFSSON et al. 2016). No outro extremo, estão as espécies conservativas, que 

possuem alto investimento em matéria seca foliar, com folhas de longa duração, com alto 

teor de potássio e baixa taxa fotossintética, resultando em crescimento mais lento 

(WRIGHT et al., 2004; KING et al. 2006; DONOVAN et al., 2011; PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al. 2013; GUSTAFSSON et al., 2016; BELLO et al. 2021). As 

características foliares também podem estar correlacionados a massa de sementes das 

espécies. O estudo de Baraloto et al. (2005) mostrou que espécies tropicais com menor 

tamanho de semente geravam indivíduos com maior área foliar específica, favorecendo a 

capacidade fotossintética e consequentemente proporcionando maiores taxas de 

crescimento relativos quando comparadas a espécies de sementes maiores.  

A relacão entre características funcionais e o crescimento de indivíduos de 

diferentes espécies arboréas depende fortemente do tamanho dos indivíduos. Modelos 

lineares consideram o crescimento absoluto constante, ou seja, a mesma quantidade de 

biomassa é incrementada em cada unidade de tempo (PAINE et al., 2012). Isso parece 

implausível, pois a adição de biomassa por unidade de tempo depende de tecidos 

fotossintetizantes, cuja proporção, com relação a biomassa total da planta, decresce com 

o aumento das taxas de respiração e com a formação de tecidos não fotossintetizantes e 
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estruturais ao longo do crescimento das plantas (PAINE et al., 2012). Já modelos log-

lineares assumem que a taxa relativa de crescimento decresce com o aumento da biomassa 

da planta de maneira constante, desconsiderando o fato de que fatores ambientais e 

fisiológicos podem interferir na taxa de aquisição de biomassa (BLACKMAN, 1919; 

PURVES & PACALA, 2008; PAINE, et al.; 2012). A descrição das taxas de crescimento 

ao longo do desenvolvimento das plantas pode esclarecer questões de diferentes 

processos ecológicos, desde a fisiologia e metabolismo de indivíduos até a estruturação 

de comunidades, incluindo as interações entre as plantas e às condições e disponibilidade 

de recursos e a dinâmica das comunidades locais (MÜLLER-LANDAU, 2010; PAINE et 

al., 2012; PHILIPSON et al. 2014; CADOTTE et al. 2015). Apesar disto, os estudos que 

avaliam os padrões de crescimento, como resposta às características morfológicas de 

plantas ainda são escassos, mas estes estudos poderiam ajudar a prever as mudanças na 

estrutura das florestas restauradas ao longo do tempo, a partir de uma comunidade inicial 

introduzida em áreas degradadas. 

Nós avaliamos o desenvolvimento de plantas de 30 espécies, reintroduzidas numa 

área de floresta estacional semidecidual suprimida. Previamente descrevemos a variação 

de características funcionais entre espécies como tamanho da semente, a alocação de 

biomassa para raízes e algumas características funcionais foliares. A partir desses dados, 

relacionamos a variação das características funcionais com os grupos sucessionais pré-

estabelecidos, pioneiras e não-pioneiras, e questionamos se essas características 

influenciam dois dos principais processos demográficos, especificamente sobrevivência 

e crescimento total ao longo do primeiro ano em campo após o plantio. Nesse contexto, 

usamos o modelo não linear e não-assintótico power-law para descrever o crescimento 

(PAINE, et al. 2012), uma vez que este modelo prevê o decaimento da taxa de 

crescimento com o aumento da biomassa das plantas e comparamos entre os dois grupos 

sucessionais. Os efeitos das características funcionais na sobrevivência e nos parâmetros 

da curva de crescimento, que consequentemente determinam o crescimento total das 

plantas, foram avaliados simultaneamente através de um Modelo de Equações Estruturais. 

Esperávamos um contínuo de estratégias de alocação de recursos ao invés de uma 

distinção clara entre espécies pioneiras e não-pioneiras. Além disso, esperávamos uma 

grande variação entre as espécies no decaimento das taxas de crescimento ao longo do 

tempo influenciada pelas características funcionais. 
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METODOLOGIA 

 

O experimento consistiu no plantio de 30 espécies arbóreas nativas de ocorrência 

na região do estudo e com grande variação em relação a massa de suas sementes (Tabela 

1). Todas as espécies são indicadas para restauração ecológica para diversas regiões do 

Estado de São Paulo (BARBOSA et al., 2015; SOUZA JUNIOR & BRANCALION, 

2016), sendo 12 espécies classificadas como pioneiras e 18 como não pioneiras.    
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Tabela 1.  Lista das espécies selecionadas com nome científico, nome popular, família, classe 

sucessional, síndrome de dispersão e massa média das sementes, que foram obtidas de acordo 

com dados de Barbosa et al., (2015); Souza Junior & Brancalion, (2016). 

Nome Científico 
Nome Popular 

(CÓDIGO) 
Família 

Classe 

sucessional 

Síndrome 

de 

Dispersão 

Massa 

da Semente 

(gramas) 

Solanum granulosoleprosum Dunal Joá (JOA) Solanaceae Pioneira Zoocórica 0.00149 
Heliocarpus americanus L. Algodoeiro (ALG) Malvaceae Pioneira Anemocórica 0.00464 

Guazuma ulmifolia Lam. Mutambo (MTB) Malvaceae Pioneira Autocórica 0.01263 

Casearia sylvestris Sw. Guaçatonga (GÇT) Salicaceae Pioneira Zoocórica 0.01282 

Patagonula americaa L. Guaiuvira (GVR) Boraginaceae Não Pioneira Anemocórica 0.01436 

Esenbeckia febrifuga (A. St. -Hil.) 

A. Juss.ex Mart. 
Crumarim (CRU) Rutaceae Não Pioneira Autocórica. 0.01838 

Ceiba speciosa (A.St.-Hil.) Ravenna Paineira-rosa 

(PNR) 
Malvaceae Não Pioneira Zoocórica 0.02083 

Cordia trichotoma (Vell.)  Arráb. ex 

Steud. 
Louro-pardo (LRP) Boraginaceae Não Pioneira Anemocórica 0.02291 

Lafoensia pacari A. St.-Hil. Dedaleiro (DLR) Lythraceae Não Pioneira Anemocórica 0.02398 

Tabernaemontana hystrix Steud. Leiteiro (LTR) Apocynacea Pioneira Zoocórica 0.02554 

Parapiptadenia rigida (Benth.) 

Brenan 
Guarucaia (GRC) Fabaceae Não Pioneira Anemocórica 0.03081 

Enterolobium contorsiliquum (Vell.) 

Morong 
Tambuvê (TBV) Fabaceae Pioneira Zoocórica 0.03427 

Croton floribundus Spreng. Capixingui (CPX) Euphorbiaceae Pioneira Autocórica 0.03900 

Cedrela fissilis Vell. Cedro-rosa (CDR) Meliaceae Não Pioneira Anemocórica 0.04357 

Gallesia integrifolia (Spreng.) 

Harms 
Pau-d'alho (PDL) Phytolaccaceae Não Pioneira Anemocórica 0.04666 

Peltophorum dubium (Spreng.) 

Taub. 
Canafístula (CFT) Fabaceae Pioneira Anemocórica 0.05194 

Ormosia arborea (Vell.) Harms Olho-de-cabra 

(OLC) 

Fabaceae Não Pioneira Autocórica 0.06536 

Cariniana estrellensis (Raddi) 

Kuntze 

Jequitibá-branco 

(JQB) 
Lecythidaceae Não Pioneira Anemocórica 0.09009 

Pterogyne nitens Tul. Amendoim-bravo 

(AMD) 
Fabaceae Não Pioneira Anemocórica 0.09524 

Anadenanthera colubrina (Vell.) 

Brenan 

Angico-branco 

(AGB) 
Fabaceae Não Pioneira Anemocórica 0.11236 

Piptadenia gonoacantha (Mart.) 

J.F.Macbr. 
Pau-jacaré (PJR) Fabaceae Pioneira Autocórica 0.14118 

Colubrina glandulosa Perk. Sobrasil (SBS) Rhamnaceae Pioneira Autocórica 0.19142 

Bauhinia forficata Link Unha-de-vaca 

(UNV) 
Fabaceae Pioneira Autocórica 0.19230 

Aegiphila sellowiana Cham. Tamanqueiro 

(TMQ) 
Laminaceae Pioneira Zoocórica 0.19231 

Poecilanthe parviflora Benth. Lapacho (LPC) Fabaceae Não Pioneira Autocórica 0.35714 

Duguetia lanceolata A. St.-Hil. Pindaíva (PDV) Annonaceae 

 

Não Pioneira Zoocórica 0.66667 

Cryptocarya aschersoniana Mez Canela-batalha 

(CBT) 
Lauraceae Não Pioneira Zoocórica 1.85185 

Inga laurina (Sw.) Willd. Ingá-mirim (IGM) Fabaceae Não Pioneira Zoocórica 2.00000 

Hymenaea courbaril L. var. 

stilbocarpa (Hayne) Y. T. Lee & L 
Jatobá (JTB) Fabaceae Não Pioneira Zoocórica 5.07614 

Calophyllum brasiliense Cambess. Guanandi (GND) Calophyllaceae Não Pioneira Zoocórica 6.25000 
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Área de estudo 

 O experimento foi conduzido no campus São Carlos da Universidade Federal de 

São Carlos, no município de São Carlos – SP, entre as coordenadas 21°58’48’’S e 

47°52’28’’O. O clima no município de São Carlos, SP é o tropical de altitude, classificado 

com Cwa segundo Köppen modificado por Rolin et al. (2007), verões quentes e invernos 

secos. A temperatura média no mês mais quente ultrapassa 22°C, a do mês mais frio é 

menor que 18°C e a pluviosidade média anual é 1468,0 mm (SOARES et al., 2003).  A 

altitude é de aproximadamente 855 metros, com o relevo suavemente ondulado com 

declividade variando em torno de 8% (PAESE, 1997). O solo predominante na área é o 

Latossolo Vermelho-Amarelo (LORANDI, 1988). A área é adjacente a um fragmento de 

floresta ripária e era usada para cultivo de plantas ornamentais e frutíferas por mais de 

uma década antes do início do experimento. Nos últimos dois anos a área foi abandonada 

e foi dominada por Urochloa decumbens e U. brizantha (Figura 1).  

Em novembro de 2017, conduzimos uma amostragem do solo para descrição das 

propriedades químicas da área onde foi conduzido o experimento, e comparamos com 

resultados de propriedades químicas dos solos de duas áreas de referência, uma área 

também degradada, em início de regeneração natural, localizada a aproximadamente 

100m de distância da área do experimento e o fragmento de floresta ciliar adjacente a área 

do experimento. Essas comparações foram feitas para ter uma perspectiva das condições 

do solo da área de estudo, comparando com uma outra área adjacente desmatada, mas que 

não foi usada para cultivo, e uma área de referência de um remanescente florestal. A área 

degradada de referência também era adjacente ao mesmo fragmento de floresta ciliar. 

Para isso, três amostras compostas de três sub-amostras distribuídas aleatoriamente, 

foram coletadas com trado na profundidade 0 – 20 cm numa faixa de aproximadamente 

100 metros dentro de cada área. O solo das sub-amostras foi misturado, homogeneizado 

e enviado para o Laboratório de Fertilidade do Solo da UFSCar/campus Araras, onde as 

análises foram realizadas seguindo o protocolo estabelecido por Raij et al. (2001). A 

matéria orgânica foi estimada através do método de Walkley-Black; o potencial 

hidrogeniônico (pH) e a acidez potencial (H + Al) foram determinados em solução 

tamponada de acetato de cálcio a pH 7. Os macronutrientes fósforo (P), potássio (K), 

cálcio (Ca) e magnésio (Mg) foram obtidos através do método de resina trocadora de 

ânions. A soma de bases foi estimada através da soma dos cátions K, Ca e Mg; a 

Capacidade de Troca Catiônica (CTC) através da soma dos cátions e de H+Al e a 

saturação de bases através da fórmula SB*100/CTC. Comparamos as propriedades 
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química das três áreas usando Análise de Variância simples seguidas do teste de Tukey 

(LEGENDRE & LEGENDRE, 2012). As três áreas diferiram entre si em todas as 

propriedades químicas com exceção do potássio, sendo que a área onde foi conduzido o 

experimento tinha maior quantidade de macronutrientes e capacidade de troca catiônica 

do que as outras duas áreas de referência e a mesma quantidade de matéria orgânica que 

a floresta de referência (Tabela 2). A maior fertilidade da área de estudo provavelmente 

é devido ao seu histórico de uso da terra para cultivo de plantas ornamentais e frutíferas 

que recebiam uma grande quantidade de adubação química e orgânica durante todo este 

período. 

 

Tabela 2. Propriedades químicas do solo (   EP) (média  erro padrão) da área do experimento 

e duas áreas de referência, sendo a floresta ciliar adjacente a área do experimento e uma área 

degradada próxima e resultados das comparações múltiplas usando o teste de Tukey. Letras iguais 

representam diferenças não significativas. 

Propriedade química Floresta Área degradada Área do experimento 

Matéria orgânica (g/dm3) 26.000 ± 1.155a 15.667 ± 0.667b 27.000 ± 3.055a 

pH 4.067 ± 0.033a 4.167 ± 0.120a 5.533 ± 0.033b 

Acidez potencial (mmolc/dm3) 32.000 ± 2.082a 16.667 ± 0.667b 20.667 ± 0.667b 

Fósforo (mg/dm3) 6.333 ± 1.764a 15.000 ± 7.000a 28.000 ± 4.041b 

Potássio (mmolc/dm3) 1.900 ± 0.400 1.133 ± 0.067 2.000 ± 0.265 

Cálcio (mmolc/dm3) 4.785 ± 1.065a 4.151 ± 0.344a 27.333 ± 0.667b 

Magnésio (mmolc/dm3) 2.505 ± 0.195a 3.103 ± 0.165a 7.000 ± 0.577b 

Soma de base (mmolc/dm3) 9.190 ± 1.612a 8.387 ± 0.214a 36.333 ± 1.244b 

Capacidade de troca catiônica 

(mmolc/dm3) 

41.190 ± 1.102a 25.054 ± 0.881b 57.000 ± 1.836c 

Saturação de bases (%) 22.369 ± 3.971a 33.499 ± 0.312b 63.736 ± 0.460c 

 

Delineamento experimental 

 O experimento foi conduzido usando 20 mudas de cada espécie, totalizando 600 

mudas. As mudas das espécies foram adquiridas de um viveiro comercial próximo e 

foram cultivadas em tubetes de 290cm3 com alturas semelhantes, variando entre 20 a 30 

cm. Para cada espécie usamos cinco mudas para obter as medidas das características 

funcionais iniciais, e as outras 15 foram plantadas no campo (450 mudas) entre os dias 

13 e 15 de fevereiro de 2018. Todas as mudas foram marcadas com lacres numerados 

para o acompanhamento do crescimento individualmente. 
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 A área utilizada para o plantio foi de 60 × 8 m, ou seja 480 m2 (Figura 1). O preparo 

da área consistiu na remoção química de gramíneas exóticas através da aplicação de 

glifosato (PEREIRA et al., 2013), gradagem a 20 cm para descompactação do solo e 

controle de formigas cortadeiras através do uso de formicida. O espaçamento entre mudas 

foi de 1 × 1 m e a distribuição das espécies em campo foi totalmente aleatorizada. 

 Figura 1. Distribuição das mudas por espécie na área de estudo. Cada ponto colorido 

corresponde a uma muda plantada. As cores representam as espécies. 

 

Coleta de dados  

As características funcionais foliares, alocação de biomassa e massa da semente 

(MS) foram obtidos usando o protocolo de Perez-Harguindeguy (2013). A área foliar 

(AF) foi estimada a partir de duas folhas intactas e completamente expandidas de cada 

um dos cinco indivíduos de cada espécie. Cada folha foi fotografada espalmada em um 

fundo branco em caixa de luz e sob um vidro antirreflexivo, para se obter uma imagem 

digitalizada sem sombras (Figura 2). Posteriormente a área foliar foi determinada 

utilizando-se o software ImageJ (RUEDEN et al., 2017). A massa fresca de cada par de 

folhas foi obtida usando balança de precisão 0,0001g e depois colocadas em sacos de 

papel com identificação. Cada par de folhas foi mantido em estufa 65°C ± 5°C por 72 
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horas e pesados novamente para obtenção da massa seca. A área foliar específica (AFE) 

foi estimada através da razão entre área foliar e sua massa seca, e o conteúdo de matéria 

seca foliar (CMSF) foi determinado pela razão entre massa seca foliar e sua massa fresca. 

 

Figura 2. Foto das folhas da espécie Leiteiro (Tabernaemontana hystrix Steud.), 

utilizada para o cálculo da área foliar no programa ImageJ 

 

Após a retirada das folhas, as mudas foram cortadas na altura do colo, sendo parte 

aérea e raiz colocadas em sacos de papel individuais e mantidos em estufa seguindo o 

mesmo protocolo usado para as folhas, para obtenção da massa seca. A massa seca da 

parte aérea foi determinada somando-se a massa seca da parte aérea com a massa das 

folhas anteriormente retiradas para as estimativas da AF. A alocação da biomassa foi 

determinada através da razão entre a massa seca de raiz e massa seca total da planta, 

fração da massa radicular (FMR).  

A altura da parte aérea de cada planta foi medida antes de serem transplantadas 

para campo, a partir do colo até a gema apical da planta com trena rígida e o diâmetro 

basal foi medido com paquímetro digital. O monitoramento das mudas em campo ocorreu 

mensalmente onde foram registrados dados de sobrevivência, altura e diâmetro basal por 

12 meses.  

O índice de volume do tronco (M) das plantas foi usado como estimativa do 

tamanho da planta através da fórmula: 

𝑀 = 𝑑2 × ℎ 

onde, d é o diâmetro do tronco na altura do colo e h é a altura da planta. O índice de 

volume do tronco é mais fortemente relacionado com a biomassa da planta do que a altura 
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ou diâmetro separados; além de ser mais preciso do que altura ou diâmetro 

separadamente, que podem sofrer alterações como perda de ponteiros, herbivoria 

principalmente em plantas jovens (KOHYAMA, 1991; BALTZER & THOMAS, 2007).  

A variação média no tamanho da planta em função do tempo foi avaliada através 

do ajuste do modelo de regressão não linear, Lei da Potência (power-law) para cada 

espécie (PAINE, et al. 2012).  

 O modelo Lei Potência (Power Law) (Paine et al. 2012) é expresso através da 

fórmula: 

𝑀 = [𝑀0
1−𝛽

+ 𝑟𝑡(1 − 𝛽)]

1
(1−𝛽)

 
  

onde, M0 é o índice de volume do tronco no tempo inicial, t é o tempo, r e β são parâmetros 

da curva.  

O modelo power-law permite que a taxa de crescimento relativo mude com o 

aumento de tempo e da biomassa, de acordo com os valores dos expoentes r e β. O 

parâmetro r representa a inclinação da curva em relação ao eixo da variável independente 

e o parâmetro β a sua curvatura. Quando β = 0 produz o modelo linear, 0 < β < 1 

correspondente às reduções progressivas na taxa de crescimento relativo, β  1.0 a curva 

tende a ser similar a curva exponencial e β > 1 corresponde ao aumento da taxa de 

crescimento com o aumento da biomassa. 

A taxa instantânea de crescimento baseado no volume do tronco (TCRi) (PAINE, 

et al. 2012) foi expressa através de: 

𝑇𝐶𝑅𝑖 =  
(𝑑𝑉𝑡/𝑑𝑡)

𝑉𝑡
= 𝑟𝑉𝑡

𝛽−1
  

A taxa de crescimento relativo total após o período de um ano foi estimada através 

da fórmula: 

𝑇𝐶𝑅 =  𝑙𝑛(𝑑2
2ℎ2) − 𝑙𝑛(𝑑1

2ℎ1) 

Onde, d2 e h2 representam a altura e o diâmetro basal da planta no tempo final 

(após um ano a partir do plantio), d1 e h1 a altura e o diâmetro basal no tempo inicial (antes 

do plantio) (KRAMER-WALTER & LAUGHLIN, 2017).  
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Análise de dados 

 A Análise de Componentes Principais (ACP) foi conduzida para reduzir o número 

de características para dois ou três eixos (LEGENDRE & LEGENDRE, 2012). 

Previamente todas as variáveis foram testadas quanto à normalidade dos dados através do 

teste de Shapiro-Wilk e os valores de MS, AF, AFE, CMSF e FMR foram transformados 

para logaritmo natural. A análise ACP foi conduzida no software OriginPro 8.0 (MAY & 

STEVENSON, 2009). A ACP resultou na redução do número de variáveis em dois eixos 

denominados aqui de Características1 e Características2 (veja resultados). As correlações 

entre os traços funcionais e os eixos da ACP foram estimadas através da fórmula 𝑟 =

𝑢𝑗𝑘√𝜆𝑘 , onde ujk é o coeficiente do traço j no eixo k e λ é o autovalor do eixo k 

(LEGENDRE & LEGENDRE, 2012). 

 As relações entre os traços funcionais das espécies, os parâmetros r e β, a 

sobrevivência e a taxa de crescimento relativa que envolveu todo o período do 

experimento (TCR) foram avaliadas simultaneamente através de um Modelo de Equações 

Estruturais (MEE) (GRACE, 2006).  A recomendação geral para o uso de MEE que 

especifica que o tamanho amostral deve ser entre cinco e dez casos para cada parâmetro 

usado no modelo (EISENHAUER et al., 2015). Como as espécies foram consideradas 

como unidade amostral, neste caso N = 30, usamos os escores da ACP dos eixos 

Características1 e Características2 como variáveis exógenas, e os parâmetros r e β, o TCR 

e a sobrevivência como variáveis endógenas (seis parâmetros):   

O Modelo de Equações Estruturais (MEE) proposto foi: 

TCR = r + β + Características1 + Características2 

Sobrevivência = r + β + Características1 + Características2 

r = Características1 + Características2 

β = Características1 + Características2 

Consideramos neste modelo também as correlações entre as variáveis endógenas, 

entre os parâmetros r e β e entre as variáveis endógenas Sobrevivência e TCR. A 

interpretação da análise de modelos estruturais é similar a regressões múltiplas, mas 

permite estimar simultaneamente as relações entre as diferentes variáveis exógenas e 

endógenas possibilitando quantificar simultaneamente o efeito direto das variáveis 

exógenas (Características funcionais) e o efeito indireto, via variáveis endógenas 
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(parâmetros da curva de crescimento) na TCR e Sobrevivência e as correlações entre as 

variáveis (MITCHELL, 2001).   

A normalidade dos dados das variáveis endógenas foi checada através do teste 

Shapiro-Wilk e os parâmetros r e β foram transformados em Box-Cox e a taxa de 

sobrevivência (s) foi transformada em logit 𝑠′ = 𝑙𝑛
𝑠

(1−𝑠)
. Para evitar problemas com 

valores 0 e 1, a escala das proporções foi previamente transformada para a escala 0,1 a 

0,9. Consideramos o modelo estrutural significativo quando p-valor > 0,05 (neste caso, o 

modelo era saturado),  a estatística RMSEA (Raiz do Erro Quadrático Médio) < 0.05 e 

Índice de Ajuste Comparativo (CFI)  > 0.8 (GRACE, 2006). Este modelo foi ajustado no 

ambiente R version 3.4.1 (R CORE TEAM, 2017) através do pacote Lavaan (ROSSEEL, 

2012). 

 

RESULTADOS 

 

Os dois primeiros eixos da ACP, baseados nas características funcionais das 

diferentes espécies arbóreas, explicaram juntos 70,43% da variação dos dados (Figura 3). 

O CMSF e a MS foram positivamente correlacionados com o primeiro eixo 

(Características1) (r = 0.876 e r = 0.628, respectivamente), enquanto a FMR e a AFE 

foram negativamente correlacionadas com este eixo (r = -0.612 e r = -0.655, 

respectivamente), sugerindo que espécies de sementes maiores alocam menor biomassa 

para as raízes e possuem menores valores de AFE (Figura 3). A AF foi fortemente 

correlacionada com o segundo eixo (r = 0.868), mas a AFE também foi correlacionada 

com esse eixo (r = 0.616) (Figura 3). As espécies pioneiras tenderam a apresentar MS e 

CMSF mais baixos e AFE e a FMR mais altas com exceção de P.dubium, C. sylvestris  e 

P. gonoacantha. Por outro lado, as espécies não pioneiras apresentaram uma grande 

variação com relação às características funcionais, apesar de que aproximadamente 40% 

delas tenderam a ter uma maior massa de semente (MS) e maior conteúdo de matéria seca 

foliar (CMSF) (Figura 3). 
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Figura 3. Resultados da Análise de Componente Principal (ACP) das Características funcionais 

das trinta espécies em estudo. Círculos azul representam espécies pioneiras e triângulos bege 

representam espécies não pioneiras. MS = massa da semente; AF = área foliar; CMSF = conteúdo 

de matéria seca foliar; AFE = área foliar específica; FMR = fração de massa de raiz. JOA - S. 

granulosoleprosum; ALG - H. americanos; MTB - G. ulmifolia; GÇT - C. sylvestris; GVR - P. 

américa; CRU - E. febrífuga; PNR - C. speciosa; LRP - C.trichotoma; DLR - L. pacari; LTR - T. 

hystrix; GRC - P. rígida; TBV - E. contorsiliquum; CPX - C. floribundus; CDR - C. fissilis; PDL 

- G. integrifólia; CFT - P. dubium; OLC - O. arbórea; JQB - C. estrellensis; AMD - P. nitens; 

AGB - A. colubrina; UNV - B. forficata; PJR - P. gonoacantha; SBS - C. glandulosa; TMQ - A. 

sellowiana; LPC - P. parviflora; PDV - D. lanceolata; CBT - C. aschersoniana; IGM - I. laurina; 

JTB - H. courbaril; GND - C.brasiliense. 

 

 A altura das plantas ao final de um ano variou muito entre as espécies, enquanto 

H. papayanensis alcançou uma altura superior a 330cm, as espécies O. arborea e D. 

lanceolata apresentaram um crescimento muito baixo, alcançando alturas inferiores a 50 

cm (Figura 4).  No geral, espécies pioneiras tenderam a crescer bem mais rápido do que 

espécies não pioneiras, como esperado, mas com muitas exceções (Figura 4). 
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Figura 4. Variação da altura final das plantas de 30 espécies, após um ano a partir do plantio. 

Colunas azuis representam espécies pioneiras e colunas bege representam espécies não pioneiras. 

ALG - H. americanos; MTB - G. ulmifolia; GÇT - C. sylvestris; GVR - P. américa; CRU - E. 

febrífuga; PNR - C. speciosa; LRP - C.trichotoma; DLR - L. pacari; LTR - T. hystrix; GRC - P. 

rígida; TBV - E. contorsiliquum; CPX - C. floribundus; CDR - C. fissilis; PDL - G. integrifólia; 

CFT - P. dubium; OLC - O. arbórea; JQB - C. estrellensis; AMD - P. nitens; AGB - A. colubrina; 

UNV - B. forficata; PJR - P. gonoacantha; SBS - C. glandulosa; TMQ - A. sellowiana; LPC - P. 

parviflora; PDV - D. lanceolata; CBT - C. aschersoniana; IGM - I. laurina; JTB - H. courbaril; 

GND - C.brasiliense. 

 

O crescimento de todas as espécies se ajustou ao modelo Power Law (Tabela 3). 

O menor coeficiente de determinação (R2) encontrado foi para a espécie O. arborea 

(OLC), que teve 89% de sua variação explicada pelo modelo. Todas as espécies restantes 

tiveram coeficientes de determinação maiores que 92%, sendo o melhor ajuste encontrado 

na espécie P. dubium (CFT) que teve aproximadamente 100% de sua variação explicada 

pelo modelo (Tabela 3). Os valores de r variaram de 0,002 a 0,945, enquanto os valores 

de β variaram entre 0,721 e 1,896. De forma geral, as espécies não-pioneiras tenderam a 

ter maiores valores de β, enquanto as espécies pioneiras tenderam a ter os maiores valores 

de r e a apresentar o parâmetro β entre 0 e 1. Apenas uma espécie pioneira, E. 

contorsiliquum, teve o valor do parâmetro β > 1 (Figura 5A, Tabela 3). Para a maioria das 

espécies os valores de β foram estimados entre 0 e 1. Em 38,9% das espécies não-

pioneiras o β alcançou valores superiores a 1, sugerindo que em boa parte das espécies 

não-pioneiras a taxa de crescimento instantânea tende a aumentar com o aumento do 

tamanho da planta (Figura 5B).  
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Tabela 3. Espécies, seus grupos ecológicos, resultados dos ajustes da função Power Law do 

crescimento das espécies em função do tempo, parâmetros da curva r e β, erros padrões (EP), p-

valores (p) e os coeficientes de determinação (R2).  

Espécie 
Grupo 

ecológico 
r ± EP β ± EP p R2 ajustado 

A. colubrina NP 0,089 ± 0,015 1,057 ± 0,024 1,30E-14 0,999 

H. americanus P 0,945 ± 0,628 0,761 ± 0,064 1,16E-11 0,995 

P. nitens NP 0,278 ± 0,042 0,783 ± 0,033 1,38E-14 0,999 

C. aschersoniana NP 0,054 ± 0,042 0,803 ± 0,276 7,78E-10 0,961 

C. fissilis NP 0,136 ± 0,042 0,974 ± 0,046 1,30E-12 0,997 

P. dubium P 0,167 ± 0,022 0,937 ± 0,015 1,11E-16 1,000 

C. floribundus P 0,319 ± 0,054 0,839 ± 0,023 1,11E-15 0,999 

E. febrifuga NP 0,214 ± 0,116 0,762 ± 0,129 2,56E-09 0,983 

L. pacari NP 0,195 ± 0,088 0,857 ± 0,069 2,51E-11 0,994 

C. sylvestris P 0,282 ± 0,172 0,776 ± 0,130 3,09E-09 0,984 

C.brasiliense NP 0,005 ± 0,002 1,547 ± 0,104 4,45E-10 0,978 

P. rigida NP 0,366 ± 0,145 0,763 ± 0,064 6,24E-12 0,996 

P. america NP 0,133 ± 0,051 0,880 ± 0,069 1,59E-11 0,994 

I. laurina NP 0,040 ± 0,008 1,155 ± 0,034 2,51E-13 0,998 

S. granulosoleprosum P 0,683 ± 0,491 0,740 ± 0,087 1,25E-10 0,992 

C. estrellensis NP 0,309 ± 0,383 0,794 ± 0,236 6,47E-07 0,951 

H. courbaril NP 0,022 ± 0,005 1,235 ± 0,056 9,32E-13 0,996 

P. parviflora NP 0,056 ± 0,016 1,109 ± 0,068 2,94E-11 0,994 

C.trichotoma NP 0,439 ± 0,420 0,721 ± 0,157 1,69E-08 0,976 

T. hystrix P 0,135 ± 0,063 0,791 ± 0,128 1,78E-09 0,981 

G. ulmifolia P 0,175 ± 0,037 0,933 ± 0,025 8,99E-15 0,999 

O. arborea NP 0,002 ± 0,003 1,896 ± 0,648 8,67E-10 0,894 

G. integrifolia NP 0,078 ± 0,026 0,978 ± 0,052 2,23E-12 0,996 

D. lanceolata NP 0,004 ± 0,005 1,769 ± 0,558 4,19E-10 0,923 

P. gonoacantha P 0,243 ± 0,1 0,858 ± 0,067 1,43E-11 0,995 

C. speciosa NP 0,207 ± 0,066 0,872 ± 0,039 2,55E-13 0,998 

C. glandulosa P 0,140 ± 0,057 0,985 ± 0,060 1,58E-11 0,995 

E. contorsiliquum P 0,045 ± 0,007 1,179 ± 0,018 5,55E-15 0,999 

A. sellowiana P 0,471 ± 0,143 0,791 ± 0,041 1,43E-13 0,998 

B. forficata P 0,553 ± 0,269 0,724 ± 0,069 1,20E-11 0,995 
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Figura 5. Taxas de crescimento relativo baseadas nas massas ao longo do tempo preditas pelo 

ajuste da função Power law para espécies pioneiras (A) e não pioneiras (B), com máximo de 0.30. 

Linhas verdes representam curvas com β > 1,0 e linhas vermelhas representam curvas com 0 < β 

< 1. 

 

O modelo estrutural proposto se ajustou aos dados observados (Modelo saturado, 

RMSEA < 0,001 e CFI = 1,000). As características funcionais, associados aos dois 

primeiros eixos da ACP, influenciaram os parâmetros de crescimento r e β. Os escores 

do primeiro eixo da ACP (Características1) influenciaram negativamente o parâmetro r e 

positivamente os valores de β (Figura 6), sugerindo que plantas com mais altos valores 

de AFE, mas também com altos valores  de FMR, e menores valores de CSMF e de MS 

apresentaram maiores valores do parâmetro r. O segundo eixo da ACP (Características2) 

também influenciou negativamente o parâmetro r e negativamente os valores de β, 

sugerindo que plantas com menores valores de área foliar e de AFE apresentaram também 

maiores valores do parâmetro r e menores valores de β (Figura 6). Os parâmetros r e β 

foram negativamente e fortemente correlacionados entre si (Figura 6 e 7). As 

características funcionais associadas ao primeiro eixo da ACP influenciaram mais 

fortemente ambos os parâmetros da curva quando comparados às características 

associadas ao segundo eixo da ACP (Figura 6), e explicaram juntas 46% da sua variação 

no parâmetro r e 41% da variação encontrada no parâmetro β (Figura 6).  

Os parâmetros r e β explicaram juntos 81% da variação da taxa de crescimento 

total entre o plantio e o final do primeiro ano em campo (Figura 6), sendo que o parâmetro 

r teve um efeito mais forte quando comparado com β (Figura 6). Não detectamos o efeito 

direto das características funcionais na taxa de crescimento total em um ano (Figura 6). 
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Figura 6. Modelo estrutural ajustado, mostrando a relação entre traços funcionais, parâmetros da 

curva de crescimento e a sobrevivência e taxa de crescimento relativo no primeiro ano. Os valores 

representam respectivamente os coeficientes de regressão parcial, erro padrão (entre parênteses) 

e estimativas padronizadas. As setas de sentido único representam as relações entre variáveis 

explanatórias e respostas, sendo verdes quando a relação é positiva e vermelhas quando a relação 

é negativa. As setas de sentido duplo representam as correlações entre variáveis. A espessura das 

linhas é proporcional as estimativas padronizadas e a linha tracejada representam tendência de 

influência entre as variáveis. *** P < 0,001; ** P < 0,01; * P < 0,05; † = 0.05. 

 

 Os maiores valores de β foram encontrados em espécies não-pioneiras e os 

maiores valores de r foram encontrados em espécies pioneiras, no entanto, a grande 

maioria das espécies em estudo (pioneiras e não-pioneiras) mostraram valores de r e β 

intermediários (Figura 7). Três espécies pioneiras, H. americanus (Algodoeiro), S. 

granulosoleprosum (Joa) e B. forficata (unha-de-vaca) apresentaram valores de r 

excepcionalmente grandes e valores baixos de β, enquanto as espécies O. arborea (olho-

de-cabra), D. lanceolata (pindaíva) e C. brasiliense (guanandi) alcançaram os maiores 

valores de β. O maior valor para β e o menor para r foram encontrados em O. arborea.    
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Figura 7. Parâmetro β em função do parâmetro r estimados a partir do ajuste das curvas de 

crescimento Power law de 30 espécies arbóreas nativas. Círculos azul representam espécies 

pioneiras e triângulos laranja representam espécies não pioneiras. 

 

A sobrevivência de todos os indivíduos foi muito alta em campo para a maioria 

das espécies. Não registramos mortalidade de plantas ao final do primeiro ano em 15 

espécies, nove alcançaram taxas de 0,93 e apenas seis espécies apresentaram taxas 

inferiores a 0,80, sendo os piores índices encontrados nas espécies C. aschersoniana, com 

uma taxa de sobrevivência de apenas 0,24 e C. brasiliense que alcançou uma taxa de 0,53.  

Não detectamos uma relação direta entre os escores dos eixos da ACP das 

características funcionais das plantas e a sobrevivência em campo, apenas o efeito indireto 

via os parâmetros da curva de crescimento (Figura 6). O parâmetro r influenciou mais 

fortemente a sobrevivência do que o parâmetro β.  No entanto, a variação na 

sobrevivência explicada pelos dois parâmetros da curva de crescimento foi relativamente 

baixa (36%) ao final do primeiro ano das plantas em campo (Figura 6). Além disto, o 

TCR total não foi correlacionado com a sobrevivência.  
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DISCUSSÃO 

 

Nossos resultados mostraram uma grande variação nos padrões de crescimento 

inicial entre espécies e a sua relação com características funcionais de plantas jovens 

(mudas) reintroduzidas numa área degradada. A grande diversidade das características 

morfológicas das mudas de diferentes espécies sugeriu um contínuo de crescimento 

rápido-lento entre as espécies que usam estratégias aquisitivas e conservativas. 

 

Variação interespecífica das características funcionais e os grupos sucessionais 

As espécies classificadas como pioneiras tenderam a apresentar maiores valores de 

área foliar específica e fração de massa de raiz, e menores valores de massa de semente e 

conteúdo de matéria seca foliar. A área foliar específica é normalmente correlacionada 

com altos valores de nitrogênio foliar e consequentemente maiores taxas de fotossíntese 

e respiração, acarretando uma maior taxa de crescimento relativo (WRIGHT et al., 2004; 

PÉREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). Por outro lado, espécies consideradas como 

não-pioneiras variaram muito com relação a todas as características funcionais, mas a 

maioria tendeu a ter sementes maiores e maior conteúdo de matéria seca foliar. Essas 

características estão relacionadas a maior quantidade de compostos não estruturais como 

carboidratos de reserva, onde os carboidratos servem como estoque para momentos de 

escassez de recursos e de compostos secundários (RANWALA & MILLER, 2008). Esta 

característica poderia ser uma vantagem adaptativa em ambientes estressantes, como 

normalmente são as áreas degradadas, pois maiores valores de conteúdo de matéria seca 

foliar estão relacionados com uma maior resistência das folhas a danos físicos, herbivoria 

e perda de água; consequentemente a aquisição de recursos tende a ser mais lenta e 

conservativa, com menores taxas de respiração e fotossíntese (PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al., 2013; GUSTAFSSON et al., 2016).  

Detectamos também uma correlação negativa entre massa da semente e fração da 

massa radicular, sugerindo que plântulas de espécies de sementes menores tenderam a 

investir uma maior quantidade de biomassa em raízes, quando comparado às partes 

aéreas. Com uma menor quantidade de reservas nutricionais para a formação das 

plântulas, as espécies de sementes menores parecem apresentar uma tendência em alocar 

estes recursos para o crescimento das raízes. Isto poderia aumentar as chances de 

sobrevivência, uma vez que com menor quantidade inicial de recursos, estas plantas são 

mais dependentes do solo na fase inicial do desenvolvimento, para captação de nutrientes, 
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mas especialmente de água (JURADO & WESTOBY, 1992; GROSSNICKLE, 2012; 

ZANGARO et al., 2016; DYDERSKI & JAGODZIŃSKI, 2019). 

 

Crescimento das plantas 

Ao longo do desenvolvimento das plantas o custo da respiração aumenta com a 

biomassa total em decorrência de uma combinação de fatores, como acúmulo de biomassa 

não fotossintética, auto-sombreamento das folhas e uma diminuição nas concentrações de 

nutrientes  do solo em torno das raízes, sendo esperado então que as taxas de incremento 

desta biomassa diminuam com o crescimento da planta (PAINE et al., 2012). As 

estimativas de taxa de crescimento relativo (TCR) são normalmente conduzidas 

pressupondo valores constantes normalmente estimada através de uma média ao longo de 

todo o período (REES et al., 2010; PAINE et al., 2012). No entanto, a variação da taxa 

de assimilação líquida com o incremento da biomassa total das plantas está condicionada 

às características fisiológicas e morfológicas que variam muito entre as espécies (SHI et 

al., 2017).  

Nossos resultados mostraram que os parâmetros r e β da curva de crescimento 

power-law variaram muito entre as espécies, sugerindo que os padrões de crescimento 

das diferentes espécies tendem a representar o contínuo de crescimento lento-rápido 

(espécies conservativas – espécies aquisitivas), já esperado, ao invés de uma distinção 

clara entre os grupos sucessionais. De maneira geral, altos valores de r e valores baixos a 

intermediários de β foram mais frequentes nas espécies pioneiras, descrevendo um 

crescimento inicial mais rápido neste grupo sucessional. Apenas uma espécie pioneira, e 

aproximadamente 40% das espécies não pioneiras, apresentaram valores de β maior que 

1. Valores de β >1 provavelmente geram um pico de crescimento mais tardio, o que 

significa que o provável decaimento da taxa de assimilação líquida, provavelmente deve 

ocorrer apenas depois do primeiro ano de crescimento. No entanto, os resultados desse 

estudo mostraram que a distinção entre os dois grupos sucessionais só é clara nos 

extremos das curvas de crescimento, sendo que apenas quatro espécies não-pioneiras 

tiveram valores β maiores que todas as espécies pioneiras, e em apenas quatro espécies 

pioneiras, os valores de r foram mais altos do que todas as espécies não-pioneiras. Além 

disto, os parâmetros r e β foram fortemente e negativamente correlacionados, e a grande 

maioria das espécies apresentaram valores intermediários de r e β, apesar de que os 

valores de r tenderam a ser mais altos e de β mais baixos em espécies pioneiras, sugerindo 

um crescimento inicial mais alto.  
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Na prática, espécies com alto valor de r, tem crescimento inicial mais rápido, o 

que pode estar associado a estratégia aquisitiva na obtenção de recursos, fornecendo 

vantagens competitivas em ambientes com alta disponibilidade de recursos, mas baixa 

probabilidade de persistência em ambientes com escassez de recursos (WRIGHT et al., 

2004; MÜLLER-LANDAU 2010; DONOVAN et al., 2011;PHILIPSON et al. 2014). 

Espécies com alto valor de β tem crescimento inicial mais lento, o que sugere estratégia 

conservativa na obtenção de recursos, priorizando a formação de estruturas mais 

resistentes e menos exigentes de recursos, aumentando assim a sobrevivência e 

estabelecimento em ambientes estressantes (WRIGHT et al., 2004; KING et al. 2006; 

DONOVAN et al., 2011; PÉREZ-HARGUINDEGUY et al. 2013; GUSTAFSSON et al., 

2016). Nossos resultados mostraram que várias espécies pioneiras podem ter crescimento 

mais lento do que muitas espécies classificadas como não-pioneira, enquanto muitas 

espécies classificadas como não-pioneira mostram um alto valor de crescimento inicial e 

assim, podem ser mais vulneráveis à baixa disponibilidade de recursos e apresentar menor 

probabilidade de sobrevivência quando comparadas a várias espécies pioneiras. Nesse 

contexto, a escolha da composição de espécies utilizando somente a classificação pioneira 

ou não-pioneira pode resultar numa grande imprevisibilidade com relação a estrutura da 

floresta - expressa através de densidade e tamanho médio das árvores, estratificação, área 

basal total e produção de serapilheira - reintroduzida através do plantio de mudas, devido 

à grande variação na velocidade de crescimento dentro de cada um destes grupos.   

 

Relação entre características funcionais e a performance das plantas 

As características correlacionadas com o primeiro eixo da ACP (área foliar 

específica, fração de massa radicular, massa da semente e conteúdo de matéria seca foliar) 

são diretamente relacionados com as estratégias mais conservativas e inversamente e 

relacionados com estratégias mais aquisitivas. Os resultados obtidos são condizentes com 

o esperado, já que detectamos uma influência negativa de Características 1 em r e positiva 

em β, ou seja, plantas com maiores valores de área foliar específica, fração de massa 

radicular e de sementes menores apresentaram maior crescimento inicial. Espécies com 

alto valor de área foliar específica tendem a ter crescimento mais acelerado, gerando 

vantagens competitivas, pelo menos em ambientes favoráveis ao seu desenvolvimento 

(KING et al., 2006; GUSTAFSSON et al., 2016; SANTOS & FERREIRA, 2020). 

Espécies de crescimento rápido tendem a ter sementes menores, e espécies com sementes 

maiores, apesar de produzirem plântulas maiores crescem de maneira mais lenta, mas 
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com maiores taxas a sobrevivência e persistência em ambientes estressantes 

(BARALOTO et al., 2005; PEREIRA et al., 2013). Além disso, o tamanho das sementes 

pode ser frequentemente correlacionado com outras características funcionais (LARSON 

et al., 2015). Gustafsson et al. (2016) mostrou também um contínuo pioneira-climácicas 

num estudo com 33 espécies conduzido em florestas do interior de Sabah, Borneo. Os 

autores mostraram, que mesmo que todas as espécies haviam sido classificadas 

previamente como clímax, as características funcionais, como área foliar específica, 

conteúdo de N, P e K nas folhas variaram muito entre as espécies. Eles relacionaram a 

densidade da madeira e conteúdo de K foliar às taxas mais baixas de crescimento, 

característica de espécies mais próximas do extremo clímax, e espécies com valores mais 

altos de área foliar específica e de N e P foliares foram relacionadas com taxas mais altas 

de crescimento, indicando propriedades mais semelhantes ao extremo de espécies 

pioneiras. 

O parâmetro β foi relacionado positivamente com Características 1 e com 

Características 2, sendo o efeito ligeiramente mais forte de Características 1, sugerindo 

que plantas com sementes maiores e altos valores de conteúdo de massa seca foliar 

tenderam a apresentar o crescimento inicial mais lento, característico de espécies de 

estratégias mais conservativas dentro do contínuo de crescimento rápido-lento. A relação 

positiva do parâmetro β com Características 2 sugere que em espécies de maior área foliar, 

a taxa de decaimento no incremento da biomassa tende a ser menor, o que seria 

característico de espécies com estratégia mais conservativa. Geralmente, espécies de 

crescimento lento são mais tolerantes à sombra (DONOVAN et al., 2011), uma vez que 

folhas maiores poderiam favorecer a captação de luz em locais de baixa intensidade 

luminosa. Nossos resultados mostraram que as espécies com as maiores áreas foliares, 

em estágio ainda de mudas pequenas, não estavam associadas a nenhum dos dois grupos 

sucessionais. No entanto, Características 2 também foi relacionado com a área foliar 

específica. Assim, espécies com folhas maiores e com maior área foliar específica 

cresceram mais ao final do primeiro ano de desenvolvimento. A área foliar pode estar 

correlacionada com outras características funcionais não medidas neste estudo e que 

podem influenciar mais diretamente estes parâmetros das curvas de crescimento como 

por exemplo o tamanho da copa. Yang et al., (2018) mostraram que a taxa de crescimento 

das plantas não foi correlacionada a área foliar específica diretamente, mas era fortemente 

relacionada com a área de projeção da copa multiplicada pela área foliar específica. 

Assim, é possível que plantas com folhas maiores possam possuir copas com maiores 
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áreas de projeção, que associada a altos valores de área foliar específica devem ser 

altamente eficientes na interceptação de luz e, portanto, no incremento de biomassa.  

O parâmetro r foi negativamente relacionado ao parâmetro β, sugerindo que 

espécies com crescimento mais tardio tenham altos valores de β e baixos de r, e espécies 

de alto crescimento inicial tenham altos valores de r e baixos de β. Os parâmetros r e β 

influenciaram positivamente e juntos explicaram 81% da variação TCR no primeiro ano 

de desenvolvimento das plantas, mostrando que o crescimento predito pelos modelos 

refletiu com precisão o crescimento total observado dos indivíduos. Além disto, o 

parâmetro r exerceu maior influência na TCR do primeiro ano, quando comparado ao 

parâmetro β. Estas relações sugerem que plantas que apresentam uma taxa de crescimento 

muito alta no início do desenvolvimento podem alcançar maior tamanho ao final do 

primeiro ano. Porém, a taxa instantânea de crescimento decai mais rapidamente nas 

espécies com os maiores valores de r, enquanto espécies com maiores valores de β tendem 

a diminuir mais lentamente a taxa instantânea de crescimento, chegando até aumentar a 

taxa de crescimento com o aumento da biomassa. Assim, plantas com altos valores de r 

podem atingir tamanhos semelhantes àquelas com altos valores de β, como foram os casos 

de E. contorsiliquum (TBV) e C. floribundus (CPX), que apesar de valores muito 

diferentes de r e β alcançaram tamanhos semelhantes ao final do primeiro ano. No 

entanto, apesar das duas espécies serem classificadas como pioneiras e atingirem 

tamanhos semelhantes, nossos resultados sugerem que elas diferem muito quando se 

compara suas curvas de crescimento. A espécie C. floribundus possui maior valor de r, 

ou seja, tem pico de crescimento ainda no início do desenvolvimento, e consequentemente 

deve depender mais da disponibilidade de recursos acima e abaixo do solo, enquanto E. 

contorsiliquum, apresentou um alto valor de β, o que indica um pico crescimento mais 

tardio e com um incremento de biomassa com o crescimento da planta. Assim, o sucesso 

no estabelecimento C. floribundus deve depender muito de alta disponibilidade de 

nutrientes desde o início de seu desenvolvimento, o que pode não acontecer em um solo 

degradado. Nesse caso, E. contorsiliquum pode ter vantagens no estabelecimento em 

solos mais degradados, uma vez que seu crescimento é mais tardio, e suas exigências por 

recursos podem acompanhar a disponibilização de nutrientes no solo e assim apresentar 

maior probabilidade de sobrevivência.  

Os parâmetros r e β influenciaram positivamente a sobrevivência das plantas ao 

final do primeiro ano em campo, mas esta relação explicou apenas 36% da variação na 

sobrevivência entre as espécies. A sobrevivência foi muito alta ao longo deste período e 
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as maiores taxas de mortalidade foram registradas em espécies com baixos valores dos 

parâmetros r e β. No entanto, não detectamos uma correlação entre a TCR e a 

sobrevivência. Não esperávamos este resultado, uma vez que muitos estudos têm 

mostrado uma relação negativa entre a taxa de crescimento e a sobrevivência (STERCK 

et al., 2006; ROSE et al. 2009; WRIGHT et al. 2010; RÜGER et al., 2018), é possível, 

portanto, que as condições do solo influenciem esta relação.  

A disponibilidade de nutrientes de solo na área experimental era maior quando 

comparada à floresta mais preservada usada como referência. A eutrofização deste solo 

deve ser consequência do histórico de uso desta área com cultivo de plantas ornamentais 

e frutíferas, onde foi usado adubação orgânica e mineral por um período superior a 10 

anos, uma situação pouco comum para áreas degradadas. A maioria das áreas degradadas, 

como a que amostramos como área de referência, que havia sido apenas desmatada, 

apresentam valores muito mais baixos de nutrientes no solo, quando comparadas à área 

de floresta mais preservada. Assim, às condições ambientais desta área podem ter 

favorecido as espécies de alto crescimento inicial (relacionado com estratégia aquisitiva), 

em sua maioria espécies pioneiras. Além disto, as espécies de crescimento inicial mais 

baixo, de estratégia mais conservativa podem ser mais vulneráveis à alta intensidade 

luminosa (GUSTAFSSON et al., 2016). Müller-Landau, (2010) mostrou que espécies de 

sementes maiores, que é característico de espécies de crescimento lento, mostraram uma 

melhor performance em micro sítios com maior estresse ambiental, mas em locais com 

condições mais favoráveis esta vantagem desapareceu, favorecendo a performance de 

plantas de espécies de maiores taxas de crescimento inicial. Jager et al. (2015) descreveu 

as características funcionais de 30 espécies arbóreas numa floresta temperada que se 

estendia ao longo de um gradiente de fertilidade de solo. Em locais com baixa 

disponibilidade de nutrientes, ele observou uma maior ocorrência de espécies de plantas 

com altos valores de área foliar específica e maior comprimento da raiz, portanto de 

crescimento rápido. Assim, em áreas onde o solo tem alta disponibilidade de nutrientes 

minerais e grande quantidade de matéria orgânica, as chances de sobrevivência poderiam 

aumentar com o aumento do crescimento inicial. Altos valores de r descrevem um 

crescimento inicial mais alto, já nos primeiros meses após o plantio. Assim, as plantas 

atingem um tamanho maior quando atravessam a primeira estação desfavorável no 

inverno, com o sistema radicular mais desenvolvido, o que poderia ser uma vantagem em 

comparação a espécies de crescimento inicial mais lento (veja BARALOTO et al 2005, 

GARDINER et al. 2019).  

http://onlinelibrary.wiley.com/doi/10.1111/j.1461-0248.2012.01850.x/full#ele1850-bib-0032
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Nossos resultados e de outros têm mostrado que o crescimento das plantas varia 

muito entre as espécies, influenciado pelas características funcionais na fase inicial de 

desenvolvimento das plantas, que é justamente a fase mais vulnerável às restrições 

ambientais. Nesse contexto, o conhecimento dos padrões de crescimento das diferentes 

espécies e sua relação com as características funcionais permite compreender que as 

espécies estão distribuídas dentro de um contínuo crescimento lento-rápido ou estratégia 

conservativa-aquisitiva, e que a categorização não-pioneira/pioneira, na melhor das 

hipóteses, consegue inferir uma ideia superficial do comportamento das espécies que 

estão nos extremos desse gradiente. A descrição dos parâmetros r e β das curvas de 

crescimento e suas relações com características funcionais das plantas em estágio de 

mudas, permitiu compreender que mesmo espécies que atingem o mesmo tamanho final 

após determinado período, podem ter grandes diferenças nos padrões de crescimento, 

com pico de crescimento inicial ou tardio e portanto variar fortemente entre sítios com 

diferentes condições de solo. As informações detalhadas sobre o crescimento das plantas 

e a sua relação com as características funcionais, pode ser crucial para escolha adequada 

das espécies que vão compor um projeto de restauração florestal. Essas informações 

permitem a escolha de espécies baseada nas condições ambientais da área degradada, 

selecionando espécies com estratégias adaptadas aos diferentes filtros ambientais, 

aumentando a probabilidade de sobrevivência e estabelecimento.  Além disso, essas 

informações podem auxiliar na tomada de decisão com relação ao tipo de manejo da área 

degradada visando melhorar a performance das espécies que serão reintroduzidas no 

local. 
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INTRODUÇÃO 

 

O sucesso da restauração de ecossistemas florestais depende da sobrevivência, 

crescimento e posterior reprodução dos indivíduos reintroduzidos em uma área 

degradada. Para isso, muitas vezes é necessário que as plantas consigam se estabelecer  

em diferentes condições ambientais, como de estrutura, disponibilidade de nutrientes e 

água no solo (FUJITA et al., 2013; KICHENIN et al., 2013; ANDRADE et al.; 2014; 

VIANI et al.; 2014), além de condições acima do solo, como acesso a luz e quantidade de 

dióxido de carbono (LUSK et al., 2008; POORTER et al., 2009; KRAMER-WALTER & 

LAUGHLIN, 2017). A disponibilidade de nutrientes e água, pode influenciar fortemente 

a probabilidade de sobrevivência e crescimento das plantas. Nesse contexto, consideram-

se as condições nutricionais e de estrutura do solo um importante filtro ambiental, capaz 

de influenciar a estrutura de comunidades vegetais (FUJITA et al., 2013; KICHENIN et 

al., 2013; ANDRADE et al., 2014; VIANI et al., 2014; EISSENSTAT et al., 2015; 

FRESCHET et al., 2015; KRAMER-WALTER & LAUGHLIN, 2017).  

A variação espacial e temporal na disponibilidade de recursos abaixo do solo 

resulta numa grande diversidade de diferentes estratégias de plantas na obtenção e 

alocação desses recursos, cujos extremos são denominados de estratégia aquisitiva e 

conservativa (WRIGHT et al., 2004; DONOVAN et al., 2011; PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al. 2013). As espécies com estratégia mais aquisitiva possuem 

folhas de curta duração, ricas em nitrogênio, com maior área foliar específica (AFE) e 

baixo investimento em matéria seca foliar em relação a sua área. Essas características  

proporcionam altas taxas de fotossíntese e respiração, o que, consequentemente, leva a 

um crescimento acelerado, mas que as tornam altamente dependentes de uma grande 

disponibilidade de nutrientes no solo (WRIGHT et al., 2004; DONOVAN et al., 2011; 

PÉREZ-HARGUINDEGUY et al. 2013). No outro extremo, espécies de estratégia mais 

conservativa, possuem folhas de longa duração e com alto conteúdo de matéria seca em 

relação a área foliar, levando a menores taxas fotossintéticas e de respiração, resultando 

em crescimento mais lento, mas são menos vulneráveis à baixa disponibilidade de 

nutrientes do solo (WRIGHT et al., 2004; DONOVAN et al., 2011; PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al. 2013).  

No entanto, as plantas desenvolveram mecanismos que lhes permitem ajustar 

diversos aspectos de arquitetura, morfologia e fisiologia (características funcionais), em 

resposta às condições ambientais locais, para otimizar a absorção de recursos limitantes 
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ou se ajustar à limitação desses recursos, e dessa forma mitigar o estresse e manter níveis 

de homeostase que maximizem seu desenvolvimento (BARALOTO et al. 2005; 

CHATURVEDI et al. 2014; JAGER et al. 2015; KRAMER-WALTER & LAUGHLIN, 

2017; FRESCHET et al., 2018). Assim, plantas de uma mesma espécie podem variar seus 

fenótipos em resposta à limitação de recursos. A plasticidade na alocação de biomassa 

como resposta à limitação de recursos pode aumentar as chances de sobrevivência em 

diferentes condições ambientais, ampliando a distribuição geográfica das espécies 

(PRICE et al., 2003; ALBERT et al., 2011). Porém, informações sobre a plasticidade 

fenotípica das características funcionais ainda permanecem pouco documentadas, e o 

entendimento acerca de quais características funcionais exibem as respostas mais 

variáveis, sob diferentes condições ambientais, permanece obscuro (KRAMER-

WALTER & LAUGHLIN, 2017; FRESCHET et al., 2018).  

A hipótese de “equilíbrio funcional de alocação de biomassa”, proposta por 

Brouwer (1963), propõe que a distribuição na alocação de recursos para o 

desenvolvimento das diferentes estruturas das plantas acontece em resposta ao recurso 

mais limitante do ambiente em que elas crescem.  Se a limitação de recursos for acima do 

solo, as plantas podem alocar maior quantidade de biomassa para o desenvolvimento de 

suas estruturas aéreas, como folhas e caules.  Caso o recurso mais limitante esteja abaixo 

do solo (ex. nutrientes e água), é esperado um maior desenvolvimento do sistema 

radicular quando comparado com partes aéreas da planta (BROUWER, 1963). 

Uma resposta comum a essa limitação de luz é o aumento da área foliar específica 

(AFE) para otimizar a interceptação luminosa (LUSK et al.; 2008; POORTER et al.; 

2009; KRAMER-WALTER & LAUGHLIN, 2017). Este aumento na área foliar por 

biomassa investida em folhas não necessariamente leva a um aumento da proporção da 

biomassa total da planta alocada para folhas (POORTER et al., 2012). Além disso, a 

quantidade de luz interceptada é influenciada por outras características da morfologia da 

planta, como tamanho, arquitetura da copa e ramificação do caule e pela densidade de 

plantas vizinhas (VERMEULEN et al ., 2008 ; VIOLLE et al ., 2009; 

NIINEMETS, 2010; YANG et al. 2018).  

Vários autores reforçaram a hipótese de “equilíbrio funcional de alocação de 

biomassa” ao mostrarem que em ambientes com diferentes níveis de fertilidade do solo, 

as plantas alocaram mais recursos para o desenvolvimento de raízes e menos recursos 

para o desenvolvimento do sistema aéreo nos locais onde as concentrações de nutrientes 

no solo eram menores (HUANTE, 1995; LÜ et al., 2012; LIU et al., 2012; FRESCHET 
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et al., 2015; KRAMER-WALTER & LAUGHLIN 2017). A limitação de recursos abaixo 

do solo pode resultar na plasticidade de um conjunto diversificado de características do 

sistema radicular das plantas para otimizar a absorção de nutrientes e água, incluindo, 

dentre outros, a fração de massa de raiz (FMR), distribuição vertical da raiz, ramificação 

e morfologia de raízes finas (POORTER et al., 2012; EISSENSTAT et al., 2015; LIU et 

al., 2015; FRESCHET & ROUMET, 2017; KRAMER-WALTER & LAUGHLIN, 2017; 

FRESCHET et al., 2018). O experimento realizado por Freschet et al. (2015), utilizando 

plantas herbáceas, mostrou que a alocação de biomassa para órgãos abaixo do solo, 

expresso pela fração de massa de raiz, é mais relevante em resposta às mudanças nos 

recursos do solo do que os ajustes da morfologia de raízes finas para melhorar a aquisição 

de recursos do solo, uma vez que a morfologia de raízes finas podem estar associadas a 

simbiose, com fungos micorrízicos ou bactérias fixadoras (FRANCHE et al ., 2009; 

EISSENSTAT et al., 2015; CHEN et al., 2016 ). Em contraste à plasticidade do sistema 

radicular, as respostas à limitação de luz provocaram ajustes mais relevantes na 

morfologia das folhas do que aumento de recursos para alocação aos brotos (FRESCHET 

et al., 2015). Porém, esses resultados foram obtidos em plantas herbáceas, e 

potencialmente podem diferir de plantas lenhosas, uma vez que o investimento estrutural 

no xilema pode afetar como o carbono é alocado para raízes e brotos em resposta aos 

nutrientes limitantes abaixo do solo (POORTER et al., 2012).  

Outras características funcionais podem responder à disponibilidade de nutrientes 

no solo. Jager et al. (2015), avaliaram a resposta de características foliares para trinta 

espécies arbóreas, em relação às diferenças no gradiente de fertilidade (nitrogênio e 

potássio) do solo em uma floresta tropical. Em solos de baixa fertilidade eles encontraram 

menores valores de área foliar específica (AFE), o que está relacionado a menor eficiência 

na captação de luz, e dessa forma menores taxas de fotossíntese, e consequentemente uma 

utilização de recursos do solo de maneira mais conservativa quando comparadas com 

plantas que cresceram em solos de maior fertilidade. 

 A maioria dos estudos avaliaram o efeito da fertilidade do solo apenas 

considerando os níveis de nitrogênio, fósforo e potássio, no entanto, a matéria orgânica 

influencia fortemente a qualidade do solo, uma vez que promove a estabilidade de 

agregados, melhora a porosidade, infiltração e retenção de água, facilitando a penetração 

do sistema radicular das plantas no solo e a obtenção de água (PAUL, 2014).  A matéria 

orgânica pode aumentar também a disponibilidade de cálcio e magnésio e 

consequentemente a capacidade de troca catiônica (CTC), o pH e a saturação por bases 
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no solo, disponibilizando os macros e micronutrientes presentes no solo para absorção 

pelo sistema radicular das plantas (KONONOVA, 2013). Além disso, a decomposição da 

matéria orgânica pela biota presente no solo também aumenta os níveis de fertilidade do 

solo, fornecendo nutrientes para as plantas de maneira mais gradativa (KONONOVA, 

2013; CYLE et al., 2016). Assim, é esperado que em solos bem estruturados e com alta 

disponibilidade de nutrientes, espécies com maior plasticidade fenotípica consigam 

alcançar sua taxa de crescimento máxima e ter vantagens sobre espécies de menor 

plasticidade fenotípica.  

Nesse estudo, exploramos experimentalmente a variação intraespecífica das taxas 

de crescimento das plantas, das características funcionais foliares e da alocação de 

biomassa para raízes em função do solo, de oito espécies arbóreas de ocorrência em 

floresta estacional semidecidual. As plantas foram cultivadas durante quatro meses em 

diferentes tipos de tratamento pré-plantio do solo, incluindo adubação química e 

adubação orgânica, podendo conter ou não a adição de calcário, e em diferentes 

quantidades de adubo. O uso de diferentes tipos e quantidade de adubação, foi feito para 

simular solos com diferentes níveis de nutrientes. Esperávamos que a adição de matéria 

orgânica ao solo, além de aumentar a disponibilidade de nutrientes para as plantas, 

conservasse melhor as propriedades químicas do solo após quatro meses, resultando num 

maior crescimento das plantas. Especificamente, avaliamos a variação da biomassa das 

plantas em resposta aos diferentes tratamentos de solo. A partir desses dados, 

relacionamos o coeficiente de variação de biomassa das espécies com a taxa de 

crescimento máximo. Esperávamos encontrar maior plasticidade fenotípica na biomassa 

das plantas em espécies com maiores potenciais de crescimento (estratégia mais 

aquisitiva) quando comparadas com espécies com menores potenciais de crescimento 

(estratégia mais conservativa). Além disso, relacionamos a plasticidade das 

características foliares e de alocação de biomassa para raízes com a variação de biomassa 

das espécies.  

 

MATERIAIS E MÉTODOS 

 

 O experimento consistiu no plantio de oito espécies (Tabela 1) arbóreas nativas 

de ocorrência natural na região do estudo, em diferentes tratamentos de fertilidade de 

solo. Todas as espécies selecionadas são indicadas para restauração ecológica em diversas 

regiões do Estado de São Paulo (BARBOSA et al., 2015; SOUZA JUNIOR & 

https://www.google.com.br/search?safe=active&hl=pt-BR&tbm=bks&tbm=bks&q=inauthor:%22M.+M.+Kononova%22&sa=X&ved=0ahUKEwiGxaK91r_TAhWJvZAKHfw7CBQQ9AgIKTAA
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BRANCALION, 2016). Buscou-se selecionar espécies com diferentes massas de 

semente, e de diferentes grupos sucessionais, sendo quatro espécies classificadas como 

pioneiras e quatro como não pioneiras.    

 

Tabela 1.  Lista das espécies selecionadas com nome científico, nome popular, família, classe 

sucessional e massa média das sementes, que foram obtidas de acordo com dados de Barbosa et 

al., (2015); Souza Junior & Brancalion, (2016). 

Nome Científico 
Nome Popular 

(CÓDIGO) 
Família 

Classe 

sucessional 

Massa 

da Semente 

(mg) 

Heliocarpus americanus L. Algodoeiro (ALG) Tiliaceae Pioneira 4.6 

Guazuma ulmifolia Lam. Mutambo (MTB) Malvaceae Pioneira 12.6 

Esenbeckia febrifuga (A. St. -

Hil.) A. Juss.ex Mart. 
Crumarim (CRU) Rutaceae Não Pioneira 18.4 

Croton floribundus Spreng. Capixingui (CPX) Euphorbiaceae Pioneira 39.0 

Pterogyne nitens Tul. Amendoim-bravo 

(AMD) 
Fabaceae Não Pioneira 95.2 

Colubrina glandulosa Perk. Sobrasil (SBS) Rhamnaceae Pioneira 191.4 

Inga laurina (Sw.) Willd. Ingá-mirim (IGM) Fabaceae Não Pioneira 2000.0 

Hymenaea courbaril L. var. 

stilbocarpa (Hayne) Y. T. Lee & 

L 

Jatobá (JTB) Fabaceae Não Pioneira 5076.1 

 

Delineamento experimental 

O experimento foi conduzido no viveiro do Departamento de Ciências 

Ambientais, localizado dentro da área da Secretaria de Gestão Ambiental e 

Sustentabilidade (SGAS) da Universidade Federal de São Carlos, Campus São Carlos.  

As mudas das espécies utilizadas para o experimento foram adquiridas em agosto 

de 2018, de um viveiro comercial próximo, ainda bem jovens, variando entre 20 e 30 cm 

de altura, as quais foram cultivadas em tubetes de 290 cm3. As mudas foram 

transplantadas para sacos plásticos de polietileno, com capacidade de sete litros, contendo 

solo de aterro submetido a 10 tratamentos de adubação (química ou orgânica) de maneira 

a formar um gradiente de fertilidade de solo (Tabela 1 e 2). Cinco repetições para cada 

nível de tratamento e para cada espécie foram montadas no viveiro. Outros quatro sacos 

de cada tratamento foram montados para posterior análise química do solo, totalizando 

400 mudas plantadas e 440 sacos plásticos. Após o plantio, as mudas foram distribuídas 

na parte externa do viveiro (Figura 1), estando sujeitas as mesmas condições abióticas 

(luminosidade, temperatura e disponibilidade hídrica), sendo elas irrigadas por micro-
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aspersão por 5 minutos, três vezes ao dia, além de receberem água das chuvas. 

 

Tabela 2 – Tratamentos de adubação química e orgânica em sacos de polietileno com capacidade 

de sete litros contendo solo de aterro e os seus códigos equivalentes. 

 

Tratamento de adição de nutrientes minerais e orgânico Código 

Solo de aterro, sem calcário e sem adição de fertilizantes CT 

Solo de aterro, com adição de calcário (25g) e sem adição de fertilizantes CTCa 

Solo com adição de calcário (25g) e adição de 2g de NPK (10-10-10) QU1Ca 

Solo sem adição de calcário e adição de 10g de NPK (10-10-10) QU2 

Solo com adição de calcário (25g) e adição de 10g de NPK (10-10-10) QU2Ca 

Solo com adição de calcário (25g) e adição de 20g de NPK (10-10-10) QU3Ca 

Solo com adição de calcário (25g) e adição de 1/9 do volume do saco de 

esterco bovino curtido  

ES1Ca 

Solo sem adição de calcário e com adição de 1/6 do volume do saco de 

esterco bovino curtido  

ES2 

Solo com adição de calcário (25g) e adição de 1/6 do volume do saco de 

esterco bovino curtido 

ES2Ca 

Solo com adição de calcário (25g) e adição de 1/3 do volume do saco de 

esterco bovino curtido 

ES3Ca 
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Figura 1. Distribuição das mudas em blocos de espécies na parte externa do viveiro. Na imagem 

é possível ver em primeiro plano a espécie Inga laurina (Ingá-Mirim) e ao fundo Guazuma 

ulmifolia (Mutambo), após três meses do início do experimento. 

 

Atributos químicos do solo  

 A amostragem do solo de cada tratamento foi realizada ao final do experimento 

em 13 de dezembro de 2018. Para isso, uma amostra composta por 4 sub-amostras (sacos 

plásticos contendo somente o solo dos tratamentos), foi coletada para cada tratamento. O 

solo das amostras foi enviado para o Laboratório de Fertilidade do Solo da 

UFSCar/campus Araras. As análises foram realizadas seguindo o protocolo estabelecido 

por Raij et al. (2001). O método de Walkley-Black foi utilizado para estimar o teor de 

matéria orgânica; usou-se solução tamponada de acetato de cálcio para determinar o 

potencial hidrogeniônico (pH) e a acidez potencial (H + Al). O método de resina trocadora 

de ânions foi utilizado para obter os macronutrientes fósforo (P), potássio (K), cálcio (Ca) 

e magnésio (Mg).  A soma de bases (SB) foi estimada através da soma dos cátions K, Ca 

e Mg; a Capacidade de Troca Catiônica (CTC) através da soma dos cátions e de H+Al e 

a saturação de bases através da fórmula SB*100/CTC. 
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A análise das propriedades químicas dos solos dos diferentes tratamentos após 

quatro meses, a partir da montagem do experimento, mostrou que a grande maioria dos 

tratamentos produziram solo mais férteis com saturação por Bases (V%) superior a 50%, 

sendo que apenas o tratamento controle sem calcário (CT) produziu solo com saturação 

por Bases abaixo de 50%. Os solos mais eutrofizados foram encontrados nos tratamentos 

com adubação orgânica (Tabela 3).  

Tabela 3. Resultados das análises dos parâmetros químicos dos solos dos 10 tratamentos. Códigos como na Tabela 

1.  

Propriedade Química CT CTCa QU1Ca QU2 QU2Ca QU3Ca ES1 ES2 ES2Ca ES3Ca 

Fósforo (mg/dm3) 16 36 57 12 127 134 84 9 178 58 

Matéria orgânica 

(g/dm3) 
8 6 6 6 5 9 14 23 25 30 

pH 5.7 7.1 7.1 6.5 7.2 7.3 7.3 6.5 7.3 7.2 

Potássio (mmolc/dm3) 0.2 0.8 0.6 0.2 0.3 0.5 0.2 0.6 0.5 0.6 

Cálcio (mmolc/dm3) 9 25 26 25 31 34 34 22 34 42 

Magnésio (mmolc/dm3) 5 4 2 4 2 2 5 18 11 15 

Acidez potencial 

(mmolc/dm3) 
18 12 12 15 11 10 11 16 11 12 

Soma de bases 

(mmolc/dm3) 
14.2 29.8 28.6 29.2 33.3 36.5 39.2 40.6 45.5 57.6 

Capacidade de troca 

catiônica (mmolc/dm3) 
32.2 41.8 40.6 44.2 44.3 46.5 50.2 56.6 56.5 69.6 

Saturação de bases (%) 44.1 71.3 70.4 66.1 75.2 78.5 78.1 71.7 80.5 82.8 

Nitrogênio (mg/kg) 200 250 350 300 325 250 350 300 300 250 

Carbono Orgânico 

(g/kg) 
4.64 3.48 3.48 3.48 2.90 5.22 8.12 13.34 14.50 17.40 

 

Coleta de dados 

As alturas e o diâmetro basal das plantas foram medidos no início e ao final do 

experimento, após quatro meses de cultivo no viveiro. A altura foi medida a partir do solo 

até a gema apical da planta utilizando trena rígida e o diâmetro basal foi medido a 1 cm 

do solo com paquímetro digital. A taxa de crescimento foi estimada a partir da fórmula: 

𝑇𝐶𝑅 =  𝑙𝑛(𝑑2
2ℎ2) −  𝑙𝑛(𝑑1

2ℎ1) 

onde, d2 e h2 representam a altura e o diâmetro basal da planta no tempo final, d1 e 

h1 a altura e o diâmetro basal no tempo inicial (KRAMER-WALTER & LAUGHLIN, 
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2017).  Consideramos como TCRmax as maiores taxas de crescimento registradas, o que 

ocorreu para todas as espécies no tratamento ES3Ca (veja resultados).  

Após a última medição, as plantas foram extraídas dos sacos para obtenção das 

características funcionais. Ainda no viveiro, ocorria uma lavagem inicial da raiz das 

mudas (Figura 2), logo após elas eram levadas para o laboratório para a obtenção das 

características. 

 

Figura 2.  (A) Raízes sendo lavadas na área externa do viveiro; (B) Mudas com as raízes já 

lavadas. 

 

A alocação de biomassa, as características foliares e a massa de semente (SM) 

foram obtidos segundo o protocolo de Perez-Harguindeguy (2013) (Tabela 4). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A B 
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Tabela 4. Características funcionais medidos nas plantas e fórmulas utilizadas para os cálculos. 

Estas características são baseadas em Huante et al.1995; Cornelissen 2003; Jager et al.2015 . 

Traço funcional Sigla Fórmula 

Área Foliar AF 
Medida através do programa ImageJ 

(RUEDEN et al., 2017). 

Área foliar específica (mm² mg-1) AFE 
Área foliar de 2 folhas

Massa seca de 2 folhas
 

Conteúdo de matéria seca foliar 

[Mg (seco) mg (fresco) -1] 
CMSF 

Massa seca de 2 folhas

Massa fresca de 2 folhas
 

Fração da massa da raiz FMR 
Massa seca da raiz

Massa seca total da planta
 

Massa da Semente MS 

Medida direta utilizando peso de 1kg de 

sementes segundo referências de Souza 

Junior & Brancalion, 2016. 

 

 Para estimar a área foliar (AF), um par de folhas completamente expandidas, 

sadias e intactas, de cada um dos indivíduos das 8 espécies, foi fotografado espalmado 

em um fundo branco, com escala de 2 cm, em caixa de luz e sob vidro antirreflexivo para 

se obter uma imagem sem sombras (Figura 3). Utilizando-se o software ImageJ 

(RUEDEN et al., 2017), a área foliar foi determinada, a partir das imagens digitalizadas. 

A massa fresca de cada par de folhas foi obtida usando balança de precisão 0,0001g, logo 

depois foram acondicionadas em sacos de papel com identificação e mantidas em estufa 

a 65°C ± 5°C por 72 horas. Logo após a secagem os pares de folhas foram pesados 

novamente. Com isso, foi possível calcular a área foliar específica (AFE), que consiste 

na razão entre área foliar e sua massa seca, e o conteúdo de matéria seca foliar (CMSF), 

que consiste na razão entre massa seca foliar e sua massa fresca. 
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Figura 3. Foto das folhas da espécie Ingá-mirim (Inga laurina (Sw.) Willd.), 

utilizada para o cálculo da área foliar no programa ImageJ 

 

Para possibilitar o cálculo da fração de massa de raiz (FMR), que consiste na razão 

entre massa seca de raiz e massa seca de parte aérea, as plantas foram cortadas na altura 

do colo após a retirada das folhas, sendo parte aérea e raiz colocadas em sacos de papel 

separados, seguindo o mesmo padrão de identificação das folhas e das imagens 

digitalizadas, e secados em estufa seguindo o mesmo protocolo descrito acima. O peso 

das duas folhas secas retiradas previamente foi somado ao peso da parte aérea seca, 

obtendo assim o peso total da parte aérea que foi utilizado para a estimativa (Tabela 3). 

A biomassa das plantas foi estimada somando o peso seco das raízes com o peso seco da 

parte aérea.  

 

Análise de dados 

 Para avaliar a fertilidade entre os diferentes tratamentos, conduzimos a Análise de 

Componentes Principais (ACP) com os parâmetros químicos dos solos para reduzir o 

número de variáveis para dois ou três eixos (LEGENDRE & LEGENDRE, 2012).  O pH 

do solo não foi incluído na ACP, uma vez que o pH foi altamente correlacionado com Ca 

(0.94) e Mg (0.94). Previamente todas as variáveis foram testadas quanto à normalidade 

através do teste de Shapiro-Wilk, e os valores de matéria orgânica (MO) e magnésio (Mg) 

foram transformados para logaritmo natural. A análise ACP foi realizada no software 

OriginPro 8.0 (MAY & STEVENSON, 2009). Consideramos os eixos como 
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significativos apenas os que apresentaram o autovalor maior do que 1.0. A ACP resultou 

na redução do número de variáveis em dois eixos (veja resultados). A correlação entre os 

parâmetros químicos do solo e os eixos da ACP foi estimada através da fórmula 𝑟 =

𝑢𝑗𝑘√𝜆𝑘 , onde ujk é o coeficiente do parâmetro químico do solo j no eixo k, e λ é o 

autovalor do eixo k (LEGENDRE & LEGENDRE, 2012). 

 Para avaliar o efeito do solo na biomassa das plantas, ajustamos para cada espécie 

um modelo de regressão linear, considerando a biomassa como variável dependente e os 

dois primeiros eixos da ACP como variáveis independentes. Além disto, regressões 

lineares foram usadas também para avaliar a variação das características funcionais AF, 

AFE, RMF e CMSF com o aumento da biomassa das plantas. Ajustamos os modelos de 

regressão linear para cada espécie e para cada traço, onde o traço era considerado variável 

dependente e a biomassa dos indivíduos como variável independente. Previamente todas 

as variáveis foram testadas quanto à normalidade, através do teste de Shapiro-Wilk, e os 

valores de biomassa, área foliar específica (AFE) e área foliar (AF) foram transformados 

para logaritmo natural. Conduzimos estas análises utilizando o software Systat 13.0 

(SYSTAT, 2012). 

 

RESULTADOS 

 

 Os dois primeiros eixos da Análise de Componentes Principais (ACP) dos 

atributos químicos do solo explicaram juntos 69,92% da variação dos dados (Figura 3). 

O eixo 1 foi correlacionado positivamente com a matéria orgânica (M.O) (r = 0.91), a 

capacidade de troca catiônica (CTC) (r = 0.97), cálcio (Ca) (r = 0.72) e com o magnésio 

(Mg) (r = 0.75). O eixo 2 foi correlacionado positivamente com fósforo (P) (r = 0.75) e 

nitrogênio (N) (0.67), mas também correlacionado com Ca, ainda que mais fracamente (r 

= 0.54). Os tratamentos controle (CT e CTCa) mostraram baixos escores do eixo 1 e eixo 

2, e os tratamentos químicos (QU1Ca, QU2, QU2Ca e QU3Ca) tinham baixos escores 

com relação ao eixo 1 e variaram em relação ao eixo 2, dependendo da quantidade de 

NPK adicionada ou se calcário agrícola foi também adicionado. Os tratamentos com 

adubação orgânica alcançaram maiores valores de escores do eixo 1 (Figura 4). 
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Figura 4. Resultados da Análise de Componente Principal (ACP) dos atributos químicos do solo. 

Códigos como na Tabela 2. 

 

A biomassa das plantas da maioria das espécies variou muito em resposta aos 

tratamentos de adubação. A biomassa total de H. americanos e de G. ulmifolia  variaram 

mais de cinco vezes entre os tratamentos de adubação, enquanto a biomassa das plantas 

de E. febrífuga, P. nitens, C. glandulosa e I. laurina variaram entre duas e três vezes, 

sendo que para I. laurina registramos esta variação apenas no tratamento ES3Ca. A 

biomassa total de H. courbaril (JTB), variou pouco aos tratamentos de adubação, (Figura 

4). Nós registramos uma grande variação entre os indivíduos de C floribundus entre, mas 

também dentro de tratamentos. As plantas desta espécie foram fortemente atacadas por 

formigas, apesar do controle ter sido feito constantemente no viveiro. Registramos uma 

menor variação na biomassa das raízes entre os tratamentos (Figura 5). 
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Figura 5. Variação de biomassa seca (total e de raiz) das espécies nos diferentes tratamentos de 

solo. Caixas vermelhas representam biomassa seca total e caixas azuis representam biomassa seca 

de raiz. Códigos dos tratamentos como na Tabela 2.  
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Os resultados das regressões ajustadas para cada espécie, considerando a biomassa 

como variável dependente, e os eixos da ACP como variável independente, mostraram 

que das oito espécies estudadas, em seis, o Eixo 1 da ACP do solo influenciou 

positivamente a biomassa total das plantas (Tabela 5). As duas espécies com maiores 

massa de semente não se ajustaram a regressão, sendo que IGM (I. laurina) não teve 

relação significativa (P = 0.471), enquanto JTB (H. courbaril ) mostrou apenas uma 

tendência (P = 0.051) de aumento de biomassa em função do Eixo 1 da ACP (Tabela 5). 

As outras seis espécies se ajustaram as regressões, o Eixo 2 não influenciou a biomassa 

de nenhuma das espécies. As maiores inclinações foram encontradas para as espécies 

AMD (P. nitens) e SBS (C. glandulosa), respectivamente (Tabela 5).  

 

Tabela 5. Resultados de regressões lineares ajustadas entre o CV (coeficiente de variação) da 

biomassa seca das plantas de cada espécie em função dos eixos da ACP dos parâmetros 

químicos do solo. ns = não significativo; Códigos das espécies como na Tabela 1. 

Espécies 
Eixo1  

(b) 

Eixo2 

(b) 
R2 P 

MTB 0.307 - 0.74 < 0.001*** 

ALG 0.300 - 0.59 < 0.001*** 

CPX 0.206 - 0.59 0.006** 

SBS 0.402 - 0.85 < 0.001*** 

AMD 0.420 - 0.79 0.000*** 

CRU 0.301 - 0.88 0.000*** 

IGM - - 0.00 0.471 ns 

JTB 0.051 - 0.32 0.051† 
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O coeficiente de variação (CV) da biomassa seca total foi positivamente 

relacionado com o TCRmax (Figura 6), sugerindo que a variação da biomassa das plantas 

entre os diferentes tratamentos aumenta com o TCRmax. Por outro lado, o TCRMax foi 

negativamente relacionado com a massa da semente (Y = 5,007 – 0,453X, p-valor < 

0,001; R²= 0,98). Assim, sementes maiores variaram menos em biomassa em função da 

fertilidade do solo onde foram cultivadas. 

 

Figura 6. Relação entre coeficiente de variação (CV) de biomassa seca total das plantas e a taxa 

de crescimento máximo (TCRmax). ALG - Heliocarpus americanus L.; SBS - Colubrina 

glandulosa Perk.; MTB - Guazuma ulmifolia Lam.; AMD - Pterogyne nitens Tul.; CRU - 

Esenbeckia febrífuga; CPX - Croton floribundus Spreng.; IGM - Inga laurina (Sw.) Willd.; JTB 

- Hymenaea courbaril L. var. stilbocarpa. 

 

Algumas características foliares se ajustaram significativamente em resposta a 

variação de biomassa seca em cinco das oito espécies estudadas (Figura 7). A área foliar 

(AF) aumentou com o aumento da biomassa dos indivíduos das espécies ALG, SBS, 

AMD, CRU e JTB. As espécies CPX e IGM sofreram apenas uma tendência de aumento 

da AF e função do aumento de biomassa. Apenas a espécie ALG variou 

significativamente sua área foliar específica (AFE) em função do aumento de biomassa, 

e as espécies SBS e AMD sofreram uma tendência de variação de AFE em função da 

biomassa, sendo essa variação negativa, ou seja, essas espécies diminuíram AFE em 

resposta ao aumento de biomassa. Para a espécie JTB foi detectada apenas uma tendência 
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de aumento de AFE em função do aumento da biomassa. Nenhuma espécie teve variação 

significativa do conteúdo de matéria foliar (CMSF) em resposta as alterações de 

biomassa. Todas as espécies estudadas diminuíram sua fração de massa de raiz (FMR) 

em resposta ao aumento de biomassa. 

 

Figura 7. Resultado das regressões lineares ajustadas explicando características funcionais 

foliares e de raiz em função do aumento da biomassa seca dos indivíduos de cada espécie.  AF= 

área foliar; AFE= área foliar específica; CMSF= conteúdo de matéria seca foliar; FMR = fração 

de massa de raiz. Códigos das espécies como na Tabela 1 e códigos das características como na 

Tabela 4. Valores de características que interceptam o β = 0 significam retas paralelas ao eixo x. 
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DISCUSSÃO 

 

O estabelecimento e crescimento de espécies reintroduzidas em projetos de 

restauração florestal está condicionado às respostas das plantas aos fatores ambientais que 

agem como filtros, eliminando ou restringindo o desenvolvimento de espécies não 

adaptadas à estas condições.  

A análise de componentes principais (ACP), relacionando os parâmetros químicos 

do solo dos diferentes tratamentos, mostrou que o aumento da quantidade de esterco 

bovino adicionada ao solo resultou na maior variação dos atributos do solo entre os 

tratamentos. A adição crescente deste tipo de matéria orgânica aumentou a 

disponibilidade a quantidade de magnésio cálcio  e potássio ao final de quatro meses, 

resultando, portanto, num forte aumento da capacidade de troca catiônica (CTC) que é 

fortemente relacionada com a retenção e liberação de íons de nutrientes na solução do 

solo, disponibilizando-os para absorção pelo sistema radicular das plantas (APRILE, 

2012). A adição de matéria orgânica aumentou especialmente a disponibilidade de 

cátions, e consequentemente, da capacidade de troca catiônica, o que levou a um aumento 

no pH. Nossos resultados mostraram uma alta correlação, já esperada, entre esse 

parâmetro e a quantidade de Ca e Mg no solo.  A matéria orgânica age também como 

modificadora das características  físicas, químicas e biológicas do solo (SCHMIDT et al., 

2011), que além de facilitar a absorção de nutrientes pelas raízes da planta, promove a 

estabilidade dos agregados, aumento da capacidade de retenção e infiltração de água, 

tornando-a disponível para as plantas por mais tempo (PALM et al., 1997; KONONOVA, 

2013; CYLE et al., 2016).  

A adição crescente na quantidade de NPK mineral, além da adição de calcário resultou 

na segunda maior variação dos atributos químicos do solo. O eixo 2 da ACP foi 

positivamente correlacionada com o nitrogênio, o fósforo e cálcio. O aumento da 

quantidade de NPK resultou no aumento de nitrogênio e fósforo no solo, mas detectamos 

uma baixa variação na quantidade de potássio. Este elemento é mais móvel no solo, sendo 

influenciado, portanto, com a quantidade de água que infiltra no solo (BRADY & WEIL, 

2013). Com a constante irrigação no viveiro, uma grande parte do potássio deve ter sido 

lixiviada para fora dos sacos de cultivo. 

A adição de cálcio junto com a adição de NPK foi correlacionada também com o Eixo 

2 da ACP. Os valores de pH variaram de 5.7 a 6.5 para os tratamentos sem adição de Ca, 

valores considerados moderadamente ácidos, e de 7.1 a 7.3 para os tratamentos com 

http://www-sciencedirect-com.ez31.periodicos.capes.gov.br/science/article/pii/S0038071716301882#bib65
http://www-sciencedirect-com.ez31.periodicos.capes.gov.br/science/article/pii/S0038071716301882#bib65
https://www.google.com.br/search?safe=active&hl=pt-BR&tbm=bks&tbm=bks&q=inauthor:%22M.+M.+Kononova%22&sa=X&ved=0ahUKEwiGxaK91r_TAhWJvZAKHfw7CBQQ9AgIKTAA
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adição de Ca, valores próximos ao neutro, o que possibilita uma alta atividade microbiana 

e a consequente liberação de nutrientes para absorção pelo sistema radicular das plantas  

(BAATH et al., 1995; BRADY & WEIL, 2010; KARKI et al., 2011; WANG et al., 2017).  

A biomassa das plantas da maioria das espécies variou fortemente em resposta aos 

tratamentos de adubação. Quando se compara o desempenho da maioria das espécies, 

entre solos adubados com matéria orgânica em relação aos solos que receberam adição 

de nutrientes minerais (adubação química), as plantas cresceram duas a três vezes mais 

rápido quando cultivadas em solos que receberam matéria orgânica. No entanto, a 

biomassa das raízes variou menos entre os tratamentos evidenciando que a variação das 

partes aéreas das plantas foi responsável pela maior parte da variação da biomassa das 

plantas. As biomassas seca das duas espécies com menores taxas de crescimento relativo 

máximo (TCRmax), H. courbaril (JTB) e I. laurina (IGM), não responderam ao gradiente 

de fertilidade do solo, formado pelos diferentes tratamentos de adubação. A taxa de 

crescimento máximo foi fortemente e positivamente relacionada com o tamanho das 

sementes. Assim, os resultados deste estudo sugerem, portanto, que espécies de 

crescimento rápido, normalmente de sementes menores, parecem ser mais dependentes 

da disponibilidade nutrientes do solo (BARALOTO et al., 2005; KITAJIMA & 

POORTER, 2008; MÜLLER-LANDAU, 2010; PEREIRA et al., 2013).  

Os resultados das regressões múltiplas ajustadas para cada espécie, entre a 

biomassa e os dois primeiros eixos da ACP, mostraram que das oito espécies estudadas, 

seis variaram sua biomassa em função dos parâmetros químicos do solo, mas apenas em 

relação ao eixo 1. Portanto, a biomassa total das plantas aumentou mais fortemente com 

o aumento da disponibilidade de Ca, Mg e K, apesar de que a variação de potássio 

disponível no solo tenha sido muito baixa (Tabela 3). Solos com baixa CTC limitam a 

obtenção de nutrientes pelas plantas (MOLLOY, 2007). A matéria orgânica (M.O.), além 

de contribuir com o aumento da CTC, melhora a estrutura do solo, dessa forma 

possibilitando maior infiltração e retenção de água (PALM et al., 1997; KONONOVA, 

2013). Os íons Ca e Mg são altamente correlacionados com o aumento do pH do solo, 

consequentemente aumentando a CTC e as taxas de decomposição e mineralização da 

M.O. através da atividade microbiana (KARKI et al., 2011; FIGUEIREDO et al. 2016; 

WANG et al., 2017).  

A espécie H. courbaril teve apenas uma tendência de alterar a sua biomassa em 

função dos diferentes tratamentos do solo após quatro meses, enquanto a biomassa das 

plantas de I. laurina não respondeu significativamente aos tratamentos. Essas duas 

https://www.google.com.br/search?safe=active&hl=pt-BR&tbm=bks&tbm=bks&q=inauthor:%22M.+M.+Kononova%22&sa=X&ved=0ahUKEwiGxaK91r_TAhWJvZAKHfw7CBQQ9AgIKTAA
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espécies apresentaram as menores taxas de crescimento (TCRmax) e as maiores massas de 

semente. Espécies com sementes maiores possuem maior quantidade de reservas em suas 

sementes, tornando-se inicialmente mais resistentes e menos dependente da 

disponibilidade de recursos do solo, o que pode aumentar as chances de sobrevivência em 

áreas com solos com baixa disponibilidade de nutrientes, o que seria comum em áreas 

degradadas (WRIGHT & WESTOBY, 1999; GREEN & JUNIPER, 2004; PEREIRA et 

al., 2013). A maior resistência a condições de estresse nas fases iniciais do 

desenvolvimento apresentado pelas espécies de maior massa de sementes está relacionada 

a estratégias mais conservativas, com menores taxas metabólicas da planta e crescimento 

mais lento, quando comparadas às espécies de estratégias mais aquisitivas (LEISHMAN 

et al., 2001; BARALOTO et al., 2005; METZ et al., 2010; PEREIRA et al., 2013; 

LARSON et al., 2015; SANTOS & FERREIRA, 2020).  Por outro lado, o período de 

observação de apenas quatro meses pode ter sido insuficiente para se detectar uma 

possível influência do solo na biomassa seca dessas duas espécies, uma vez que as plantas, 

nessa fase do desenvolvimento podem ainda estar utilizando as reservas nutricionais 

presentes em suas sementes (GREEN & JUNIPER 2004, SORIANO et al., 2013), e por 

apresentarem uma taxa de crescimento bem mais baixa quando comparadas com as outras 

espécies. Um acompanhamento por um maior intervalo de tempo, o que seria possível 

apenas em campo, poderia esclarecer, se e quando, o crescimento destas plantas 

responderia à disponibilidade de nutrientes do solo. 

Nenhuma espécie respondeu significativamente ao eixo 2 da ACP. O aumento na 

adição de NPK mineral resultou no aumento dos teores de nitrogênio e fósforo, elementos 

essenciais para o desenvolvimento das plantas. O nitrogênio é um importante componente 

de enzimas ligadas à fotossíntese e formação de ácidos nucléicos, já o fósforo é 

fortemente ligado ao desenvolvimento de raízes, desempenha importantes funções nas 

atividades enzimáticas e é constituinte de ácidos nucleicos e proteínas (AERTS & 

CHAPIN, 1999; TAKASHIMA et al., 2004). Assim, esperávamos que o crescimento das 

plantas respondesse positivamente ao aumento de nitrogênio e fósforo. No entanto, a 

variação na quantidade de nitrogênio, fósforo e cálcio resultante da adubação não foram 

suficientes para detectarmos alguma resposta no crescimento das plantas. Estas espécies 

provavelmente toleram quantidades de nitrogênio, fósforo e cálcio mais baixas do que as 

quantidades desses elementos resultantes da adubação. Menores disponibilidades de N, P 

e Ca são comuns nas florestas da região de ocorrência natural destas espécies, causadas 

principalmente, pela alta acidez presente em seus solos (SILVEIRA SARTORI SILVA 
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et al., 2019), que funciona como filtro ambiental, influenciando à distribuição de algumas 

espécies nessas florestas (CAMARGOS et al., 2008; VIANI et al., 2014; PAUL, 2014; 

LEHMANN & KLEBER, 2015) 

A grande variação no crescimento das plantas em função dos atributos químicos 

do solo resultou em variações nas características funcionais foliares e de raízes. A área 

foliar variou positivamente com o aumento de biomassa para as espécies H. americanus, 

C. glandulosa, P. nitens, E. febrifuga e H. courbaril. Plantas maiores apresentaram folhas 

de maior área. Por outro lado, a área foliar específica (AFE) não variou com o aumento 

da biomassa, com exceção apenas de H. americanos, e uma tendência para C. glandulosa 

e P. nitens, da área foliar específica diminuir com o crescimento das plantas. Assim, para 

a maioria das plantas a área foliar aumenta com o crescimento, mas mantem a área foliar 

específica relativamente constante. A área foliar específica está relacionada com a 

eficiência na capacidade fotossintética (POORTER, 2001; ROZENDAAL et al., 2006 

VIOLLE, 2007; PÉREZ-HARGUINDEGUY et al. 2013). Com o aumento da área foliar 

e mantendo relativamente constante a área foliar específica, essas plantas podem 

aumentar a taxa de captação de luz e incorporação de carbono durante a fase inicial do 

seu desenvolvimento.  

 O conteúdo de matéria seca foliar (CMSF), não variou significativamente em 

função da biomassa para nenhuma das espécies estudadas. No entanto, a variação de 

tamanho no período de quatro meses, pode ter sido insuficiente para constatar alterações 

no CMSF das espécies. Alguns estudos mostraram uma relação positiva do CMSF em 

função de tamanho, dentro de uma mesma espécie (THOMAS & WINNER, 2002; 

ROZENDAAL et al., 2006; LIU et al., 2010). Esses estudos relacionaram esta relação 

com a evolução de espécies arbóreas em florestas, onde indíviduos maiores tinham acesso 

mais fácil a luz, e podiam priorizar o investimento em matéria seca para resistir a danos 

por dessecação e herbivoria ao invés de investir em maior eficiência fotossintética.  

 A fração de massa de raiz (FMR), variou de forma significativa, e negativa, em 

função da biomassa para todas as espécies. Resultados semelhantes foram encontrados 

em estudos que mostraram que plantas de menor tamanho, no início do desenvolvimento 

ou em solos de baixa fertilidade, o maior investimento em raízes, já que inicialmente a 

radícula é a primeira estrutura a insurgir da semente, pode permitir uma maior captação 

de água e nutrientes, além de uma melhor fixação no solo, o que aumentaria a resistência 

da planta às condições sazonais de escassez de água e de danos físicos como ventos e 
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chuvas fortes (MÜLLER et al., 2000; WEINER, 2004; KRAMER-WALTER & 

LAUGHLIN, 2017).  

 Em nossos resultados, encontramos que as espécies podem diferir em sua 

capacidade de ajustar o crescimento em resposta à alguns parâmetros do solo, o que pode 

estar relacionado com a estratégia geral de obtenção de recursos pela planta. Espécies 

com estratégia mais conservativa, que geralmente possuem maior massa de semente, são 

menos plásticas à limitação de recursos do solo quando comparadas as espécies com 

estratégia mais aquisitiva (GRASSEIN et al., 2010; FRESCHET et al., 2013; KRAMER-

WALTER & LAUGHLIN, 2017). Também encontramos plasticidade na alocação de 

recursos para formação estruturas de parte aérea e raiz em função da variação de biomassa 

dentro das espécies. Sendo assim, considerando que a variação dos parâmetros do solo 

exerce forte influência na taxa de crescimento das espécies, encontramos uma relação 

indireta dos atributos do solo na plasticidade fenotípica intraespecífica das plantas. 

 

CONSIDERAÇÕES FINAIS  

 

Este estudo mostrou que os nutrientes limitantes para o crescimento das plantas 

da maioria das espécies foram mais relacionados aos processos de decomposição da 

matéria orgânica e o consequente aumento da CTC, que melhoram a retenção de água e 

disponibilidade nutrientes no solo, e a absorção dos mesmos pelas raízes das plantas. Em 

áreas degradadas, devido a perda da cobertura vegetal nativa, a entrada de matéria 

orgânica é inferior à sua taxa de decomposição, causando desestruturação do solo e perda 

de nutrientes através da lixiviação.  Desta forma, no plantio de mudas em solos mais 

degradados, com baixa quantidade de matéria orgânica, apenas a adubação química pode 

não ser suficiente para garantir um crescimento desejável para espécies arbóreas, 

especialmente as espécies de crescimento mais rápido, de estratégia mais aquisitiva. 

Baixos níveis de matéria orgânica diminuem a capacidade de retenção e troca de 

nutrientes e água, além de aumentar as taxas de perda através da intensificação do 

processo de lixiviação.  

No entanto, este estudo comparou características de mudas cultivadas em 

condições controladas de viveiro, com irrigação adequada e sem limitação de luz.  Em 

áreas degradadas a vegetação arbórea pode ter sido totalmente suprimida ou existir 

grandes clareiras, então, a limitação por luz deve ser improvável, mas a restrição de água 

pode alterar os resultados encontrados nesse estudo, aumentando ou diminuindo as 
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diferenças no crescimento e na variação do crescimento das plantas dentro das espécies 

em função da adição de nutrientes minerais ou de matéria orgânica no solo. Considerando 

que a matéria orgânica melhora a estrutura do solo, e consequentemente sua capacidade 

de retenção de água, é possível que em condições de campo o efeito positivo da adição 

matéria orgânica seja intensificado quando comparado a adubação mineral. Para isso, 

estudos futuros devem examinar se essas hipóteses se aplicam em condições de campo. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Este estudo foi estruturado em dois capítulos diferentes, porém interligados por 

um objetivo em comum, investigar a variação interespecífica e intraespecífica de 

características funcionais de espécies arbóreas nativas de florestas tropicais. O interesse 

por esse tema surgiu pela urgente necessidade de restaurar ecossistemas florestais 

degradados, sendo o século XXI considerado o século da restauração florestal. 

O uso de categorias sucessionais pioneira e não-pioneira, para a simplificação da 

escolha de espécies que irá compor uma comunidade inicial em projetos de restauração, 

pode envolver uma grande diversidade, mas não garante o estabelecimento e crescimento 

das plantas em campo. Nossos resultados sugerem que essa classificação parece pouco 

eficiente, pois as espécies estão distribuídas dentro de um contínuo de crescimento rápido-

lento. Sendo assim, a divisão das espécies em categorias torna difícil a previsão do 

crescimento das plantas ao longo do tempo, e consequentemente, do desenvolvimento da 

estrutura da floresta recém implantada, dada a complexidade das interações entre as 

espécies vegetais e as condições ambientais das áreas degradadas. 

 As relações entre as características funcionais e a performance das plantas variam 

fortemente entre os ecossistemas, uma vez que as interações bióticas e as condições 

abióticas, como as condições físicas e químicas do solo, podem explicar diferenças de 

performance dos indivíduos das espécies reintroduzidas, e consequentemente determinar 

a comunidade das florestas. Neste contexto, nossos resultados reforçam que o 

conhecimento das características funcionais das espécies arbóreas pode favorecer a 

seleção de espécies em projetos de restauração, pois pode melhorar as previsões acerca 

do desempenho das plantas quando reintroduzidas em áreas degradadas sob diferentes 

condições de solo. Entretanto, a maioria dos estudos sobre características funcionais 

utilizam valores médios de diferentes espécies que crescem em diferentes condições 

ambientais, mas as informações sobre as características funcionais das plantas em estágio 

de mudas são escassas, que é justamente a fase mais vulnerável às restrições ambientais.  

Nossos resultados descreveram as características funcionais de diferentes partes das 

plantas em estágio de mudas e como os atributos funcionais podem influenciar o 

crescimento das plantas ao longo do primeiro ano após o plantio. Outro diferencial desse 

estudo, foi a investigação de 30 espécies arbóreas tropicais, a maioria dos estudos sobre 

características funcionais utilizam quantidades bem menores de espécies, e em sua 

maioria herbáceas ou gramíneas de regiões temperadas. 
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Espécies de crescimento rápido, geralmente possuem valores baixos de massa de 

semente, maior área foliar específica e investem inicialmente na formação de raízes.  

Essas espécies estão associadas a estratégias aquisitivas na obtenção de recursos e são 

inicialmente dependentes do solo. Espécies com maior massa de semente, maior conteúdo 

de matéria seca foliar e inicialmente menor alocação de recursos para formação de raízes 

foram relacionadas com menores taxas de crescimento inicial com estratégia conservativa 

na utilização de recursos. Este estudo mostrou que espécies com maior taxa de 

crescimento foram as mais plásticas em relação a biomassa total e portando mais sensíveis 

aos parâmetros químicos do solo, especialmente a matéria orgânica. Como o 

desmatamento de florestas e a implantação de sistemas agrícolas comumente resulta na 

degradação dos solos com perda de fertilidade e baixas quantidades de matéria orgânica, 

a reintrodução de espécies de estratégias intermediárias a aquisitivas pode requerer um 

manejo prévio de adubação para garantir o estabelecimento e crescimento destas plantas.  

O entendimento das características funcionais, e sua relação com o desempenho 

das plantas em diferentes condições ambientais, pode auxiliar a seleção da composição 

de espécies e planejamento das ações em projetos de restauração. Desta forma, este 

conhecimento, aliado com a caracterização e manejo das condições do solo, auxilia na 

escolha de espécies com atributos funcionais mais adequados para superar os filtros 

ambientais existentes no local, consequentemente aumentando as chances de 

sobrevivência e crescimento das plantas reintroduzidas. Além disso, compreender a 

magnitude da plasticidade fenotípica das espécies em resposta as diferenças no ambiente 

é importante em pesquisas ecológicas, uma vez que o ambiente pode afetar fortemente os 

valores de características medidas. Sendo assim, o uso de valores médios globais de 

características funcionais das espécies, sem considerar as condições ambientais 

específicas e o estágio de desenvolvimento dos indivíduos (tamanho das plantas) pode 

ser particularmente crítico. A ascensão de estudos que analisam características funcionais 

das espécies em escala local e regional facilitam testar teorias de montagem das 

comunidades e função do ecossistema, contribuindo para melhoria dos projetos de 

restauração florestal. 


