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RESUMO

(Padrdes espaciais e ecoldgicos de espécies arboreas refletem a estrutura em mosaicos de uma floresta subtropical). A
abundéncia e distribuigao espacial das espécies podem ser reflexos das necessidades do seu nicho ecoldgico, além de
reflexos das variagdes ambientais no tempo e espago. Os objetivos do presente trabalho foram analisar a distribuigao
espacial e grupos ecoldgicos das espécies arbéreas em um remanescente de floresta subtropical e avaliar a interferéncia
destes padrdes sobre métricas de riqueza e diversidade. Os padrdes espaciais foram avaliados considerando uma area
amostral de 1 ha dividida em unidades amostrais contiguas de 10 x 10 m, onde todos os individuos com perimetro a
altura do peito > 15 cm foram amostrados. A descrigao dos padroes foi obtida por meio de correlogramas (indice I de
Moran), considerando diversas classes de distancia, indices de agrega¢do e diagramas de superficie. A co-ocorréncia
entre espécies foi analisada por meio de indices de associagdo espacial. A maioria das espécies apresentou distribui-
¢do agrupada e com autocorrelagdo espacial positiva, sobretudo para as menores classes de distancia, indicando a
formagao de pequenos grupos de individuos. Da mesma forma, 17 espécies apresentaram associagdes espaciais (co-
-ocorréncias), formando densos agrupamentos e, embora nio tenham interferido sobre a riqueza especifica, Casearia
sylvestris e Ocotea diospyrifolia diminuiram a equabilidade em alguns setores da drea. Espécies tolerantes a sombra
apresentaram-se associadas, bem como, espécies dependentes de luz, indicando que a dindmica de mosaicos pode
interferir diretamente sobre a distribui¢do das espécies, sobretudo pela limitagao de dispersao.

Palavras-chave: autocorrelagio espacial, correlogramas, indices de distancia, limitagdo de dispersio, riqueza de espécies

ABSTRACT

(Spatial and ecological patterns of tree species reflect patch dynamics of a subtropical forest). The abundance and
spatial distribution of species may reflect on niche requirements, interactions among individuals and across as time
and space. In this way, the aims of this work were to analyze tree species distribution and ecological groups in a
remnant of subtropical forest to evaluate the interference of such patterns over richness and diversity metrics. We
evaluated the spatial patterns of a 1 ha area divided into 10 x 10 m sampling units where we surveyed all living trees
with perimeter at breast height > 15 cm. Pattern descriptions were obtained by using correlograms (Moran’s I) over
several distance classes, aggregation indices and surface diagrams. The co-occurrence among species was obtained
by using spatial association indices. Furthermore, 17 species showed aggregated distribution and positive spatial
autocorrelation, mainly in the shorter distance classes, which indicated the occurrence of several small groups of
individuals. In addition, many species were spatially associated with dense groups and although such groups do not
influence species richness, Casearia sylvestris and Ocotea diospyrifolia led to lower equability in some stands. Shade
tolerant species were associated well as light demanding ones, which indicates that patch dynamics may interfere
directly on species distribution, mainly by dispersal limitation.
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Introducao

O entendimento dos padrées de distribuigao de espécies
¢ um importante foco em estudos em comunidades vegetais,
uma vez que permite testar hipdteses sobre processos que
ocorreram no passado, além de ser imprescindivel para o
entendimento de processos que poderdo ocorrer tanto para
as proprias plantas quanto para os organismos com o0s quais
elas interagem (Dale 1997). Neste sentido, a abundancia e a
distribui¢do espacial das espécies nas comunidades vegetais
podem ser reflexos das necessidades do seu nicho ecoldgi-
co, além de reflexos das variages ambientais no tempo e
espaco (Poulos & Camp 2010). Por outro lado, contrério as
expectativas oriundas da teoria baseada em nicho, a teoria
neutra prediz que a limita¢do de dispersdo, especiagio e o
papel da estocasticidade ao longo do tempo podem levar
espécies ecologicamente equivalentes a formarem padrdes
de distribuicao e abundancia similares aqueles observados
na natureza (Hubbell 2001).

Conforme enfatizado por Gilbert & Lechowics (2004),
tanto a hipotese baseada em nicho quanto a hipétese da teo-
ria neutra sdo de dificil distingdo em comunidades naturais,
pois as mudangas ambientais sdo geralmente autocorrela-
cionadas espacialmente, incorporando um componente
geografico-espacial inerente. Desta forma, a distingdo entre
fatores puramente ambientais, puramente espaciais e aqueles
ambientais estruturados no espago tem demonstrado que
quando isolados, a explicagdo aferida pela variacdo espa-
cialmente estruturada é maior do que a variagao associada
puramente ao ambiente. Em adi¢do, processos associados
a teoria de nicho sdo mais nitidos quanto maior a escala
considerada, incorporando desta forma, diversos ambientes
(Tuomisto et al. 2003). Assim, espera-se que em escalas mais
amplas, as adapta¢Oes para regimes ambientais especificos
possuam uma interface para uma perspectiva baseada em
nicho, enquanto que em escalas locais ou intermedidrias,
a covaridncia entre ambiente e distancia geografica torne
mais dificil a distingdo entre processos neutros e aqueles
baseados em nicho na estrutura¢io de comunidades (Gilbert
& Lechowics 2004).

Diversos métodos estdo sendo empregados para analise
de padroes espaciais. Dale et al. (2002) e Perry et al. (2002)
forneceram um amplo quadro para a tomada de decisodes
quanto a andlises e interpretagdes desses padrdes espaciais.
Diferentemente das analises diretas de interagdo entre
espécie-ambiente (e.g. andlise de correspondéncia cand-
nica - CCA), a analise exploratdria gerada pelos métodos
de distribuicao espacial permitem quantificar a estrutura
espacial existente para uma ou mais espécies (tamanho e
forma de agrupamentos), possibilitando a identificagdo de
relagdes entre diferentes estadios ontogenéticos, bem como,
a visualizagdo de agregacio ou segregacao entre distribui-
¢Oes de espécies (Perry et al. 2002).

A regido do Alto Uruguai, inserida em dreas de média
elevagdo do planalto sul-brasileiro é caracterizada por ex-

tensas dreas com Floresta Ombrofila Mista nas areas mais
elevadas, as quais sdo gradativamente substituidas por
florestas estacionais nas regides de menor altitude e mais
proximas do vale do rio Uruguai (Leyser et al. 2009). Nas
dreas de altitude intermedidria é possivel encontrar espécies
de ambas as formagdes florestais, além de espécies de ampla
distribuicio e, embora se perceba a transi¢éo floristica que
ocorre ao longo da regido, o carater fisiondmico peculiar
da Araucaria angustifolia (Bertol.) O.Kuntze, em especial
nos remanescentes em estadio avancado de sucessio, faz
com que toda a regido seja interpretada como abrangida
especialmente pela Floresta Ombrofila Mista (Jarenkow &
Budke 2009).

Numa escala regional, percebe-se que estas florestas
estdo fortemente associadas a um gradiente climatico,
principalmente a temperatura (Oliveira-Filho et al. 2006).
Porém, numa escala local, onde nao se perceba a presenga
de varidveis limitantes ao desenvolvimento da vegetacio,
¢é provavel que a distribui¢ao das espécies esteja associada
as interagdes e processos gerados majoritariamente pela
propria dinamica interespecifica, em especial, a dindmica
de mosaicos (Glenn-Levin & van der Maarel 1992). Neste
sentido, espera-se que as espécies apresentem distribui¢do
espacial agrupada e que os agrupamentos presentes sejam
perceptiveis em pequenas escalas, tornando-se aleatérios
ou até mesmo segregados (dissociagdo) em escalas maiores.

Partindo-se desta premissa, pretendeu-se analisar os
padrdes espaciais e grupos ecoldgicos de espécies arboreas
e avaliar a interferéncia destes padrdes sobre métricas de
riqueza e diversidade, em um remanescente florestal de
transicdo entre estas formagdes florestais (Floresta Om-
brofila Mista e Floresta Estacional), localizado na regiao
Alto Uruguai, no sul do Brasil. Considerando que a area
encontra-se em estadio avancado de sucessdo, buscou-se
verificar se: i) grupos ecoldgicos de dispersdo, necessidades
de luz para germinacio e estratificagio vertical refletem o
estadio sucessional do remanescente em questdo; ii) ocor-
rem associa¢Oes entre a distribuicio das espécies com maior
abundéncia no remanescente; iii) os agrupamentos das
espécies mais abundantes interferem na riqueza especifica
e equabilidade ao longo da area amostrada.

Material e métodos

Caracterizagdo da drea de estudo

O estudo foi desenvolvido num remanescente flores-
tal de transi¢do entre Floresta Estacional Semidecidua e
Floresta Ombrofila Mista (Oliveira-Filho et al. 2006) com
aproximadamente 877,5 ha, localizado na Microbacia do
Coérrego Divisa, municipio de Faxinalzinho, regido Alto
Uruguai no estado do Rio Grande do Sul. O remanescente
estudado possui superficie sob as coordenadas S 27° 20’
40,57;27°26°36” e W 52040’ 32,2”; 52° 44’ 38”, com altitude
em torno de 615 metros (Leyser et al. 2009). O clima da
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regido é classificado como subtropical umido do tipo Cfa,
com chuvas bem distribuidas ao longo do ano e temperatura
média do més mais frio superior a 18 °C, segundo a classi-
ticagdo de Koppen (1948). Dados climaticos coletados na
estagdo meteorologica de Erechim, instalada a 750 m acima
do nivel do mar para o periodo de 1976 a 2005 sugerem que
o clima da regido deve se enquadrar no limite entre Cfa e
Ctb, com temperatura média anual de 17,6 °C, minima de
12,7 °C no més de junho e maxima de 25,5 °C no més de
janeiro. As chuvas sdo bem distribuidas durante o ano e
atingem precipitacdo média acima de 1.900 mm por ano
(Bernardi & Budke 2010).

Desenho amostral e coleta dos dados

O levantamento foi realizado pelo método de parcelas
(Mueller-Dombois & Ellenberg 1974), num total de 100
unidades amostrais de 10 x 10 m, dispostas em uma grade
contigua. Todos os individuos com perimetro a altura do
peito (PAP) > 15 cm foram amostrados e tiveram suas
alturas estimadas por compara¢iao a uma tesoura de alta
poda de 13 m. O material fértil coletado foi etiquetado,
identificado e herborizado no Laboratdrio de Sistematica
e Ecologia Vegetal - ECOSSIS, da Universidade Regional
Integrada do Alto Uruguai e das Missées — URI, Campus
de Erechim e posteriormente incorporado ao acervo do
Herbario Padre Balduino Rambo - HPBR. A nomenclatura
das espécies seguiu Sobral et al. (2006).

Andlise dos dados

Inicialmente, foram obtidos os pardmetros absolutos de
densidade, freqiiéncia e dominancia. Quanto aos grupos
ecoldgicos, a classificagdo das estratégias de dispersao seguiu
a proposta de Van der Pijl (1982), identificando as espécies
como zoocdricas, anemocoricas ou autocdricas, de acordo
com a morfologia dos didsporos. Quanto a estratificagdo
vertical, os individuos foram classificados nas classes: sub-
-bosque (individuos adultos de pequeno porte, com altura
méaximo em torno de oito metros), dossel (individuos
adultos de grande porte, formando a cobertura superior da
floresta) e, emergente (arvores com copas acima do dossel)
(Oliveira-Filho et al. 1994). Seguindo a proposta de Swaine
e Whitmore (1988), as espécies foram classificadas quanto a
necessidade de luz para o estabelecimento e desenvolvimento
inicial em tolerantes a sombra, demandantes de luz e pio-
neiras, de acordo com a literatura (Budke et al. 2007, 2008)
e observacdo dos proprios autores. Propor¢des de espécies
e individuos nas diferentes categorias ecoldgicas foram
comparadas entre si por testes de Qui-quadrado (Zar 1996).

A descri¢do dos padrdes espaciais das espécies com
densidade > 20 ind.ha™! foi realizada por meio de analises
de correlogramas, utilizando o indice I de Moran (Legendre
& Fortin 1989). Este indice mede a autocorrelacio espacial
entre duas unidades amostrais, tendo como base a distancia
métrica entre elas e as abundancias da espécie em questio.
Pode-se entdo avaliar a presenca de autocorrelagdo positiva
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ou negativa entre as unidades amostrais, a partir de diversas
classes de distincias, gerando assim um correlograma para
a espécie (Rosenberg & Anderson 2011). No presente estu-
do, foram definidas 10 classes de distAncia com intervalos
crescentes de 10 metros, valor correspondente a largura
minima entre unidades amostrais (Costa & Santos 2011).
Cada correlograma gerou respectivos valores de indice I
de Moran, de acordo com a classe de distdncia analisada,
variando de -1 a 1, sendo cada valor verificado quanto a
significAncia por meio da corre¢ao de Bonferroni para
comparagdes multiplas (Legendre & Legendre 1998; Rosen-
berg & Anderson 2011). Neste sentido, valores préximos a
zero (ndo significativos) representaram a hipdtese nula de
aleatoriedade na distribuigdo da abundéncia da espécie. Os
correlogramas foram gerados pelo programa Passage 2.0
(Rosenberg & Anderson 2011).

Por outro lado, as espécies tiveram sua distribuicdo es-
pacial analisada por meio do indice de agregacdo - Ia (Perry
1998). Este indice tem como base a quantificagdo do esforco
total, medido em distincia, que os individuos amostrados
precisariam utilizar para formar arranjos extremos, onde
eles pudessem estar tdo agregados ou dispersos quanto
possivel (Perry 1998). Para tanto, cada unidade amostral
recebeu uma descri¢ao da posi¢do espacial por meio de
coordenadas (x; y), mapeadas a partir de uma unidade
amostral inicial. Quando Ia > 1, a distribui¢do da espécie foi
considerada agrupada, e quando Ia < -1, a distribuigdo da
espécie foi considerada regular. Da mesma, forma valores de
agregacdo negativos indicam que em determinada posi¢ao
a espécie ndo ocorreu (lacuna), complementando a analise
do padrio (Perry et al. 1999). Um teste de aleatorizagdo foi
empregado, no qual os valores observado sdo permutados
entre as unidades amostrais para se avaliar a significancia
dos valores encontrados (Perry et al. 1998) e mapas de dis-
tribui¢do das espécies foram gerados pela técnica de kriging
por meio do aplicativo Surfer 8.0 (Golden Software 2002).

Os indices obtidos pelos correlogramas em cada classe
de distancia foram finalmente comparados aos graficos de
superficie gerados a partir da analise de distribui¢do espa-
cial, de modo a observar as escalas de agregacdo, segregacao
e aleatoriedade que ocorreram entre unidades amostrais
(Costa & Santos 2011), permitindo uma anélise mais acura-
da da distribui¢do de abundéncias em determinadas escalas
(McIntire & Fajardo 2009).

As distribuicdes das espécies foram comparadas aos
pares objetivando-se identificar padrdes de co-ocorréncia
entre espécies, por meio do teste de associagao — Im, o qual
verifica a presenca de associagdes ou dissociagdes entre
as espécies (Perry et al. 1998). Neste caso, a hipdtese nula
testada foi de auséncia de dissociagdes ou associagdes entre
espécies. Apos a andlise de distribuicdo espacial e de asso-
ciacio entre espécies, foram realizadas observagdes comple-
mentares, com o intuito de verificar os possiveis impactos
de agrupamentos das espécies com maior densidade sobre
parametros de riqueza e equabilidade. Assim, foi aplicado
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o teste de correlagao de Spearmann entre a abundancia
de cada espécie e os respectivos parametros de riqueza
especifica e equabilidade de Pielou, obtidos por unidade
amostral. A avaliacdo da distribuicdo espacial e os testes
de associagdo foram obtidos com o programa SADIEShell
(Perry et al. 1998).

Resultados

Foram amostrados 1.215 individuos distribuidos em
74 espécies de 54 géneros, pertencentes a 32 familias boté-
nicas (Tab. 1). A familia com o maior nimero de espécies
amostradas foi Fabaceae (10), seguida de Myrtaceae (7) e
Lauraceae (6). Trés familias contribuiram com cerca de
50% do numero total de individuos, destacando-se a familia
Salicaceae, com 25% do total de individuos presentes na
drea amostrada, além de Lauraceae e Meliaceae (Tab. 1). As
espécies com maiores valores de densidade absoluta (DA)
foram Casearia sylvestris (223), Ocotea diospyrifolia (137),
Cabralea canjerana (108) e Casearia decandra (61), sendo
correspondentes a 44% do total de individuos amostrados.
As espécies que apresentaram maior valor de freqiiéncia
absoluta foram Casearia silvestris (77), Ocotea diospyrifolia
e Cabralea canjerana (61). Todas as outras espécies ocor-
reram em baixas freqiiéncias, sendo que 92% das espécies
amostradas estdo presentes em menos de 20% das unidades
amostrais (Tab. 1). Os maiores valores para area basal foram
de Ocotea diospyrifolia, Casearia sylvestris, Luehea divarica-
ta, Nectandra lanceolata e Cryptocarya moschata, devido ao
elevado nimero de individuos ou ao grande porte de alguns
espécimes. O valor de drea basal total foi de 35,1 m*>.ha™.

Constatou-se que 50% dos individuos estdo entre cinco e
10 cm de didmetro, sugerindo um grande numero de arvores
em regeneragdo. Aproximadamente 27% dos individuos
amostrados tém entre 11 e 20 cm de didmetro, ocorrendo
uma redugido no numero de individuos das classes seguintes
(Fig. 1A).

Quanto a distribuicdo em classes de altura, cerca de 80%
dos individuos apresentaram alturas iguais ou inferiores a
classe de seis a nove metros (Fig. 1B), revelando que a maior
parte dos individuos adultos apresentou porte médio ou
sdo caracteristicos de sub-bosque. O mosaico florestal ndo
apresentou estratificacdo nitida, ocorrendo um adensamen-
to acentuado de individuos nas classes de alturas menores,
sem diferengas drasticas entre os numeros obtidos para as
demais classes (Fig. 1B).

Avaliando-se os parametros necessarios para o desen-
volvimento e estabelecimento inicial, grande parte dos
individuos amostrados é demandante de luz, assim como a
maioria das espécies, com diferencas significativas entre as
distintas classes (Tab. 2). Analisando as estratégias de disper-
sdo, foi observado que a maioria dos individuos apresentou
caracteristicas para dispersao por animais, seguidos por in-
dividuos anemocdricos e um nimero reduzido de individu-
os autocdricos (Tab. 2). Quando relacionadas as estratégias
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Figura 1. Distribuigio de individuos em classes de didmetro (A) e altura (B) dos
individuos arboreos amostrados em uma floresta subtropical no sul do Brasil.

de dispersio com o porte dos individuos, verificou-se que
85% dos individuos emergentes sdo zoocoricos, enquanto
que 13% dos individuos sdo anemocoricos e apenas 1% dos
individuos autocdricos (Tab. 1). A propor¢io de individu-
os classificados como formadores do dossel e emergentes
apresentaram padrdo semelhante, com 77% de individuos
z00coricos, 20% anemocoricos e 3% autocoricos (Tab. 1).
Por outro lado, o sub-bosque destacou-se pela propor¢ao
elevada (80%) de individuos autocoricos. Este resultado foi
obtido apenas quando considerado o numero de individuos,
havendo uma alta densidade de Gymnanthes concolor, que
elevou a propor¢do da estratégia de dispersao autocorica
entre as arvores de baixa estatura.

A analise dos padroes espaciais das espécies evidenciou
um predominio de autocorrelagido espacial positiva (indi-
ces I de Moran positivos) entre as duas primeiras classes de
distincia, com picos de agregacio entre 10 e 20 metros de
distincia (Fig. 2). Nas classes de distancia intermedidrias
(30 a 60 m), a auséncia de valores significativos (positivos
ou negativos) indicou que as espécies apresentaram dis-
tribui¢do predominantemente aleatéria. Finalmente, nas
classes de distincia maiores (acima de 70 m), observaram-
-se varias espécies com valores de I de Moran negativos,
indicando espécies com segregacdo espacial, com exce¢do
de Banara tomentosa e Lonchocarpus campestris, as quais
apresentaram o padrdo inverso nas maiores classes (Fig.
2A). Dentre as espécies que se destacaram com peque-
nos agrupamentos, Sorocea bonplandii, Ilex brevicuspis e
Cryptocarya moschata apresentaram os maiores valores
do indice I de Moran (Tab. 3). Por outro lado, as espécies
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Tabela 1. Espécies arboreas registradas em uma floresta subtropical no sul do Brasil, em ordem decrescente de valor de importancia das familias. CE = caracteristicas
ecoldgicas, onde TS = tolerante a sombra; DL = dependente de luz; P = espécie pioneira; M = individuos de médio porte; S = sub-bosque; E = emergentes; Zoo =

zoocoria; Ane = anemocoria e Aut = autocoria. DA = densidade absoluta (ind.ha'); DoA = dominancia absoluta (m*.ha™'); FA = frequiéncia absoluta.

Familias/Espécies CE DA DoA FA
LAURACEAE

Cryptocarya moschata Nees & Mart. ex Nees TS-E-Zoo 38 2,06 29
Nectandra lanceolata Nees DL-E-Zoo 20 2,32 18
Nectandra megapotamica (Spreng.) Mez DL-M-Zoo 15 0,98 9
Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez DL-E-Zoo 137 10,96 61
Ocotea puberula (Rich.) Nees DL-E-Zoo 2 0,17 2
Ocotea pulchella (Nees) Mez DL-M-Zoo 5 0,28 5
SALICACEAE

Banara tomentosa Clos DL-M-Zoo 29 0,20 14
Casearia decandra Jacq. TS-M-Zoo 61 0,61 29
Casearia sylvestris Swartz DL-M-Zoo 223 2,44 77
MELIACEAE

Cabralea canjerana (Vell.) Mart. DL-E-Zoo 108 0,82 61
Cedrela fissilis Vell. DL-E-Ane 4 0,73 4
FABACEAE

Albizia edwallii (Hoehne) Barneby & J. Grimes DL-E-Ane 1 0,06 1
Apuleia leiocarpa (Vogel) J.E. Macbr. DL-E-Ane 10 0,47 10
Machaerium paraguariense Hassler DL-M-Ane 2 0,01 2
Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan DL-E-Aut 2 0,02 2
Dalbergia frutescens (Vell.) Britton DL-M-Ane 6 0,1 5
Ateleia glazioviana Baill. P-M-Ane 15 0,88 11
Calliandra foliolosa Benth. TS-S-Aut 9 0,03 6
Inga marginata Willd. DL-M-Zoo 2 0,15 2
Lonchocarpus campestris Mart. ex Benth. DL-M-Ane 22 0,60 16
Myrocarpus frondosus Allemao TS-E-Ane 20 0,37 10
MALVACEAE

Luehea divaricata Mart. & Zucc. DL-M-Ane 29 2,37 26
MYRTACEAE

Campomanesia guazumifolia (Cambess.) O.Berg TS-M-Zoo 20 0,25 24
Campomanesia xanthocarpa O.Berg. TS-M-Zoo 6 0,09 6
Eugenia hiemalis Cambess. DL-M-Zoo 3 0,01 3
Eugenia involucrata DC. DL-M-Zoo 1 0,01 1
Eugenia pyriformis Cambess. TS-M-Zoo 4 0,20 3
Myrcia hebepetala DC. TS-M-Zoo 10 7
Myrcia bombycina (O.Berg.) Nied. DL-M-Zoo 1 0,01 1
EUPHORBIACEAE

Manihot grahamii Hook. DL-S-Aut 1 0,01 1
Sapium glandulosum (L.) Morong DL-M-Aut 1 0,01 1
Sebastiania brasiliensis Spreng. DL-M-Aut 6 0,02 4
Sebastiania commersoniana (Baill.) L.B. Sm. & Downs DL-M-Aut 10 0,23 8
Gymnanthes concolor Spreng. TS-S-Aut 41 0,38 18
SAPINDACEAE

Allophylus puberulus (Cambess.) Radlk. DL-M-Zoo 9 0,14 9
Cupania vernalis Cambess. DL-E-Zoo 22 0,21 16
Diatenopteryx sorbifolia Radlk. TS-E-Zoo 2 0,19 2
Matayba elaeagnoides Radlk. DL-E-Zoo 7 0,59 7
ANNONACEAE

Annona rugulosa (Schltdl.) H. Rainer DL-M-Zoo 8 0,04 6
Annona neosalicifolia H. Rainer DL-M-Zoo 35 0,53 29
AQUIFOLIACEAE

Ilex brevicuspis Reissek TS-M-Zoo 20 0,69 12
Ilex paraguariensis A. St. Hil. DL-M-Zoo 15 0,03 13
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Tabela 1. Continuagéo.

Familias/Espécies CE DA DoA FA
BORAGINACEAE

Cordia americana (L.) Gottschling & J. E. Mill. DL-M-Ane 20 0,98 16
Cordia trichotoma (Vell.) Arrab. Ex Steud. DL-M-Ane 2 0,10 2

RUBIACEAE

Chomelia obtusa Cham. & Schltdl. DL-S-Zoo 6 0,02 4

Randia ferox (Cham. & Schltdl.) DC. TS-M-Zoo 10 0,27 10
Rudgea jasminoides (Cham.) Mill. Arg. TS-S-Zoo 11 0,07 10
MORACEAE

Ficus luschnathiana (Miq.) Miq. DL-E-Zoo 2 0,01 2

Sorocea bonplandii (Baill.) W.C. Burger et al. TS-S-Zoo 24 0,16 17
RUTACEAE

Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. DL-M-Ane 5 0,04 4

Pilocarpus pennatifolius Lem. TS-S-Zoo 4 0,02 3

Zanthoxylum caribaeum Lam. DL-M-Zoo 5 0,02 3

Helietta apiculata Benth. DL-M-Zoo 8 0,10 7

RHAMNACEAE

Hovenia dulcis Thunb. DL-M-Zoo 4 0,05 2

LAMIACEAE

Vitex megapotamica (Spreng.) Moldenke DL-M-Zoo 2 0,07 2

BIGNONIACEAE

Jacaranda micrantha Cham. DL-E-Ane 15 0,19 14
APOCYNACEAE

Aspidosperma australe Mull. Arg. TS-M-Ane 18 0,08 14
CUNONIACEAE

Lamanonia ternata Vell. TS-M-Ane 14 0,24 11
ASTERACEAE

Piptocarpha angustifolia Dusén ex Malme DL-M-Ane 3 0,36 2

Vernonia discolor (Spreng.) Less. DL-M-Ane 7 0,13 6

ARAUCARIACEAE

Araucaria angustifolia (Bertol.) Kuntze DL-E-Zoo 5 0,78 5

LOGANIACEAE

Strychnos brasiliensis (Spreng.) Mart. DL-M-Zoo 13 0,08 9

PRIMULACEAE

Myrsine umbellata Mart. DL-M-Zoo 12 0,09 9

SAPOTACEAE

Chrysophyllum gonocarpum (Mart. & Eichler) Engl. TS-M-Zoo 7 0,03 6

Chrysophyllum marginatum (Hook. & Arn.) Radlk. DL-M-Zoo 3 0,04 3

STYRACACEAE

Styrax leprosus Hook. & Arn. DL-M-Zoo 5 0,24 5

ERYTHROXYLACEAE

Erythroxylum deciduum A. St.- Hil. DL-M-Zoo 2 0,07

Erythroxylum myrsinites Mart. TS-S-Zoo 5 0,02 4

CARDIOPTERIDACEAE

Citronella paniculata (Mart.) R.A. Howard DL-M-Zoo 5 0,04 4

ROSACEAE

Prunus myrtifolia (L.) Urb. DL-M-Zoo 3 0,10 3

CANELLACEAE

Cinnamodendron dinisii Schwancke TS-M-Zoo 4 0,02 3

POLYGONACEAE

Ruprechtia laxiflora Meisn. DL-E-Ane 2 0,01 2

URTICACEAE

Urera baccifera (L) Gaudich. DL-S-Zoo 2 0,01 2

CELASTRACEAE

Maytenus aquifolia Mart. TS-S-Zoo 1 0,01 1
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Casearia decandra, Campomanesia guazumifolia e Luehea
divaricata destacaram-se pelos altos indices de segregacio
espacial nas maiores classes de distancia (valores de I de
Moran negativos) (Tab. 3) (Fig. 2A, B).

Quanto a andlise de distribui¢do espacial, verificou-se
que 14 das 17 espécies analisadas apresentaram distribuicido
agrupada, com individuos geralmente concentrados em
um determinado ponto da area e agrupamentos de menor
densidade bem distribuidos (Fig. 3,4 e 5), corroborando os
padroes observados pelos correlogramas. Os valores mais
significativos de agrega¢do foram de Luehea divaricata,
Cryptocarya moschata e Casearia decandra, evidenciando
a presenca de pelo menos um agrupamento com elevada
densidade de individuos destas espécies (Tab. 4). De modo
geral, as espécies com os maiores valores de agregagio fo-
ram formadas por apenas um grupo de elevada densidade
de individuos, fato evidenciado pelo elevado valor médio
do indice de agregacao (Tab. 4), ou entao, pela elevada
segregacao indicada pelos indices vj, correspondentes as
lacunas de ocorréncia de uma determinada espécie (Tab. 4).
Por outro lado, ficou evidente por meio da observagiao dos
mapas de distribui¢ao das espécies e pelos correlogramas
que Annona neosalicifolia é uma excegio, apresentando-se
em diversos agrupamentos de menor densidade (Fig. 3-B).
Com excegdo de Cordia americana, Luehea divaricata e Lon-
chocarpus campestris as espécies com indices significativos
de agregacio sdo classificadas como zoocdricas (Tab. 4).

Nio houve relagdo entre os agrupamentos das espécies
e a abundancia de individuos em cada unidade amostral
(r=-0,02; p = 0,93). Das 14 espécies com distribui¢do agru-
pada, dez delas apresentaram correlagio positiva com riqueza
de espécies por unidade amostral (Tab. 4), em especial, a
riqueza especifica mostrou-se altamente correlacionada
as espécies Lonchocarpus campestris e Sorocea bonplandii.
Quanto a relagdo entre a distribuicdo espacial das espécies e
a equabilidade, foi observada uma relagdo negativa com os
agrupamentos de Casearia sylvestris e Ocotea diospyrifolia e
relagdo positiva com Lonchocarpus campestris e Cryptocarya
moschata (Tab. 4).

Quanto as andlises de associa¢do (Tab. 5), foram ob-
servados sobreposicoes e deslocamentos, em especial,
entre Gymnanthes concolor e Sorocea bonplandii e entre
Cabralea canjerana e Ilex brevicuspis, cujos agrupamentos
mostraram-se fortemente associados (p < 0,0001). De forma
geral, quando houve relagdo positiva entre os adensamentos,
esta se deu de maneira muito significativa, indicando niveis
altos de co-ocorréncia entre as espécies. Por outro lado,
relagdes negativas foram menos frequentes e em geral, de
fraca dissociagdo entre espécies (Tab. 5).

Discussao

A grande riqueza de Fabaceae e Myrtaceae tem sido
considerada um padrdao comum em florestas estacionais
no Brasil (Jarenkow & Waechter 2001; Budke et al. 2004;
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Oliveira-Filho et al. 2006). Na por¢ao meridional do pais,
Myrtaceae é considerada uma familia com elevada riqueza
em praticamente todas as formacdes florestais, embora se
tenha observado um aumento gradativo na riqueza de es-
pécies da familia Fabaceae ao se distanciar continuamente
do litoral (Jarenkow & Budke 2009). Por outro lado, nas
porgdes mais elevadas do planalto sul-brasileiro, a distri-
buigdo das espécies € sujeita as variagdes de temperatura
e precipitagdo atmosférica, onde a Araucaria angustifolia
(Bertol.) O.Kuntze imprime um carater fitofisiondmico
distinto, corroborando para a criagdo de classificacdes
de natureza descritiva, como a Floresta Ombrofila Mista
(Jarenkow & Budke 2009). Na drea do presente estudo,
situada a cerca de 600 m de altitude, pode-se perceber a
ocorréncia de espécies caracteristicas de florestas estacio-
nais, como Balfourodendron riedelianum, Apuleia leiocarpa,
Albizia edwalli, Calliandra foliolosa, Allophylus puberulus,
bem como, de espécies comuns as florestas com Araucdria,
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Figura 2. Correlogramas e indices I de Moran significativos das espécies arbo-
reas com abundéncia > 20 individuos amostrados em uma floresta subtropical
no sul do Brasil. Os acréonimos representam as trés primeiras letras do género
e epiteto especifico.
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Tabela 2. Proporgao de espécies e individuos classificados quanto s estratégias de dispersio, necessidades de luz para o estabelecimento inicial e porte dos individuos

amostrados em um remanescente de floresta subtropical no sul do Brasil.

Categoria ecoldgica % de Spp X % de Ind X
Estratégias de dispersao

Zoocoricas 62 76

Anemocoricas 30 50,96 17 91,28
Autocoéricas 8 7

Necessidades de luz

Tolerantes a Sombra 28 28

Dependentes de Luz 70 70,64 71 74,78
Pioneiras 2 1

Estratificagao/porte

Sub-bosque 13 9

Dossel 64 43,82 59 37,58
Emergente 23 32

Tabela 3. Indices I de Moran (minimos e maximos) de espécies com abundancia > 20 individuos amostrados em uma floresta subtropical no sul do Brasil.

N = ntimero de individuos amostrados.

Espécie N I Moran min I Moran max P
Casearia sylvestris 223 0,01 0,33 <0,01
Ocotea diospyrifolia 137 0,01 0,24 <0,01
Cabralea canjerana 108 -0,01 0,24 < 0,01
Casearia decandra 61 -0,04 -0,33 < 0,01
Gymnantes concolor 41 0,01 0,32 <0,01
Cryptocarya moschata 38 -0,01 0,33 <0,01
Annona neosalicifolia 35 0,01 -0,06 0,37
Banara tomentosa 29 -0,01 0,22 0,03
Luehea divaricata 29 -0,01 -0,26 < 0,01
Campomanesia guazumifolia 24 -0,01 -0,31 0,02
Sorocea bonplandii 24 0,01 0,42 <0,01
Cupania vernalis 22 -0,01 0,13 0,25
Lonchocarpus campestris 22 0,02 0,26 <0,01
Cordia americana 20 0,1 -0,21 0,08
Ilex brevicuspis 20 -0,31 0,38 < 0,01
Myrocarpus frondosus 20 -0,01 0,15 0,08
Nectandra lanceolata 20 -0,01 -0,12 0,15

como Piptocarpha angustifolia, Vernonanthura discolor,
Cinnamodendron dinisii e Myrcia bombycina, numa clara
transi¢do entre estas formagdes florestais. Conforme discu-
tido por M.A.Mélo (dados nao publicados) muitas destas
espécies, em especial aquelas de grande porte, foram sendo
aproveitadas para fins diversos, inclusive para exportacdo,
além da propria expansao agricola, o que acabou modifi-
cando a fisionomia da regido Alto Uruguai e diminuindo a
ocorréncia de grandes exemplares de espécies emergentes.
Desta forma, pode-se sugerir que as florestas localizadas
nesta regido, entre cotas de 400 e 600 metros de altitude
constituem-se numa transi¢ao entre a Floresta Estacional
Semidecidua e a Floresta Ombrofila Mista.

Embora a densidade absoluta da area tenha sido com-
paravel a outros trabalhos realizados em florestas estacio-
nais (Jarenkow & Waechter 2001; Lindenmaier & Budke
2006), foi observada uma drea basal relativamente baixa,
se comparada a outros trabalhos em florestas com Arau-
caria (Jarenkow & Budke 2009), o que pode sinalizar que
tenham ocorrido cortes seletivos no passado, provavelmente
modificando a estrutura florestal da drea. Atualmente, o
remanescente possui a maior parte de seus individuos nas
primeiras classes de altura e didmetro, as quais, embora in-
fluenciadas por algumas espécies de sub-bosque de elevada
densidade, concentram grande parte dos individuos em
fase de regeneragao. Logo, pode-se esperar que a area basal
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Figura 3. Diagramas de superficie das espécies com abundancia > 20 individuos amostrados em uma floresta subtropical no sul do Brasil. A) Casearia decandra;
B) Luehea divaricata; C) Lonchocarpus campestris; D) Ilex brevicuspis; E) Cryptocarya moschata; F) Sorocea bonplandii.
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Tabela 4. Indices de agregacdo (Ia), média de Ia para lacunas (vj), média de Ia para agrupamentos (vi), correlagdo entre indice de agregagio e riqueza especifica
(Iax S) e entre indice de agregagao e equabilidade (Ia x J') em uma floresta subtropical no sul do Brasil. * = p < 0,05; ** = p < 0,01; *** = p < 0,001.

Espécie N Ia vi vj Tax S Tax]
Casearia sylvestris 223 1,39** 1,34%* -1,51%% -0,09 -0,55%**
Ocotea diospyrifolia 137 1,39** 1,21* -1,29* -0,14 -0,28***
Cabralea canjerana 108 1,42 1,40%* -1,41%% 0,354** 0,02
Casearia decandra 61 1,98*** 1,88%** -1,98*** -0,02 -0,18
Gymnantes concolor 41 1,15 1,10 -1,15 0,05 -0,18
Cryptocarya moschata 38 1,65%%* 1,46 -1,65%** 0,26*** 0,23**
Annona neosalicifolia 35 1,28** 1,30** -1,27* 0,33%%% 0,18
Banara tomentosa 29 1,16 1,19 -1,15 0,12 0,06
Luchea divaricata 29 1,77%%* 1,784%* -1,770% 0,28*** 0,06
Campomanesia guazumifolia 24 1,56%%* 1,54%% -1,56%% 0,17% 0,11
Sorocea bonplandii 24 1,60*** 1,33** -1,59*** 0,40 0,06
Cupania vernalis 22 1,24* 1,23* -1,24* 0,32%* 0,17
Lonchocarpus campestris 22 1,720 1,76 -1,73%* 0,41** 0,26***
Cordia americana 20 1,32 1,28* -1,31%% 0,27** 0,09
Ilex brevicuspis 20 1,714 1,52%%* -L710* 0,11 -0,06
Myrocarpus frondosus 20 1,08 1,01 -1,08 -0,08 0,04
Nectandra lanceolata 20 1,25% 1,19 -1,26% 0,14% 0,06

Tabela 5. Indices de associagdo entre espécies com abundéncia > 20 individuos amostrados em uma floresta estacional subtropical no sul do Brasil. * = p < 0,001;
**=p <0,01; % = p<0,001.

Ann Ile Cor Gym  Lon Myr Nec Oco Cry Cab Sor Cam  Ban Cas Cas Cup Lue

neo bre ame com  cam fro lan dio mos can  bom  gua  tom dec syl ver div
Ann neo 1,00
Ile bre 0,00 1,00
Cor ame -0,03  -0,13 1,00

Gymcom  -0,01 -0,06 -0,09 1,00
Lon cam 0,04 -0,01  0,28* -0,05 1,00

Myr fro 0,02 0,11 0,10  -0,02 0,06 1,00

Nec lan 0,15 0,00 -0,04 0,17 -0,02 -0,03 1,00

Oco dio -0,25*  -0,08 -0,07 0,10 -0,17 -0,05 0,01 1,00

Cry mos -0,08 -0,06 -0,10 -0,02 -0,01 0,01 -0,02 0,07 1,00

Cab can 0,10 042** -0,12 -0,19 005 -0,09 -0,13 0,02 0,09 1,00

Sor bon 0,19 0,00 -0,05 0,66** -0,01 -0,04 028 -0,12 0,04 -0,14 1,00

Cam gua 0,21* 0,22 -0,03 -0,08 -0,01 -0,02 -0,03 -0,05 -0,14 0,24* 0,04 1,00
Ban tom -0,02  -0,10 0,07 -0,07 0,15 0,05 -0,07 -020 -0,13 -0,10 -0,11 -0,02 1,00

Cas dec -0,16  -0,07 0,13 0,08 -0,18 -0,08 0,09 0,21* -0,18 -0,14 -0,03 -0,07 0,06 1,00

Cas syl 0,07 0,14 -0,15 -0,01 -0,09 -0,01 0,05 0,07 -020*%* 0,19 -0,02 -0,15 -0,16 0,08 1,00

Cup ver 0,19 0,34 -0,08 -0,03 0,04 021" 026" -0,01 0,15 0,10 0,13 -0,04 -0,12 -0,08 0,06 1,00

Lue div 0,06 0,01 0,12 0,03 0,30** -0,02 0,18 -0,05 0,03 -0,04 0,200 0,00 0,01  -0,21* -0,08 -0,01 1,00
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da area estudada aumente com o tempo, caso as pressdes
antropicas e ambientais nio se alterem.

Quanto aos grupos ecoldgicos de regeneragio, dispersao
e estratificagdo dos individuos, verificou-se o predominio
de espécies e individuos formadores do dossel, com dis-
persdo zoocodrica e dependentes de luz para germinagio.
Este padréio coincide com outros estudos realizados no sul
do Brasil (Budke et al. 2005; Lindenmaier & Budke 2006;

Giehl et al. 2007) sendo a zoocoria a estratégia de dispersdo
predominante tanto em nimero de individuos quanto em
riqueza de espécies. Relacionando estratégias de dispersao
e porte de individuos é possivel perceber a predominancia
de espécies zoocdricas tanto entre os individuos emer-
gentes quanto entre os individuos formadores do dossel.
Tal afirmacdo corrobora com resultados encontrados por
outros estudos realizados no sul do Brasil (Budke et al. 2005;
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Giehl et al. 2007) destacando a importancia da distribui¢éo
de diasporos por animais nestas formagoes florestais. Os
mesmos autores encontraram maior propor¢io de espécies
zoocdricas na formagao do dossel e aumento da proporgao
da autocoria quando considerado o nimero de individuos,
sendo estes resultados semelhantes aos obtidos no presente
estudo, principalmente devido ao grande niimero de indivi-
duos de Gymnanthes concolor que se encontram formando
o sub-bosque da area. Por outro lado, tem-se constatado
no sul do Brasil (Leyser et al. 2009; Lindenmaier & Budke
2006) que individuos de espécies anemocdricas possuem
em geral as maiores alturas, indicando o predominio nas
partes mais elevadas da floresta e culminando com seu as-
pecto fitofisiondmico, ou seja, de serem espécies de grande
porte caducifélias e que dispersam seus frutos pelo vento,
em geral, sincronizando a dispersido com a perda foliar,
conforme avaliado por Athayde et al. (2009).

Padroes de distribui¢ao espacial podem e tem sido muito
utilizados para inferir mecanismos causais de coexisténcia
ou competicdo entre espécies (Wiegand 2007; Fajardo &
Gonzélez 2009), uma vez concebida a premissa de que tais
mecanismos atuando ao nivel local geram sinais (assinatu-
ras) que podem ser detectados e analisados por meio dos
padroes espaciais (Hubbell 2001). No presente estudo, a
maioria das espécies apresentou distribui¢do agregada em
curtas distancias, com posterior diminui¢do na relagio de
abundéncias entre as classes seguintes (aleatoriedade) e
gerando, finalmente, desagregacdo nas maiores classes de
distancias, sobretudo para algumas espécies.

Diversos trabalhos tem demonstrado que a limitagdo de
dispersdo pode assumir um papel tdo importante quanto
a limitagdo por recursos no processo de distribuicio espa-
cial (Hardy & Sonké 2004; Higuchi et al. 2010). Conforme
discutido por McIntire & Fajardo (2009) diversas espécies
mudam de um padréo agregado nos estadios de plantulas ou
jovens para um padrao regular ou de distribui¢do aleatéria
quando adultos. Este padrao de substituicéo, regulado por
uma mortalidade dependente de densidade pode ocasionar
a formacgdo de pequenos agrupamentos (agregagdes), po-
rém, dispersos de forma aleatéria quando utilizadas escalas
maiores de observagdo (Luo et al. 2012).

Processos de agrupamentos em pequenas manchas
sd0 comuns para espécies de pequeno porte e tolerantes a
sombra, como Gymnanthes concolor e Sorocea bonplandii
(Giehl et al. 2007), as quais foram observadas com forte
associagdo ao longo da area. Ainda segundo estes autores,
além de serem tolerantes a sombra, estas espécies possuem
baixa competi¢do intra-especifica e exibem alto poder
competitivo interespecifico com outras plantulas durante o
estabelecimento inicial. Neste sentido, pode-se sugerir que
ocorrem interagdes positivas entre estas espécies em seus
estadios iniciais de desenvolvimento, ou pelo menos, que
estas espécies exploram o espaco de maneira semelhante,
gerando uma diferenciagdo espacial de nicho (McIntire &
Fajardo 2009).
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A influéncia das estratégias de dispersao tem sido docu-
mentada e possibilita questionar se a limitagao a dispersdo
das espécies pode modificar a estrutura da comunidade
interferindo na riqueza de espécies e dindmicas de composi-
¢do de populagdes tanto espacial quanto temporalmente em
florestas, principalmente tropicais e subtropicais (Nathan
& Muller-Landau 2000; Schupp et al. 2002). Além disto, a
agregacdo de individuos zoocdricos adultos pode ser dada
pelo acimulo pontual de didsporos, devido principalmente
ao comportamento animal, onde o acumulo das sementes
pode ser explicado pela deposi¢iao das mesmas em locais de
frequéncia rotineira dos dispersores, como ninhos e trilhas
e as diferencas dos fatores limitantes ao estabelecimento
de plantulas na comunidade, que, usualmente apresentam
padrao heterogéneo (Schupp et al. 2002; Giehl et al. 2007).

Da mesma forma que foram observadas intera¢des
positivas, o agrupamento de certas espécies diminuiu a
equabilidade em certas unidades amostrais, demonstrando
que algumas espécies com fortes adensamentos podem efe-
tivamente diminuir a presenca de outras. Os agrupamentos
de Casearia sylvestris formaram dissociacdes com quase
todas as espécies, evidenciando este padrao. Lindenmaier &
Budke (2006) encontraram resultados similares para agrupa-
mentos de Eugenia ramboi em um remanescente de Floresta
Estacional na bacia do rio Jacui, no sul do Brasil. Apesar de
ndo terem sido avaliadas as condi¢des fisico-quimicas do
solo, a predominancia da distribuicdo espacial agrupada
em pequenas manchas difusas (anisotropicas) sugere que as
caracteristicas do solo ndo sejam o principal fator associado
aatual estrutura do remanescente florestal. Isto pode indicar
que a dindmica associada ao histérico de chegada dos diaspo-
ros (limitagdo de dispersdo) possa ter moldado a ocorréncia
de pequenas manchas, estruturadas a posteriori por fatores
locais como caracteristicas do hébitat. Neste sentido, pode-
-se esperar que na auséncia de distirbios na drea, além de
um aumento consideravel de drea basal, é provavel que as
espécies vao se distribuir formando pequenos agrupamentos,
associados com um ambiente favoravel ao desenvolvimento
de individuos de grande porte e que possam estar igualmente
distantes de outros individuos adultos da mesma espécie.
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