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RESUMO 
 

A região dos morros graníticos de Porto Alegre (Estado do Rio Grande do Sul), inserida no 
sul do Brasil, apresenta uma cobertura vegetal em forma de mosaico natural de florestas e áreas 
abertas (savanas ou campos). Neste locais, segundo o clima atual, as formações florestais tendem a 
avançar sobre a matriz herbácea, principalmente de forma agrupada, formando ilhas de nucleação 
florestal. Este padrão é mantido por forças seletivas como a precipitação, o fogo e a herbivoria 
(vertebrados e invertebrados), que incidem de maneira mais intensa sobre as fases iniciais das 
populações de plantas pioneiras da floresta. As forças atuam de maneira distinta nos diversos 
hábitats disponíveis para o estabelecimento de plântulas, criando um arranjo espacial em forma de 
ilhas. 

Esta tese aborda, no primeiro capítulo, os padrões florísticos e espaciais de ilhas de 
nucleação florestal em ecótono natural de floresta-savana, segundo as diferentes exposições solares 
(norte, topo e sul) dominantes do morro Santana, comparando-as, floristicamente, com as bordas de 
mata. No segundo capítulo, é avaliada, experimentalmente, a sobrevivência de plântulas de 
guamirim (Myrcia palustris DC.; Myrtaceae) sob a influência de uma seca severa em diferentes 
hábitats (borda de mata, ilhas de nucleação florestal e matriz herbácea) presentes em três exposições 
solares (norte, topo e sul). 

Em ambos os casos, os estudos foram conduzidos no morro Santana (30°03’ S, 51°07’ W), 
cuja altitude máxima é de 311m acima do nível do mar. Para avaliar os padrões florísticos e 
espaciais, foram selecionadas vinte oito ilhas de nucleação florestal das várias área de cobertura 
(entre 5,5 a 904m2) em um mosaico natural de floresta-campo e quatro parcelas na borda da mata de 
dois tamanhos distintos (121,5 e 243m2). As espécies vegetais foram identificadas, classificadas em 
síndromes de dispersão e a abundância de indivíduos foi registrada. Os padrões florísticos foram 
observados através de análise multivariada. As relações entre a área de cobertura e 
diversidade/riqueza e entre o número de indivíduos e a riqueza foram analisadas por regressão 
linear. Para avaliar a sobrevivência de M. palustris, foram analisadas as taxas de sobrevivência e de 
mortalidade, bem como as causas desta mortalidade para esta espécie arbórea florestal generalista. 
As sobrevivências e causas de morte foram avaliadas mensalmente, durante os primeiros meses de 
vida desta espécie, em um período de seca severa em três hábitats e dois controles: borda de mata 
(B), ilhas de nucleação florestal (I) e matriz herbácea (H), além dos controle-interno (CI) e controle-
externo (CE) repetidas em três ambientes geomorfológicos (norte, topo e sul). Em cada hábitat 
foram transplantadas plântulas isoladas e agrupadas (2-4), com o objetivo de avaliar a mortalidade 
densidade-dependente. 

Foram registrados 4214 indivíduos (2828 nas ilhas de nucleação e 1386 nas bordas de mata) 
distribuídos em 38 famílias e 111 espécies. A análise de agrupamento formou três grupos: g1, com 
ilhas de nucleação florestal mais iniciais dos três ambientes geomorfológicos (predomínio das ilhas 
do topo); g2, também por ilhas dos três ambientes geomorfológicos (predomínio das ilhas do norte); 
e g3, com as ilhas mais desenvolvidas dos três ambientes geomorfológicos (predomínio das ilhas do 
sul) unidas às bordas de mata. A dispersão zoocórica é dominante nas ilhas dos três grupos, ao 
passo que a dispersão autocórica apresentou um tendência de aumento de g1 para g3 e a dispersão 
anemocórica, o inverso. Nas mais desenvolvidas, houve maior riqueza e abundância de espécies 
lenhosas florestais tardias do que em ilhas mais iniciais. Os testes de aleatorização entre os três 
grupos revelaram que as áreas de cobertura de g3 (344,5m2) e g2 (156m2) são significativamente 
maiores que g1 (40,9m2) (p = 0,001), o que não ocorreu entre g3 e g2 (p = 0,063). Os valores de 
diversidade foram diferentes (p = 0,001) entre g1 (1,56) e g2 (2,16) ou g3 (2,97) e, levemente 
diferentes (p = 0,04) entre g2 e g3. Retirando as bordas de mata, as ilhas das três diferentes 
exposições solares diferiram (p = 0,02) em relação à riqueza e a abundância do norte e do topo, do 
norte e do sul, mas não entre o sul e o topo (p = 0,06). A análise de congruência obteve valor 
máximo (0,72) unindo riqueza e abundância; se acrescidos a eles a área de cobertura, a diversidade 
e a densidade das ilhas, este valor ainda permanece alto (0,7). A área de cobertura foi o único 
parâmetro especial que se mostrou correlacionado com riqueza (R2 = 0,676; p < 0,001) e com a 
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diversidade (R2 = 0,49; p < 0,001). Quanto maior o número de indivíduos, maior a riqueza em g1 
(R2

g1 = 0,63; p = 0,002), em g2 (R2
g2 = 0,66; p = 0,004), mas não em e g3 (R2

g3 = 0,6; p = 0,07). A 
falta de significância na correlação em g3 é resultado do baixo número de unidades amostrais neste 
grupo (6). com a Os resultados com M. palustris revelam que as taxas de sobrevivências médias 
mensais aumentaram inversamente com a quantidade de precipitação mensal para todos os 
ambientes (R2 = 0,46; p = 0,006). A curva de sobrevivência decaiu mais abruptamente no topo do 
que nos demais ambientes geomorfológicos (p < 0,01), sem diferenças entre norte e sul (p = 0,263). 
Esta mesma curva foi diferente entre todos os hábitats (p < 0,01), resultando numa maior chance de 
sobrevivência em B, seguida por I e nula em H. As forças seletivas que causam a morte das 
plântulas são distintas entre os hábitats (p < 0,01): a herbivoria por invertebrado é maior em H; por 
vertebrado, é maior em I e H; a seca/doença é maior em B; e o fogo, maior em I.  

A partir destes resultados, são apresentadas as seguintes conclusões: 
Os padrões florísticos e espaciais do avanço florestal em ilhas de nucleação refletem os 

processos de sucessão de um estádio mais inicial e simples para um estádio mais “tardio” e 
complexo, similar a uma borda de mata. Este processo é limitado pela distribuição de micro-hábitats 
adequados ao estabelecimento das espécies lenhosas florestais de dispersão zoocórica. A sucessão 
nas ilhas é retroalimentada positivamente, sendo que a chegada e o estabelecimento de novos 
indivíduos de espécies florestais atrai mais dispersores de sementes, acelerando a sucessão. A 
composição florística é dependente, também, da localização da ilha em relação às diferentes 
exposições solares. 

Para a sobrevivência de plântulas de M. palutris, a precipitação mensal é o parâmetro 
determinante primário. A distribuição dos hábitats afeta a dinâmica do avanço florestal na medida 
em que varia, entre eles, a taxa de sobrevivência de plântulas. Mesmo em anos de seca severa, 
ocorre o avanço da floresta em hábitats mais sombreados presentes no mosaico. 

Por fim, pode-se concluir que o avanço da floresta sobre a matriz herbácea é um fenômeno 
vinculado à natureza florística das matas adjacentes. Na matriz da paisagem, há diversos hábitats 
potencialmente disponíveis que modificam as chances de sobrevivência de plântulas e, portanto, 
contribuem, de formas diferentes, para a dinâmica da vegetação de comunidades de populações de 
espécies lenhosas. Entre os hábitats, a matriz herbácea é o hábitat mais inóspito para plântulas 
destas espécies e a borda da mata, o mais adequado. As ilhas apresentam uma condição 
intermediária entre os dois primeiros hábitats, sendo as mais desenvolvidas bastante semelhantes às 
bordas. Os mecanismos que retardam esta dinâmica são, em ordem de importância, a 
disponibilidade de água (em todos os hábitats), o herbivoria por vertebrado (nas ilhas e matriz 
herbácea), o fogo (na matriz herbácea) e, por último, a herbivoria por invertebrado (na matriz 
herbácea).  
 
Palavras-chave 
Sucessão; mosaico floresta-savana; floresta; nucleação; espécies lenhosas; sobrevivência de 
plântulas; Myrcia palustris; mosaico floresta-savana; hábitats.  
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ABSTRACT 

 
 The region of granitic hills of Porto Alegre (State of Rio Grande do Sul) in southern 
brazilian’s region is contituted by a mosiac of forest and open areas (savannas or grassland). In 
these sites, according to the actual climate, the conditions are suitable for forest, which should mean 
that this vegetation type is in expansion, invading the surrounding herbaceous matrix. This 
expansion shows, mainly, an aggregation pattern by woody thickets of forest nucleation. The 
maintenance of the pattern is made by selective forces like precipitation, fire and herbivory 
(vertebrade and invertebrade) which are stronger in a juvenil phases of tree popualations. The 
selective forces act differently within all habitats available for seedling stablishment, creating a 
spatial arrangment of woody island. 
 On the first chapter of this study, we analysed the floristic and spatial patterns of thickets 
island of forest expansion in a natural ecotone of forest-savanna, according to the slope (north, top 
and south) on Santan hill. It compares the floristic ans spatial patterns of thickets and forest edges in 
this three slopes. On the second chapter, we evaluated monthly, the seedling suvivorship of 
guamirim (Myrcia palustris DC.; Myrtaceae) under the influence of a severious drought 
(2004/2005) within differents habitats (forest edge, thickets and herbaceous matrix) of three slopes 
(north, top and south), during 15 months, by an experimental approach. 
 In both cases, the study was carried out in Santana hill (30°03’ S, 51°07’ W), with maximum 
altitude 311m above sea level. In order to evaluate the floristic and spatial patterns, we selected 28 
thickets of many cover areas (between 5,5 to 904m2) and four forest edges of two sizes (121,5 e 
243m2). All woody individuals (h ≥ 1m) were registered. The species, their abundance and dispersal 
modes were registered too. The floristic patterns were analysed by multivariate analyses. The 
relationship between cover area and diversity/richness or abundance and richness were analysed by 
linear regression. For survivorship of M. palutris seedlings, we analysed the survival/mortality rates 
and the mortality causes for this generalist tree. The survival and mortality causes were tested 
within three habitats and two controls: forest edge (B), thickets (I), herbaceous matrix (H), inner-
control (CI) and external-control (CE). The habitats were placed in three differents slopes (north, 
top and south). In all traits, we tranplanted isolated and group seedlings (1-4), to investigate the 
density-dependent mortality. 
 We registered 4214 individuals (2828 in the thickets and 1386 in edge) amongst 38 
botanical families and 111 species. The cluster analyses showed three groups: g1 with initial 
thickets of three slopes (predominance of top thickets), g2 also with thickets of three slopes 
(predominance of north thickets) and g3 with more development thickets of three slopes 
(predominance of south thickets) together with four forest edges. The dispersal by animals was 
dominant in all three groups. The autochorie dispersal showed an increase trend from g1 to g3, 
while anemochorie dispersal was in opposite way. The randomization tests indicates that g3 cover 
area (344,4m2) and g2 (156m2) are bigger (p = 0,001) than g1 (40,9m2) and g3 and g2 are no 
different (p = 0,063). The diversity (H’) was almost the same, with g3 (2,97) or g2 (2,16) higher (p 
= 0,001) than g1 (1,56), but g3 and g2 are slightly differents (p = 0,04). Without the forest edges 
samples, the thickets had differents richness and abundance (p = 0,02) from the north to the top or 
to the south, but no differences (p = 0,06) form the south to the top. The congruence analyses had 
maximum value (0,72) joining richness and abundance, however with more area cover, diversity 
and densitiy together, the value keeps high (0,7). Just one single parameter, cover area, could 
explain the increase of richness (R2 = 0,676; p < 0,001) and diversity (R2 = 0,49; p < 0,001). With 
increase number of individuals, increase the richness in g1 (R2

g1 = 0,63; p = 0,002), in g2 (R2
g2 = 

0,66; p = 0,004), but not in g3 (R2
g3 = 0,6; p = 0,07). The lack of significance in g3 is related to the 

few sample units of this group (6). The results with M. palustris seedlings showed a inverse relation 
(R2 = 0,46; p = 0,006) between the mean mensal mortality (mm) and the the mensal precipitation for 
all habitats in all slopes. The suvivorship curve decreased more abruptly in the top than north or 
south (p < 0,01), but not form the south to north (p = 0,263). This curve were also different (p < 
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0,01) amongst all habitats, which makes the chance of survival be higher in B than I and nule in H. 
The selective forces that cause seedlings death are distinct amongst the habitats (p < 0,01): by 
invertebrade herbivory higher in H, by vertebrade herbivory higher in I and, drought/disease higher 
in B and by fire higher in H. 
 Based on this results, we found this conclusions: 
 The floristic and spatial patterns of forest expansion by woody thickets reflect the 
successional process that ranges from an initial and simple stage (more pioneer) to an latter and 
complex stage (less pioneer) similar with the forest edge. This process is limited by micro-habitats 
distribution which are suitable for forest tree seedlings with dispersal by animals. The successional 
process within the thickets have a positive feedback, where the arrival and stablishment of new 
individuals from forest species atract more seed dispersors, accelerating the process. The floristic 
composition depends also from the thicket slope location. 
 For the survivorship of M. palutris seedling, the mensal precipitation was main determinant 
parameter. The habitat distribution affects the forest expansion dynamics due the differents suvival 
rates amongst them. Even with a severious drought, there is forest expansion in the mosaic within 
more shade habitats. 
 We concluded that the forest expansion over the herbaceous matriz is a phenomena 
dependent from the surrounding forest edges. Within the mosaic landscape, there are several 
potencial habitats available wich modified the chances of seedling survival and, therefore, had 
distinct contributions to communities and popualtion dynmics of woody species. Amongst habitats, 
the herbaceous matriz is the less suitable for seedlings of this specie, while the forest edge is the 
most one. The thickets has the intermediate conditions, where the most development are very 
similar to the edges. The mechanisms wich delay this dynamic, on the decreased importance order, 
is the water availability (all habitats), the vertebrate herbivore (thickets and herbaceous matrix), the 
fire (herbaceous matrix) and the invertebrade herbivory (herbaceous matrix). 
 
 
Key words 
Succession; forest-savana mosaic; forest; thickets; woody species; seedling survival; Myrcia 
palustris; habitats.  
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ORGANIZAÇÃO GERAL DA TESE 
 
 
 
 

Esta tese foi organizada sob a forma de dois capítulos, além da introdução geral contendo 

objetivos gerais e das considerações finais. Os capítulos foram organizados sob a forma de artigos 

científicos, para viabilizar a submissão destes à revistas internacionais especializadas na área. Em 

cada capítulo, além do título, são indicados os demais autores do trabalho e a revista para onde se 

pretende submeter o artigo. A formatação geral dos capítulos foi segue as orientações de cada 

revista, exceto pela forma de apresentação das figuras e tabelas, as quais foram inseridas no texto, e 

o espaçamento entrelinhas dos títulos de figuras e tabelas e das referências bibliográficas. 

 
 

 
 
 
 

 
 
 
 
 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 16

INTRODUÇÃO GERAL 

 

Por que savana, e não campo ou estepe, no morro Santana? Uma breve discussão ecológica 

 
 Segundo Bourlière & Hadley (1970), savanas são uma formação tropical com um estrato de 

gramíneas contínuo, ocasionalmente interrompido por árvores e arbustos, onde o fogo é freqüente e 

os padrões de crescimento estão intimamente associados com a alternância de estações úmidas e 

secas. Fisionomicamente, as savanas são biomas caracterizados por formações vegetais que 

apresentam uma co-dominância entre espécies herbáceas e lenhosas (Higgins, et al., 2000). A co-

dominância destes dois componentes florísticos distintos está relacionada a padrões climáticos, 

geológicos, geomorfológicos, edáficos, biológicos e antrópicos, tanto do passado quanto do 

presente, que acabam por determinar a dinâmica entre herbáceas e lenhosas (Noy-Meir, 1982; 

Walker & Noy-Meier, 1982; Cole, 1982; Tinley, 1982; Bell, 1982; Cumming, 1982; Trollope, 

1982; Nix, 1983; Boutton et al., 1998; Higgins, et al., 2000). Apesar desta intensa dinâmica, 

existem mecanismos ecológicos, mais evidentes nas áreas de contato deste bioma com florestas, que 

mantêm a co-existência entre árvores e gramíneas (Hopkins, 1983; Scholes & Archer, 1997; Jeltsch 

et al., 2000). Este complexo bioma induz à formulação de diversas definições para savana, como no 

caso de Cole (1982), que afirma que este bioma inclui muitas formações como parques e 

woodlands, e até mesmo campos com ou sem árvores baixas e arbustos. 

Contudo, é possível identificar alguns padrões recorrentes nas savanas. Estas formações 

encontram-se distribuídas, preferencialmente, ao longo dos trópicos, como a maioria das savanas 

africanas, asiáticas e sul-americanas, e com menor expressão nos sub-trópicos, como as savanas 

australianas, norte-americanas e algumas sul-americanas. Além disto, localizam-se em regiões 

continentais com pluviosidades médias anuais entre 1000 e 15000mm e temperatura média anual do 

mês mais frio igual ou superior a 18oC (Montgomery, R.F., & Askew, J.P. 1983; Nix, 1983). No 

entanto, este clima também é favorável às formações florestais. Tal configuração climática faz com 

que, em muito lugares, exista um contato íntimo entre estas duas formações vegetais (Blasco, 1983; 

Puyravaud et al., 2003). A co-existência destas duas formações é mantida, principalmente, pelo 

clima, pelo fogo e pelos solos (Coutinho, 1982; Bond et al., 2003). 

Recentemente, as mudanças climáticas vêm ocasionando um aumento da temperatura média 

anual e da pluviosidade como tendências globais (Watson et al., 1997). Este fenômeno provoca o 

aumento das chances de espécies lenhosas se estabelecerem nas savanas ao redor do mundo, sejam 

tais espécies típicas de ambientes abertos ou florestais. Este processo parece manifestar-se, 

preferencialmente, sob a forma de agrupamentos (ilhas) de espécies lenhosas florestais inseridas na 



 17

matriz herbácea (Blasco, 1983; Archer, 1990; Archer, 1995; Thiery et al., 1995; Porembsky et al., 

1996; Roques et al., 2001; Silva et al., 2001; Forneck et al., 2003). 

 Na América do Sul, algumas formações vegetais são identificadas como savanas 

neotropicais: o Cerrado, a Caatinga, o Chaco, os Ilanos da Colômbia e Venezuela e as Savanas 

Amazônicas (Cabrera & Willink, 1980; Sarmiento, 1983; Furley, 1999). Segundo Eiten (1982), 

podem ainda ser incluídos na categoria “savana” os Pampas e os Campos de Cima da Serra, devido 

à presença rara ou freqüente de arbustos e pequenas árvores. Entre todas estas, o Chaco é a única 

formação estranha ao Brasil, ainda que Frizzo (2004) tenha identificado a flora de Serra do Sudeste 

como sendo aparentada, fitogeograficamente, com esta formação.  

No Brasil, a formação de savana mais estudada, quanto a todos os processos e padrões que 

definem as várias fitofisionomias, é o Cerrado (Oliveira & Marquis, 2002). Este formação é 

constituída tanto por formações predominantemente herbáceas, quanto por formações 

predominantemente lenhosas (Oliveira-Filho & Ratter, 2002; Filgueiras, 2002). 

 A denominação “campos” (equivalente ao inglês grassland e prairie) é utilizada para 

descrever comunidades vegetais com dominância de gramíneas e/ou herbáceas, cujo componente 

lenhoso não é determinante na dinâmica do sistema (Rabinowitz & Rapp, 1980; Austin et al., 1981; 

Freeman & Hulbert, 1985; Poiani & Johnson, 1993). Os campos podem ser definidos como 

comunidades vegetais que destacam-se pela presença de gramíneas que constituem uma cobertura 

quase sempre contínua com raros arbustos (Porto, 1990; Romariz, 1996). O que determina a 

presença desta formação é a profundidade do lençol d’água, condições topográficas, edáficas, 

antrópicas (como o fogo e o pastejo), muito mais do que as condições climáticas (Boldrini & 

Miotto, 1987; Porto, 1990; Marchiori, 1990; Boldrini & Eggers, 1996). Todavia, a distinção entre 

campos e savanas, ou até mesmo entre campos e estepes ou campos e predarias, não é clara – ainda 

que seja possível reconhecer a estepe como uma formação herbácea típica de zonas temperadas com 

baixa disponibilidade de água (Marchiori, 1990). Na América do Sul, são considerados campos os 

Pampas que se estendem da Argentina até o Uruguai e o sul do Brasil e as estepes da Patagônia 

(Cabrera & Willink, 1980).  

Além disso, em muitas publicações, a formação de campo (grassland) é descrita como uma 

face da savana, a saber, aquela dominada por espécies de gramíneas ou de outras plantas herbáceas. 

Nestes locais, o aquecimento global também vem provocando o avanço gradual de espécies 

lenhosas, de modo semelhante ao anteriormente descrito em relação às savanas. A diferença é que 

estes campos inseridos na savana têm sido invadidos por espécies lenhosas de áreas abertas, e não 

por espécies florestais (Archer, et al., 1988; Hubbard & McPherson, 1999; Jurena & Archer, 2003; 

Cabral, 2003). 
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O enquadramento da formações herbáceas do sul do Brasil é uma tarefa bastante complicada 

e vem causando diversas discussões entre botânicos e ecólogos, como a ocorrida no 57o Congresso 

Nacional de Botânica no em 2007 (Gramado, RS, Brasil). Tal discussão justifica-se tanto pela 

complexidade destas formações, quanto pela escassez de estudos sobre dinâmica de comunidades e 

de populações das espécies envolvidas neste cenário. Contudo, alguns estudos mais recentes têm 

avaliado a influência de certos fatores como o fogo e o pastejo na dinâmica de comunidades 

vegetais (Boldrini & Eggers, 1996; Overbeck et al., 2006). Estes estudos classificam a vegetação 

estudada como campos – ainda que, em alguns casos, a presença de espécies lenhosas florestais na 

matriz herbácea pudesse indicar um ecossistema savânico (Müller, 2005; Forneck et al., 2003). É 

importante lembrar que Rambo (1994) e Lindman (1906) já alertavam para o fato de que é 

praticamente impossível encontrar 1 ha de campo sem a presença de arbustos ou árvores no sul do 

Brasil. 

Mais especificamente, a área do morro Santana apresenta um cobertura vegetal em forma de 

mosaico entre formações abertas e florestais (Porto, 1998). Assim como em outros morros da região 

de metropolitana, existe um predomínio de formações florestais nas encostas sul e de formações 

herbáceas nas encostas norte (Mohr, 1995; Brack et al., 1998). Estas formações herbáceas são 

identificadas como campos por vários autores (Mohr, 1995; Brack et al., 1998, Porto, 1998, 

Boldrini et al., 1998, Bortolotti, 2005; Overbeck et al., 2006). Em muitas porções destas formações, 

há o adensamento de espécies lenhosas bastante evidente, tanto das florestas adjacentes, quanto de 

espécies “campestres” (Brack et al., 1998; Müller, 2005; Forneck et al., inéd.). Este cenário atual é 

resultado da influência das diferentes épocas geológicas, quando campo/savana e florestas 

alcançaram os morros de Porto Alegre (Porto, 1998). Esta mistura de floras de diferentes exigências 

ecológicas cria uma área de tensão ecológica (ecótono) entre as formações pioneiras e savanas 

(Teixiera et al., 1986) ou Floresta Estacional Semidecidual e transições (Pillar & Quadros, 1997). 

Mais recentemente, o IBGE (2004) alterou a definição das savanas da região sul, classificando-as 

como estepes. Tal redefinição abrange as formações herbáceas do morro Santana. Entretanto, esta 

denominação parece inadequada, pois o clima no morro Santana não é temperado nem apresenta 

baixa disponibilidade hídrica (Marchiori, 1990). 

Há uma certa fragilidade na distinção entre savana ou campo (ou estepe), pois há um 

gradiente descrito na literatura científica que vai, desde formações herbáceas com presença 

marcante de árvores e/ou arbustos (mais savânicas), até formações abertas com raros arbustos ou 

árvores (mais campestres). Com base nos estudos sobre a dinâmica das savanas, bem como nos 

estudos mais recentes no morro Santana, afigura-se pertinente a escolha do termo “savana” para 

descrever a área do presente estudo.  
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Comunidades e populações de plantas lenhosas em mosaicos: a influência na dinâmica da 

vegetação no morro Santana 

 

 Recentemente, vêm sendo realizados estudos, em várias escalas, sobre a dinâmica da 

vegetação. Em escalas mais amplas, as variações dos padrões da vegetação na paisagem revelam a 

estrutura e dinâmica das manchas vegetais ou ecótopos (unidades da paisagem) (Zonneveld; 1995). 

Onde esta paisagem apresenta-se constituída por formações abertas e florestas, há um avanço 

gradual das comunidades de espécies lenhosas sobre as herbáceas (Oliveira & Pillar, 2004; Behling 

et al., 2004). Este mesmo padrão de avanço pode ser avaliado em escalas locais (Duarte et al., 

2006), onde é possível acessar a composição florística da comunidade. 

 Como visto anteriormente, a vegetação do morro Santana é formada por comunidades de 

diferentes origens fitogeográficas (Porto, 1998) que formam um mosaico natural de florestas e 

savanas. Com intuito de entender a dinâmica deste mosaico, alguns estudos em nível de 

comunidades fornecem informações ecológicas valiosas, como a influência do fogo ou da estrutura 

da borda na estabilidade da vegetação (Overbeck et al., 2006; Müller, 2005). Identificar as 

comunidades de espécies lenhosas protagonistas do avanço florestal, bem como identificar os 

padrões deste fenômeno, são questões fundamentais para o planejamento de estratégias de 

conservação da natureza e de seus processos naturais (Forneck et al., 2003). Também é urgente 

investigar, em nível de população, os processos seletivos que norteiam a dinâmica das espécies 

lenhosas. Porém, ainda não existem estudos em nível de população que forneçam informações mais 

detalhadas sobre esta dinâmica no morro Santana. 

Em outros locais, estudos sobre a ecologia de populações de espécies lenhosas em mosaicos 

de vegetação floresta-campo ou floresta-savana mostram que, em última escala, é este o nível de 

organização ecológica mais adequado para investigar os fenômenos responsáveis pela dinâmica do 

avanço de espécies lenhosas (Li & Wilson, 1998; Germino et al., 2002; Goméz-Aparicio et al., 

2005; Felfili et al., 2005; Bunker & Carson, 2005; Sankey et al., 2006).  

Entre as diferentes fases de uma população, as fases iniciais são aquelas que sofrem 

mortalidade mais intensa – o que justifica conferir a elas um papel de destaque nas investigações 

sobre a ecologia de populações (Swaine, 1996). Segundo Malanson (1997), os padrões da paisagem 

(lenhosas vs. herbáceas) são, em parte, determinados pela dinâmica de plântulas, que cria arranjos 

agrupados de espécies lenhosas em hábitats adequados ao seu estabelecimento. Da mesma forma, o 

sucesso de estabelecimento de plântulas afeta a dinâmica da vegetação na paisagem, principalmente 

em áreas com evidente gradiente ambiental (Gworek et al. 2007). Portanto, plântulas são um 

importante componente dos ecossistemas, uma vez que a comunidade adulta é resultado da 

sobrevivência de plântulas no diferentes hábitats (Jings et al., 2006; Smit et al., 2006). 
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Se estes fenômenos foram registrados em vários mosaicos de vegetação floresta-campo ou 

floresta-savana, é bastante razoável supor que, no morro Santana, a ecologia de plântulas também é 

fundamental para a compreensão da dinâmica da vegetação lenhosa. No entanto, sabe-se muito 

pouco sobre a os padrões e os processos que determinam a forma e a intensidade de avanço destas 

espécies na matriz herbácea (Forneck et al., 2003; Müller, 2005). E mais: não há nenhuma 

investigação em nível de populações de espécies lenhosas. Por estes motivos, é bastante difícil criar 

estratégias de conservação e planos de manejo no morro Santana. Isto é bastante grave, na medida 

em que tal tarefa é urgente: esta área de 1000ha possui um porção (321ha da UFRGS) destinada à 

implantação de uma Unidade de Conservação (Refúgio da Vida Silvestre).  

 

Por que Myrcia palustris? 

 

 O guamirim (Myrcia palustris DC.; sinonímia botânica Gomidesia palustris (DC.) Kausel) 

parece ser uma espécie bastante adequada para estudos de populações em locais de mosaico 

floresta-campo, já que esta espécie de árvore florestal é considerada um espécie generalista que 

ocorre em praticamente todas as formações vegetais, , tanto florestais, quanto herbáceas, do Rio 

Grande do Sul (Backes & Irgang; 2002; Sobral, 2003). Esta característica deve ser determinada pela 

grande plasticidade ecológica ou genética desta espécie.  

 A presença constante de indivíduos adultos nas várias formações vegetais (Mohr, 1995; 

Forneck, 2001; Budke et al., 2004; Müller, 2005; Scherer et al., 2005) parece indicar uma alta taxa 

de sobrevivência desta espécie nas fases mais jovens. É razoável, portanto, supor que esta espécie 

apresenta uma variedade de hábitats adequados ao seu estabelecimento na fase de plântula. Entre 

estes hábitats, deve haver aqueles com condições mais favoráveis e aqueles com condições mais 

favoráveis, determinadas por forças seletivas diversas.  

 

Objetivos gerais 

 

 O objetivo geral do estudo é identificar os parâmetros que determinam os padrões florísticos 

expansão florestal em forma de ilhas de nucleação florestal e avaliar a qualidade dos hábitats 

disponíveis no mosaico de floresta-savana para a sobrevivência de plântulas de Myrcia palustris. 
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Objetivos específicos 

 

 (1) caracterizar a composição florística de ilhas de nucleação florestal posicionadas em 

diferentes ambientes geomorfológicos;  

 (2) avaliar as variáveis espaciais da paisagem determinantes desta composição florística 

 (3) comparar as ilhas de nucleação florestal com as bordas das florestas adjacentes a elas;  

 (4) avaliar a sobrevivência de M. palustris nas bordas de mata, ilhas de nucleação e matrizes 

herbáceas; 

 (5) identificar as diferentes forças seletivas que interferem na sobrevivência de plântulas 

desta espécie em cada hábitat e na área como um todo. 

 

 Com base nestes objetivos, são geradas as seguintes hipóteses: 

 (1) a composição florística das ilhas difere entre os três ambientes geomorfológicos; 

 (2) a distância da fonte (borda de mata), o grau de isolamento e a área de cobertura 

determiam a composição florística das ilhas; 

 (3) as ilhas mais desenvolvidas tendem a ser similares às bordas de mata; 

 (4) a sobrevivência de Myrcia palustris é maior nas bordas de mata do que nas matrizes 

herbáceas. As ilhas devem apresentar taxas de sobrevivência intermediárias a ests dois hábitats; 

 (5) os diferentes hábitats devem apresentar forças seletivas de intensidade distintas. Entre 

estas forças, o fogo, a herbivoria e a seca devenm ser as forças seletivas predominantes. 
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Padrões florísticos e espaciais de ilhas de nucleação florestal em ecótono natural de floresta-

savana no sul do Brasil.* 
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* Este capítulo encontra-se formatado de acordo com as normas da revista científica Journal of 
Biogeography, para onde será submetido posteriormente. 
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Padrões florísticos e espaciais de ilhas de nucleação florestal em ecótono natural de floresta-

savana no sul do Brasil. 

 

Eduardo Dias Forneck (1), Sandra Cristina Müller (2), Maria Luiza Porto (2) & Jörg Pfadenhauer 

(3) 

(1) Programa de Pós-graduação em Ecologia da Universidade Federal do Rio Grande Sul, Brasil; 

(2) Departamento de Ecologia da Universidade Federal do Rio Grande Sul, Brasil; (3) Vegetation 

Ecology of Technische Universität München, Freising-Weihenstephan, Germany. 

 

RESUMO 
 

Objetivo 

Identificar os padrões florísticos da expansão florestal, protagonizados pela nucleação de espécies 

lenhosas dispostas em ilhas inseridas na matriz campestre e relacioná-los com os padrões espaciais 

da paisagem. 

Localização 

Região dos morros graníticos de Porto Alegre (Estado do Rio Grande do Sul) inseridos no sul do 

Brasil. 

Método 

Foram selecionadas vinte oito ilhas de nucleação florestal da várias área de cobertura (entre 5,5 a 

904m2) em um mosaico natural de floresta-campo. A área de cada ilha foi amostrada em campo, ou 

por imagem de satélite de alta resolução. As espécies vegetais foram identificadas, classificadas em 

síndromes de dispersão e a abundância de indivíduos registrada. Também foram levantadas quatro 

parcelas na borda da mata de dois tamanhos distintos (121,5 e 243m2). Os padrões florísticos foram 

observados através de análise multivariada. As relações entre a área de cobertura e 

diversidade/riqueza e entre o número de indivíduos e a riqueza foram analisadas por regressão 

linear. 

Resultados 

Foram registrados 4214 indivíduos (2828 nas ilhas de nucleação e 1386 nas bordas de mata) 

distribuídos em 38 famílias e 111 espécies. A dispersão zoocórica é dominante, tanto nas ilhas mais 

iniciais, quanto nas ilhas mais desenvolvidas. Nas mais desenvolvidas, houve maior riqueza e 

abundância de espécies lenhosas florestais tardias do que em ilhas mais iniciais. Este fato é 

determinado pelo aumento da riqueza e da diversidade das ilhas conforme o aumento da área de 

cobertura e o do número de indivíduos. O fogo altera a estrutura das ilhas, retardando o processo de 

sucessão e seleciona as espécies florestais rebrotadoras. 
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Principais conclusões 

Os padrões florísticos e espaciais do avanço florestal em ilhas de nucleação refletem os processos 

de sucessão de um estádio mais inicial e simples, para um estádio mais “tardio” e complexo similar 

a uma borda de mata. Este processo é limitado pela distribuição de micro-hábitats adequados ao 

estabelecimento das espécies lenhosas florestais de dispersão zoocórica. A sucessão nas ilhas é 

retroalimentada positivamente, onde a chegada e o estabelecimento de novos indivíduos de espécies 

florestais, atrai mais dispersores de sementes, acelerando a sucessão. A composição florística é 

dependente também da localização da ilha em relação às diferentes exposições solares.  

 
Palavras-chave 

Sucessão, mosaico floresta-savana, floresta, nucleação, espécies lenhosas.  

 

INTRODUÇÃO 

O avanço de espécies lenhosas sobre formações herbáceas é um evento ecológico em escala 

global. Este fenômeno parece ser mais pronunciado em regiões tropicais e subtropicais, 

especialmente em biomas de Savana. Estudos realizados nas savanas da África (Thiery et al., 1995; 

Porembsky et al., 1996; Roques et al., 2001), da América do Norte (Archer et al., 1988; Archer, 

1990), da América do Sul (Archer, 1995; Silva et al., 2001; Cabral, 2003) e da Ásia (Blasco, 1983; 

Puyravaud et al., 2003) revelaram um comportamento agrupado de árvores ou arbustos 

estabelecidos na matriz herbácea. A mesma configuração de avanço ocorre em ambientes bastante 

similares às savanas, como nos campos subtropicais do Brasil (Forneck et al., 2003; Oliveira & 

Pillar, 2004; Duarte et al., 2006). Este tipo de estrutura agrupada é descrita como a fase discreta 

inserida na fase contínua (herbácea) (Scholes & Archer, 1997) da paisagem. Ainda que campos e 

savanas sejam classificações ecológicas distintas, a presença expressiva de agrupamentos lenhosos e 

árvores/arbustos isolados nos campos parece constituir um cenário de dinâmica sucessional bastante 

similar à savana, devido à competição entre espécies lenhosas e herbáceas.  

Os mecanismos envolvidos na persistência da co-dominância em longo prazo destes grupos de 

espécies distintos (árvores-arbustos-ervas) são analisados sob diferentes perspectivas. Estes 

mecanismos variam entre a precipitação média anual (Jeltsch, 2000, Bond et al., 2003), a 

variabilidade de micro-hábitats (Barras & Kellman, 1998; Oliveira-Filho & Ratter, 2002), o fogo ou 

pastejo (Cabral, 2003), a dispersão de sementes (Duncan & Duncan, 2000) e relações 

paleoclimáticas (Behling et al., 2004). 

A interferência conjunta destes fatores cria uma complexa rede de fenômenos que influencia o 

balanço entre espécies lenhosas e herbáceas (Higgins et al., 2000). A co-existência destes dois 

componentes florísticos funcionalmente distintos pode ser explicada por mecanismos de competição 
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e exclusão causada pela limitação de água (variedade de nichos), ou por mecanismos demográficos, 

influenciados pelo fogo, pela herbivoria e pela variação da pluviosidade que interferem nos vários 

estádios de desenvolvimento de árvores (Sankaran et al., 2004). Ainda que este cenário seja 

formado pela sobreposição de diferentes fenômenos ecológicos, é possível eleger, dependendo da 

escala, a maior importância de alguns fatores na determinação dos padrões e processos relacionados 

à dinâmica entre árvores-arbustos e ervas. Segundo Montgomery & Askew (1983), em escalas 

globais e continentais, a radiação solar é bastante importante na determinação dos padrões de 

variação sazonal em ambientes de savana. As formações savânicas recebem irradiações 

intermediárias quando comparadas com as zonas tropicais úmidas que estão sobre a “sombra” das 

nuvens formadas pela alta evaporação, e com as zonas semi-áridas que recebem insolação máxima 

devido à ausência de nuvens. Em escalas regionais, ou mesoescala, parâmetros climáticos como a 

umidade e temperatura, tanto no presente quanto no passado, assumem importância fundamental na 

constituição de um cenário mais adequado, ora para formações lenhosas, ora para formações 

campestres (Behling et al., 2004; Ledru, 2002; Bond et al., 2003). Em geral, quanto maior a 

pluviosidade média anual, maior o sucesso no estabelecimento de espécies lenhosas (Scholes & 

Archer, 1997). As savanas tropicais ocorrem entre os valores de pluviosidade média anual de 1000 

a 1500mm e com temperatura média anual do mês mais frio igual ou superior a 18oC (Montgomery 

& Askew; 1983; Nix, 1983). Neste mesma escala, o fogo desempenha função fundamental na 

manutenção das formações campestres sob climas úmidos (Bond et al., 2003; Silva et al., 2001). 

Em escalas locais, a heterogeneidade ambiental causada pela modificação na estrutura de micro-

hábitats (Siemann & Rogers, 2003; Jurena & Archer, 2003), as relações entre a flora e seus 

dispersores (Guevara & Laborde, 1993; Hubbard & McPherson 1999) e a predominância de 

espécies tolerantes ao estresse (Higgins et al., 2000), são fatores cruciais na determinação do 

arranjo espacial entre árvores/arbustos e ervas. 

A composição florística das espécies lenhosas responsáveis por esta dinâmica de avanço sobre 

as formações herbáceas é bastante variável. Em alguns locais, a colonização de espécies lenhosas 

sobre a matriz herbácea é protagonizada, preferencialmente, por espécies de campo e savana 

(Archer, 1990; Cabral, 2003). Em outros, é possível encontrar tanto o avanço de espécies 

campestres, quanto de florestais (Oliveira & Pillar, 2004). Há ainda um terceiro tipo, onde, ocorre a 

predominância de espécies florestais (Puyravaud et al., 2003). Em relação ao componente lenhoso 

de savanas, Furley (1999) propõe a divisão das Américas em quatro províncias fitogeográficas, 

sendo três delas ocorrentes no Brasil. Este contingente florístico, altamente heterogêneo, constitui 

um importante cenário para estudos que busquem entender a dinâmica da vegetação na paisagem.  

Seja qual for a origem fitogeográfica do componente lenhoso, a estabelecimento inicial de 

uma espécie lenhosa sobre a matriz herbácea desempenha um papel facilitador para outras espécies 
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lenhosas se estabelecerem (Uhl, 1987; Weiltzin & McPherson, 1999), criando um processo de 

nucleação (Guevara et al., 1992). Após estabelecido, este núcleo acaba atraindo espécies animais 

dispersores de sementes que desempenham papel fundamental na dinâmica florestal.  

As paisagens nativas do extremo sul do Brasil constituem um importante campo de 

investigações sobre tais processos. Isto porque são constituídas de formações vegetais florestais e 

abertas intimamente relacionadas (Lindman 1906; Rambo, 1994). Esta conformação em mosaico 

pode ser observada tanto em escala regional (Pillar & Quadros, 1997), quanto em escala local 

(Porto, 1998; Machado, 2004; Müller et al., no prelo; Overbeck et al., 2006; Duarte et al., 2006). 

Em linhas gerais, há um predomínio de formações campestres na metade sul e um mosaico de 

florestas e de campos na metade norte (Pillar & Quadros, 1997). Assim como em escala global, a 

pluviosidade e temperatura são os parâmetros regionais mais importantes na determinação desta 

configuração, sendo o fogo um agente crucial na perpetuação destes padrões. Localmente, alguns 

atributos aumentam a heterogeneidade espacial como a presença de matacões na superfície 

(Forneck et al., 2003) favorecendo o estabelecimento de espécies lenhosas florestais. Uma vez 

estabelecidas, elas alteram o micro-hábitat abaixo de suas copas facilitando a chegada de novas 

espécies do mesmo grupo funcional e atraindo mais dispersores de sementes, criando um circuito de 

retroalimentação positivo (Li & Wilson, 1998). 

A região dos morros de Porto Alegre apresenta uma cobertura vegetal natural em forma de 

mosaicos: no topo e nas encostas norte e nordeste predominam as savanas, ao passo que nas 

encostas sul predominam as maiores extensões florestais (Porto et al., 1998). Neste mosaico, 

encontram-se diversos tipos de formações florestais entremeadas por formações vegetais mais 

abertas como vassourais, capoeiras, butiazais e campos pedregosos (Brack et al., 1998). Assim 

como em outras regiões de savana, as formações de butiazais podem ser classificadas como 

comunidades savânicas, pois aí predominam espécies lenhosas de áreas abertas, além da matriz 

herbácea dominante. Ainda segundo este mesmo autor, as formações herbáceas de morros e colinas, 

que ocupam as porções mais altas, ocorrem agrupamentos de espécies lenhosas arbustivo-arbóreas 

no meio da matriz herbácea - campos pedregosos. Nestes locais, as espécies lenhosas se 

estabelecem, preferencialmente, em micro-hábitats específicos, com a presença de matacões 

graníticos aflorando sobre a superfície. Entre as espécies que participam deste processo, estão 

componentes lenhosos da flora campestre e da flora florestal, sendo o segundo originário das 

florestas adjacentes ao campo. O contato entre estas diferentes comunidades vegetais gera um 

cenário de tensão ecológica (Teixeira et al., 1986), onde os processos de sucessão, seja na retração, 

seja na expansão de uma comunidade sobre a outra, aparecem de forma bastante evidente. Além 

disso, assim com nas savanas tropicais, estas formações estão sobre constante ação do fogo 
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(Overbeck et al., 2006), o que implica numa constante alternância entre as espécies lenhosas e as 

herbáceas.  

As espécies arbóreo-arbustivas originárias da floresta capazes de colonizar a matriz herbácea 

devem apresentar características ecológicas específicas, como comportamento pioneiro, tolerância 

ao fogo e/ou capacidade de rebrote (Müller et al., no prelo). Paradoxalmente, nos períodos mais 

chuvosos de zonas de contato entre savana e floresta, o fogo parece favorecer a expansão florestal 

através da redução da competição entre os indivíduos juvenis de árvores florestais e a vegetação não 

florestal (Grau & Veblen, 2000). Esta expansão foi registrada na análise temporal de fotografias 

aéreas entre as décadas de 60 e 90 no mosaico vegetacional do morro Santana da região de Porto 

Alegre (Adelmann, inéd.), principalmente junto aos matacões graníticos com a colonização de 

árvores e arbustos da floresta adjacente. 

 O estudo aqui apresentado pretende identificar os padrões florísticos resultantes da expansão 

florestal, protagonizado pela nucleação por espécies lenhosas dispostas em ilhas inseridas na matriz 

herbácea e relacioná-los com os padrões espaciais da paisagem. Para tal, nossos objetivos são (1) 

caracterizar a composição florística de ilhas de nucleação florestal posicionadas em diferentes 

ambientes geomorfológicos, (2) avaliar as variáveis espaciais da paisagem determinantes desta 

composição florística e (3) comparar as ilhas de nucleação florestal com as bordas das florestas 

adjacentes a elas. 
 
ÁREA DE ESTUDO 

O estudo foi realizado na região sul do Brasil, na área do município de Porto Alegre (Fig. 1). 

A região corresponde aos morros graníticos de Porto Alegre no paralelo 30o S. Estes morros são o 

limite nordeste da formação granítica da Serra do Sudeste com suaves elevações que variam desde a 

planície circundante até a elevação máxima de 311m acima do nível do mar. O estudo foi 

conduzido na Unidade de Conservação (UC) da Universidade Federal do Rio Grande do Sul 

(UFRGS) que situa-se no morro Santana (30°03’ S, 51°07’ W), o morro mais elevado entre os 

morros do município. Este morro tem cerca de 1000 ha, dos quais 321 constituem a UC nas áreas 

mais conservadas. 
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Figura 1 - Localização do município de Porto Alegre em relação à América do Sul, ao Brasil e ao 
do Rio Grande do Sul. 

 
O clima é, segundo Köppen, do tipo Cfa e tem as seguintes temperaturas médias: mensal 

mínima de 10oC no mês mais frio (julho) e temperatura média mensal máxima de 24,5oC nos meses 

mais quentes (janeiro e fevereiro) (Livi, 1998). As chuvas são bem distribuídas ao longo do ano e a 

precipitação média anual em Porto Alegre é de 1.348mm (Nimer, 1990). O período entre os meses 

de abril e setembro (com exceção do mês de julho) corresponde ao de maior precipitação (Rocha, 

1977). A geomorfologia do morro Santana apresenta suaves ondulações com poucas áreas 

declivosas acima de 30o. A forma em “cela” deste morro cria três ambientes geomorfológicos 

distintos: (1) a encosta voltada para o norte, (2) a encosta voltada para sul e (3) o topo. Os solos são, 

em geral, dos tipos litólico ou litólico associado com podzólico vermelho-amarelo pouco 

desenvolvidos, resultantes do intemperismo da rocha granítica (Moura & Rueda, 1998). Este tipo de 

solo raso é mais evidente nas porções superiores do morro, acima das 200m de altitude, onde foi 

conduzido o estudo. 

A cobertura vegetal forma um mosaico natural com formações florestais em contato íntimo 

com formações abertas (campos/savanas) mais ou menos adensadas com espécies lenhosas 

campestres e florestais (Porto et al.; 1998; Brack et al., 1998). Na encosta sul predominam florestas 

higrófilas constituídas por dois elementos fitogeográficos distintos: as espécies dominantes 

originárias da vertente leste Atlântica (stricto sensu) como Pachystroma longifolium e Guapira 

opposita, e as espécies originárias da vertente oeste das bacias hidrográficas dos rios Paraná-

Uruguai como Fabaceae e Patagonula americana (Mohr, 1995; Müller et al., no prelo). A 

Brasil 
Rio Grande  

do Sul 

Porto Alegre 
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classificação da vegetação florestal desta região ainda não é consensual, já que alguns autores 

apresentam-na como pertencente à Mata Atlântica (Porto et al.; 1998), outros à Floresta Estacional 

Semidecidual (Pillar & Quadros, 1997). Ainda que a área de estudo esteja na abrangência da Mata 

Atlântica (lato sensu) (Oliveira-Filho & Fontes 2000), as florestas do morro Santana formam um 

ecótono entre estas duas vertentes. Também ocorrem manchas florestais na encosta noroeste 

restritas aos corpos d’água (matas ciliares) e no topo do morro. Nestas duas porções, assim como na 

porção superior da encosta sul, ocorrem junto às matas, savanas nativas constituídas por uma 

camada herbácea dominante caracterizada por Poaceae e Asterceae (Overbeck et al., 2006). A 

vegetação herbácea destas savanas é considerada relictual, uma vez que o clima atual favorece as 

formações florestais (Rambo, 1994; Porto et al., 1998). As espécies herbáceas, são originárias de 

duas vertentes do continente sul-americano: (1) elementos do Pampa (Poaceae spp. e Asteraceae 

spp., p. ex.) e (2) elementos chaquenhos (Butia capitata e Anacardiaceae spp., p. ex.). É importante 

acrescentar a estes elementos, as espécies lenhosas da floresta adjacente que também participam da 

dinâmica da vegetação campestre. Por todos esses motivos, IBGE (2004) inclui a vegetação em 

mosaico dos morros graníticos de Porto Alegre como uma Área de Tensão Ecológica entre as 

formações pioneiras e a estepe. 

Esta área de tensão ecológica está constantemente submetida a perturbações de origem 

antrópica, desde o corte seletivo ilegal de árvores da mata, até o fogo nas formações herbáceas. 

Praticamente todas as manchas de savana estão submetidas à ação do fogo antrópico regular (com 

intervalos entre 1 a 5 anos), sendo que as manchas localizadas na encosta norte sofrem queimadas 

mais freqüentes do que aquelas da encosta sul e topo. Em linhas gerais, o fogo acaba selecionando 

as espécies lenhosas capazes de se estabelecer na matriz herbácea (Müller et al., in press). 
 
MÉTODO 
 
Amostragem da vegetação 

A vegetação lenhosa estabelecida sobre a matriz herbácea foi amostrada em 28 ilhas de 

diferentes tamanhos e em 12 áreas de borda da mata, nas três porções superiores do morro (acima 

de 200 m de altitude) da encosta voltada para o norte, da encosta voltada para o sul e do topo. Entre 

as ilhas, 10 situam-se na encosta norte, 10 no topo e oito na encosta sul (Fig. 2). Foi considerada 

“ilha”, todo agrupamento vegetal lenhoso com, no mínimo, duas copas em contato. Esta estrutura 

cria uma fisionomia distinta da matriz herbácea circunvizinha e apresenta um arranjo espacial, mais 

ou menos circular. Nas amostragens, foram realizados censos dos indivíduos lenhosos maiores que 

1m de altura, exceto lianas. Os indivíduos registrados na borda da mata foram obtidos em doze trios 

de parcelas contíguas de 4,5 x 4,5m, com duas parcelas floresta adentro (40,5m2) mais uma parcela 

no campo adjacente à borda da mata (20,25m2), perfazendo uma área de 60,75m2. Para efeito de 
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comparação, os quatro trios da encosta sul foram agrupados pela proximidade, assim como os 

quatro do topo, formando dois grupos de parcelas com área total de 243m2 cada. Já os quatro trios 

da encosta norte foram agrupados dois a dois (121,5m2 cada)  por estarem relativamente distantes 

entre si (Figura 2). 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
        
       Figura 2 - Fotografia aérea de 1991 em 

escala original 1:8000 mostrando a localização 
das ilhas de nucleação florestal (sn, tn e nn) e as 
bordas de florestas amostradas em cada 
ambiente geomorfológico (esquerda). Os 
círculos retângulos representam apenas a 
localização das unidades amostrais. Modelo 
tridimensional do morro Santana produzido no 
software IDRISI com as setas indicando os três 
ambientes geomorfológicos avaliados (direita). 

 
 
 
 
 
 
 
Análise da vegetação 

Os padrões florísticos da vegetação amostrada nas ilhas e nas bordas de florestas foram  

explorados através de análise estatística multivariada (Multiv - Pillar, 2004a). Esta análise foi 

conduzida com base na abundância das espécies que foram comparadas entre as unidades amostrais 

(28 ilhas e 4 bordas - 32 unidades amostrais). A abundância das espécies foi centralizada e 

normalizada. Os dados transformados foram comparados a partir da matriz da semelhança 

construída pela distância de corda. A análise de agrupamento utilizou a soma dos quadrados como 

critério e, a ordenação, a análise de coordenadas principais (PCoA). Ainda na ordenação, foram 

identificadas as espécies mais correlacionadas com dois primeiros eixos. Também foi avaliada, pelo 
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teste de aleatorização, a diferença entre as ilhas de cada ambiente geomorfológico. Além disso, foi 

analisada a contribuição de 11 parâmetros (fitossociológicos, florísticos e espaciais) na dispersão 

das 32 unidades amostrais na ordenação pela análise de congruência (Syncsa - Pillar, 2004b). Os 

parâmetros utilizados foram: riqueza, abundância, área da ilha, densidade na ilha, autocoria (riqueza 

e abundância), anemocoria (riqueza e abundância), zoocoria (riqueza e abundância) e índice de 

diversidade Shannon-Wiener, H’ (Shannon & Weaver, 1949). A síndrome de dispersão de cada 

espécie foi determinada a partir das características morfológicas do fruto. Por fim, foram testadas as 

diferenças entre as médias das áreas das unidades amostrais e dos índices de diversidade de cada 

grupo formado no teste de agrupamento. Esta rotina foi conduzida através do teste de aleatorização, 

com 1000 iterações, a partir da matriz de semelhança (distância Euclidiana) entre as unidades 

amostrais (Pillar & Orlóci, 1996).  

 

Análise espacial 

A estrutura espacial das ilhas de nucleação florestal apresenta forma circular mais ou menos 

regular. A área das ilhas maiores foi calculada a partir da imagem de satélite Quickbird 2003, com 

resolução de 2m, digitalizada no software Cartalinx. Em relação às ilhas menores, foi possível 

calcular suas áreas em campo, medindo o eixo principal e o eixo perpendicular a este, obtendo 

assim o raio médio. Além da área, parâmetros como distância à borda de floresta contínua mais 

próxima e isolamento à ilha mais próxima, amostrada ou não, também foram avaliados no Cartalinx 

conjuntamente com medidas a campo. Estes parâmetros foram comparados com a riqueza, 

abundância e diversidade das ilhas através da regressão linear. 

 

RESULTADOS 

No total, foram amostrados 4214 indivíduos distribuídos em 38 famílias botânicas e 111 

espécies, das quais uma permaneceu não identificada. Destas, 80 espécies foram registradas nas 

ilhas e 86 registradas nas bordas de mata, sendo 25 delas exclusivas do primeiro hábitat, 31 do 

segundo e 55 comuns aos dois hábitats. Em relação aos indivíduos, 2828 foram registrados nas ilhas 

e 1386 nas bordas de mata. As famílias com maior riqueza foram Asterceae (17 espécies), 

Myrtaceae (14), Euphorbiaceae (seis), Lauraceae (cinco) e Rubiaceae (cinco) (Tabela 1). Entre as 

famílias mais abundantes, destacam-se Myrtaceae (22% dos indivíduos), Sapindaceae (19%), 

Asteraceae (8%), Rubiacae (6%), Celastraceae (5%) e Styracaceae (4%). As espécies mais 

abundantes nas ilhas foram Matayba elaeagnoides (533 indivíduos), Myrciaria cuspidata (383), 

Maytenus cassineformis (218) e Eugenia hyemalis (133). Já nas bordas, foram Myrciaria cuspidata 

(142), Guapira opposita (135), Psychotria leiocarpa (96) e Mollinedia elegans (83). A síndrome de 

dispersão zoocórica foi a mais expressiva, representando setenta e oito espécies (70,3%), enquanto 
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que a anemocoria e a autocoria foram registradas apenas em vinte e duas (19,8%) e dez espécies 

(9%), respectivamente. Situação semelhante, porém com aumento da dominância da zoocoria, foi 

registrada na abundância dos indivíduos em relação às síndromes de dispersão, onde a zoocoria 

representou 3516 (83,4%), a anemocoria 526 (12,5%) e a autocoria 168 (4%) dos indivíduos 

amostrados. 

Tabela 1 - Lista das espécies registras nas ilhas de nucleação florestal e nas bordas com o número 
de indivíduos registrado nestes dois hábitats e suas síndromes de dispersão. 
    ni   
Espécie Família ilhas borda Síndrome de dispersão 
Agarista eucalyptoides DC. Ericaceae 58 4 autocoria 
Aiouea saligna Meissner Lauraceae  1 zoocoria 
Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll.Arg. Euphorbiaceae 2 1 zoocoria 
Allophylus edulis (A. St.-Hil.) Radlk. Sapindaceae 49 42 zoocoria 
Aloysia gratissima (Gillies & Hook.) L.D.Benson  Verbenaceae 13  anemocoria 
Baccharidastrum triplinervium (Less.) Cabrera Asteraceae  2 anemocoria 
Baccharis articulata Pers. Asteraceae 19  anemocoria 
Baccharis caprariaefolia DC. Asteraceae 9  anemocoria 
Baccharis cultrata Baker Asteraceae 6 1 anemocoria 
Baccharis dracunculifolia DC. Asteraceae 67 1 anemocoria 
Baccharis leucopappa DC. Asteraceae 1  anemocoria 
Baccharis mesoneura DC. Asteraceae 10  anemocoria 
Baccharis ochracea Spreng. Asteraceae 1  anemocoria 
Baccharis patens Baker Asteraceae 32 1 anemocoria 
Baccharis sessilifolia (Less.) DC. Asteraceae 1  anemocoria 
Banara parviflora Benth. Salicaceae  3 zoocoria 
Blepharocalyx salicifolius (Kunth) Berg Myrtaceae 14 5 zoocoria 
Buddleia thyrsoides Lam. Scrophulariaceae 39  anemocoria 
Butia capitata (Mart.) Becc. Arecaceae 6 3 zoocoria 
Cabralea canjerana (Vell.) Mart. Meliaceae 1 6 zoocoria 
Calliandra tweendii Benth. Fabaceae  22 autocoria 
Calyptranthes concinna DC. Myrtaceae  1 zoocoria 
Campomanesia aurea O.Berg in Mart. Myrtaceae  5 zoocoria 
Casearia decandra Jacq. Salicaceae 3 45 zoocoria 
Casearia sylvestris Sw. Salicaceae 73 27 zoocoria 
Cereus hildmannianus K.Schum. Cactaceae 7 5 zoocoria 
Cestrum corymbosum Schltdl. Solanaceae 1  zoocoria 
Cestrum strigillatum Ruiz & Pav. Solanaceae 41 5 zoocoria 
Chrysophyllum marginatum (Hook. & Arn.) Radlk. Sapotaceae 2 6 zoocoria 
Citronella paniculata (Mart.) R.A.Howard Icacinaceae 2  zoocoria 
Coussapoa microcarpa (Schott) Rizzini Urticaceae  5 zoocoria 
Croton nitrariaefolius Baill. Euphorbiaceae 6  autocoria 
Croton thermarum Müll.Arg. Euphorbiaceae 1  autocoria 
Cupania vernalis Cambess. Sapindaceae 10 18 zoocoria 
Daphnopsis racemosa Griseb. Thymelaeaceae 7 1 zoocoria 
Diospyros inconstans Jacq. Ebenaceae 38 37 zoocoria 
Dodonaea viscosa Jacq. Sapindaceae 80 30 anemocoria 
Enterolobium contortisiliquum (Vell.) Morong Fabaceae 1  autocoria 
Erythroxylum argentinum O.E.Schulz Erythroxylaceae 40 12 zoocoria 
Erythroxylum microphyllum A.St.-Hil. Erythroxylaceae 23  zoocoria 
Eugenia hyemalis Cambess. Myrtaceae 133 13 zoocoria 
Eugenia rostrifolia D.Legrand Myrtaceae  1 zoocoria 
Eugenia schuechiana Berg Myrtaceae  3 zoocoria 
Eugenia uniflora L. Myrtaceae 68 6 zoocoria 
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Tabela 1 - continuação     
    ni   
Espécie Família ilhas borda Síndrome de dispersão 
Eugenia uruguayensis Cambess. Myrtaceae 17 28 zoocoria 
Eupatorium intermedium DC. Asteraceae 51 13 anemocoria 
Eupatorium ligulaefolium Hook. & Arn. Asteraceae 72 6 anemocoria 
Eupatorium pedunculosum Hook. & Arn. Asteraceae 20 5 anemocoria 
Ficus luschnathiana Miq. Moraceae 2  zoocoria 
Ficus organensis Miq. Moraceae  1 zoocoria 
Garcinia gardneriana Planch. & Triana Clusiaceae  2 zoocoria 
Guapira opposita (Vell.) Reitz Nyctaginaceae 15 135 zoocoria 
Gymnanthes concolor (Spreng.) Müll.Arg. Euphorbiaceae  2 zoocoria 
Heterothalamus psiadioides Less. Asteraceae 4 2 anemocoria 
Ilex dumosa Reiss. Aquifoliaceae 3 1 zoocoria 
Justicia brasiliana Roth Acanthaceae  5 autocoria 
Lantana camara L. Verbenaceae 1 2 zoocoria 
Lithraea brasiliensis Marchand Anacardiaceae 96 21 zoocoria 
Matayba elaeagnoides Radlk. Sapindaceae 533 19 zoocoria 
Maytenus cassineformis Reiss. Celastraceae 218 11 zoocoria 
Miconia hyemalis A.St.-Hil. & Naudin Melastomataceae 1  zoocoria 
Mimosa parvipinna Benth. Fabaceae  3 autocoria 
Mollinedia elegans Tul. Monimiaceae 2 83 zoocoria 
Myrcia glabra (O.Berg) D.Legrand Myrtaceae  2 zoocoria 
Myrcia palustris DC. Myrtaceae 85 24 zoocoria 
Myrcianthes gigantea D.Legrand Myrtaceae 1 8 zoocoria 
Myrciaria cuspidata O.Berg Myrtaceae 383 142 zoocoria 
Myrsine coriacea (Sw.) R.Br. Myrsinaceae 43 17 zoocoria 
Myrsine guianensis (Aubl.) Kuntze Myrsinaceae 50 10 zoocoria 
Myrsine umbellata Mart. Myrsinaceae 16 25 zoocoria 
Nectandra megapotamica Mez Lauraceae  1 zoocoria 
Ocotea indecora Schott ex Meisn. Lauraceae  5 zoocoria 
Ocotea puberula (Rich.) Nees Lauraceae  7 zoocoria 
Ocotea pulchella Mart. Lauraceae 9 19 zoocoria 
Opuntia monacantha Haw. Cactaceae 35 3 zoocoria 
Pachystroma longifolium I.M.Johnst. Euphorbiaceae  2 zoocoria 
Pavonia hastata Cav. Malvaceae 6 4 autocoria 
Piper gaudichaudianum Kunth Piperaceae  1 zoocoria 
Porophyllum lanceolatum DC. Asteraceae 9 2 anemocoria 
Prunus myrtifolia Urb. Rosaceae 4 7 zoocoria 
Psidium cattleyanum Weinw. Myrtaceae 1 3 zoocoria 
Psidium sp. Myrtaceae  1 zoocoria 
Psychotria brachyceras Müll.Arg. Rubiaceae  28 zoocoria 
Psychotria carthagenensis Jacq. Rubiaceae 56 76 zoocoria 
Psychotria leiocarpa Cham. & Schltdl. Rubiaceae  96 zoocoria 
Quillaja brasiliensis Mart. Quillajaceae 1 5 anemocoria 
Randia armata DC. Rubiaceae 9  zoocoria 
Rollinia sylvatica (A.St.-Hil.) Mart. Annonaceae  3 zoocoria 
Roupala brasiliensis Klotzsch Protaceae  13 anemocoria 
Rudgea parquioides (Cham.) Müll.Arg. Rubiaceae  5 zoocoria 
Schinus molle L. Anacardiaceae 1 1 zoocoria 
Schinus polygamus (Cav.) Cabrera & I.M.Johnst. Anacardiaceae 11  zoocoria 
Schinus weinmanniifolius Mart. ex Engl. Anacardiaceae 17 2 zoocoria 
Sebastiania serrata Müll.Arg. Euphorbiaceae 1 54 autocoria 
Senna corymbosa (Lam.) H.S.Irwin & Barneby Fabaceae 3  autocoria 
Solanum mauritianum Scop. Solanaceae 3  zoocoria 
Solanum pseudoquina A.St.-Hil. Solanaceae  3 zoocoria 
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Tabela 1 - continuação     
    ni   
Espécie Família ilhas borda Síndrome de dispersão 
Sorocea bonplandii (Baill.) W.C.Burger, Lanj. & Boer Moraceae  43 zoocoria 
Não identificado Não identifcado 4  não identificado 
Strychnos brasiliensis (Spreng.) Mart. Loganiaceae  2 zoocoria 
Styrax leprosum Hook. & Arn. Styracaceae 32 20 zoocoria 
Syagrus romanzoffiana (Cham.) Glassman Arecaceae 1  zoocoria 
Symplocos tetrandra Mart. in Mart. ex Miq. Styracaceae 35 10 zoocoria 
Symplocos uniflora (Pohl) Benth. Styracaceae 75 14 zoocoria 
Trichilia claussenii C.DC. Meliaceae  20 zoocoria 
Trichilia elegans A.Juss. Meliaceae  14 zoocoria 
Trixis praestans Cabrera Asteraceae 2  anemocoria 
Vernonia nudiflora Less. Asteraceae 8  anemocoria 
Vitex megapotamica (Spreng.) Moldenke Lamiaceae 21  zoocoria 
Xylosma pseudosalzmannii Sleumer  Salicaceae 4 6 zoocoria 
Zanthoxylum rhoifolium Lam. Rutaceae 3 37 zoocoria 
   Sub-total 2828 1386  
   Total 4214   

 
Ainda em relação à composição florística e à abundância das espécies, a análise de 

agrupamento formou três grupos: (g1) constituído por ilhas de nucleação florestal mais iniciais 

(menor área) dos três ambientes geomorfológicos com predomínio das ilhas localizadas no topo; 

(g2) também por ilhas dos três ambientes geomorfológicos (com áreas intermediárias), mas com o 

predomínio de ilhas da encosta norte e (g3) constituído pelas quatro bordas e as ilhas mais 

desenvolvidas (maior área) das três exposições solares, com predomínio de ilhas da encosta sul 

(Fig. 3). Além das diferenças de composição florística e de abundância das espécies, os três grupos 

diferiram significativamente, tanto em relação à área média de cobertura, quanto à diversidade 

média das ilhas e bordas. Esta situação foi encontrada entre as áreas de cobertura do g1 (40,9 m2) e 

g2 (156 m2) (p = 0,001) e entre g1 e g3 (344,5 m2) (p = 0,001), mas não entre g2 e g3 (p = 0,063). 

Já a médias das diversidades entre os grupos apresentou valores distintos altamente significativos (p 

= 0,001) entre g1 (1,56) e g2 (2,16), entre g1 e g3 (2,97) e levemente significativos (p = 0,04) entre 

os grupos g2 e g3. Ao exlcuírmos as bordas de mata, a composição florística e a abundância das 

espécies diferiu conforme a exposição solar. Este foi o caso entre o topo e a encosta norte (p = 0,02) 

e entre as encostas sul e norte (p = 0,02), mas não entre a encosta sul e o topo (p = 0,06). A zoocoria 

manteve-se dominante em todos os grupos, com percentual em torno de 70% das espécies. Em 

realação às demais síndromes de dispersão, há uma tendência de diminuição da riqueza média de 

espécies anemocóricas entre g1 (25,1%), g2 (22,1%) e g3 (17,1%), e uma tendência inversa na 

autocoria entre os grupos g1 (2,1%), g2 (4,3%) e g3 (5,6%).  

O diagrama de ordenação contemplou nos dois primeiros eixos, 36,8% da variação da 

dispersão (Fig. 3). As unidades amostrais agrupadas em g1 e em g3 distribuíram-se de forma mais 

coesa do que em g2, o que indica uma composição florística mais homogênea destes dois grupos. 

As espécies mais correlacionadas com o primeiro eixo foram: Allophylus edulis (0,87), Eugenia 
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uruguayensis (0,87), Myrciaria cuspidata (0,85), Ocotea pulchella (0,84), Psychotria 

carthagenensis (0,83), Casearia sylvestris (0,81) e Daphnopsis racemosa (0,8). Já em relação ao 

segundo eixo, as espécies mais correlacionadas foram: Eugenia uniflora (0,7), Eupatorium 

pedunculosum (0,68), Vitex megapotamica (0,62), Buddleia thyrsoides (-0,59), Agarista 

eucalyptoides (-0,54), Schinus polygamus (0,51) e Eupatorium ligulifolium (-0,46). Assim sendo, g1 

apresentou baixa abundância das espécies correlacionadas com o primeiro eixo, ao passo que o g3 

registrou alta abundância destas espécies. Algumas unidades amostrais do terceiro grupo, 

principalmente as ilhas do sul, também apresentaram abundância relativamente alta das espécies 

correlacionadas negativamente com o segundo eixo. Já o segundo grupo foi influenciado pela alta 

abundância de espécies correlacionadas positivamente com o segundo eixo.  
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Figura 3 - Diagrama de dispersão dos dois primeiros eixos (36,8% da explicação) obtidos na análise 
de coordenadas principais (PCoA). Oa letras s (sul), t (topo) e n (norte) indicam a localização das 
unidades amostrais (UAs) segundo o ambiente geomorfológico e a letra b as UAs da borda. O 
formato das letras de cada unidade amostral (32 UAs) indica o grupo formado na análise de 
agrupamento (soma dos quadrados - variância mínima): g1 (itálico), g2 (negrito) e g3 (sublinhado). 
A medida de semelhança utilizada foi a distância de corda entre as unidades amostrais calculada a 
partir da abundância das espécies centralizada e normalizada dentro das unidades amostrais.  

 
A análise de congruência dos doze parâmetros analisados obteve o valor máximo de 0,72, ou 

72% da variação florística quando unidas duas variáveis (riqueza e abundância). Contudo, se 

acrescidas com a área e a densidade de indivíduos da ilha, a congruência ainda permanece alta 

(70%).  
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Entre as variáveis espaciais analisadas (área de cobertura da ilha de nucleação, distância à 

borda de floresta contínua mais próxima e isolamento à ilha mais próxima), a área foi a única 

variável que mostrou-se relacionada com os parâmetros florísticos analisados (Fig. 4). A riqueza de 

espécies aumenta com o aumento da área de cobertura da ilha (R2 = 0,676; p < 0,001) (Fig. 4a). Da 

mesma forma, o índice de diversidade de Shannon-Wiener aumenta conforme o aumento da área de 

cobertura da ilha (R2 = 0,49; p < 0,001) (Fig. 4b). Tal situação indica que as ilhas maiores tendem a 

ter maior diversidade e, portanto, maior complexidade, corroborando com a análise de 

agrupamento. Por outro lado, quanto maior o número de indivíduos, maior a riqueza de espécies em 

g1 (R2
g1 = 0,63; p = 0,002), g2 (R2

g2 = 0,66; p = 0,004), mas não em g3 (R2
g3 = 0,6; p = 0,07) (Fig. 

4c). A falta de significância está relacionada com o baixo número de unidades amostrais (6). Na 

medida em que novos indivíduos se estabelecem nas ilhas, há uma tendência de aumento da 

riqueza, pois estes novos indivíduos são de espécies florestais mais exigentes, que só conseguem se 

estabelecer, após um mudança substancial na qualidade destas ilhas provocada no decorrer da 

sucessão. 
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Fgura 4 - Relações entre o logaritmo da riqueza de espécies e o logaritmo da área de cobertura das 
trinta e duas unidades amostrais (a) e sua significância; entre o índice de diversidade de Shannon-
Wiener e o logaritmo da área de cobertura das trinta e duas unidades amostrais e sua significância 
(b) e entre o logaritmo da riqueza de espécies e o logaritmo do número de indivíduos nos três 
grupos (g1, g2, g3) e suas significâncias (c). 

 
 

DISCUSSÃO 

A colonização de espécies lenhosas sobre a matriz herbácea, seja esta matriz um campo, seja 

uma savana, apresenta uma grande variabilidade ao longo dos diferentes continentes. Esta 

variabilidade é causada pela procedência das espécies de árvores e arbustos que colonizam a matriz 

herbácea. Nas savanas Argentinas e do sudoeste norte-americano, as espécies nucleadoras são, 

principalmente, do campo (Cabral  et al., 2003; Archer, 1990). Em ambos os casos, o início da 

nucleação é realizado por uma espécie lenhosa do campo do gênero Prosopis (Argentina e EUA) ou 

Eupatorium (Argentina). Situação semelhante é encontrada nas savanas africanas, onde as espécies 

lenhosas estabelecidas na matriz herbáceas são distintas daquelas da floresta circunvizinha (Bond et 

al., 2003). Já nas savanas do oeste da Índia (Puyravaud et al., 2003), a nucleação é protagonizada 

por espécies florestais, assim como nos campos do sul do Brasil, com a Araucaria angustifolia 

(Duarte et al., 2006), ainda que, no segundo caso, haja também espécies lenhosas do campo 

participando deste processo (Oliveira & Pillar, 2004). O presente estudo corrobora com os 

resultados encontrados em Puyravaud et al. (2003) e Duarte et al. (2006), uma vez que as espécies 

mais abundantes das ilhas de nucleação florestal, são espécies lenhosas florestais: Matayba 

elaeagnoides, Myrciaria cuspidata, Maytenus cassineformis, Eugenia hyemalis, Myrcia palustris e 

Symplocos uniflora. Estes resultados discordam da atual classificação oficial brasileira das 

formações herbáceas no Rio Grande do Sul recentemente alterada (IBGE, 2004), que denomina a 
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área do presente estudo como Área de Tensão Ecológica entre a estepe e a Floresta Estacional 

Semidecidual . É importante lembrar que a escala de mapeamento adotada nesta classificação é 

muito ampla (1:5.000.000), o que esconde a heterogeneidade florística e estrutural local. Contudo, a 

vegetação em mosaico do morro Santana parece muito mais com sistemas savânicos, o que leva a 

refutação da denominação “estepe” e a proposição da denominação savana ou “savanóide”, 

retomando a antiga classificação de savana (Teixeira, 1986). 

O sucesso no estabelecimento de plântulas de espécies arbóreas depende da distribuição de 

micro-hábitats adequados as suas necessidades (Barras & Kellman, 1998). Esta necessidade é mais 

extrema em hábitats com grande heterogeneidade ambiental, como é caso dos Cerrados (Motta et 

al., 2002). A fisionomia da vegetação do Cerrado é determinada pela quantidade de água presente 

no solo, assim como pela sua fertilidade (Furley, 1999; Oliveira-Filho & Ratter, 2002). Apesar de 

não terem sido avaliados tais parâmetros no presente estudo, é possível inferir que o 

estabelecimento das espécies lenhosas florestais no presente estudo siga os padrões de distribuição 

de micro-hábitats específicos. Isto porque 26, das 28 ilhas de nucleação amostradas, estavam 

localizadas junto aos matacões graníticos da matriz herbácea. A presença destas estruturas rochosas 

cria um micro-hábitat sombreado, dificultando o estabelecimento e o crescimento das gramíneas, 

facilitando a chegada e estabelecimento das sementes das espécies lenhosas florestais. Além disso, 

o sombreamento provoca um aumento da umidade do solo. Este aumento, concomitante com a 

diminuição da intensidade de luz, cria um cenário bastante semelhante aquele encontrado na 

floresta. Por fim, a diminuição da camada de gramíneas diminui a intensidade do fogo, aumentando 

ainda mais as chances de sobrevivência das espécies florestais (Pillar, 2003).  

Em todas as ilhas de nucleação florestal, assim como em Cabral et al. (2002) e Puyravaud et 

al., (2003), a dispersão zoocórica foi a principal estratégia encontrada nas espécies de árvores e 

arbustos, atestando para o papel fundamental da fauna na dinâmica sucessional (Martinez-Ramos & 

Soto-Castro, 1993). Para o presente estudo, isto indica que os matacões constituem sítios 

preferenciais de deposição sementes, uma vez que animais apresentam deslocamento direcionado 

entre uma árvore e outra da matriz herbácea (Guevara & Laborde, 1993). Estes matacões, livres de 

árvores ou não, agem como stepping stones (Baum et al., 2004) para a fauna que transita entre um 

fragmento de mata e outro. Além das aves e dos mamíferos, amplamente reconhecidos como 

importantes dispersores (Howe, 1984), suspeita-se do lagarto teiú (Tupinambis merianae) (Castro & 

Galetti, 2004), já que este é bastante abundante junto aos afloramentos graníticos do morro Santana 

(Forneck, obs. pes.). 

Os padrões observados nas análises de agrupamento e de ordenação permitem afirmar que os 

três grupos formados refletem conjuntos de ilhas em estádios sucessionais distintos. Este processo 

inicia-se com o estabelecimento de uma espécie arbórea-arbustiva facilitadora (nurse plant) (Uhl, 
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1987; Callaway & Walker, 1997) junto aos matacões, alterando as características físicas e químicas 

do micro-hábitat logo abaixo (Li & Wilson, 1998). No presente estudo, as principais espécies 

facilitadoras foram Maytenus cassineformis, Matayba elaeagnoides, Symplocos uniflora e 

Myrciaria cuspidata e Myrcia palustris, pois foram as mais abundantes em pelo menos uma ilha de 

nucleação do primeiro grupo (caracterizado pelas ilhas de menor área), ainda que o número de 

indivíduos seja baixo em relação aos demais grupos. Por serem todas zoocóricas, estes resultados 

são bastante semelhantes aos encontrados por Puyravaud et al., (2003), mas diferentes daqueles 

encontrados por Archer (1990) e Cabral et al. (2002), onde as espécies facilitadoras são lenhosas de 

campo (anemocóricas). Tal cenário pode ser explicado pelo tipo de formação-fonte das espécies 

presentes nas áreas: puramente savanas em Archer (1990), principalamente savanas em Cabral et al. 

(2002), com maior riqueza de espécies anemocóricas, e principalmente florestas perenes em 

Puyravaud et al., (2003) e no presente estudo, onde a zoocoria predomina (Snow, 1981).  

Na medida em que o processo de sucessão avança, estas ilhas tendem a ficar bastante 

similares às comunidades vegetais da borda florestal, conforme demonstrou o grupo três, que uniu 

as ilhas de maior área junto às bordas de mata. Isto ocorreu em função do surgimento e aumento de 

abundância de espécies mais exigentes de hábitats florestais, como Allophylus edulis, Eugenia 

uruguayensis, Guapira opposita, Myrciaria cuspidata, Ocotea pulchella, Psychotria 

carthagenensis, Casearia sylvestris e Daphnopsis racemosa, altamente correlacionadas 

positivamente com o primeiro eixo da ordenação. Entre elas, apenas M. cuspidata, destacou-se em 

quase todos os grupos, o que indica uma maior amplitude ecológica desta espécie. O grupo dois 

uniu, basicamente, ilhas com área de cobertura intermediária da encosta norte, onde as espécies 

mais correlacionadas são típicas de formações savanóides da Serra do Sudeste, como Eugenia 

uniflora e Schinus polygamus. A importância destas espécies pode estar relacionada à incidência do 

fogo e à alta insolação ocasionada pela exposição norte, criando um hábitat mais seco, similar à 

Serra do Sudeste.  

O fogo mais freqüente do que no sul e no topo, acaba por diminuir a sua intensidade, 

aumentando as chances de sobrevivências destas espécies. Ao atingir estas ilhas, o fogo pode 

provocar a abertura de clareiras possibilitando a invasão de arbustos do campo, alterando o processo 

de sucessão, ocasionado a heterogeneidade do grupo dois. Ainda que o fogo não tenha sido 

avaliado, muitos estudos apontam para sua importância no retardamento do processo de sucessão 

florestal (Coutinho, 1982; Puyravaud et al., 2003; Oliveira & Pillar, 2004). Contudo, assim como 

em muitas savanas (Higgins et al., 2002), a capacidade de rebrotar da maioria das espécies lenhosas 

encontradas no presente estudo (Müller et al., no prelo) permite a retomada da sucessão, o que 

acaba selecionando as espécies lenhosas capazes de se estabelecer na matriz campestre. Sendo 

assim, parece haver uma tendência de estabelecimento das espécies lenhosas florestais junto a 
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matacões graníticos que afloram sobre a superfície, sombreando o substrato circundante e alterando 

a disponibilidade de N (Siemann & Rogers, 2003). Por conseqüência, há um aumento da umidade e 

diminuição da cobertura herbácea, o que cria microhábitats ideais ao estabelecimento das espécies 

florestais, além de reduzir a intensidade do fogo no local pela falta biomassa comburente de 

gramíneas. 

A nucleação em ilhas não apresentou um padrão florístico dependente apenas do estádio da 

sucessão. As diferenças significativas da composição florística e da abundância das espécies entre 

as ilhas da encosta norte em relação aos sul e ao topo, apontam para diferenças entre as florestas-

fonte destes ambientes geomorfológicos. Os diferentes levantamentos florestais realizados no morro 

Santana (Mohr, 1998, Müller, 2005; Bortolotti, 2005) revelaram florestas distintas entre as encostas 

norte e sul. Além disso, a distância à área-fonte de sementes e diásporos é um fator bastante 

limitante na colonização de espécies arbóreas (Duncan & Duncan, 2000). 

A importância da riqueza e da área de cobertura da ilha na variação florística dos três grupos 

formados indica a existência de uma relação espécie-área bastante evidente, assim como o 

encontrado em Puyravaud et al., (2003) e Cabral et al. (2002). A importância da abundância de 

indivíduos e da densidade destes por ilha, aponta para uma dependência do processo de sucessão 

vegetacional ao recrutamento de novos indivíduos em cada sítio. 

Por último, a riqueza e diversidade de espécies aumenta com a área da ilha de nucleação. 

Desta forma, é possível afirmar que este aumento potencializa a chegada de novas espécies 

florestais, principalmente daquelas mais exigentes que ocorreram preferencialmente no grupo três. 

Quanto maior riqueza, mais atrativa a ilha se torna à fauna dispersora, uma vez que a maioria das 

espécies é dispersa por animais, incrementando a chuva de sementes. Por outro lado, o aumento de 

indivíduos registrados também aumenta a riqueza de espécies, o que indica uma grande 

heterogeneidade florística, ou uma complexificação da sucessão com o estabelecimento de novos 

indivíduos. Neste cenário, o fogo acaba selecionando as espécies lenhosas aptas (rebrotadoras) ao 

estabelecimento, além de retardar o processo de sucessão, na medida em que altera a estrutura das 

ilhas já desenvolvidas. Assim, a sucessão vegetacional do presente estudo mostra uma tendência de 

estabelecimento de espécies lenhosas florestais facilitadoras junto a micro-hábitats específicos e 

posterior desenvolvimento de um núcleo florestal semelhante à borda de mata. 
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RESUMO 
 
Muitas formações de savana do sul do Brasil que estão em contato estreito com a floresta, o que 

gera uma grande variedade de hábitats para o estabelecimento de plântulas. A distribuição destes 

hábitats determina a sobrevivência de populações de plântulas e sua influência na dinâmica de 

avanço florestal em ecótono natural de floresta-savana. Foram avaliadas, através de um 

experimento, as taxas de sobrevivência e de mortalidade, bem como as causas desta mortalidade 

para o guamirim (Myrcia palustris DC.; Myrtaceae), uma espécie arbórea florestal generalista. As 

sobrevivências e cauasas de morte foram avaliadas mensalmente, durante os primeiros meses de 

vida desta espécie em um período de seca severa em três hábtiats e dois controles: borda de mata 

(B), ilhas de nucleação florestal (I) e matriz herbácea (H), além dos controle-interno (CI) e controle-

externo (CE), todos repetidos em três ambientes geomorfológicos (norte, topo e sul). Em cada 

hábtiat foram transplantadas plântulas isoladas e agrupadas (2-4). As taxas de sobrevivências 

médias mensais aumentaram inversamente com a quantidade de precipitação mensal para todos os 

ambientes (R2 = 0,46; p = 0,006) . A curva de sobrevivência decaiu mais abruptamente no topo do 

que nos demais ambientes geomorfológicos (p < 0,01), sem diferenças entre norte e sul (p = 0,263). 

Esta mesma curva foi diferente entre todos os hábitats (p < 0,01), resultando numa maior chance de 

sobrevivência em B, seguida por I e nenhuma em H. As forças seletivas que causam a morte das 

plântulas são distintas entre os hábitats (p < 0,01): herbivoria por vertebrado maior em H, por 

vertebrado maior em I e H, seca/doença maior em B e fogo maior em I. Estes reultados indicam que 

a ditribuição dos hábitats afeta a dinâmica do avanço florestal, na medida em que interfere 

diferencialmente na sobrevivênci das plântulas de cada hábitat. Mesmo em anos de seca severa, 

ocorre o avanço da floresta nos hábitats mais sombreados do mosaico. 

 
Palavras-chave: sobrevivência de plântulas; mortalidade de plântulas; Myrcia palustris; mosaico 
floresta-savana; hábitats. 
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INTRODUÇÃO 

Entre as diferentes fases de vida de uma planta, as iniciais são aquelas que apresentam maior 

vulnerabilidade às restrições causadas pelo ambiente, sejam agentes físicos, químicos ou biológicos. 

Estes agentes causam altas taxas de mortalidade em plântulas e, desta forma, atuam na seleção 

natural das plântulas mais intensamente do que em outra fase qualquer (Lieberman, 1996; Alvarez-

Buylla & Martinez-Ramos, 1992). Na medida em que as plântulas crescem, a mortalidade  tende a 

diminuir progressivamente nos estádios posteriores (Brown & Withmore, 1992). Sendo assim, a 

comunidade adulta ou a quantidade de indivíduos adultos reprodutivos em uma população é 

precocemente determinado pelas probabilidades de sobrevivência de plântulas. 

 Dentro das comunidades vegetais tropicais, os processos de regeneração são fundamentais 

para o entendimento da ecologia de florestas (Leiberman, 1996, Mantovani, 2003). Neste sentido, as 

clareiras em florestas proporcionam um nicho fértil para estudos sobre comunidades de plântulas, 

uma vez que a regeneração nestes sítios é bastante rápida e evidente. Por este motivo, muitos 

estudos com plântulas de árvores tropicais concentram-se na dinâmica de clareiras (gap-phase 

dynamics) e, principalmente, na distinção entre espécies pioneiras e climácicas (Clark et al., 1993; 

Withmore, 1996). Contudo, a separação da floresta em clareiras e dossel fechado não é adequada, 

pois em termos de micro-hábitat, há um contínuo entre a borda física e a clareira em relação à 

temperatura e à umidade relativa. Este gradiente torna-se mais complexo devido à inter-relação 

entre dois fatores como, por exemplo, a capacidade fotossintética em relação à luminosidade e à 

disponibilidade de água (Press et al., 1996), a capacidade de resistir ao déficit hídrico a partir da 

quantidade de luz (Ashton et al., 2006) ou a sobrevivência de plântulas em resposta à estrutura do 

hábitat (Bunker & Carson, 2005; Massey et al., 2006). Como resultado deste complexo cenário, em 

alguns casos, a comunidade de plântulas não corresponde à comunidade adulta no mesmo hábitat 

(Houle, 1991). 

 Em hábitats florestais, as taxas de colonização de recrutamento de plântulas de algumas 

espécies parecem estar relacionadas com os mecanismos de dispersão de sementes, uma vez que as 

chances de predação (Janzen, 1970), de propagação de doenças (Augspurger, 1984) ou de 

competição inter-específica (Connell, 1971) próximo à planta-mãe são maiores. Para outras 

espécies, a disponibilidade de sítios adequados (fatores abióticos) para a germinação e o 

estabelecimento parecem melhor predizer a colonização de plântulas (Stevenson, in press.). Tais 

fenômenos mostram que uma generalização para toda a comunidade de plântulas é bastante 

complicada, o que deve ser evitado através de estudos específicos em nível de população e as 

variações dos fatores bióticos e abióticos que determinam a qualidade de hábitat para este estádio. 

Muitos fenômenos que interferem na sobrevivência de árvores são investigados em nível de  

população, principalmente em relação aos estádios iniciais dos indivíduos (Leiberman, 1996). O 
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estabelecimento de plântulas na população é um processo relacionado a muitos fatores (Turner, 

1990). Entre eles, é possível distingüir dois fatores: (1) a variabilidade genética dos indivíduos 

(Ouborg et al., 1999; Gaiotto et al., 2003; Sáenz-Romero et al., 2006) e (2) a pressão seletiva 

exercida por agentes externos. Neste sentido, cada indivíduo geneticamente distinto responde de 

forma diferente às pressões seletivas do hábitat (Nakazono et al., 2001; Paquette et al., 2007). 

Sendo assim, a capacidade de sobrevivência de cada indivíduo nas fases iniciais de uma 

determinada população (real ou artificial) está diretamente relacionada a fatores físico-químicos, 

como disponibilidade de água (Jones & Sharitz, 1998; Gilbert et al., 2001; Horton & Clark, 2001), 

nutrientes (Illenseer & Paulilo, 2002; Vargas-Rodriguez et al., 2005), disponibilidade de luz 

(Augspurger, 1984; Marcos & Matos, 2003), reserva de carboidratos (Myers & Kitajima, 2007) e 

fogo (Ne’eman et al., 1999); ou a fatores biológicos, como densidade de indivíduos e/ou 

proximidade da planta-mãe (Clark & Clark, 1984; Matos & Watkinson, 1998; Stevenson, in press.), 

tamanho da semente (Moles & Westoby, 1992; Baraloto et al., 2005); ou à interações inter-

específicas facilitadoras como associações com micorrizas (Hood et al., 2004; Onguene & Kuyper, 

2005; Tennakkon et al., 2005), dispersão da semente (Duncan & Duncan, 2000; Dalling et al., 

2002; Pizo, 2003) e nurse plant (planta facilitadora) (Uhl, 1987; Weiltzin & McPherson, 1999); ou 

excludentes, como herbivoria (Tiver & Kiermeier, 2006; Poorter et al., 2004), doenças em raízes 

(DeLong et al., 2005) e competição com outras espécies vegetais (George & Bazzaz, 1999; Peltzer 

& Köchy, 2001). É evidente que são as associações entre dois ou mais fatores que causarão a 

permanência ou a exclusão de um indivíduo jovem da população (Osunkoya et al., 1993; Walters & 

Reich, 2000; Giardina & Rhoades, 2001; Pulido, 2002; Land & Rieske, 2006; Climent et al., 2006). 

A diversidade (qualidade e intensidade) destas associações determina as probabilidades de 

sobrevivência de plântulas em paisagens em mosaico, isto é, naquelas constituídas por mais de uma 

cobertura vegetal dominante. Nestes casos, há uma variedade de diferentes hábitats para o 

estabelecimento de plântulas, incluindo seus ecótonos, onde os mais adequados apresentam 

associações entre variáveis abióticas e bióticas que criam sistemas de retroalimentação positiva que 

modificam a paisagem (Malanson, 1997; Li & Wilson, 1998). Neste hábitats e seus ecótonos, a 

herbivoria por vertebrados (Ida & Nakagoshi, 1996; Sato, 2000; Carter & Fredericksen; in press.) 

ou invertebrados (Land & Rieske, 2006), a facilitação de plântulas por arbustos/árvores adultas 

(Holl, 2002), as condições abióticas (Felfili et al., 1999; Bunker & Carson, 2005) e as interações 

bióticas influenciadas pelas mudanças climáticas (Gworek, et al., 2007) ou pela estrutura de hábitats 

(Smit et al., 2006), determinam as espécies de plântulas capazes de colonizar cada um dos hábitats. 

Além disso, as variações climáticas anuais, ou em longo prazo, alteram as configuração espaço-

temporal da matriz de nichos disponíveis (Malanson, 1997; Germino et al., 2002; Goméz-Aparicio 

et al., 2005). 
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Em savanas, as interações entre espécies lenhosas e herbáceas, bem como suas relações com 

os herbívoros, criam mecanismos positivos e negativos que alteram os hábitats disponíveis para 

plântulas, tanto no tempo, quanto no espaço (Scholes & Archer, 1997; Sankey et al., 2006). Além 

destas interações bióticas específicas destes ecossistemas, o fogo e o clima estão diretamente 

relacionados com o sucesso de estabelecimento de árvores (Bond et al., 2003; Medeiros & Miranda, 

2005). Desta forma, a conjunção destes fatores (bióticos e abióticos) parecem criar sítios adequados 

para germinação, recrutamento e posterior desenvolvimento (Howe & Smallwood, 1982). De fato, o 

avanço de espécies lenhosas sobre a matriz campestre de forma agrupada (Blasco, 1983; Archer et 

al., 1988; Archer, 1990; Archer, 1995; Cabral, 2003; Puyravaud et al., 2003; Forneck et al., 2003) 

parece corroborar com esta hipótese.  

No extremo sul do Brasil, são encontradas paisagens nativas com formações vegetais 

florestais e herbáceas intimamente relacionadas (Lindman 1906; Rambo, 1994). Nas formações 

abertas, classificadas como estepe (IBGE, 2004), muitas vezes encontram-se espécies de árvores e 

arbustos, tanto florestais, quanto campestres, o que confere a elas uma configuração de savana, seja 

por intermédio de indivíduos lenhosos isolados ou em forma de ilhas de nucleação florestal 

(Forneck et al., 2003). O avanço das espécies lenhosas sobre a vegetação herbácea, é um fenômeno 

observado em várias áreas de sul do Brasil (Pillar & Quadros, 1997; Pillar, 2003; Oliveira & Pillar, 

2004; Duarte et al., 2006; Müller et al., in press). Regionalmente, a pluviosidade e temperatura são 

os parâmetros determinantes na dinâmica herbáceo-lenhosa e, localmente, o fogo é crucial na 

perpetuação dos padrões de cobertura vegetal (Overbeck et al., 2006). Além do fogo, a 

heterogeneidade espacial em escala local, tal como a presença de matacões na superfície também 

determina o sucesso no estabelecimento de espécies lenhosas florestais (Forneck et al., 2003; Pillar, 

2003) protegendo, principalmente, os indivíduos mais jovens menos resistentes ao fogo.  

Desta forma, nas formações de savana do sul do Brasil em contato estreito com a floresta, há 

um grande variedade de hábitats para o estabelecimento de plântulas. Esta situação é bastante 

evidente na região dos morros de Porto Alegre, onde a cobertura vegetal natural é formada por 

florestas predominantemente nas encostas sul e campos/savanas nas encostas norte e nordeste 

(Porto et al., 1998). Neste mosaico, ocorrem diversos tipos de formações abertas com maior 

influência de espécies lenhosas campestres (vassourais, capoeiras, butiazais e campos pedregosos) 

ou formações florestais (Brack et al., 1998).  

Entre as espécies que participam deste processo, estão componentes lenhosos da flora 

campestre e da flora florestal locais. Em relação à flora florestal, as espécies capazes de colonizar a 

matriz herbácea devem apresentar características ecológicas específicas, como comportamento 

pioneiro, tolerância ao fogo e/ou capacidade de rebrote (Müller et al., in press). Em geral, estas 

árvores estão presentes nas bordas de mata ou isoladas sobre a matriz campestre, mas são mais 
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abundantes na ilhas de nucleação florestal, como as Myrtaceae Eugenia hyemalis Cambess., Myrcia 

palustris DC. e Myrciaria cuspidata O.Berg, a Anacardiaceae Litharea brasiliensis Marchand, a 

Sapindaceae Matayba elaeagnoides Radlk., a Celastraceae Maytenus cassineformis Reiss. e a 

Styracaceae Symplocos uniflora (Pohl) Benth., entre outras (Forneck et al., inéd).  

Entre elas, o guamirim (Myrcia palustris DC.; sinonímia botânica Gomidesia palustris (DC.) 

Kausel) destaca-se por ser uma epécie comum em quase todas as formações vegetais do sul do 

Brasil (Sobral, 2003), tanto em florestas, como em ambientes abertos. Trata-se, portanto, de uma 

espécie generalista arbórea que atinge 7m de altura (arvoreta). Além do Brasil, esta espécie também 

se extende até o Paraguai, a Argentina e o Uruguai. Segundo Backes & Irgang (2002), o guamirim é 

uma espécie pioneira que cresce nos limites dos campos com as florestas, preparando o ambiente 

para o estabelecimento de outras espécies florestais. Sua rusticidade natural aliada à ampla 

dispersão dos seus frutos por aves, confere a ela um sucesso evidente na colonização de ambientes 

impactados (Backes & Irgang, 2002). Desta forma, esta espécie pode ser descrita como uma planta 

facilitadora do avanço florestal através do processo da nucleação (Guevara et al., 1992).  

A partir da ecologia de populações de plântulas e suas implicações nos processos de avanço 

florestal em ecótono natural de floresta-savana no sul do Brasil, é possível identificar, 

experimentalmente, os hábitats preferenciais de estabelecimento desta espécie pioneira e quais as 

restrições físicas e biológicas que impedem a sobrevivência destas plântulas e retardam o avanço 

florestal. Para tal, o foco deste artigo é: (1) avaliar a sobrevivência de plântulas de Myrcia palustris 

em três diferentes hábitats presentes ma matriz da paisagem em três diferentes exposições solares e 

(2) identificar os fatores físicos e biológicos determinantes da mortalidade desta espécie em cada 

um dos hábitats avaliados. 

 

MATERIAL E MÉTODOS 
 
Área de estudo 

 O experimento foi realizado no sul do Brasil, na área do município de Porto Alegre junto ao 

paralelo 30o S e meridiano 51o W. A região é formada por morros graníticos que configuram o 

limite nordeste da formação granítica da Serra do Sudeste com suaves elevações, até a elevação 

máxima de 311m acima do nível do mar. O experimento em campo foi conduzido na Unidade de 

Conservação (UC) da Universidade Federal do Rio Grande do Sul (UFRGS), Refúgio da vida 

Silvestre (RVS) que situa-se no morro Santana (30°03’ S, 51°07’ W), o morro mais elevado entre 

os morros do município. Este morro tem cerca de 1000 ha, dos quais 321 constituem a UC nas áreas 

mais conservadas. 

 O clima é subtropical úmido com a temperaturas média mensal mínima de 10oC no mês 

mais frio (julho) e a temperatura média mensal máxima de 24,5oC nos meses mais quentes (janeiro 
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e fevereiro) (Livi, 1998). As chuvas são bem distribuídas ao longo do ano com precipitação média 

anual em Porto Alegre é de 1.348mm (Nimer, 1990), sendo o outono e inverno ligeiramente mais 

chuvoso (entre os meses de abril à setembro.  

A geomorfologia do morro Santana em forma de cela, determina algumas diferenças entre as 

encostas e o topo: (1) a encosta voltada para o norte com maior insolação e, portanto, menor 

umidade (2) a encosta voltada para sul mais úmida e (3) o topo em situação intermediária. Nesta 

configuração espacial, os solos são, em geral, dos tipos litólico ou litólico associado com podzólico 

vermelho-amarelo pouco desenvolvidos, resultantes do intemperismo da rocha granítica (Moura & 

Rueda, 1998). Cabe ressaltar ainda a presença freqüente da matacões graníticos aflorando sobre a 

superfície. 

A cobertura vegetal forma um mosaico natural com formações florestais e formações abertas 

(campo/savanas) mais ou menos adensadas com espécies lenhosas campestres e florestais (Porto et 

al.; 1998; Brack et al., 1998). Na encosta sul há o predomínio de florestas higrófilas constituídas 

por dois elementos fitogeográficos distintos: as espécies dominantes ao longo das encostas 

originárias da vertente leste Atlântica (stricto sensu) e as espécies originárias da vertente oeste das 

bacias hidrográficas dos rios Paraná-Uruguai nos fundos de vale e matas ciliares (Mohr, 1995). 

Alguns autores identificam as florestas deste região como Mata Atlântica (Porto et al.; 1998) e 

outros como Floresta Estacional Semidecidual (Pillar & Quadros, 1997). Também ocorrem 

manchas florestais na encosta noroeste restritas aos corpos d’água (matas ciliares) e no topo do 

morro. Nestas duas porções, assim como na porção superior da encosta sul, ocorrem junto às matas, 

formações abertas nativas constituídos por uma camada herbácea de gramíneas dominantes 

(Overbeck et al., 2006). A vegetação herbácea é considerada relictual, uma vez que o clima atual 

favorece as formações florestais (Rambo, 1994; Porto et al., 1998). As espécies herbáceas, são 

originárias de duas vertentes do continente sul-americano: (1) elementos do Pampa (Poaceae spp. e 

Asteraceae spp., p. ex.) e (2) elementos chaquenhos lenhosos (Butia capitata e Anacardiaceae spp., 

p. ex.). É importante acrescentar a estes elementos, as espécies lenhosas da floresta, o que levou 

IBGE (2004) a incluir a vegetação em mosaico dos morros graníticos de Porto Alegre como uma 

Área de Tensão Ecológica entre as formações pioneiras e a estepe. Regionalmente, Pillar & 

Quadros (1997) classificam a vegetação da área onde está inserido o morro Santana, como Floresta 

Estacional Semidecidual e transições. 

Além da dinâmica natural, a vegetação deste morro está constantemente submetida a 

perturbações de origem antrópica: corte seletivo ilegal de árvores da mata e o fogo nas formações 

abertas. Praticamente toda vegetação herbácea sofre ação do fogo antrópico regular (com intervalos 

entre 1 a 5 anos), sendo que as manchas localizadas na encosta norte sofrem queimadas mais 

freqüentes do que aquelas da encosta sul e topo devido à maior proximidade com as habitações. 
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Desta forma, o fogo acaba selecionando as espécies lenhosas capazes de se estabelecer na matriz 

herbácea (Müller et al., in press). 

 
Delineamento experimental 

 O experimento foi conduzido a partir de três matrizes do guamirim (Myrcia palustris) 

presentes na área do estudo: duas matrizes da encosta norte e outra da encosta sul. Cada uma delas 

floresceu e frutificou em meses diferentes, o que resultou em três blocos de experimentos de tempos 

diferentes. Em cada bloco, as sementes do guamirim, após sua depolpação, foram acondicionadas 

em copos de Becker de 50ml e levadas ao refrigerador (± 4oC), levemente umidecidas. À primeira 

evidencia de brotamento, as sementes foram transferidas para recipientes plásticos com as seguintes 

dimensões: diâmetro do bordo superior 5cm, diâmetro do bordo inferior 3,3cm, altura 3,3cm e 

volume 50ml. Cada recipiente foi preenchido por 1/2 de areia e 1/2 terra preta. Em cada um deles, 

foram introduzidas de 1 a 4 sementes, formando quatro níveis de densidade. Após o brotamento, as 

plântulas permaneceram em casa de vegetação até a abertura do primeiro par de folhas 

cotiledonares. 

 A partir da emergência das folhas cotiledonares, os recipientes contendo as plântulas foram 

levados a campo para experimento. Para tal, foram escolhidos três ambientes (norte, topo e sul) com 

três hábitats distintos cada: borda da mata (M), ilha de nucleação florestal (I) e matriz herbácea (H), 

constituindo nove combinações possíveis: norte-borda (N-B), norte-ilha (N-I), norte-herbácea (N-

H), topo-borda (T-B), topo-ilha (T-I), topo-herbácea (T-H), sul-borda (S-B), sul-ilha (S-I) e sul-

herbácea (S-H). Além destas, foram mantidos dois controles para o experimento, um mantido na 

casa de vegetação (controle-interno; C-I) e outro em sombrite 50% de sombreamento (controle-

externo; C-E). O C-I foi regado na medida da necessidade das plântulas e o C-E mantido apenas 

com a água da chuva. Em cada uma dos nove tratamentos em campo, mais os dois controles, foram 

incluídos os três blocos. Todos os procedimentos de transplantes, quando as plântulas foram 

retiradas dos recipientes e realocadas ao local do experimento, foram conduzidos exatamente nas 

nove situações e nos dois controles. No segundo caso, as plântulas foram realocadas em vasos com 

diâmetro do bordo superior de 14,5cm, diâmetro do bordo inferior de 9,5cm e altura de 11,5cm 

contendo 1/2 de areia e 1/2 terra preta. Cada um dos nove locais de experimento está identificado na 

figura 1 
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Figura 1 - Fotografia aérea de 1991 em escala 
original 1:8000 mostrando a localização do 
experimento nos três hábitats: bordas de mata 
(B), ilhas de nucleação (I) e matriz herbácea (H) 
avaliadas em cada ambiente geomorfológico 
(norte, topo e sul). À esquerda, no canto 
superior, o modelo tridimensional do morro 
Santana produzido no software IDRISI com as 
setas indicando os três ambientes 
geomorfológicos avaliados (direita). 

 

 

 

  

Os plantios foram realizados em três momentos (blocos): um iniciou em julho, outro em 

agosto e o terceiro em setembro, de acordo com a germinação das sementes de cada planta-mãe. Em 

cada momento, as plântulas foram transplantadas para o experimento de campo, cuidadosamente, 

abrindo-se os recipientes e conservando o substrato envolta das raízes. Este conjunto foi 

delicadamente acomodado em pequenas cavidades em cada um dos três hábitats dos três ambientes. 

No caso da borda da mata e nas ilhas, onde havia um camada de serapilheira e muitas raízes, 

procurou-se evitar raízes de grande diâmetro, bem como recobrir o conjunto com o folhiço após o 

transplante. Cada indivíduo foi devidamente identificado com um letra (A-D) e por um número (1-

54) escritos em uma bandeira confeccionada a partir de fita crepe e fixada na porção distal em um 

palito de madeira de 50cm de comprimento. Foram acrescentados ainda, indivíduos da regeneração 

natural encontrados ao longo do plantio, identificados com a letra N e um número. Esta situação só 

ocorreu nas bordas de mata e ilhas de nucleação florestal. 
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 Em cada hábitat, as plântulas foram transplantadas em densidades distribuídas 

uniformemente entre os três blocos experimentais e alinhadas com espaçamento médio de 50cm 

entre cada indivíduo ou conjunto de indivíduos. Nas bordas de mata as linhas de experimento foram 

colocadas cerca de 5m borda adentro e nas ilhas de nucleação florestal, na parte central. Quando 

não foi possível estabelecer uma única linha nas ilhas, seja pelo tamanho reduzido, seja pela 

presença de matacões, as linha foram subdivididas em duas ou mais linhas paralelas distantes 1m 

entre si. 

 

Coleta dos dados 

 O acompanhamento das plântulas foi feito mensalmente, por catorze meses, entre agosto de 

2004 e setembro 2005, durante o primeiro ano de vida das plântulas. Neste período, ocorreu uma 

seca severa atípica (entre dezembro de 2004 e feveriro 2005). Apesar destes eventos serem cíclicos 

nos anos de La ninã, este não foi o caso. Durante este período, foi avaliada a sobrevivência de cada 

plântula e sua provável causa de morte. Apesar de não ter sido estabelecidos métodos de exclusão 

para os prováveis herbívoros, foi possível identificar as seguintes causas das mortes: por herbivoria 

de invertebrado, por herbivoria de vertebrado, por seca ou doença, por fogo, por ação fisica humana 

e desaparecida (figura 2). A morte por herbivoria de invertebrado só foi incluída nesta categoria se, 

após ter sofrido a injúria parcial de suas folhas (ou folhas cotiledonares), houve a morte deste 

indivíduo no primeiro ou segundo mês ao após o evento. A morte por hervivoria de vertebrado foi 

registrada quando o indivíduo ainda tinha o hipocótilo verde e apresentava um cicatriz com tecido 

morto na porção apical do mesmo. A seca ou doença uniu estas duas causas por não ser possível 

distingüí-las quando da morte da plântula como um todo, carcterizada pela coloração parda-escura. 

O fogo foi a causa da morte quando a matriz do hábitat circundante sofreu ação deste agente. A 

ação física humana causou a morte quando havia marcas de pisoteio. E, por último, o indivíduo foi 

considerado “desaparecido” quando havia apenas a bandeira de identificação. 
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Figura 2 - Desenho esquemático representando as diferentes formas das plântulas (parte aérea e 
raízes) e suas bandeiras de identificação (Xn) com apenas um par de folhas cotiledonares, conforme 
sua condição de sobrevivência: (1) viva, (2) herbivoria por invertebrado, (3) herbivoria por 
vertebrado, (4) seca/doença, (5 e 6) ação física humana e desaparecida, (*) cicatriz com tecido 
morto. Em cinza os tecidos vivos e em preto os tecidos mortos. 

 

Análise dos dados 

Os dados de sobrevivência de plântulas foram analisados em duas escalas diferentes: (1) txas 

de mortalidade média mensais ente todos os ambientes e (2) sobrevivência/mortalidade por 

tratamento: ambiente geomorfológico (N, T e S), por hábitat (B, I e H) e por densidade (1-4). No 

primeiro caso, a taxa de mortalidade média mensal (mm) entre os três ambientes geomorfológicos 

foi comparada com a precipitação total mensal. A fórmula para calcular mm foi:  

mm = {N[(n(t)/n(t-1))-1] + T[(n(t)/n(t-1))-1] + S[(n(t)/n(t-1))-1]}/3, onde: 

mm = taxa de mortalidade média no tempo t; 
N = ambiente geomorfológico Norte 
T = ambiente geomorfológico Topo 
S = ambiente geomorfológico Sul 

n = número de indivíduos sobreviventes no tempo t. 
 

No segundo caso, as diferenças entre os tratamentos (ambientes, hábitats e densidades), 

incluindo os dois controles, foram analisadas a partir da Análise de Sobrevivência. Esta análise é 

feita através de Kaplan-Meier e regressão de Cox. Os dados foram analsados no software SPSS 

v14.0 e adotou-se uma significância de 5%. 

Por fim, a causa das mortes foi comparada apenas entre os três hábitats (B, I e H). Neste 

caso, foram unidos os três ambientes geomorfológicos de acordo com o hábitat e medidas as taxas 

de mortalidade totais acumuladas (M), i.é, no final do experimento, segundo cada uma das causas 

das mortes. Estas taxas foram comparadas através do χ2 e resíduos ajustados padronizados (SPSS 

v14.0). A fórmula utilizada para calcular M de cada causa de morte nos hábitats foi: 

xn xn xnxn

(1) (2) (3) (4) (5 e 6)
*

xn
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M = (Nmx/Ni), onde: 

M = taxa de mortalidade total acumulada por x (herbivoria invertebrado ou vertebrado, seca/doença, ação 
física humana e desaperecida) no tempo final; 

Nmx = número total de invíduos mortos no tempo final por x; 
Ni = número total de invíduos plantados em cada hábitat no tempo inicial. 

 
RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 No total, foram incluídas no experimento, 1481 plântulas de Myrcia palustris distribuídas 

entre os diferentes hábitats nos três ambientes geomorfológicos (1216) e controles (265). O norte 

(N) recebeu 402 indivíduos que foram distribuídos entre a B (139), I (136) e H (127). O topo (T) 

recebeu 406 indivíduos distribuídos entre a B (139), I (139) e H (128), ao passo que o sul recebeu 

408 indivíduos distribuídos entre a B (146), I (136) e H (131). Entre todos eles, apenas as B-N (5 

plântulas), B-T (4) e B-S (5), assim como as N-I (6), T-I (11) e S-I (6) tiveram plântulas da 

regeneração natural acrescidas às plantadas. Já os controles eram formados por 125 indivíduos no 

C-I e 140 no C-E. 

 

Mortalidade média mensal e precipitação 

 Ao final do experimento (setembro de 2005), havia apenas 138 plântulas vivas entre todos 

os ambientes geomorfológicos e controles (9,31%), ou seja, 90,69% morreram. Considerando cada 

ambiente geomorfológico e controles separadamente, tem-se a seguinte escala decrescente de 

mortalidade: T, S, N, C-E e C-I (Figura 3). Considerando o C-I como o mais próximo da situação 

típica de precipitação (sem seca), pode-se dizer que, em anos de condições de precipitação 

favoráveis, cerca de 50% das plântulas de Myrcia palustris sobreviveriam após o primeiro ano de 

vida, aumentando consideravelmente as chances de recrutamento para o estádio posterior (juvenil). 

Ao passo que em anos de seca, esta chance diminui para menos de 10%. As sobrevivências 

encontradas no N, T e S são bastante baixas, quando comparados com outros estudos (Auken et al., 

2004; Gómez-Aparicio et al., 2005), onde as condições climáticas (precipitação e temperatura) 

estavam dentro da normalidade. Por outro lado, Gilbert et al. (2001), assim como Bunker & Carson 

(2005), encontraram sobrevivências bastante similares em um período atípico de seca severa (El 

niño). Em todos os casos, a maior disponibilidade de água, seja pela precipitação normal, seja pela 

irrigação artificial, aumentaram as taxas de sobrevivência das plântulas. Situação semelhante aos 

dois estudos descritos acima foi encontrada no presente estudo, onde mm (figura 4) comportou-se 

inversamente proporcional à quantidade de precipitação mensal (R2 = 0,46; p = 0,006) (figura 5).  
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Figura 3 - Mortalidade acumulada ao final do experimento nos três ambientes geomorfológicos e 
nos dois controles. (N) norte, (T) topo, (S) sul, (CI) controle-interno e (CE) controle-externo. 
 
 

 
Figura 4 - Taxa de mortalidade média mensal (mm) para todos os ambientes geomorfológicos juntos 
ao longo dos meses do experimento. (a) é o período de maior mortalidade e (b) o período de menor 
mortalidade. 
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Figura 5 - Precipitação total mensal para toda área de estudo. (a) período de menor precipitação e 
(b) período de maior precipitação. 
 
 A comparação entre a mm e a precipitação mensal mostra que há uma relação inversa entre a 

mortalidade e a disponibilidade de água. Isto quer dizer que, de uma forma geral, a capacidade das 

plântulas de Myrcia palustis sobreviverem em qualquer ambiente geomorfológico e, portanto, em 

qualquer hábitat, depende da disponibilidade de água. Sendo assim, a pluviosidade pode ser 

identificada como um parâmetro primário para mortalidade ou sobrevivência de plântulas desta 

espécie, assim como encontrado em outros estudos (Gilbert et al., 2001; Auken et al., 2004; 

Gómez-Aparicio et al., 2005; Bunker & Carson, 2005; League & Weblen, 2006).  

  

Análise de sobrevivência 

 A curva de sobrevivência dos controles (CE + CI), diferiu significativamente (p < 0,01) em 

relação aos três ambientes geomorfológicos, decrescendo de forma mais suave (Figura 6). Ao 

comparar o comportamento das curvas de sobrevivência entre os ambientes, tem-se o seguinte 

cenário: o T difere (p < 0,01) do S e do N, porém, não foi encontrada diferença (p = 0,263) entre o S 

e o N (Figura 6). Isto quer dizer que a sobrevivência das plântulas decaiu mais intensamente no T 

do que no S e no N ao decorrer do experimento, apesar das diferenças de sobrevivência finais serem 

maiores no N do que no S (Figura 3). A maior intensidade de queda da sobrevivência no T, em 

relação aos demais ambientes geomorfológicos, está relacionada com a morte por herbivoria de 

vertebrados e de invertebrados, que foi maior neste ambiente geomorfológico. A herbivoria foi 

muito intensa em I (vertebrado) e em H (invertebrado), ambas do topo. Esta causa pode ser a 

provável razão pela qual são encontrados menos indivíduos jovens e adultos de Myrcia palustris 

neste ambiente geomorfológico, tanto nas bordas de mata, quanto nas ilhas de nucleação florestal, 

quando comparados à exposições norte e sul (Forneck et al., 2003; Müller et al., in press). Por outro 

lado, a maior sobrevivência das plântulas no norte do que nos demais ambientes geomorfológicos, 
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assim como o maior número de indivíduos jovens e adultos desta espécie no norte (Forneck et al., 

2003; Müller et al., in press) apontam para a confirmação desta espécie como uma árvore 

generalista (Backes e Irgang, 2002) caracterizada pela alta capacidade de resistência ao déficit 

hídrico. Outro possibilidade para a maior sobrevivência no N que merece maiores estudos, é o fato 

de que cerca de 2/3 das plântulas do experimento foram obtidas de matrizes do norte, o que poderia 

indicar uma formação de ecótipos para esta espécie. 

 

Figura 6 - Curva de sobrevivência acumulada no período do experimento em cada ambiente. A 
curva do controle (am azul) difere (p < 0,01) das curva do topo (um violeta), do sul (em amarelo) e 
do norte (em verde), assim como a do topo difere das curvas do norte e do sul (p < 0,01) mas a 
curva do sul não difere do norte (p = 0,263). Os sinais de “+” indicam os indivíduos censurados ao 
final do experimento, pois estavam vivos. 
 

 As curvas de sobrevivência em cada um dos tratamentos de densidade (1 - 4) não mostraram 

comportamentos diferentes (p > 0,01 para todos os tratamentos). Isto significa que o padrão 

agrupado ou isolado não interfere nas chances de sobrevivência das plântulas de Myrcia palustris, 

ou seja, não há mortalidade densidade-dependente. De maneira semelhante, não foi encontrada uma 

relação entre a sobrevivência plântulas e a sua densidade para várias espécies (Stevenson 2006), o 

que pode gerar um padrão agrupado de plântulas (Matos & Watkinson; 1998). Apesar disso, as 

chances de recrutamento para próxima fase e o crescimento de Euterpe edulis aumentaram com a 

diminuição da densidade (Matos & Watkinson; 1998). Por outro lado, ao analisar duas espécies de 

árvores (Myrtaceae), Pizo (2003) encontrou maior sobrevivência de plântulas isoladas de Marliera 
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obscura em comparação com plântulas agrupadas e o inverso para Gomidesia anacardiifolia. 

Segundo o mesmo autor, os dois padrões são gerados naturalmente por dois dispersores de 

sementes: macaco (agrupado) e aves (isolado). Estes dois grupos de dispersores estão presentes na 

área de estudo: macaco (Cebus apella; mico-prego) e aves (várias espécies), o que significa que os 

dois padrões de deposição de sementes gerados por tais agentes não interferem na sobrevivência de 

plântulas de Myrcia palustris. Contudo, é importante lembrar que o verão correspondente ao 

experimento sofreu uma seca bastante severa. Este estresse abiótico pode ter causado uma 

diminuição da importância da densidade sobre a mortalidade das plântulas (Bunker & Carson, 

2005). Novas investigações em anos típicos de precipitação são necessárias para corroborar ou 

refutar os resultados de densidade de plântulas aqui encontrados. 

 As plântulas transplantadas para os diferentes hábitats (B, I e H) apresentaram curvas de 

sobrevivência distintas (p < 0,01) ao longo do experimento (Figura 7), assim como as suas taxas de 

sobrevivência finais. Nas bordas de mata, a sobrevivêncis final foi maior (0,099) do que nas ilhas 

(0,036) que, por sua vez, foi maior que nas matrizes herbáceas (0) (p < 0,01). Isto significa que cada 

hábitat apresenta, ao longo do primeiro ano de vida das plântulas, forças seletivas diferentes entre 

eles, resultando em uma chance de estabelecimento maior nas B, seguidas por I e nulas em H. 

 
Figura 7 - Curva de sobrevivência acumulada no período do experimento em cada hábitat. As 
curvas das bordas de mata (B), ilhas de nucleação (I) e matrizes herbáceas (H) mostram diferenças 
significativas entre si  (p < 0,01). 

B 
I 

H 
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 A borda de mata foi o hábitat com maior sobrevivência final, conforme o esperado, uma vez 

que Myrcia palustris é uma espécie florestal. Ocorre uma tendência geral de maior sobrevivência 

em hábitats de floresta (B), ou embaixo da árvores e arbustos jovens e adultos (I) do que em áreas 

abertas (H). Esta situação é semelhante aquela encontrada em outros estudos, onde foram avaliadas 

as diferenças nas taxas de sobrevivências de plântulas de árvores em diferentes hábitats presentes 

em mosaicos de florestas e áreas abertas (Li et al., 1996; Li & Wilson, 2002; Germino et al., 2002; 

Gómez-Aparicio et al., 2005; Pons & Pausa, 2006). Porém, para outras espécies lenhosas, a 

sobrevivência pode ser maior em hábitats abertos do que florestais (López-Barrera et al., 2006). Em 

hábitats mais sombreados, a disponibilidade de nitrogênio, assim como a taxa de crescimento 

devem afetar a sobrevivência de plântulas de espécies arbóreas de forma positiva (Walters & Reich, 

2000) ou negativa (Climent et al., 2006). Outro fator crucial, é a presença de plantas facilitadoras, 

aqui representadas nos hábitats I, que facilitam o estabelecimento de plântulas de espécies lenhosas 

(Uhl, 1987; Weiltzin & McPherson, 1999; Carter & Fredericksen, in press). Também parecem ser 

determinantes as interações referentes à qualidade da vizinhança (Geroge & Bazzaz, 1999; Massey 

et al., 2006), já que ervas são competidores mais eficazes do que árvores na utilização de nutrientes 

e água disponíveis no solo (Peltzer & Köchy, 2001). Isto faz com que as quantidades de nitrogênio, 

carbono e fósforo estejam mais disponíveis no solo logo abaixo das plantas facilitadoras, onde há 

menor abundância de ervas, do que na matriz gramíneo-herbácea (Weiltzin & McPherson, 1999). 

Estas diferenças são marcantes entre os hábitats sombreados (B e I) e hábitats abertos (H), até o 

limite de não ter havido nenhum sobrevivente em H, bem próximo à situação encontrada por Holl 

(2002) na matriz de gramíneas desprovida de árvore/arbusto. Já entre os hábitats B e I, a maior 

sobrevivência no primeiro caso, assim como o comportamento da curva de sobrevivência (Figura 7) 

deste hábitat, mostram que I apresenta uma condição intermediária entre B e H em relação aos 

agentes seletivos. É sempre importante lembrar que as diferenças nas taxas de sobrevivência 

encontradas entre os hábitats do presente estudo estão vinculadas à forte seca do verão 2004-2005. 

 Em todos os hábitats, as curvas de sobrevivência apresentaram um padrão em “J” invertido 

típico para árvores de florestas (Barbour et al., 1998). Isto quer dizer as chances de sobrevivência 

decaem exponencialmente com a diminuição da idade, principalmente nos anos de seca severa. 

 

Causas de morte em plântulas 

Talvez a melhor maneira de explicar as diferenças nas curvas de sobrevivência entre os 

hábitats B, I e H seja através das taxas de mortalidade acumuladas (M) por causa de morte das 

plântulas. Este cenário mostrou que forças seletivas distintas operam em cada um dos hábitats 

(Tabela 1). 
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Tabela 1 - Taxas de mortalidade totais acumuladas (M) por hábitat, suas significâncias (p < 0,01) e 
seus resíduos ajustados no através distribuição χ2 e % de contribuição de cada hábitat na causa de 
morte em cada catergoria.  

Hábitats Invertebrado Vertebrado Seca/Doença Fogo Humana Desaparecida
Bordas       
Ni (414)       

M 0,005a 0,021a 0,898a 0a 0,005 0,067
Res. Ajust. -3,4 -11,2 13 -5 -0,2 1,5

% por causa 5,7 3,8 45,9 0 28,6 41,4
Ilhas             
Ni (416)       

M 0,017a 0,346b 0,541b 0,052a 0,012 0,037
Res. Ajust. 5,2 6,6 -4,5 -5,8 2,1 -1,4

% por causa 20 51,5 29,7 31,8 71,4 25,9
Herbáceas             
Ni (386)       

M 0,067b 0,306b 0,461b 0,117b 0 0,049
Res. Ajust. -1,8 4,5 -8,4 6,2 -1,9 -0,1

% por causa 74,3 44,7 24,4 68,2 0 32,8
 

A morte por invertebrado foi baixa em todos os hábitats (< 7%), apesar de ser 

significativamente maior (p < 0,01) nas plântulas em H do que em I e B. Apesar da importância 

desta força seletiva em outros locais (George & Bazzaz, 1999; Arrieta & Suarez, 2005; Land & 

Rieske, 2006; Massey et al., 2006), a herbivoria por invertebrado parece não ser determinante no 

estabelecimento das plântulas no presente estudo. Entre os invertebrados, formigas são os suspeitos 

mais prováveis (Forneck, com pes.). Talvez esta interação biótica possa ser mais importante na 

seleção de indivíduos de outro estádio ontogenético (Boeges & Marquis, 2005). Já a herbivoria por 

vertebrado mostrou-se significativamente maior (p < 0,01) nos ambientes mais abertos, como H e I. 

Tal resultado revela a influência da fauna de vertebrados na sobrevivência de plântulas de árvores 

em ambientes abertos (recurso mais escasso), alternado os padrões de cobertura vegetal da 

paisagem (Teich et al., 2005; Tiver & Kiermeier; 2006; Sankey et al., 2006). Por outro lado, a 

menor mortalidade de plântulas por vertebrado em B, indica a importância da estrutura do hábitat na 

defesa contra herbívoros (Smit et al., 2006). É provável que a principal espécie de herbívoro 

causadora desta padrão nos dois hábitats (I e H) seja exclusivo dos hábitats abertos. Um dos 

principais suspeitos são os roedores gênero Oligoryzomys, nativos na área de estudo (Penter, 2004). 

Ainda que a grande maioria dos estudos com herbivoria de vertebrados seja em relação a grandes e 

médios mamíferos (Teich et al., 2005; Tiver & Kiermeier; 2006; Sankey et al., 2006; Gutiérrez et 

al., 2007; Carter & Fredericksen; no prelo), pequenos roedores vêm sendo descritos como agentes 

importantes na seleção de plântulas (Gutiérrez et al., 1997; Sato, 2000). As mortes causadas por 
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seca/doença foram mais determinantes para as plântulas em B, do que em I e em H. É muito 

provável que a maioria destas tenha morrido pela ausência de precipitação entre os meses de 

dezembro e fevereiro, ainda que a importância das doenças não possa ser ignorada (Augspurger, 

1984; DeLong et al., 2005). Este resultado ressalta a importância da seca sobre os indivíduos de 

ambientes mais sombreados (Brown, 1993; Climent et al., 2006). Nos hábitats I e H, que também 

obtiveram altas taxas de mortalidade por seca/doença, esta causa pode ter sido subestimada pela 

morte precoce por herbivoria (principalmente vertebrado) e fogo. Por último, o fogo foi mais 

decisivo na mortalidade em H, do que e, I e B. Este resultado já era esperado, pois este agente 

seletivo é bastante freqüente nas formações abertas do morro Santana (Müller et al, in press). Este 

agente seleciona as plântulas resilientes capazes de se estabelecer nas matriz herbácea logo após a 

ação do fogo (Ne’eman et al., 1999; Gleadow & Narayan, 2007). Tal mecanismo pode ser 

explicado pela maior probabilidade de espécies lenhosas se estabelecerem nos hábitats descobertos 

após as queimadas (Overbeck et al., 2005; Wang et al., 2005). A exclusão ou diminuição da 

freqüência e intensidade de fogo provocam um aumento no estabelecimento de plântulas de 

espécies lenhosas (Norman & Taylor, 2005; Gleadow & Narayan, 2007). Contudo, é importante 

ressaltar que a seca ocorrida causou a falta de floração e frutificação de muitos indivíduos de M. 

palustris no morro Santana (Forneck, com. pes.). Esta fenômeno, decorrente da seca, acaba por 

comprometer o estabelecimento de novas plântulas após as queimadas de verão, interfirindo na 

resiliência do sistema. As demais causas de morte de plântulas (ação física humana e desaparecidas) 

não apresentaram diferenças entre os hábitats conforme o esperado (Goldsmith et al., 2006). 

 

CONCLUSÕES 

 Após um ano de experimento, os resultados obtidos contribuem para o entendimento da 

dinâmica do avanço florestal, mediado pela Myrcia palustris, no mosaico natural de áreas abertas 

(savanas) e florestas em períodos de seca. Tal conclusão segue dos seguintes resultados: 

1. Mesmo em anos de seca severa, hábitats mais sombreados no mosaico permitem a 

sobrevivência de algumas de plântulas de M. palustris, dando continuidade ao processo de avanço 

florestal em agrupamentos lenhosos, seja em bordas de mata ou ilhas de nucleação florestal. 

2. A disponibilidade de água em todos os ambientes geomorfológicos e hábitats é o 

parâmetro mais importante no sucesso de estabelecimento de plântulas de M. palustris e, portanto, 

determinante da intensidade do avanço florestal sobre áreas abertas. 

3. Os ambientes geomorfológicos norte e sul apresentam hábitats de borda de mata, de ilhas 

de nucleação florestal e de matriz herbácea mais adequados ao estabelecimento de plântulas de 

Myrcia palustris do que os hábitats presentes no topo. 
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4. A expansão da floresta sobre áreas abertas é mais intensa na borda de mata do que nas 

ilhas de nucleação florestal no anos de severa seca. A seca, aliada ao fogo, impedem este avanço 

sobre a matriz herbácea. 

5. As causas de morte de plântulas de Myrcia palustris diferem significativamente entre os 

habitáts. Morrem mais plântulas por herbivoria de invertebrados na matriz herbácea, por herbivoria 

de vertebrados na matriz herbácea e ilha de nucleação florestal, por seca/doença nas bordas de mata 

e por fogo na matriz herbácea. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 
O avanço florestal sob a forma de ilhas de nucleação florestal no morro Santana é mediado, 

preferencialmente, por espécies lenhosas florestais. Este padrão agregado, também encontrado em 

outras savanas, está vinculado às condições abióticas preponderantes nos diferentes ambientes 

geomorfológicos deste morro. 

 O padrão florístico encontrado na encosta norte é diferente daquele encontrado no sul e no 

topo. Estas diferenças são resultantes dos tipos de formações florestais (fonte) existentes no norte 

em relação aos outros dois ambientes (sul e topo). Tal hipótese justifica-se pelo fato de que as 

unidades amostrais estabelecidas nas bordas de mata dos três ambientes diferiram da mesma 

maneira que aquelas estabelecidas nas ilhas de nucleação florestal. Este resultado já era esperado, 

pois a fonte mais provável de sementes para as ilhas são as bordas de matas. Este resultado também 

pode ser explicado pela condição de dispersão destas espécies: tanto nas bordas quanto nas ilhas, a 

maioria das espécies apresentou dispersão zoocórica e tal tipo de dispersão é connhecido por 

determinar um padrão direcionado das sementes na matriz da paisagem. 

Um vez alcançados, através dos dispersores das sementes, os sítios seguros de deposição, as 

plântulas têm suas chances de sobrevivências aumentadas, quando comparadas a outros hábitats da 

matriz. Este sítios são caracterizados, primeiramente, pela presença de matacões que destacam-se 

sobre a matriz herbácea. Nestes sítios, a sombra provocada pelos matacões aumenta e umidade local 

e diminui a quantidade de luz que incide sobre o solo. Como conseqüência, há uma diminuição da 

cobertura de gramíneas e outras ervas – o que diminui a intensidade do fogo, devido à falta de 

biomassa comburente. A conjnção destes vários fatores aumenta, significativamente, as chances de 

sobrevivência das plântulas de espécies lenhosas. 

Na medida em que novas plântulas alcançam estas ilhas e se desenvolvem, há uma melhora 

nas qualidades bióticas e abióticas. O aumento destas qualidades permite a chegada de outras 

espécies mais exigentes da floresta, tornando as ilhas mais desenvolvidas bastante semelhantes às 

bordas de mata. Este fato é corroborado, em parte, pelas diferenças florísticas encontradas entre as 

ilhas menos desenvolvidas (menor área de cobertura) e as ilhas mais desenvolvidas (maior área de 

cobertura). Por outro lado, a similaridade florística entre as bordas de mata e as ilhas mais 

desenvolvidas também indica a melhora na qualidade do hábitat para espécies florestais. Isto quer 

dizer que o aumento da área de cobertura das ilhas coincide com o aumento da riqueza e 

diversidade de espécies florestais. Já o aumento do número de indivíduos proporciona um aumento 

da riqueza. Este padrão parece indicar um sistema de retroalimentação positiva, no qual a chegada 

de novos indivíduos aumenta as chances de estabelcimento de novas espécies mais exigentes. 
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A partir das ilhas menos desenvolvidas, é possível elencar as espécies identificadas como 

facilitadoras deste processo no morro Santana: Maytenus cassineformis, Matayba elaeagnoides, 

Symplocos uniflora e Myrciaria cuspidata e Myrcia palustris. Os indivíduos destas espécies 

qualificam o micro-hábitat para a chegada de espécies mais exigentes, como Allophylus edulis, 

Guapira opposita, Eugenia uruguayensis, Myrciaria cuspidata, Ocotea pulchella, Psychotria 

carthagenensis, Casearia sylvestris e Daphnopsis racemosa. O estabelecimento das facilitadoras, 

além de aumentar as qualidade físicas do ambiente para as espécies mais exigentes, também 

melhora a qualidade química (disponibilidade de nitrogênio), e biológica, dificultando a entrada 

herbívoros dos ambientes campestres, como formigas e roedores. 

Entre os fatores que determinam a capacidade das plântulas de espécies lenhosas florestais 

(experimentos com M. palustris) de estabelecer-se nos diferentes hábitats estão a disponibilidade de 

água, o fogo e a herbivoria, tanto de vertebrados quanto de invertebrados. Independente da 

qualidade ou localização dos hábitats, a quantidade de chuvas é o parâmetro fundamental nas 

chances de sobrevivência de plântulas em anos de seca severa. Talvez em anos de condições 

normais de chuva, os agentes seletivos biótico sejam mais determinates na sobrevivência. 

Em relação aos ambientes geomorfológicos, as diferenças de comportamento nas curvas de 

sobrevivência das plântulas do norte e do sul, comparadas com a do topo, indicam que a seleção 

natural sobre as plântulas desta espécie estabelcidadas no topo é maior do que nas demais 

localidades do morro Santana. É provável que esta maior intensidade seletiva no topo esteja 

relacionada com fatores biológicos, uma vez que a mortalidade de plântulas por herbívoros 

vertebrados foi superior, tanto na matriz herbácea quanto na ilha de nucleação florestal.  

Outra diferença importante é a maior sobrevivência final do experimento no norte do que no 

topo e no sul. Este resultado difere do esperado, pois a encosta norte sofre maior insolação e, 

portanto, apresenta maior déficit hídrico, ainda mais no período de seca severa. Uma possível 

explicação para este fato pode estar na procedência das sementes utilizadas no experimento: duas 

das três matrizes estavam na encosta norte. Se assim for, estes resultados sugerem a formação de 

ecótipos entre as populações de M. palustris no morro Santana. 

No que diz respeito aos hábitats, a ausência de sobreviventes na matriz herbácea após o 

primeiro ano de vida das plântulas foi conseqüência direta da seca (ou doença), do fogo e da 

herbivoria, tanto de vertebrados (roedores) quanto de invertebrados (formigas). Neste hábitat, com 

exceção da encosta sul, as plântulas que não haviam sido atacadas por herbívoros e ainda resistiam 

ao forte déficit hídrico foram eliminadas por dois eventos de fogo: um no final de dezembro e outro 

no final de janeiro. Contudo, na encosta sul, onde o fogo não alcançou a matriz que continha as 

plântulas, os últimos sobreviventes foram eliminados pela seca. Desta forma, fica evidente que, em 

anos de seca severa, não há a colonização de Myrcia paulistris na matriz campestre.  
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Esta situação pode ser alterada em anos de chuva abundante, pois são encontrados indivíduos 

adultos isolados na matriz campestre da encosta norte. Cabe ressaltar que o fogo é bastante 

freqüente nas matriz herbácea do morro Santana, o que deve comprometer o estabelecimento das 

plântulas, mesmo nos anos de precipitação normal. Nestes anos, é razoável supor que o fogo seja 

menos intenso e menos abrangente do que o registrado no período do experimento, possibilitando a 

sobrevivência de alguns indivíduos. 

Os outros dois hábitats, ilhas de nucleação florestal e bordas de mata, apresentaram maiores 

chances de sobrevivência das plântulas de M. palustris. Entre estes dois, as bordas de mata 

configuram um hábitat mais seguro do que as ilhas de nucleação florestal. Enquanto a seca e a 

herbivoria por vertebrados são decisivas nas chances de sobrevivência das plântulas nas ilhas, nas 

bordas de mata a grande mortalidade foi causada apenas pela seca. É possível que, em anos de 

precipitação normal, a mortalidade das plântulas diminua mais nas bordas do que nas ilhas, ainda 

que a severidade da seca possa ter mascarado o efeito da herbivoria neste hábitat. 

Por fim, pode-se concluir que o avanço da floresta sobre a matriz herbácea é um fenômeno 

vinculado à natureza florística das matas adjacentes. Na matriz da paisagem, há diversos hábitats 

potencialmente disponíveis que modificam as chances de sobrevivência de plântulas e, portanto, 

contribuem de formas diferentes para a dinâmica de comunidades e populações vegetais de espécies 

lenhosas. Entre os hábitas, a matriz herbácea é o hábitat mais inóspito para plântulas destas espécies 

e a borda da mata o mais adequado. As ilhas apresentam uma condição intermediária entre os dois 

primeiros hábitats, sendo as mais desenvolvidas bastante semelhantes às bordas. Os mecanismos 

que retardam esta dinâmica são, em ordem de importância, a disponibilidade de água (em todos os 

hábitats), o herbivoria por vertebrado (nas ilhas e matriz herbácea), o fogo (na matriz herbácea) e, 

por último, a herbicoria por invertebrado (na matriz herbácea).  
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Anexo 1 – Fotos ilustrativas do mosaico natural de floresta-savana no topo (1), na encosta sul (2) e 
na encosta norte (3) do morro Santana, Porto Alegre, RS, Brasil. 

 
 
 
 
 
Anexo 2 – Fotos ilustrativas das ilhas de nucleação florestal mais desenvolvidas unidas no g3 pela 

análise de agrupamento, junto com as bordas de mata, na encosta norte (1), na encosta sul (2) e 
no topo (3). 

 
 
 
 
 
Anexo 3 – Fotos ilustrativas das ilhas de nucleação florestal menos desenvolvidas unidas no g1 pela 

análise de agrupamento, na encosta norte (1), na encosta sul (2) e no topo (3). 
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Anexo 4 – Tabela dos parâmetros obtidos para todas as ilhas e bordas de mata do presente estudo. 
(UA) unidade amostral, (A) área em m2, (S) riqueza, (ni) abundância, (H’) índice de diversidade 
de Shannon-Wiener, (J) índice de eqüidade de Pielou, (% zoo) percentual de espécies (sp) e 
indivíduos (ind) de dispersão zoocórica, (% anemo) percentual de espécies (sp) e indivíduos 
(ind) de dispersão anemocórica, (% auto) percentual de espécies (sp) e indivíduos (ind) de 
dispersão autocórica, (Sn) as ilhas da encosta sul, (Tn) as ilhas do topo, (Nn) as ilhas da encosta 
norte e (Fnx) as bordas de mata. 

UA A S ni H' J  densidade % zoo % anemo % auto 
              sp ind sp ind sp ind 
S1 63,45 12 20 2,35 0,94 0,32 41,7 40 41,7 45 16,7 15
S2 143,07 20 131 2,64 0,88 0,92 65 54,2 25 32,8 10 13
S3 189,81 20 127 2,40 0,80 0,67 55 64,6 35 17,3 10 18,1
S4 800,19 20 146 2,45 0,82 0,18 60 37 25 45,2 15 17,8
S5 167,33 44 159 3,35 0,89 0,95 84,1 91,2 11,4 5,7 2,3 0,6
S6 117,80 17 205 1,30 0,46 1,74 56,3 90,24 25 4,4 18,8 5,4
S7 77,72 5 47 1,00 0,62 0,60 60 93,6 40 6,4 0 0 
S8 34,03 9 35 1,90 0,86 1,03 44,4 68,6 55,6 31,4 0 0 
T1 47,21 13 49 2,16 0,84 1,04 84,6 81,6 15,4 18,4 0 0 
T2 83,28 17 68 2,50 0,88 0,82 82,4 95,6 17,6 4,41 0 0 
T3 8,04 3 5 0,95 0,86 0,62 100 100 0 0 0 0 
T4 22 5 8 1,49 0,93 0,36 100 100 0 0 0 0 
T5 19,23 3 9 0,68 0,62 0,47 100 100 0 0 0 0 
T6 904,79 45 584 2,66 0,70 0,65 5,6 87,7 20 11,6 2,4 0,7
T7 53,43 6 22 1,54 0,86 0,41 66,7 86,4 33,3 13,64 0 0 
T8 5,51 2 6 0,45 0,65 1,09 100 100 0 0 0 0 
T9 82,6 14 63 1,68 0,64 0,76 78,6 95,24 14,3 3,2 7,14 1,6
T10 75,39 11 27 2,04 0,85 0,36 63,6 77,8 27,3 18,5 9,1 3,7
N1 510,45 44 399 3,16 0,84 0,78 77,3 84,9 20,5 14,8 2,3 0,25
N2 19,23 12 33 2,10 0,84 1,72 41,7 36,4 58,3 63,7 0 0
N3 32,15 14 32 2,37 0,90 1,00 57,1 53,1 42,9 46,9 0 0
N4 16,58 7 13 1,73 0,89 0,78 57,1 46,1 42,9 53,8 0 0
N5 124,63 16 62 2,31 0,83 0,50 81,2 83,9 18,7 16,1 0 0
N6 185,21 16 76 2,35 0,85 0,41 75 84,2 18,7 14,5 6,2 1,3
N7 366,25 27 204 2,53 0,77 0,56 63 81,4 29,6 17,6 7,4 1
N8 205,33 15 73 1,90 0,70 0,36 93,3 97,3 6,7 2,7 0 0
N9 254,34 29 161 2,73 0,81 0,63 73,3 92,5 23,3 6,8 3,3 0,6
N10 157,17 18 64 2,59 0,90 0,41 88,9 90,6 11,1 9,4 0 0
F1b 243,00 55 454 3,36 0,84 1,87 90,9 95,6 5,45 2,42 3,6 1,9
F3b 243,00 57 451 3,28 0,81 1,86 93 98,7 5,3 1,1 1,7 0,2
F5b 121,50 40 270 2,97 0,80 2,22 87,5 91,5 10 7,8 2,5 0,7
F6b 121,50 46 272 3,37 0,88 2,24 80,4 80,2 13 9,6 6,5 10,3
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Anexo 5 – Fotos ilustrativas das plântulas de Myrcia palustris transplantadas para os três hábitats: 
(1) matriz herbácea, (2) ilha de nucleação florestal, (3) borda de mata e (4) controle. 

 

 
 

Anexo 6 – Tabela com as taxas de mortalidade médias mensais (mm) para as ilhas de nucleação 
florestal (I), bordas de mata (B) e matrizes herbáceas (B), de acordo com a precipitação mensal 
ao longo dos 15 meses de experimento. Os valores com * significam que não houve mortalidade 
porque não havia mais sobrevivente 

Meses I B H mm P 
julho 0,000 0,000 0,000 0,000 141,8 
agosto 0,167 0,064 0,236 0,156 71,5 
setembro 0,034 0,015 0,081 0,043 193,3 
outubro 0,100 0,041 0,459 0,200 76,2 
novembro 0,280 0,090 0,392 0,254 117,6 
dezembro 0,527 0,235 0,529 0,430 33,7 
janeiro 0,646 0,644 0,755 0,682 28,8 
fevereiro 0,350 0,362 1,000 0,571 41 
março 0,115 0,183 0,000* 0,149 141,3 
abril 0,043 0,082 0,000* 0,063 145,8 
maio 0,136 0,022 0,000* 0,079 153,7 
junho 0,000 0,023 0,000* 0,011 34,7 
julho 0,211 0,047 0,000* 0,129 57,7 
agosto 0,000 0,000 0,000* 0,000 155,9 
setembro 0,000 0,000 0,000* 0,000 164,3 
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