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RESUMO 

Frente ao atual cenário de mudanças climáticas fazem-se necessários estudos que 

busquem investigar as adaptações ecofisiológicas das espécies vegetais que 

permitem a ocupação dos ecossistemas costeiros de restingas, ameaçados pelo 

aumento do nível do mar e alterações nos índices pluviométricos. A análise do 

conjunto de características funcionais que determinam o padrão de distribuição 

espacial das espécies de palmeiras faz-se importante, visto que esse grupo tem 

papel ecológico central nas restingas. Para isso, foram mensuradas as 

características funcionais (altura, área foliar específica, espessura foliar, conteúdo 

de matéria seca, densidade estomática e tamanho do poro estomático) de dez 

indivíduos de seis espécies de palmeiras. A distribuição das espécies foi analisada 

através de parcelas abrangendo uma área de 0.675 ha na floresta inundável (FI) e 

na floresta não inundável (FN), na restinga de Setiba em Guarapari-ES. Para 

caracterização ambiental realizou-se análises da estrutura horizontal da vegetação 

(área basal) e coletaram-se amostras de solo para análises físico-químicas. A 

palmeira Atallea humilis Mart. foi a única que capaz de ocupar a FI e FN, enquanto 

as outras cinco espécies se encontraram restritas a uma das formações. A 

alteração da disponibilidade hídrica e fertilidade do solo na FI e FN condicionaram 

a distribuição e abundância das espécies de palmeiras ao longo do gradiente 

ambiental. As palmeiras Euterpe edulis Mart., Bactris setosa Mart. e Geonoma 

schottiana Mart., se encontraram restritas à FI enquanto A. arenaria e B. vulgaris 

só ocorreram na FN. A mudança nos valores das características funcionais entre 

juvenis e adultos indica que há alterações das condições ambientais a que os 

indivíduos estão expostos ao longo da ontogenia. Enquanto, a variação do valor 

médio das características funcionais da comunidade de palmeiras na FI e FN indica 

que as espécies apresentam estratégias funcionais distintas entre as formações 

florestais. A maior diversidade funcional na FI sugere uma maior ocupação do 

espaço funcional e se deve à maior disponibilidade hídrica e fertilidade do solo, já 

a menor diversidade funcional na FN indica que as espécies são funcionalmente 

mais similares nessa formação, o que sugere uma maior filtragem abiótica em 

consequência da menor disponibilidade hídrica e fertilidade do solo. Em conclusão, 

o gradiente edáfico entre a FI e FN atua sobre a estratégia funcional dos indivíduos, 



influenciando o padrão de distribuição das espécies e a diversidade funcional da 

comunidade de palmeiras. 

Palavras-chave: Características funcionais, disponibilidade hídrica, gradiente 

edáfico, ontogenia, filtragem abiótica. 

 

  



ABSTRACT 

In view of the current scenario of climate change, studies are needed to investigate 

the ecophysiological adaptations of plant species that allow the occupation of the 

coastal ecosystems of restingas, threatened by sea level rise and changes in rainfall 

indices. The analysis of functional traits that determine the pattern of spatial 

distribution of palm species is relevant, since this group has central ecological role 

in the restingas. For this, the functional traits (height, specific leaf area, leaf 

thickness, leaf dry matter content, stomatal density and stomatal size) of ten 

individuals of six palm species were measured, while the individuals' distribution 

was analyzed through plots covering a 0.675 ha in flooded forest (FI) and non-

flooded forest (FN), in the Setiba restinga in Guarapari-ES. For environmental 

characterization, analyzes of the horizontal structure of the vegetation (basal area) 

were carried out and soil samples were collected for physico-chemical analysis. The 

palm Atallea humilis Mart. was the only one able to occupy the FI and FN, while the 

other five species were restricted to one of the formations. Changes in edaphic 

conditions (organic matter, nutritional content and soil moisture retention capacity) 

had a greater influence on the distribution of Euterpe edulis Mart., Bactris setosa 

Mart. and Geonoma schottiana Mart., while the basal area of the arboreal 

component acted more strongly on the distribution of Alagoptera arenaria (Gomes) 

Kuntze. and Attalea humilis Mart. The change in functional traits between juveniles 

and adults indicates that there are changes in the environmental conditions to which 

individuals are exposed along ontogeny. Meanwhile, the change in the mean value 

of the functional traits of the palm community between FI and FN indicates that the 

species hold distinct functional strategies among the two forest formations. The 

greater functional diversity in the FN, in relation to the FN, indicates a greater 

occupancy of the functional space and is due to the greater water availability and 

soil fertility, while the lower functional diversity in the FN suggests that the species 

are functionally more similar in this formation, which suggests higher abiotic filtering 

as a result of lower water availability and soil fertility in FN. In conclusion, the 

edaphic gradient between the FI and FN acts on the functional strategy of the 

individuals, influencing the distribution pattern of the species and the functional 

diversity of the palm community. 



Key words: Functional traits, water availability, edaphic gradient, ontogeny, abiotic 

filtration. 
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1. INTRODUÇÃO  

        As restingas são ecossistemas costeiros que se destacam pela diversidade de 

espécies vegetais distribuídas ao longo de várias formações vegetais (Rizzini 1979; 

Assis et al., 2011; Pereira, 2003). Nessas planícies litorâneas ocorrem plantas de 

porte variado, desde herbáceas, junto à praia, até formações florestais nas zonas 

continentais, originando um mosaico vegetacional (Rizzini 1979; Assis et al., 2011; 

Pereira, 2003).  Dentre os fatores que influenciam a distribuição das espécies e 

determinam as fitofisionomias das restingas podemos citar: profundidade do lençol 

freático, sazonalidade de inundações, distância da linha da praia e histórico recente 

de antropização (Rizzini, 1979; Pereira, 2003; Menezes e Araújo, 2005). 

          Sob os sedimentos arenosos das restingas se estabeleceram diversos 

habitats em escala espacial reduzida, quando comparado a outros ecossistemas 

da Mata Atlântica, o que contribui para uma elevada substituição de espécies entre 

as formações vegetais (Pereira 1990; Magnago et al., 2012). Mesmo apresentando 

uma elevada diversidade e riqueza de plantas, esses ecossistemas possuem 

poucas espécies endêmicas, fato que é atribuído ao tempo insuficiente para os 

organismos sofrerem o processo de especiação, devido à formação recente desse 

ecossistema (Scarano et al., 2002).   

         No estado do Espírito Santo, as restingas se encontram extremamente 

fragmentadas, constituindo apenas 13% da cobertura original (Lani et al., 2008). 

Dentre os fatores que contribuíram para a redução da cobertura vegetal nesse 

ecossistema estão a especulação imobiliária, a retirada de madeira para lenha, 

incêndio criminosos e a extração de areia (Pereira, 2007). Devido à sua baixa 

resiliência e elevada fragilidade, estudos envolvendo a alteração da distribuição das 

espécies devido às ações antropogênicas e mudanças climáticas se mostram 

importantes nas restingas (Araujo, Pereira e Pimentel, 2004; Thomazi et al., 2013). 

Nesses ecossistemas costeiros, as palmeiras se destacam apresentando 

espécies de pequeno e grande porte que ocorrem desde fitofisionomias próximas 

ao mar, até as formações florestais, inundáveis ou não (Menezes & Araujo, 1999; 

Reis, 2006; Magnago et al., 2010). Nas restingas, esse grupo de espécies tem 

papel ecológico central, atuando como espécies facilitadoras nas formações 

abertas (Menezes et al., 2017) além de apresentar uma elevada produção de frutos, 

provendo alimentos para diversas espécies de aves e mamíferos (Staggemeier et 
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al., 2016). Além do valor ecológico, as palmeiras também são exploradas 

economicamente, sendo utilizadas no paisagismo, artesanato e na alimentação, 

seja pelo consumo de frutos ou de palmito (Silva & Fisch, 2012; Eiserhardt et al., 

2011).  

           A exploração econômica de forma não sustentável das espécies de 

palmeiras, associado ao desmatamento da Mata Atlântica tem acarretado o declínio 

de populações e até mesmos a extinção local de algumas espécies (da Silva e 

Tabarelli, 2000; Leal & Câmara, 2003). Alterações climáticas também ameaçam as 

populações de palmeiras, principalmente nas restingas, uma vez que ecossistemas 

litorâneos sofrerão inúmeros prejuízos com aumento da temperatura média global 

e elevação do nível do mar (Buckeridge et al., 2007; IPCC, 2013).     

Como resposta às mudanças climáticas, algumas plantas poderão 

apresentar alterações em características ecofisiológicas como forma de adaptação 

as diferentes condições ambientais. Enquanto as espécies mais suscetíveis às 

alterações podem apresentar mudanças quanto à distribuição e abundância dos 

indivíduos, ficando restritas a áreas com condições mais adequadas ou se 

extinguindo localmente (Buckeridge et al., 2007; Taiz & Zeiger, 2013). 

            A resposta diferenciada dos organismos frente às alterações nas condições 

ambientais e na disponibilidade de recursos é consequência do conjunto de 

características morfofisiológicas que os indivíduos apresentam (Wright et al., 2004; 

Chave et al., 2009). A especialização para ocupação de diferentes nichos 

ambientais das espécies é controlada pela diferenciação de determinadas 

características que os indivíduos apresentam (Hutchinson, 1957; McGill et al., 

2006). A amplitude de variação intraespecífica dos indivíduos de uma população 

irá determinar a amplitude de distribuição espacial de uma espécie frente a um 

gradiente ambiental (Jung et al., 2010; Albert et al., 2011; Laughlin et al., 2012). 

Além disso, variação de característica funcionais entre os indivíduos e uma mesma 

espécie pode ser consequência de pressões seletivas que atuam de forma 

diferenciada durante o seu ciclo de vida (Niinemets et al., 2010; Hérault et al., 2011). 

Desse modo, a variação intraespecífica em uma população pode ser consequência 

do estágio ontogenético em que os indivíduos se encontra como da alteração das 

condições ambientais e da disponibilidade de recursos naturais.  

A investigação da alteração dessas características ao longo de gradientes 

ambientais e entre estágios ontogenéticos permite inferir quais as principais 
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variáveis do ambiente atuando sobre o desempenho das espécies, sendo avaliado 

através das taxas de sobrevivência, crescimento e reprodução dos indivíduos 

(Violle et al., 2007; Swenson et al. 2013). Essas características são consideradas 

funcionais uma vez que realçam a sua função no ecossistema, sendo utilizadas em 

estudos ecológicos como indicadoras das condições ambientais (Grime, 2001; 

Wright et al., 2004; Violle et al. 2007; Diaz et al., 2007; Reichstein et al., 2014). 

Alterações morfofisiológicas nas folhas representam adaptações ecológicas 

dos vegetais e facilitam a compreensão quanto à influência das variáveis 

ambientais sobre o desempenho das espécies (Wright et al., 2004; Reich et al. 

2003). Análises de características morfológicas foliares tais como: área foliar, área 

foliar específica, conteúdo de matéria seca, espessura foliar, densidade estomática 

e tamanho estomático têm sido utilizados para caracterizar o desempenho 

ecofisiológico das espécies vegetais frente a gradientes de disponibilidade de 

recursos e condições (Garnier et al., 2001; Wright et al., 2002). Essas 

características podem influenciar os processos ecossistêmicos como, 

produtividade, taxas de assimilação de carbono e decomposição da matéria vegetal 

(Grime, 2001; Diaz et al. 2007). 

O estudo das características funcionais pode esclarecer a importância das 

espécies sobre a diversidade funcional das comunidades e sobre os processos 

ecossistemas, atuando sobre as taxas de produtividade, assimilação de carbono e 

decomposição (Diaz et al. 2007; Reichstein et al., 2014). Os índices de diversidade 

funcional relacionam o ambiente com as características funcionais das espécies, 

identificando a importância dos filtros abióticos e bióticos atuando em gradientes 

ambientais sobre a comunidade vegetal. Desse modo, a abordagem funcional 

estabelece uma metodologia indireta para se investigar os efeitos dos futuros 

cenários de mudanças globais nas comunidades vegetais e no funcionamento dos 

ecossistemas (Mcgill et al., 2006; Diaz et al. 2007; Reichstein et al., 2014).   

Estudos envolvendo a diversidade funcional de espécies vegetais nas 

restingas são escassos, apesar desse ecossistema apresentar elevada 

heterogeneidade ambiental e vegetacional em escala geográfica/espacial reduzida, 

em relação a outros ecossistemas. Isso permite testar com maior facilidade 

algumas hipóteses quanto à influência dos gradientes edáficos sobre a distribuição 

das espécies e diversidade funcional da comunidade frente aos gradientes 

ambientais. Devido ao seu papel ecológico das palmeiras para o ecossistema, se 
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faz importante explorar as variáveis do ambiente que atuam sobre as 

características funcionais dessas espécies, influenciando a distribuição das 

espécies e diversidade funcional dessa comunidade. Desse modo, o presente 

estudo buscou responder as seguintes questões: Como as espécies de palmeiras 

se distribuem em um gradiente hídrico e edáfico, abrangendo três formações 

florestais (floresta não inundável, floresta de transição, floresta não inundável) na 

restinga? Há variações nos atributos foliares entre indivíduos jovens e adultos de 

palmeiras? Quais são essas modificações? Há alterações nos índices de 

diversidade funcional da comunidade de palmeiras entre as formações florestais? 

Para isso, foram testadas as hipóteses: 1. A distribuição e a abundância das 

espécies de palmeiras são influenciadas pelo gradiente topográfica que implica em 

mudanças nas condições hidrológicas, de fertilidade do solo e nas características 

do dossel nas três formações florestais; 2. A variação na disponibilidade de água e 

nutrientes do solo atua sobre a resposta funcional da comunidade de acordo com 

a formação florestal; 3.Indivíduos adultos apresentam variação da resposta 

funcional entre a floresta inundável e a floresta não inundável de restinga, enquanto 

jovens apresentam estratégias funcionais similares independente da formação 

florestal em que se encontram.     

2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

 

2.1 Restinga 

 

           As restingas se originaram a partir de eventos de regressões e 

transgressões marinhas que ocorreram durante o Holoceno e final do Pleistoceno 

(MARTIN et al., 1987, Pereira, 2003). Esses eventos de avanço e recuo do mar 

atuaram sobre a deposição de areia marinha, formando cordões arenosos paralelos 

à linha do mar (Suguio, Martin e Bittencourt, 1985; Suguio e Martin, 1990).  

A deposição diferenciada desses sedimentos arenosos ocasionou variações 

topográficas nas áreas de restingas, que podem chegar a 7 metros de altura 

(Suguio e Martin, 1990; Pereira, 2003; Guedes et al., 2006). Essas mudanças na 

topografia do terreno influenciam as características hidrológicas, texturais e 

nutricionais do solo, afetando também a proximidade do lençol freático, a 
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sazonalidade de inundações, a salinidade e o acúmulo de matéria orgânica 

(Suguio, 1990; Assis et al., 2011; Pereira, 1990, 2003; Menezes & Araujo, 2005; 

Magnano et al., 2011). Tais alterações influenciam a distribuição das espécies 

vegetais e condicionam a ocorrência das diversas formações vegetais das restingas 

(Pereira, 2003; Magnago et al., 2010; Assis et al., 2011).  

Na restinga de Setiba em Guarapari-ES, por exemplo, foram estabelecidas 

11 formações vegetais, de acordo com Pereira (1990): Formação halófila, 

Formação psamófila reptante, Formação pós-praia, Formação Palmae, Mata de 

Myrtaceae, Formação mata seca, Formação brejo herbáceo, Floresta 

periodicamente inundada, Floresta permanentemente inundada, Restinga aberta 

de Ericaceae, Formação aberta de Clusia. Dentre essas fitofisonomias, as 

formações florestais se destacam pela diversidade vegetal e variação na 

composição e riqueza de espécies em consequência do gradiente topográfico em 

que essas formações se encontram (Pereira, 2003; Magnago et al., 2010; 2011; 

Assis et al., 2011).  

As florestas localizadas nas áreas topograficamente mais baixas da restinga 

apresentam solos mal drenados do tipo Glei-húmico distrófico, com sedimentos 

síltico-argilosos, abundantes em matéria orgânica (Magnago et al., 2010; Menezes 

et al., 2010). Estas formações podem apresentar afloramentos temporários do 

lençol freático nos períodos mais chuvosos e são designadas florestas inundáveis 

de restinga (Pereira, 2003). Episódios de alagamentos alteram as características 

físico-químicas do solo, levando a uma redução da disponibilidade de oxigênio e ao 

aumento da concentração de elementos potencialmente tóxicos como, alumínio e 

ferro (Magnago et al., 2010, Guedes et al., 2006). Tais alterações edáficas podem 

atuar como um filtro ambiental para as plantas, havendo a seleção de espécies 

adaptadas a solos encharcados (Scarano et al., 2002).  

As florestas não inundáveis de restinga se estabelecem sobre os cordões 

arenosos nas cotas topográficas mais elevadas (Suguio, 1997; Assis et al., 2011). 

Essas formações apresentam solos com baixa fertilidade e reduzida disponibilidade 

hídrica, quando comparados às florestas inundáveis (Britez et al., 2005; Gomes et 

al., 2007; Magnago et al., 2010;). Dentre os fatores que contribuem para o déficit 

hídrico nessas formações estão o maior distanciamento do lençol freático e a 

reduzida capacidade de retenção de umidade do solo devido à lixiviação de 

sedimentos mais finos como silte, argila e matéria orgânica (Magnago et al., 2010; 
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Britez, 2005; Lourenço-Junior, dados não publicados). Partículas menores como 

silte e argila reduzem o espaçamento entre os poros do solo e diminuem a perda 

de umidade para a atmosfera. Devido à sua elevada capacidade de adsorção de 

água e nutrientes, o teor de matéria orgânica influencia a capacidade de troca 

catiônica, atuando sobre a disponibilidade hídrica e nutricional do solo (Suzuki et 

al., 2007; Minasny et al. 2017).   

As variações hidrológicas e edáficas entre as formações florestais de 

restinga influenciam tanto a distribuição e riqueza das espécies vegetais, como a 

estrutura da vegetação. As florestas não inundáveis têm a maior diversidade de 

espécies dentre as fitofisionomias da restinga. Já as florestas inundáveis 

apresentam uma comunidade arbórea com maior altura do dossel e área basal 

dentre as formações de restinga, porém possuem uma menor diversidade de 

espécies vegetais (Magnago et al., 2013; Menezes-Silva & Britez, 2005).  

A variação das condições edáficas e vegetacionais entre as florestas 

inundáveis e não inundáveis é gradual, havendo a formação de um declive 

topográfico na zona de transição entre as duas fitofisionomias. Topograficamente a 

diferença entre ambas é de aproximadamente 4 metros (Lourenço-Junior, dados 

não publicados; Magnago et al., 2010). Essa floresta de transição não está sujeita 

a episódios de alagamento e apresenta uma maior similaridade geomorfológica e 

florística com as florestas não inundáveis (Magnago et al., 2010; 2013).  

 

2.2 Palmeiras 

 

          A família Arecaceae (ou Palmae) está entre os grupos mais antigos de 

monocotiledôneas, sendo um dos grupos mais abundantes no registro fóssil de 

ecossistemas tropicais e subtropicais há pelo menos 80 milhões de anos (Janssen 

and Bremer, 2004). Atualmente Arecaceae é representada por aproximadamente 

200 gêneros e 2500 espécies (Dransfieldet al., 2008) que devido à elevada riqueza 

de espécies, ampla distribuição geográfica e variadas formas de vida, formam um 

excelente grupo para estudos demográficos e ecológicos (Svenning, 2001; 

Eiserhardt et al., 2011).  

           As palmeiras apresentam um conjunto de características que as diferenciam 

das espécies de dicotiledôneas arbóreas. Devido ao seu número restrito de folhas, 
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à ausência de crescimento secundário e à presença de um único meristema apical, 

essas espécies tendem a maximizar o funcionamento dos seus órgãos (Ma et al., 

2015). Devido ao elevado investimento em carbono para construção de folhas 

grandes, espessas e com uma elevada densidade de fibras, as espécies de 

palmeiras apresentam folhas longevas, que podem ultrapassar os cinco anos 

(Ataroff e Schwarzkopf, 1994; Ma et al., 2015). Essa estratégia permite que as 

folhas das palmeiras sejam mais resistentes ao impacto de agentes bióticos e 

abióticos, como herbivoria, danos mecânicos, sombreamento, solos pobres e seca 

(Ma et al., 2015). 

            Devido à origem antiga do grupo e à otimização do funcionamento de seus 

órgãos, as espécies de palmeiras se especializaram para ocupação de habitats 

específicos (Eiserhardt et al., 2011). A elevada especificidade de nicho em grande 

parte das palmeiras pode ocasionar a substituição de espécies ao longo de 

gradientes ambientais (Clark et al., 1995; Andersen et al., 2010; 2011). Como já foi 

relatado em outros estudos, mudanças na composição da comunidade de 

palmeiras, podem ocorrer ao longo de gradientes de: fertilidade do solo (Vormisto 

et al., 2004; Andersen et al., 2010; 2011), capacidade de drenagem do solo 

(Svenning, 2001; Vormisto et al., 2004) e toxicidade do solo (causada por metais 

como o alumínio e ferro) (Andersen et al., 2010; Eiserhardt et al., 2011). 

            Variáveis bióticas envolvendo alterações na estrutura da vegetação 

circundante também podem exercer efeitos na composição da comunidade de 

palmeiras (Svenning, 2001; Siebert et al., 2005; Eiserhardt et al., 2011). Pode haver 

alterações na abundância de espécies em consequência da ocorrência de clareiras, 

da distância da borda do fragmento e da altura do dossel (Svenning, 1999a; 1999b). 

Isso explica por que algumas espécies são encontradas com maior frequência em 

formações mais abertas com maior incidência luminosa (Svenning, 2001; Salm et 

al. 2005; Siebert et al., 2005), enquanto palmeiras de sub-bosque são tolerantes à 

sombra (Dalle et al., 2002; Svenning et al., 2004).  

 

2.3 Ecologia funcional  

 

            A compreensão dos processos que atuam sobre o padrão de diversidade e 

distribuição das espécies nas comunidades vegetais é uma das questões 
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fundamentais no campo da ecologia (Gotzenberger et al., 2012; Swenson & Enquist 

et al., 2013). A distribuição espacial das espécies e a composição de uma 

comunidade vegetal estão associados a fatores históricos e a filtros ambientais de 

origem biótica e abiótica (Keddy, 1992; Weiher & Keddy, 1999).  

            O processo de filtragem abiótica tende a selecionar apenas características 

mais adaptativas que garantem a otimização das taxas de crescimento, 

sobrevivência e reprodução dos indivíduos (Keddy, 1992; Violle et al., 2007). Essas 

características podem ser morfológicas, fisiológicas e fenológicas e não fazem 

referência ao ambiente, estando diretamente relacionadas ao desempenho 

ecológico das espécies, sendo denominadas características funcionais (Violle et al., 

2007). Assim, através da abordagem funcional é possível obter uma interpretação 

ecológica e evolutiva dessas características morfofisiológicas (Mcgill et al., 2006). 

            As características funcionais dos organismos determinam a especialização 

para ocupação de diferentes nichos determinando dessa forma, a distribuição das 

espécies ao longo da paisagem (Hutchinson, 1957; Weiher & Keddy, 1999; McGill 

et al. 2006; Sterck et al., 2011). Estudos ao longo de gradientes ambientais são 

relevantes para identificar variações dessas características frente à mudança nas 

condições ambientais e na disponibilidade de recursos como, água nutrientes e 

luminosidade (Mcgill et al., 2006; Violle et al., 2007). 

            A alteração das condições abióticas ao longo de um gradiente de 

disponibilidade de recursos pode levar à convergência de atributos funcionais das 

espécies que co-ocorrem (Weiher & Keddy, 1995; McGil et al., 2006). Esse 

processo é denominado filtragem ambiental, e assume que as espécies 

coexistentes são mais parecidas entre si do que seria esperado ao acaso, uma vez 

que as condições ambientais permitem que apenas um estreito espectro de 

caracteres persista na comunidade (Reich et al., 2003).  

Por outro lado, os processos de interação biótica podem gerar respostas 

opostas aos filtros ambientais. A exclusão competitiva (Hardin, 1960) e a 

similaridade limitante (MacArthur & Levins, 1967) assumem que a coexistência de 

espécies funcionalmente diferentes esteja relacionada com o nível de sobreposição 

de nicho entre elas. Isso ocorre, pois a interação entre espécies funcionalmente 

similares pode levar à exclusão daquela com menor capacidade competitiva 

(Mcarthur e Levines, 1967). Uma maior interação biótica resulta em seleção 

divergente de atributos entre as espécies, reduzindo a competição por recursos 
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(Brown e Wilson, 1956). Assim, esses processos de interação biótica podem atuar 

ampliando o espectro de estratégias funcionais nas comunidades (Reich et al., 

2003). 

            Por outro lado, a teoria neutra afirma que pode haver tanto a convergência 

como divergência dos atributos funcionais das espécies de uma comunidade, uma 

vez que as espécies são tidas como funcionalmente similares, o que implica em um 

padrão de coexistência aleatório (Hubbel, 2005). Essa teoria realça a importância 

dos processos envolvendo a limitação de dispersão de sementes que podem atuar 

sobre a estruturação das comunidades vegetais na paisagem (Hubbell, 2001; 

2005).  

             Em escala regional e local o processo de filtragem biótica atua mais 

fortemente sobre a estruturação das comunidades vegetais, havendo seleção de 

espécies com características funcionais mais adaptativas para determinada 

condição (Silvertown et al., 2006; Eiserhardt et al. 2011). Dentre os exemplos de 

características funcionais importantes, destacam-se taxa fotossintética, 

concentração de nitrogênio foliar, área foliar específica, tamanho da semente, 

síndrome de dispersão, taxa de crescimento relativo, potencial hídrico, densidade 

da madeira, tempo de vida da folha, densidade estomática, dentre outros (Perez-

Harguindeguy et al., 2013).  

             A altura, por exemplo, está associado ao hábito de vida e à posição das 

plantas frente ao gradiente vertical de luminosidade da vegetação, o que pode atuar 

sobre o vigor competitivo das espécies em uma comunidade vegetal. O incremento 

em altura dos indivíduos pode ocasionar um aumento na incidência luminosa sobre 

os tecidos fotossintéticos, condicionando o tamanho reprodutivo e fecundidade das 

espécies vegetais (Poorter, 2001; 2005). Esse atributo também está relacionado à 

capacidade de regeneração frente a distúrbios ambientais (como a passagem de 

fogo, tempestades e secas extremas) (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).             

Características foliares são atributos responsivos à variação na disponibilidade de 

recursos, sendo muita usada para avaliar o efeito do déficit hídrico em plantas. As 

folhas são órgãos sensíveis a esta variação e apresentam mecanismos adaptativos 

capazes de prevenir ou tolerar a perda de água. Dentre essas adaptações podemos 

citar: redução da área foliar, incremento em espessura na cutícula, maior produção 

de substâncias hidrofóbicas como ceras, parênquima paliçádico e esclerênquima 
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mais desenvolvido, estômatos menores, maior densidade de tricomas, dentre 

outros (Pérez-Harguindeguy et al., 2013).  

            Características foliares funcionais têm sido utilizadas para elucidar a 

importância de processos ecológicos atuando desde indivíduos até ecossistemas 

(Lavorel e Garnier, 2002; Díaz et al., 2007). A utilização dessas características 

permite categorizar as espécies e pode fornecer indicativos das diferentes 

estratégias ecológicas encontradas em uma comunidade (Grime, 2001; Lavorel e 

Garnier, 2002; Diaz et al., 2007).   

           De acordo com Wright et al. (2004), as espécies vegetais estão distribuídas 

ao longo de um contínuo de variação de atributos foliares relacionados à estratégia 

de crescimento. Em um extremo desse espectro de variação há espécies com 

estratégias mais aquisitivas (rápido crescimento e maior longevidade), enquanto no 

outro extremo há espécies com estratégias mais conservativas (lento crescimento 

e menor longevidade). 

            A área foliar específica é um importante atributo foliar e expressa a 

eficiência de captura de luz por unidade de biomassa investida na folha. Este índice 

está relacionado ao crescimento relativo da planta, ao investimento em defesa 

estrutural e à vida útil da folha. A área foliar específica reflete os custos de 

construção da folha, de acordo com a disponibilidade de nutrientes no solo, 

evidenciando a correlação negativa entre os investimentos em tecidos foliares e o 

potencial de crescimento da espécie. Folhas mais longevas investem em uma maior 

robustez, baixa palatabilidade, e acúmulo de compostos de proteção contra 

herbivoria, o que leva ao aumento da massa seca e uma redução da AFE. Enquanto 

folhas com elevado AFE são menos espessas, têm maiores taxas fotossintéticas e 

maiores taxas de crescimento, ocasionando o rápido sombreamento das folhas 

mais velhas. Isto ocasiona a realocação dos nutrientes para folhas em 

desenvolvimento e reduz a longevidade foliar (Wright et al., 2004; Donovan et al., 

2011; Pérez-Harguindeguy et al., 2013). 

            Outro importante atributo foliar é o conteúdo de matéria seca (CMS). Esta 

característica reflete a densidade média dos tecidos foliares e se correlaciona 

positivamente com o tempo de vida e a resistência a danos físicos das folhas. O 

CMS tende a se correlacionar negativamente com a área foliar específica e com as 

taxas de crescimento relativo das espécies vegetais. Assim, menores valores de 

conteúdo de matéria seca estão associados a ambientes mais produtivos, enquanto 
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sob baixa disponibilidade de nutrientes maiores valores desse índice são mais 

vantajosos (Reich et al., 2003; Wright et al., 2004; Donovan et al., 2011; Pérez-

Harguindeguy et al., 2013). 

             Características estomáticas também são importantes indicadores das 

estratégias funcionais das espécies frente a um gradiente ambiental, uma vez que 

têm papel importante na manutenção do fluxo de água do solo até as folhas e no 

controle da temperatura foliar (Hetherington & Woodward, 2003). A densidade 

estomática (DE), por exemplo, está relacionada ao controle das trocas gasosas, 

sendo que folhas exposta ao sol apresentam uma maior densidade de estômatos 

(Hetherington & Woodward, 2003). Espécies com maior DE geralmente apresentam 

estômatos menores, o que implica em uma rápida capacidade de resposta frente 

às variáveis ambientais, apresentando uma menor suscetibilidade à seca 

(Hetherington & Woodward 2003; Aasamaa et al., 2001). Uma menor 

suscetibilidade à seca também está relacionada ao tamanho estomático (TE). 

Estômatos menores têm tempos de resposta mais curtos, permitindo que a folha 

tenha uma rápida dinâmica da condutância estomática de acordo com as condições 

ambientais (Hetherington & Woodward, 2003; Franks et al., 2009). Desse modo, 

tanto a densidade estomática como o do tamanho dos estômatos pode atuar sobre 

a distribuição espacial das espécies e sobre a resposta funcional dos indivíduos no 

gradiente vertical de luminosidade nas florestas tropicais (Poorter et al., 2005). 

            Com base nos valores das características funcionais dos organismos é 

possível se calcular os índices de diversidade funcional nas comunidades vegetais 

(Mason et al. 2005). Esses índices se baseiam em quantificar a distribuição das 

unidades funcionais (indivíduos ou espécies) em um espaço multidimensional 

(Villéger, Mason & Mouillot, 2008). Dessa forma é possível evidenciar a variação 

da estratégia ecológica ao longo do gradiente ambiental e decompor o efeito das 

variáveis bióticas e abióticas atuando sobre a distribuição das espécies (Villéger, 

Mason e Mouillot, 2008). Índices funcionais também respondem às alterações nos 

processos e serviços ecossistêmicos e a impactos antrópicos, como queimadas, 

fragmentação e mudanças climáticas (Mason & de Bello, 2013). 

            As métricas univariadas de diversidade funcional avaliam a variação das 

características funcionais da comunidade ao longo de um gradiente ambiental 

(Villéger, Mason e Mouillot, 2008; Garnier e Navas, 2012). A média ponderada da 

comunidade calcula o valor médio dos atributos ponderado pela abundância relativa 
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das espécies em determinada zona do gradiente, representando o valor médio do 

atributo para a comunidade que será correlacionado às variáveis ambientais 

(Lavorel et al., 2008). Essa métrica está relacionado à composição funcional da 

comunidade e considera as espécies mais abundantes como as mais importantes 

frente ao funcionamento do ecossistema (Grime et al., 1974, Reich et al., 2003, 

Lavorel et al., 2008; Fortunel et al., 2009) 

             Os índices multivariados de diversidade funcional estimam a diversidade 

funcional de uma comunidade através da distribuição das espécies em um espaço 

multidimensional, considerando, ou não, a abundância das espécies (Villéger, 

Mason e Mouillot, 2008). Estes índices facilitam a compreensão dos processos 

bióticos e abióticos atuando sobre a estruturação das comunidades (Mouchet et al., 

2010).  

             A riqueza funcional (functional richness; FRic) representa a quantidade do 

espaço funcional ocupado pelas espécies de uma comunidade, 

independentemente de suas abundâncias (Villéger, Mason e Mouillot, 2010). Este 

índice calcula o volume do espaço funcional ocupado pelos atributos das espécies, 

sendo representado pelo "volume convexo do casco" (convex hull volume) (figura 

1b) (Cornwell, Schwilk e Ackerly, 2006). Os valores extremos dos atributos são 

conectados por linhas que delimitam o volume ocupado pelas espécies na 

comunidade (Villéger, Mason e Mouillot, 2008). A riqueza funcional reflete a 

potencial ocupação dos nichos e aos processos envolvendo produtividade do 

ecossistema (Mason et al., 2005; Schleuter et al., 2010). Uma reduzida riqueza 

funcional indica que alguns dos recursos potencialmente disponíveis (nicho alfa) 

não estão sendo explorados, o que pode ocasionar uma redução na produtividade 

de um ecossistema (Mason et al., 2005). 

            A equitabilidade/uniformidade funcional (functional eveness; FEve) é 

relativa à homogeneidade na distribuição da abundância das espécies de uma 

comunidade em um espaço funcional (Villéger, Mason e Mouillot, 2008). O cálculo 

da FEve leva em consideração a distância entre as espécies no espaço funcional, 

havendo a formação da árvore de expansão mínima (minimum spanning tree), onde 

os pontos são interligados através do menor número de ramos possíveis (figura 1c) 

(Villéger, Mason e Mouillot, 2008). Através dessa análise é possível inferir os 

processos de produtividade, sendo que uma baixa equitabilidade funcional indica 

que algumas partes do nicho funcional estão ocupados, mas são subutilizadas, o 
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que poderia reduzir a produtividade e aumentar a chance de que possíveis espécies 

invasoras se estabeleçam (Mason et al., 2005).  

            A divergência funcional (FDiv) é uma medida de similaridade funcional entre 

as espécies de uma comunidade que leva em consideração o grau de distribuição 

das abundâncias (Villéger, Mason e Mouillot, 2008). O cálculo da FDiv considera a 

distância euclidiana dos atributos, ponderado pela abundânia das espécies, em 

relação ao centroide de gravidade (figura 1d) (Villéger, Mason e Mouillot, 2008). 

Este índice expressa a diferenciação quanto à utilização de recursos e 

consequentemente a competição entre as espécies (Mason et al., 2005). Uma alta 

divergência funcional indica um alto grau de diferenciação de nicho entre as 

espécies mais abundantes, o que pode ocasionar uma redução na competição, 

como resultado de um uso mais eficiente dos recursos (Mason et al., 2005).  

            A dispersão funcional (functional dispersion; FDis) expressa a 

dissimilaridade funcional com base em múltiplos atributos, incorporando a 

abundância relativa das espécies e uma medida da diferença funcional par a par 

entre as mesmas, não estando diretamente relacionado à riqueza de espécies 

(Laliberte e Legendre, 2010). A FDis é calculada a partir da distância média 

ponderada no espaço funcional multidimensional das espécies em relação ao 

centroide ponderado de todas as espécies, onde os pesos correspondem às 

abundâncias relativas das espécies (Laliberte e Legendre, 2010). Menores valores 

deste índice indicam processos de filtragem ambiental, enquanto uma maior 

dispersão está relacionada a uma maior competição entre as espécies (Weiher, 

Clarke e Keddy, 1998). 
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Figura 1: Índices multivariados de diversidade funcional. a) distribuição das espécies no espaço 
multidimensional de acordo com suas características funcionais. b) representação do volume convexo do 
casco (convex hull volume) a partir das espécies com os valores mais extremos das características 
funcionais. c) representação da árvore de expansão mínima do índice de uniformidade a partir da 
proximidade funcional entre as espécies e suas abundâncias. d) representação gráfica do índice de 
divergência com base na distância das espécies ponderada pela abundância e valor das características 
funcionais em relação ao centroide da comunidade. Legenda: FRic: Riqueza funcional; FEve=uniformidade 
funcional; FDiv=Divergência funcional. Modificado de Villéger, Mason e Mouillot, 2008 

 

 

2.4 Variação intraespecífica  

            A variação intraespecífica está relacionada com o potencial de indivíduos 

de uma espécie de se adequarem a diferentes condições ambientais, devido à 

seleção diferenciada de características ao longo do gradiente ambiental (Bolnick, 

2002; Boucher et al., 2013; Shipley et al., 2006). A amplitude de variação das 

características funcionais dos indivíduos de uma população irá determinar a 

amplitude de distribuição espacial de uma espécie frente a um gradiente ambiental 

(Jung et al., 2010; Cecile et al., 2011; Laughlin et al., 2012).  
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            Grande parte da variação intraespecífica observada nas espécies arbóreas 

tropicais é devido a alterações ontogenéticas de determinadas características 

durante o desenvolvimento dos indivíduos (Niinemets et al., 2010). Estas alterações 

morfológicas e fisiológicas entre os estágios ontogenéticos são consequência de 

pressões seletivas que atuam de forma diferenciada durante o ciclo de vida das 

plantas (Hérault et al., 2011). Tais diferenças podem promover a coexistência de 

espécies, uma vez que a partição de nicho entre os estágios ontogenéticos reduz 

a competição entre os indivíduos em uma fase da vida (Lasky et al., 2015).  

            A variação luminosa é o principal fator que influencia a variação de 

características das plantas em diferentes estágios de desenvolvimento (Poorter et 

al., 2005). Além da limitação luminosa no sub-bosque, ocasionada pelo gradiente 

vertical na disponibilidade luminosa, a posição no dossel e a densidade local de 

árvores também atuam sobre a resposta funcional ao longo da ontogenia dos 

indivíduos (Niinemets et al., 2010; Spasojevic et al., 2014).  

            A variação intraespecífica quanto à sobrevivência de plântulas em locais 

sombreados representa um gargalo na estruturação de comunidades de espécies 

arbóreas, uma vez que diferentes características podem conferir tolerância à 

sombra para os estágios iniciais em relação aos adultos (Niinemets 2006; Poorter 

et al., 2007; Wright et al., 2010).  
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2.5 Descrição das espécies em estudo 

 

Allagoptera arenaria (Gomes) Kuntze 

            Conhecido popularmente como guriri, essa palmeira tem altura que varia de 

1m- 2.5m, possui estipe subterrâneo, podendo apresentar ramificações (Lorenzi, 

2010). Seu fruto tem polpa adocicada e é apreciado por mamíferos de pequeno e 

médio porte que atuam como seus principais dispersores (Menezes et al., 2017). É 

uma planta tipicamente heliófita, ocorrendo nas restingas da costa leste do Brasil, 

desde Pernambuco até o Paraná (Henderson et al., 1995). É peculiarmente 

resistente ao fogo, sendo capaz de rebrotar a partir de gemas protegidas nos 

estipes subterrâneos (Menezes e Araujo, 1999). Embora seja típica de área abertas 

nas restingas, alguns indivíduos são capazes de ocupar as formações arbustivas 

fechadas e as matas de restinga, sob solos mais ricos em matéria orgânica e 

umidade, podendo atingir alturas superiores a 2 m (Reis, 2006). 

 

Attalea humilis Mart. 

            A palmeira A. humillis é conhecida popularmente como Indaiá, ou coquinho-

indaiá. Essa palmeira é uma espécie perene, de estipe subterrâneo, solitária e 

facilmente identificável em campo. A parte aérea é composta pela coroa que 

apresenta de 8-12 folhas que podem chegar até 7 m de comprimento. As 

infrutescências se desenvolvem ao nível do solo, podendo apresentar de 42-150 

frutos e devido à sua elevada dureza e rico endosperma é apreciado por roedores 

como pacas e cutias (Henderson, 1995; Souza e Martins 2002). A palmeira A. 

humilis é endêmica da Mata Atlântica brasileira, ocorrendo desde São Paulo até a 

Bahia (Lorenzi, 2010), sendo encontrada principalmente nas matas de restinga e 

nas encostas de mata atlântica, apresentando maior porte quando em solos úmidos 

e férteis (Leitman et al., 2012). Ocorre principalmente em bordas ou clareiras de 

florestas preservadas e pode apresentar elevada densidade em áreas perturbadas, 

áreas abertas e pastagens abandonadas, apresentando alto grau de agregação 

após queimadas (Henderson et al., 1995; Lorenzi, 1996). 

 

Bactris setosa Mart. 

            Palmeira conhecida como Tucum, ou Tucum-do-brejo, apresenta hábito 

cespitoso, com altura variando de 2,8-6 m, estipes densamente recobertos de 
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espinhos que podem atingir até 8 cm de comprimento (Reis, 2006). Seus frutos têm 

aproximadamente 2 cm de diâmetro, sabor adocicado e coloração negro-arroxeado 

quando maduros, sendo dispersados por aves e mamíferos. Essa espécie ocorre 

desde Piauí e Pernambuco até o Rio Grande do Sul (Lorenzi, 2010), sendo dentro 

das espécies do gênero Bactris, a que apresenta distribuição mais ampla 

(Fernandes, 1995). Pode ser encontrada em florestas não alagáveis, porém prefere 

locais alagadiços, onde produz touceiras mais densas, caules com entrenós curtos 

e raque foliar com espinhos mais estreitos, longos e escuro-amarelados. De todos 

os ecossistemas que essa espécie ocorre, ela predomina nitidamente nas 

restingas, onde apresenta populações mais densas (Reis, 2006).  

 

Bactris vulgaris Barb.Rodr. 

            Espécie conhecida como iri-mirim ou tucum-mirim, de hábito cespitoso, 

apresentando caules finos com altura variando de 1.5 a 2 m, sendo que 

ocasionalmente alguns perfilhos desenvolvem-se até 4.5 m de altura (Reis, 2006). 

Pode apresentar os estipes recobertos de espinhos castanhos de até 6.5 cm de 

comprimento. Seu fruto é obovóide e negro-arroxeado quando maduro, sendo 

apreciado por aves e pequeno mamífero. Possui distribuição restrita à Mata 

Atlântica, desde a Bahia até São Paulo, com registros de populações até 700 m de 

altitude. Essa espécie ocorre naturalmente nas matas de tabuleiros, nas florestas 

de encostas e na restinga. Nas áreas de restinga é encontrada apenas na mata 

seca, mostrando-se uma espécie ocasional a rara (Fernandes et al., 1995). 

 

Euterpe edulis Mart. 

            Essa espécie é conhecida como juçara, palmito-juçara ou palmito-doce e 

apresenta quase sempre estipe único, podendo atingir até 20 m de altura, chegando 

ao sub dossel da floresta (Lorenzi, 2010). Seus frutos quando maduros apresentam 

coloração arroxeada sendo uma importante fonte de alimento para diversas 

espécies de aves e mamíferos (Galetti e Aleixo, 1998). Devido à extração não 

sustentável do palmito, essa espécie está desaparecendo em diversas áreas da 

Mata Atlântica e por isso consta como Vulnerável na Lista vermelha de espécies 

ameaçadas (Lorenzi, 2010). Sua distribuição é predominantemente na Mata 

Atlântica costeira brasileira do nível do mar até 1.000 m de altitude, porém é 

encontrado até a Argentina, Paraguai e nas florestas de galeria do cerrado 
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(Henderson, 1995). Essa espécie é típica de solos mais úmidos, podendo 

apresentar elevada densidade populacional em matas-ciliares e florestas 

paludosas de áreas preservadas (Lorenzi, 2010). Nas restingas E. edulis se 

encontra restrita às florestas que estão sujeitas a episódios de alagamento, 

apresentando em alguns casos indivíduos com hábito cespitoso em florestas 

inundáveis de algumas localidades capixabas (Lorenzi, 2010; Mazzoco, dados não 

publicados).  

 

Geonoma schotiana Mart. 

            Palmeira conhecida como aricanga, de hábito solitário ou cespitoso, com 

altura variando de 2-6 m (Reis, 2006; Sampaio et al., 2006). Ocorre desde o Espírito 

Santo até Santa Catarina e Rio Grande do Sul (Leitman et al., 2012), crescendo 

desde o nível do mar até 1.600 m de altitude (Lorenzi et al., 2010). Produz frutos 

durante todo o ano, quando maduro apresentam coloração negra, sendo dispersos 

principalmente por aves (Reis, 2006). Nas áreas de restinga essa espécie está 

sempre associada a matas periodicamente inundadas, podendo ser considerada 

espécie dominante do sub-bosque em certos trechos (Reis, 2006).  

 

3. OBJETIVO GERAL 

Avaliar a influência do gradiente edáfico nas florestas de restinga sobre a 

distribuição espacial das espécies de palmeiras, sobre a variação das 

características funcionais ao longo da ontogenia e sobre a diversidade funcional da 

comunidade de palmeiras.  

  

4. OBJETIVOS ESPECÍFICOS  

 

1. Avaliar a influência das variáveis abióticas (disponibilidade hídrica e nutricional 

do solo) e bióticas (altura média e área basal do estrato arbóreo) sobre a 

distribuição e abundância das espécies de palmeiras nas florestas de restinga;  
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2. Comparar a variação da área foliar específica, espessura foliar, conteúdo de 

matéria seca foliar, densidade estomática e tamanho estomático entre indivíduos 

juvenis e adultos das espécies de palmeiras;  

 

3. Avaliar a variação nos índices de diversidade funcional da comunidade de 

palmeiras entre a floresta não inundável e a floresta inundável da restinga de 

Guarapari-ES.  
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5. MATERIAIS E MÉTODOS  

5.1 Local de estudo  

O estudo foi conduzido no Parque Estadual Paulo Cesar Vinha (PEPCV), 

Guarapari-ES (20º33'-20º38'S e 40º23'-40º26'W), com área de aproximadamente 

1.500 hectares que abrange ecossistemas de restinga (figura 2). O clima da região 

é do tipo Aw tropical, com verão quente e chuvoso e inverno seco, apresentando 

temperatura média anual de 24ºC, sendo que o período mais quente ocorre entre 

os meses de novembro a fevereiro, enquanto de junho a agosto ocorrem 

temperaturas mais amenas. A precipitação média anual é de 1270 mm e a umidade 

relativa média anual é de 80%. Os meses de outubro a janeiro são os mais 

chuvosos, enquanto o período do inverno é o mais seco, com uma precipitação 

média inferior a 60 mm no mês de agosto (CEPEMAR, 2007). 

 

Figura 2: Localização do Parque Estadual Paulo César Vinha em Guarapari-ES. 
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5.2 Distribuição espacial 

O levantamento das espécies de palmeiras foi realizado ao longo do 

gradiente topográfico, abrangendo três formações vegetais, designadas segundo 

Menezes e Araújo (2005): Floresta não inundável (FN), Floresta de transição (FT) 

e Floresta inundável (FI) (figura 3).  

Foram instaladas 18 parcelas (25 x 5 m), distanciadas 50 m entre si, em cada 

uma das formações vegetais estudadas (FN, FT e FI), totalizando 0,675 ha. Em 

cada parcela os indivíduos de palmeiras foram contados e identificados ao nível de 

espécie (figura 4). 

 

 

Figura 3: Gradiente topográfico abrangendo três formações florestais de restinga. Adaptado de Magnago 

et al., 2012. 

 

Figura 4: Localização da área de estudo onde foram instaladas as parcelas abrangendo três formações 

florestais na Restinga do Parque Estadual Paulo César Vinha em Guarapari-ES 
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5.3  Análises ambientais 

Para caracterizar o gradiente edáfico, coletou-se três amostras de solo 

compostas na floresta inundável, 3 amostras de solo compostas na floresta de 

transição e três amostras de solo compostas na floresta não inundável. Uma 

amostra foi coletada na região central e duas amostras foram coletadas nas 

parcelas localizadas nas extremidades opostas em cada formação florestal. As 

amostras foram compostas por duas sub-amostras coletadas de pontos distantes 

20 metros entre si. O solo foi coletado com auxílio de uma cavadeira na 

profundidade de 0-20 cm após remoção da serrapilheira que se encontrava na 

superfície. As amostras foram acomodadas em sacos plásticos e homogeneizadas, 

sendo posteriormente encaminhadas ao Laboratório de Análises de Solos do 

Instituto Capixaba de Pesquisas e Extensão Rural (Incaper), para análises físico-

químicas. As amostras de solo foram coletadas apenas uma vez no mês de maio 

de 2017. 

Para determinação do percentual de areia grossa, areia fina, silte e argila, 

realizou-se uma análise granulométrica das amostras de solo, utilizando-se o 

método analítico proposto por EMBRAPA (1997).  

Para caracterização química dos solos os seguintes parâmetros foram 

avaliados: potencial hidrogeniônico (pH), fósforo (P), potássio (K), sódio (Na), cálcio 

(Ca2+), magnésio (Mg2+), alumínio (Al3+), H + Al, Soma de Bases Trocáveis (SB), 

Capacidade de Troca Catiônica Efetiva (t), Capacidade de Troca Catiônica a pH 7,0 

(T), Índice de Saturação de Bases (V), Índice de Saturação de Alumínio (m), Índice 

de Saturação de Sódio (ISNa), Matéria Orgânica (MO), zinco (Zn), ferro (Fe), 

manganês (Mn), cobre (Cu) e boro (B), segundo metodologias propostas por 

EMBRAPA (1997). 

A capacidade de retenção de umidade do solo (CR) foi a única variável 

pedológica avaliada em todas as parcelas. Sua análise se deu através da obtenção 

de uma amostra composta (duas sub-amostras coletadas em zig-zag) de cada uma 

das parcelas nas três formações florestais. As amostras foram acomodadas em 

tubos de polietileno, preenchidos com uma esponja na base, para evitar seu 

escoamento. Em cada tubo, o solo foi hidratado com água até seu ponto máximo 

de saturação, e após não haver mais escoamento de água pela esponja, foi pesado 

em balança de precisão (Bel-Mark 214 A). Os tubos com solo foram então pesados 

novamente após secagem em estufa a 60oC por 7 dias. Para o cálculo do CR 
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utilizou-se o método gravimétrico, que consiste na fórmula: CR = 100(a - b)/b, onde 

“a” é o peso fresco e “b” é o peso seco do solo (EMBRAPA, 1997). Assim foi 

possível obter um valor médio da CR de cada uma das 56 parcelas, permitindo a 

correlação com a abundância das espécies.  

Para avaliar a influência da vegetação circundante sobre a distribuição das 

espécies de palmeiras, foram consideradas as variáveis bióticas relacionadas ao 

estrato arbóreo. Todos os indivíduos com diâmetro a altura do peito (DAP) >5 cm 

tiveram sua altura e DAP registrados em cada parcela. As medições foram 

realizadas durante o mês de março de 2017. Para calcular a Área Basal (AB) da 

parcela, soma-se a área basal dos troncos das árvores amostradas, sendo que a 

área basal de uma árvore pode ser calculada com a seguinte fórmula: AB = 

π.(DAP)²/4. A altura média do estrato arbóreo (AM) é obtida através da razão entre 

o somatório da altura de árvores e o número total de indivíduos. Os cálculos da 

área basal e altura média foram realizados no software Mata Nativa versão 4.0. 

Desse modo foi possível obter a altura média e área basal das 56 parcelas nas três 

formações florestais, permitindo correlacionar essa variável com a abundância das 

espécies.    

 

5.4 Análises funcionais 

A altura das plantas foi obtida através da medição da folha mais alta dos 

indivíduos, sendo expressa em metros (m).  

Para coleta das folhas, selecionou-se aleatoriamente 10 indivíduos adultos, 

com evidência de evento reprodutivo e alturas variadas, e 10 indivíduos jovens com 

alturas pré-definidas para cada uma das espécies. Optou-se por padronizar a altura 

dos indivíduos jovens para evitar possíveis variações dos atributos relacionadas ao 

incremento em tamanho e avanço nos estágios ontogenéticos. A padronização da 

altura dos indivíduos jovens foi baseada em observações em campo e se deu da 

seguinte forma: A. arenaria (0.5 - 0.8 m), A. humilis (1.7 - 2 m), B. setosa (1.1 - 1.5 

m), B. vularis (0.9 - 1.3 m), E. edulis (1.6 – 2 m) e G. schottiana (1.1 – 1.3 m). 

Coletou-se 3 pinas da porção mediana de folhas não sombreadas, sadias e 

completamente expandidas. Em laboratório, para obter o potencial máximo de 

hidratação, as pinas foram envolvidas por papel-toalha, borrifadas com água 

destilada e acomodadas em sacos plásticos vedados que foram armazenados em 
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geladeira por uma noite. Esse procedimento visa minimizar possíveis variações 

ocasionadas devido à variação no horário de coleta e no status hídrico dos 

indivíduos, uma vez que esse não é o foco da pesquisa.  Após hidratadas, retirou-

se o pecíolo das folhas e mediu-se a espessura das pinas com auxílio de um 

paquímetro digital (Vonder). E através do medidor de área foliar (LICOR-3100C 

Area Meter) obteve-se a área das três pinas. Em balança de precisão (Bel-Mark 

214 A) obteve-se a massa fresca, enquanto a massa seca foi obtida após secagem 

em estufa (Leucadema-LM300) a 60ºC por 7 dias (Perez-Harguindeguy et al., 

2013).  

A área foliar específica (AFE) foi obtida através da razão entre a área foliar 

e sua massa seca (cm². g-1), enquanto o conteúdo de matéria seca foliar (CMS) foi 

obtido através da razão entre a massa fresca e a massa seca da folha (mg. g-1).  

Para análise dos atributos estomáticos, selecionou-se uma pina de cada 

indivíduo, que foi pressionada sobre uma lâmina de vidro contendo uma gota de 

cola transparente instantânea. Após secagem da cola instantânea a folha foi 

destacada e procedeu-se com registros fotográficos de três campos da lâmina na 

lente objetiva de 10X em microscópio de luz (Nikon Eclipse 50i) acoplado a uma 

máquina fotográfica digital (Nikon Digital DS-Ri1). A densidade estomática (DE) dos 

indivíduos foi obtida através da média do número de estômatos nos três campos 

fotografados no software TSview, sendo expresso em no /mm². O tamanho 

estomático dos indivíduos foi obtido através da média do tamanho de 10 poros 

estomáticos por campo, no software TSview, sendo expresso em mm.   

Para o cálculo da média ponderada da comunidade (MPC) elaborou-se duas 

tabelas, uma com a abundância das espécies e outra com o valor médio das 

características funcionas de cada uma das espécies. O cálculo foi realizado através 

da função dbFD do pacote FD (Laliberté & Shipley, 2011) no R versão 3.4.1 R 

(Development Core Team, 2010). A MPC corresponde ao valor médio das 

características funcionais para a comunidade de palmeiras na floresta inundável e 

na floresta não inundável, permitindo avaliar a alteração da estratégia ecológica da 

comunidade frente ao gradiente ambiental.  

Para obtenção dos índices de diversidade funcional, utilizou-se a função 

'dbFD', pacote "FD" (Laliberté, Legendre e Shipley, 2014) do ambiente estatístico 

R versão 3.4.2 (R Core Team, 2017). Para o cálculo dos índices elaborou-se duas 

tabelas, uma com a abundância das espécies e outra com o valor médio das 
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características funcionas de cada uma das espécies (tanto para juvenis, como para 

adultos). O cálculo foi realizado através da função dbFD do pacote FD (Laliberté & 

Shipley, 2011) no R versão 3.4.1 R (Development Core Team, 2010). A matriz de 

dissimilaridade entre as espécies foi calculada pela distância de Gower através da 

diferença entre o valor médio dos atributos de cada espécie pelo espectro total de 

variação entre as espécies (Botta-Dukat, 2005). Foi realizada então uma Análise 

de Coordenadas principais em que os eixos resultantes foram usados para calcular 

os índices de diversidade funcional. Através deste pacote é possível calcular 

diversos índices de diversidade que permitem uma investigação mais detalhadas 

dos processos atuando sobre o funcionamento dos ecossistemas e sobre a 

diversidade funcional da comunidade (Mouillot et al., 2005; Villéger, Mason e 

Mouillot, 2008). 

           Para análise da variação da diversidade funcional entre os estágios 

ontogenéticos e ao longo do gradiente ambiental utilizou-se o pacote FD (Laliberté 

& Shipley, 2011) no software R versão 3.4.1 (R Development Core Team, 2010) 

para calcular os índices multivariados de diversidade funcional da comunidade de 

palmeiras adultas e da comunidade de palmeiras jovens tanto na FNR como na 

FIR.  

            Para obtenção do valor médio dos índices multivariados, calculamos a 

média de cada índice por estágio ontogenético e por formação florestal. 

 

5.5 Análise estatística  

Para análise da variação da distribuição espacial e riqueza das espécies de 

palmeiras ao longo do gradiente, quantificou-se o número de espécies ocorrentes 

em cada uma das formações florestais. Assim foi possível avaliar a substituição das 

espécies frente ao gradiente edáfico.  

Para verificar a densidade absoluta das espécies em cada uma das 

formações florestais calculou-se a razão entre o número de indivíduos e a área da 

formação vegetal em que a palmeira fora identificada. Desse modo foi possível 

comparar a variação na densidade das palmeiras entre as três formações florestais. 

Para seleção das variáveis edáficas mais relevantes que determinam o 

gradiente ambiental, foi realizada uma análise de variância (Anova; realizada por 

meio de Modelos Lineares – LM). Para essas análises foram avaliadas a 
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normalidade e homoscedascidade dos resíduos, através da função “shapiro.test” 

no software R versão 4.3.2.1). As variáveis que apresentaram diferença significativa 

e cumpriram os requisitos de normalidade e homoscedascidade foram analisadas 

através de teste Tukey (através da função “HSD.test” no software R versão 4.3.2.1) 

enquanto variáveis que não cumpriram os requisitos foram avaliadas através de 

teste de Kruskal-walis (através da função “kruskal.test” no software R versão 

4.3.2.1), ambos a 95% de significância.  

           Através de uma análise de regressão, seguido de teste F foi possível avaliar 

a influência da capacidade de retenção de umidade do solo e da área basal do 

estrato arbóreo sobre a abundância das espécies, de acordo com a formação em 

que a espécie foi registrada. Essa análise considerou a CR e AB das 18 parcelas 

de cada uma das formações e a abundância das espécies nessas parcelas.  

Para avaliar a alteração dos valores das características funcionais entre 

indivíduos juvenis e adultos das espécies realizaram-se análises de variância 

(Anova; realizada por meio de Modelos Lineares – LM). Para essas análises foram 

avaliadas a normalidade e homoscedascidade dos resíduos, através da função 

“shapiro.test” no software R versão 4.3.2.1). Como as variáveis cumpriram os 

requisitos de normalidade e homoscedascidade, elas foram analisadas através de 

teste Tukey 95% de significância (através da função “HSD.test” no software R 

versão 4.3.2.1).   

Quando foi necessário, os atributos que não atenderam com o critério de 

normalidade e homoscedasticidade dos resíduos foram log-transformados para  

comparação entre eles e a Análise de componentes principais (ACP).  

Para avaliar as relações multivariadas entre as características funcionais das 

espécies, sua variação no nível de comunidade e como as espécies se organizam 

no espaço funcional, foi realizada uma ACP com uma matriz contendo o valor médio 

dos atributos dos indivíduos jovens e com o valor médio dos atributos dos 

indivíduos adultos das espécies (McCune et al., 2002). Se a estruturação da 

comunidade de palmeiras for determinada pela filtragem ambiental devido ao 

gradiente edáfico, os padrões de agrupamento das características da comunidade 

de juvenis e adultos devem refletir o padrão de distribuição das espécies na FI e 

FN.  

Para o cálculo da média ponderada da comunidade (MPC) elaborou-se duas 

tabelas, uma com a abundância das espécies e outra com o valor médio das 
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características funcionas de cada uma das espécies. O cálculo foi realizado através 

da função dbFD do pacote FD (Laliberté & Shipley, 2011) no R versão 3.4.1 R 

(Development Core Team, 2010). A MPC corresponde ao valor médio das 

características funcionais para a comunidade de palmeiras na floresta inundável e 

na floresta não inundável, permitindo avaliar a alteração da estratégia ecológica da 

comunidade frente ao gradiente ambiental. Para avaliar a alteração da MPC entre 

a floresta inundável e a floresta não inundável, realizou-se análises de variância 

(Anova; realizada por meio de Modelos Lineares – LM) e análises quanto à 

normalidade e homoscedascidade dos resíduos, através da função “shapiro.test” 

no software R versão 4.3.2.1). Como as variáveis cumpriram os requisitos de 

normalidade e homoscedascidade, elas foram analisadas através de teste Tukey 

95% de significância (através da função “HSD.test” no software R versão 4.3.2.1).   

            Para análise da variação da diversidade funcional ao longo do gradiente 

ambiental calculamos a média de cada índice por estágio ontogenético e por 

formação florestal. Esse valor médio foi então comparado entre as formações 

através de análises de variância (Anova; modelos lineares), seguido de teste Tukey 

a 95% de significância.  
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6. RESULTADOS 

6.1 Análises ambientais 

 

As variáveis físico-químicas que variaram significativamente entre duas 

formações e contribuíram para a caracterização das áreas foram: silte, sódio (Na), 

matéria orgânica (MO), ferro (Fe) e capacidade de retenção de umidade (CR). 

Dentre essas variáveis, a FI apresentou maiores valores de capacidade de retenção 

de umidade, silte, sódio, ferro e matéria orgânica (figura 4). A floresta inundável 

apresentou os maiores valores de silte (153.3 ± 29.7) seguido da floresta não 

inundável (48.3 ± 24.6) e da floresta de transição (27.3 ± 26.6). Os maiores valores 

de sódio foram registrados na FT (53 ± 6.01 mg/dm³), seguida da FI (650.3 ± 10.7 

mg/dm³) e FN (28.7 ± 10.4 mg/dm³). A FI apresentou os maiores valores de matéria 

orgânica no solo (16.8 ± 9.1 dag/kg), enquanto registrou-se os mesmos valores 

para a FT (8.3 ± 1.3 dag/kg) e FN (8.3 ± 2.9 dag/kg). Os maiores valores de Fe 

foram registrados na floresta inundável (52.7 ± 13.4 mg/dm³), diferindo 

significativamente da FT (5.4 ± 1.2 mg/dm³) e FN (6 ± 0.6 mg/dm³). A FI apresentou 

os maiores valores de CR (38.2% ± 9.3%) seguida da FN (13.6% ± 1.2%) e FT 

(13.2% ± 1%) (figura 4). 

A estrutura da vegetação também apresentou variação entre as três 

formações florestais, sendo que a floresta inundável tem os maiores valores de área 

basal do estrato arbóreo (0.69 ± 0.39 m²), seguida da floresta de transição (0.28 ± 

0.18 m²) e da floresta não inundável (0.15 ± 0.08 m²) (figura 5).  

Como a floresta não inundável e a floresta de transição não apresentam 

diferenças significativas para a maior parte das variáveis analisadas optou-se por 

considerá-las como uma formação única, denominada floresta não inundável (FN), 

permitindo o cálculo dos índices de diversidade funcional.   
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Figura 3: Boxplot comparando as Floresta inundável, floresta de transição e Floresta não inundável da 
restinga de Guarapari-ES quanto ao teor de Silte, Capacidade de retenção de umidade do solo, Sódio, 
Matéria orgânica e Ferro. A diferença significativa entre as formações é demonstrada através das letras “a” 
e “b”. Legenda: FI= Floresta inundável; FT=Floresta de transição; FN= Floresta não inundável. 

         

 

Figura 4: Boxplot comparando as Floresta inundável, floresta de transição e Floresta não inundável da 

restinga de Guarapari-ES quanto à área basal do estrato arbóreo. A diferença significativa entre as 

formações é demonstrada através das letras “a” e “b”. Legenda: FI= Floresta inundável; FT=Floresta de 

transição; FN= Floresta não inundável. 

        

 

6.2 Distribuição espacial  

Foram registrados em 0.675 hectare 1,135 indivíduos das 6 espécies de 

palmeiras investigadas nesse estudo. A FIR apresentou a maior riqueza, com 4 

espécies, seguido da FT e FNR, ambas com 2 espécies de palmeiras. Além de uma 
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maior riqueza de espécies, a FIR possui maior densidade absoluta (4,453 ind/ha), 

seguido da FNR (302 ind/ha) e da FT (289 ind/ha). 

Dentre as espécies de palmeira, A. humilis foi aquela com ocorrência nas 

três formações vegetais com uma densidade de (555 ind/ha), apresentando uma 

maior densidade relativa na floresta não inundável (68.2%), seguido da floresta de 

transição (45.3%) e da floresta inundável (4.3%). Dentre as espécies que ocorreram 

na floresta inundável, G. schottiana apresentou a maior densidade relativa (69.5%), 

seguida de E. edulis (22.6%), A. humilis (4.3%) e B. setosa (3.6%). A palmeira B. 

vulgaris se encontrou restrita à FT, com uma densidade de 129 ind/ha, 

representando 54.7% da densidade relativa de palmeiras na FT. A palmeira A. 

arenaria só foi registrada para a FNR, com 93 ind/ha que representaram 31.8 % da 

comunidade de palmeiras na floresta não inundável (figura 6).  

 

 

Figura 5: Densidade relativa das espécies de palmeiras na floresta inundável, floresta de transição e floresta 

não inundável da restinga de Guarapari-ES. Legenda: FI= Floresta inundável; FT=Floresta de transição; FN= 

Floresta não inundável. 

A análise da influência da capacidade de retenção de umidade sobre a densidade 

de espécies por parcela mostrou que a abundância das espécies em cada uma das 

formações florestais não é influenciada por essa variável. O mesmo foi observado para a 

e da área basal do estrato arbóreo, não havendo significância nas análises quanto à 

abundância de espécies nas formações. Nenhuma das análises de regressão foi 

significativa, porém, B. setosa e G. schottiana apresentaram uma tendência a uma maior 

densidade de indivíduos em áreas com maior capacidade de retenção de umidade do solo 
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da FI, enquanto para E. edulis houve uma maior abundância de indivíduos nas áreas com 

menor capacidade de retenção de umidade da FI (figura 6). 
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Figura 6: Regressão entre a abundância dos indivíduos com a Capacidade de retenção de umidade do solo 

e a Área basal do Estrato arbóreo na floresta inundável, floresta de transição e floresta não inundável da 

restinga de Guarapari-ES. Legenda: AA: Alagoptera arenaria; AH=Attalea humilis; BS=Bactris setosa; BV= 

Bactris vulgaris; EE=Euterpe edulis; GS: Geonoma schottiana. 

 

6.3 Variação funcional intraespecífica 

Os atributos funcionais apresentaram variação tanto entre as espécies como 

entre os estágios ontogenético das espécies. Houve uma alteração da resposta 

funcional das espécies entre os dois estágios ontogenéticos, em que indivíduos 

juvenis apresentaram características mais aquisitivas (maior AFE, menor EF e 

CMS), enquanto os adultos demonstraram estratégias mais conservativas (menor 

AFE, maior EF e CMS). A palmeira A. arenaria não apresentou variação 

significativa entre os juvenis e adultos quanto à AFE, EF e CMS (tabela 1). 

Dentre as espécies de palmeiras, A. arenaria apresentou a estratégia mais 

conservativa (menor AFE / maior CMS e EF), enquanto G. schottiana apresentou a 

estratégia mais aquisitiva (maior AFE / Menor CMS e EF).  

Houve um aumento significativo da densidade estomática entre juvenis e 

adultos para A. humilis, E. edulis e G. schottiana, enquanto as espécies A. arenaria, 

B. vulgaris e B. setosa não apresentaram essa variação. As palmeiras A. humilis e 

G. schottiana apresentaram um pequeno aumento do TE nos indivíduos adultos em 

relação aos juvenis (tabela 1). 

Tabela 1: Valor médio das características funcionais de indivíduos jovens e adultos das 6 espécies de 

palmeiras das florestas da restinga de Guarapari-ES. Legenda: AFE= Área foliar específica; CMS=Conteúdo 
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de matéria seca; DE=Densidade estomática; TE= Tamanho estomático. As letras “a” e “b” representam 

diferenças significativas entre jovens e adultos (P < 0.05); “±” representa o desvio padrão da média. 

 

  

6.4 Variação funcional interespecífica 

            A análise de componentes principais agrupou as espécies com base nos 

valores dos atributos funcionais para cada estágio ontogenético. Os dois primeiros 

eixos explicaram 63.9% e 25.4% da variação respectivamente (figura 7). A altura 

dos indivíduos foi removida dessa análise, pois esse foi o principal atributo utilizado 

para discriminar jovens de adultos. O eixo secundário mostra a correlação negativa 

entre área foliar específica e conteúdo de matéria seca, evidenciando a variação 

da resposta funcional tanto entre os estágios ontogenéticos, como entre as 

formações florestais. As espécies se agruparam principalmente de acordo com a 

distribuição dos indivíduos ao longo do gradiente ambiental. Espécies restritas à 

floresta inundável apresentam maior área foliar específica e se localizam na porção 

inferior da ACP, enquanto espécies restritas à floresta não inundável apresentam 

maior conteúdo de matéria seca e espessura foliar, se agrupando na porção 

superior do biplot da análise de componentes principais. Para a espécie que 

ocorreu em ambas as formações florestais (A. humilis), os indivíduos adultos se 

agruparam na porção superior da ACP enquanto os jovens se agruparam na porção 

inferior. 

Espécie Estágio AFE EF CMS DE TE

Adulto 209.6 ± 35.6 b 0.26 ± 0.04 a 445.1 + 34.4 a 237.1 ± 28.5 a 21.4 ± 1.5 a

Jovem 262.8 ± 53.7 a 0.2 ± 0.03 a 462.6 + 58.9 a 218.7 ± 40 a 22.5 ± 1.6 a

Adulto 218.4 ± 33 b 0.21 ± 0.02 a 449.1 + 24.6 a 216.7 ± 33.5 a 18.9 ± 0.9 a

Jovem 432.6 ± 45.8 a 0.12 ± 0.01 b 391.87 + 15.0 b 136.8 ± 22.4 b 17.9 ± 0.9 b

Adulto 364 ± 48.7 b 0.17 ± 0.03 a 374.2 + 28.2 a 100.6 ± 17.7 a 26 ± 1.8 a

Jovem 563 ± 78.3 a 0.13 ± 0.02 b 307.3 + 28.7 b 87.3 ± 17.6 a 25 ± 1.7 a

Adulto 219.2 ± 14.7 a 0.25 ± 0.02 a 507.4 + 23.7 a 83.5 ± 15.3 a 23.7 ± 1.6 a

Jovem 319.9 ± 51.3 b 0.19 ± 0.02 b 451.0 + 25.4 b 72.4 ± 11.3 a 23.1 ± 1.2 a

Adulto 350.6 ± 29.8 b 0.15 ± 0.01 a 410.4 + 26.5 a 635.8 ± 42.2 a 9.3 ± 0.4 a

Jovem 592.8 ± 55.7 a 0.1 ± 0.01 b 379.6 + 13.4 b 388.1 ± 62.7 b 9.2 ± 0.5 a

Adulto 453.9 ± 50.2 b 0.14 ± 0.01 a 341.1 + 20.8 a 136.5 ± 20.2 a 18.5 ± 0.9 a

Jovem 661.3 ± 96.3 a 0.1 ± 0.01 b 310.1 + 31.7 b 93.2 ± 12.3 b 17.4 ± 0.9 b

A. arenaria

A. humilis

B. setosa

B. vulgaris

E. edulis

G. schottiana
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Figura 7: Análise de componentes principais de acordo com as características funcionais com valor médio 

das características funcionais de indivíduos adultos e de indivíduos jovens de seis espécies de palmeiras da 

Restinga de Guarapari-ES. Legendas: FN=Floresta não inundável; FI=Floresta inundável; EF= Espessura 

foliar; AFE= Área foliar específica; TE= Tamanho estomático; DE= Densidade estomática. O retângulo 

laranja representa a comunidade de palmeiras da FN, o retângulo azul representa a comunidade de 

palmeiras da FI, os retângulos pretos representam indivíduos jovens e adultos da espécie generalista. Jo= 

Jovens; Ad= Adultos; A.A.= Alagoptera arenaria; A.H.= Atalea humilis; B.S.= Bactris setosa; B.V.= Bactris 

vulgaris; E.E.= Euterpe edulis; G.S.= Geonoma schottiana 

 

6.5 Diversidade funcional da comunidade de palmeiras 

A média ponderada da comunidade mostrou que há alteração significativa 

do valor da altura, área foliar específica, espessura foliar e conteúdo de matéria 

seca da comunidade de palmeiras entre a floresta inundável e a floresta não 

inundável. A maior altura para comunidade de palmeiras foi registrada na FI (4.9 ± 

0.39 m) seguida da FN (3 ± 0.16 m). A floresta inundável apresentou os maiores 

valores de área foliar específica (410.6 ± 14.5 cm².g-1), seguido da floresta não 

inundável (217.4 ± 1.6 cm².g-1). Os maiores valores de espessura foliar foram 

registrados na FN (0.21 ± 0.01 mm) em comparação à floresta inundável (0.15 ± 

0.01 mm). Os maiores valores de conteúdo de matéria seca foram obtidos na FN 

(482.5 ± 22.2 mg.g-1) seguidos da FI (365.2 ± 7.4 mg.g-1). A comunidade de 

palmeiras apresentou maior valore médio da densidade estomática na FI (249.5 ± 

61.8 no/mm²) em relação à floresta não inundável (142.3 ± 52.5 no/mm²). Enquanto 

os maiores valores do tamanho estomático foram encontrados na FN (0.022 ± 0.001 

mm) seguida da floresta inundável (0.017 ± 0.001 mm) (figura 8). 
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Figura 8: Média ponderara das seis características foliares avaliadas para a comunidade de palmeiras da 

floresta inundável e floresta não inundável da restinga de Guarapari-ES. Legenda: FI=floresta inundável; 

FN=floresta não inundável. 

A comunidade de palmeiras adultas apresentou uma maior riqueza funcional 

na floresta inundável (2.548 ± 2.118) em relação à floresta não inundável (0.129 ± 

0.01) enquanto para a comunidade de jovens não houve diferença significativa 

entre a FI (1.002 ± 0.549) e a FN (1.527 ± 0.01). A floresta inundável também 

apresentou maiores valores de dispersão funcional (1.373 ± 0.418) em relação à 

floresta não inundável (0.568 ± 0.186) para os indivíduos adultos, enquanto em 

relação aos jovens não houve diferença significativa entre a FI (1.408 ± 0.293) e a 

FN (1.309 ± 0.380). 

Quanto à divergência funcional, os maiores valores para os indivíduos 

adultos foram registrados para a FN (0.859 ± 0.130) em relação à FI (0.685 ± 0.137), 

porém, não houve diferença significativa entre as formações. Também não houve 

diferença significativa da divergência funcional para os indivíduos jovens da FI 

(0.765 ± 0.197) e da FN (0.840 ± 0.071). A uniformidade funcional para a 

comunidade de adultos apresentou os maiores valores na floresta inundável (0.708 

± 0.062) em relação à floresta não inundável (0.615 ± 0.233) entretanto, os valores 

não variariam significativamente entre as formações. Também não houve diferença 
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significativa da uniformidade funcional entre a FI (0.685 ± 0.251) e a FN (0.692 ± 

0.189) para os indivíduos jovens. Enquanto a comunidade de indivíduos adultos 

apresenta uma maior riqueza e dissimilaridade funcional na floresta inundável em 

relação à floresta não inundável, a comunidade de indivíduos jovens não apresenta 

diferença significativa entre a FI e FN para nenhum dos índices avaliados (figura 

9). 

 

 

 

 

Figura 9: Índices de diversidade funcional para a comunidade de palmeiras na Floresta inundável e na 

Floresta não inundável na restinga de Guarapari-ES. As diferenças significativas entre as formações são 

representadas pelas letras “a” e “b”.  Legenda: FI=Floresta inundável; FN= Floresta não inundável. 
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7. DISCUSSÃO  

 

7.1 Distribuição espacial 

 

A alteração das condições edáficas (capacidade de retenção de umidade, 

teor de matéria orgânica, silte, sódio e Ferro) entre a floresta inundável e a floresta 

não inundável determinou o padrão de distribuição de cinco dentre as seis espécies 

de palmeiras nas florestas de restinga. A elevada substituição de espécies entre a 

FI e FN reforça a influência do gradiente edáfico e indica que as palmeiras 

apresentam adaptações ecofisíológicas para ocupação das condições ambientais 

específicas de cada uma das formações. Enquanto as espécies da FI toleram 

alagamentos esporádicos e maiores concentrações de Ferro no solo, as palmeiras 

da FN estão adaptadas a uma menor disponibilidade hídrica e fertilidade do solo. 

Essa exclusão de espécies com características não apropriadas para ocupação de 

ambas as formações sugere que o processo de filtragem ambiental seja o principal 

processo atuando na estruturação da comunidade de palmeiras das florestas de 

restinga, conforme já foi evidenciado em outros estudos (Montufar e Pintaud, 2006; 

Normand et al. 2006; Mason e de Belo, 2013). Esse mesmo padrão já foi observado 

por outros autores, Vormisto et al., (2004), por exemplo, afirma que tanto a variação 

textural do solo (porcentagem de argila, matéria orgânica e areia), como as 

alterações hidrológicas relacionadas à capacidade de drenagem do solo atuam 

sobre a distribuição e abundância das palmeiras. Enquanto, Andersen et al., (2010) 

relata que a toxicidade causada por metais como o alumínio e ferro nas florestas 

inundáveis, podem restringir ou facilitar a distribuição de espécies de palmeiras em 

escalas locais, dependendo da resposta específica a tais características. 

A ausência de correlação entre a abundância de espécies e a capacidade 

de retenção de umidade do solo e área basal do estrato arbóreo das parcelas pode 

indicar que a distribuição dos indivíduos em cada uma das formações florestais é 

aleatória, ou que outras variáveis estejam atuando sobre a abundância das 

palmeiras em cada uma das três formações. 

Dentre as palmeiras, A. humilis foi a única espécie capaz de ocupar a floresta 

inundável e a floresta não inundável, indicando seu potencial de se estabelecer 

desde áreas com baixa disponibilidade hídrica e nutricional do solo até zonas com 

solos encharcados e mais férteis das florestas de restinga. A abundância dos 
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indivíduos dessa espécie não se correlacionou com a capacidade de retenção de 

umidade do solo e nem com a área basal do estrato arbóreo, o que pode sugerir 

que a distribuição da espécie é aleatória e consequência da limitação de dispersão 

(Hubbel, 2001). Os principais dispersores das sementes de A. humilis são roedores 

de pequeno porte, que geralmente carregam as sementes a pequenas distâncias, 

o que pode explicar o maior grau de agregação desses indivíduos (Peres e Bader, 

1997; Souza e Martins, 2004). Porém, outros estudos precisam ser realizados para 

confirmar essa hipótese.    

Apesar de B. vulgaris ter apresentado o maior grau de agregação dentre as 

espécies da comunidade de palmeiras, não houve correlação entre a abundância 

de indivíduos com nenhuma das variáveis ambientais analisadas. Isso pode sugerir 

que outros fatores estejam atuando sobre a distribuição da espécie, como a 

ausência de agentes dispersores ou a elevada predação de sementes, conforme já 

foi evidenciado em estudos demográficos para espécies de palmeiras (Souza e 

Martins, 2004). 

  A ocorrência limitada B. setosa à floresta inundável indica a preferência 

dessa espécie por solos encharcados, conforme já foi relatado em outros estudos 

(Reis, 2006; Fernandes et al. 1995). Além disso, a correlação positiva entre o 

número de indivíduos de B. setosa e a capacidade de retenção de umidade do solo 

nas parcelas da FI reforça a preferência dessa espécie pelas zonas mais 

encharcadas da floresta de restinga.   

A ocorrência restrita de E. edulis na floresta inundável sugere a que a 

espécie apresenta uma melhor performance nas zonas com solos mais úmidos e 

férteis das florestas de restinga. Outros estudos também demonstraram a 

preferência de E. edulis por solos úmidos, sendo considerada a espécie pode ser 

a mais abundante da comunidade de palmeiras em florestas inundáveis (Silva 

Matos e Alves, 2008; Cappelati e Schmitt, 2015). Entretanto, a análise de regressão 

apontou que há um menor número de indivíduos nas áreas com maior capacidade 

de retenção de umidade do solo, o que pode indicar que zonas com maior 

permanência de alagamento podem inibir a germinação ou o desenvolvimento dos 

indivíduos. Vale ressaltar também que os genetes de E. edulis apresentaram raízes 

aéreas, podendo atingir um metro de comprimento, o que pode indicar uma 

estratégia para evitação do alagamento (Scarano, 2006; Parolin, 2009). 



54 
 

A densidade de 1,080 indivíduos de E. edulis por hectare pode ser 

considerada baixa, quando comparada a outros estudos populacionais da espécie 

em floresta ombrófila densa, onde os valores variam de 3,780 ind/ha a 17,200 

ind/ha (Reis et al., 1996; Silva-Matos, 2000; Silva et al., 2009). Uma baixa 

densidade de E. edulis também é reportada por Fadini et al., (2009) na Ilha de 

Anchieta-SP, onde se registrou apenas 157 ind/ha, que segundo o autor é devido 

às reduzidas taxas de recrutamento de novos indivíduos. Mas vale ressaltar que a 

população de E. edulis em questão apresenta indivíduos com hábito cespitoso, 

conforme já foi registrado em outros estudos (Portela et al., 2009), e caso os 

rametes sejam considerados como indivíduos, haverá aumento na densidade de 

indivíduos.    

            A elevada densidade de indivíduos de G. schottiana (3,040 ind/ha) pode ser 

devido à alta produtividade de frutos da espécie (Portela & Santos, 2011), o que 

pode explicar por que a espécies é considerada comum no sub-bosque de florestas 

inundáveis de restinga (Reis, 2006). A palmeira G. schottiana também é capaz de 

ocorrer em florestas de galeria do cerrado, onde pode apresentar a maior 

abundância dentre as espécies de palmeiras (Sampaio et al., 2006). A ocorrência 

restrita dessa espécie na FI indica que seus indivíduos têm melhor performance 

nas regiões mais úmidas e com maior disponibilidade de nutrientes nas florestas 

de restinga. Esse mesmo padrão também foi observado por Henderson (2011), 

indicando a preferência da espécie por ambientes úmidos e sombreados. 

Reforçando essa idéia, a análise de correlação evidenciou um pequeno aumento 

no número de indivíduos de G. schottiana nas parcelas com maior capacidade de 

retenção de umidade do solo FI, o que sugere que há maior germinação e menor 

morte de indivíduos nas áreas mais úmidas dessa formação.    

            As palmeiras E. edulis e G. schottina estiveram restritas à floresta inundável, 

porém algumas sementes e plântulas destas espécies foram encontradas também 

na FT e FN, mas fora das parcelas analisadas, indicando haver dispersão e 

germinação de sementes por todo o gradiente. Ambas as espécies apresentam 

uma elevada produção de frutos, e suas sementes são capazes de germinar em 

amplas condições de luz e disponibilidade hídrica (Braz et al., 2012). Porém, a 

pressão de seleção durante o desenvolvimento ocasiona elevada mortalidade de 

indivíduos sob as condições desfavoráveis, determinando a distribuição dos adultos 

na paisagem (Poorter et al., 2005; Oliveira, et al., 2014). Além disso, estudos tem 
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mostrado que espécies vegetais apresentam variação quanto ao requerimento 

luminoso ao longo da ontogenia (Poorter et al., 2005), sendo que plântulas de E. 

edulis demonstram foto-inibição quando expostas a elevadas taxas de radiação 

(Gatti et al., 2010). Isso também contribui para explicar a ocorrência restrita dessas 

espécies na floresta inundável, uma vez que ela apresenta maiores alturas médias 

e áreas basais do estrato arbóreo, havendo uma maior estratificação vertical da 

luminosidade em relação à floresta não inundável, sugerindo que essas espécies 

apresentam melhor desempenho em condições mais sombreadas, ao menos 

durante os estágios iniciais de desenvolvimento.  

 

7.2 Variação funcional interespecífica 

 

A variação do conjunto de características funcionais das espécies de 

palmeiras indica adaptações ecológicas das espécies para ocupação de diferentes 

nichos ambientais (Sterck et al., 2006; 2011).  

           As palmeiras das florestas de restinga aqui analisadas seguiram o mesmo 

padrão do espectro econômico foliar quanto à variação de estratégias em relação 

à aquisição e ao uso de recursos. A correlação negativa entre a área foliar 

específica e o conteúdo de matéria seca das palmeiras reflete o trade-off 

fundamental no funcionamento das espécies entre investir em uma rápida produção 

de biomassa (maior AFE e menor CMS) ou investir em uma conservação mais 

eficiente dos nutrientes (menor AFE e maior CMS) (Poorter & Garnier, 1999). 

            A diferença nas demandas de luz entre as espécies foi representada pela 

densidade estomática e pelo tamanho estomático, sendo que correlação negativa 

entre essas duas características compôs o eixo primário da ACP, explicando 63,9% 

da variação na comunidade. As três espécies que apresentaram a maior DE são 

capazes de ocupar condições de maior luminosidade, como o dossel da floresta (E. 

edulis) ou áreas mais abertas com menor densidade de espécies arbóreas (A. 

arenaria e A. humilis). Enquanto as 3 espécies restritas ao sub-bosque (G. 

schottiana, B. setosa e B. vulgaris) apresentaram as menores densidades 

estomáticas. Isso pode ser explicado, pois espécies com alta densidade estomática 

e estômatos menores geralmente ocupam ambientes com maior luminosidade, 

enquanto espécies com baixa densidade estomática e maior TE, são comuns em 
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ambientes sombreados (Hetherington & Woodward, 2003; Camargo & Marenco, 

2011).  

           A capacidade de ocupação de todo o gradiente ambiental de A. humilis pode 

estar associado ao seu conjunto de atributos funcionais, uma vez que espécies com 

estratégias mais conservativas podem tolerar uma menor disponibilidade de 

diferentes recursos, como sombra e seca, sendo capazes de ocupar nichos 

fundamentais mais amplos (Sterck et al., 2011).  

            A palmeira A. arenaria foi a espécie que apresentou a estratégia mais 

conservativa na comunidade de palmeiras da restinga, com menores valores de 

área foliar específica e os maiores valores de espessura foliar e conteúdo de 

matéria seca. O incremento em espessura foliar e conteúdo de matéria seca atuam 

como uma estratégia frente à herbivoria e danos mecânicos, sendo mais comum 

em espécies expostas à seca e a solos pobres (Wright et al., 2004; Donovan et al., 

2011; Ma et al., 2015). Esse conjunto de características confere à A. arenaria a 

capacidade de ocupação de formações florestais e áreas abertas da restinga, onde 

pode apresentar elevada abundância (Araujo e Menezes, 1999; Reis, 2006).   

            A palmeira G. schottiana apresentou a estratégia mais aquisitiva dentre as 

espécies da comunidade de palmeiras das florestas de restinga, uma vez que 

folhas com menor conteúdo de matéria seca e maior área foliar específica 

apresentam menor resistência à difusão do CO2 e são geralmente encontradas em 

espécies localizadas em ambientes mais produtivos (Wright et al., 2004; Donovan 

et al., 2011). Além da elevada área foliar específica, G. schottiana apresentou uma 

reduzida densidade estomática, sugerindo uma adaptação da espécie para 

ocupação de ambientes sombreados, sugerindo que a espécie é tolerante à sombra 

(Hetherington & Woodward, 2003; Poorter et al., 2005; Ma et al., 2015).  

A palmeira E. edulis apresentou a maior densidade estomática da 

comunidade de palmeiras da restinga, além do menor tamanho estomático. Isso 

confere um controle mais eficaz da condutância estomática (Hetherington & 

Woodward, 2003; Camargo & Marenco, 2011), uma vez que indivíduos adultos de 

E. edulis apresentaram as maiores alturas da comunidade de palmeiras e podem 

chegar a atingir o dossel da FIR (observação em campo) estando expostos a maior 

irradiação luminosa. Estômatos menores, tem tempos de resposta mais rápidos em 

comparação com estômatos maiores, e isso em combinação com alta densidade 

estomática pode permitir que a folha aumente rapidamente a condutância 
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estomática em condições favoráveis e a reduza na mesma velocidade sob 

condições desfavoráveis (Drake et al., 2013). 

            A palmeira A. arenaria apresentou a estratégia mais conservativa (menor 

AFE e altura e maior CMS e EF) da comunidade de palmeiras da restinga.  Além 

disso, a estratégia conservativa de indivíduos jovens e adultos dessa espécie indica 

uma adaptação para ocupação de áreas com solos pobres e expostas a elevada 

irradiação luminosa (Poorter et al., 2005). Isso indica que esses sítios são locais 

mais adequados para o seu estabelecimento (Araujo e Menezes, 1999; Reis, 2006) 

e reforça o caráter pioneiro dessa espécie na restinga (Menezes et al., 2017).  

             A ocorrência das três espécies com menores alturas (A. arenaria, A. humilis 

e B. vulgaris) na área com menor disponibilidade hídrica do solo (FN), sugere que 

essa é uma estratégia para evitação de cavitação nos vasos xilemáticos por 

embolia, que pode ocorrer em espécies arbóreas de maior altura durante episódios 

de seca (Chave et al., 2009). Lourenço-Junior (dados não publicados) também 

relata redução da altura além de aumento da densidade da madeira das espécies 

arbóreas com redução da disponibilidade hídrica na mesma áre de estudo. Essa 

variação sugere uma maior segurança no transporte de água frente a eventuais 

episódios de estresse hídrico, mais comuns na FNR. 

7.3 Variação funcional intraespecífica entre jovens e adultos 

 

            A mudança nos valores de atributos entre jovens e adultos pode ser 

consequência da menor disponibilidade luminosa no sub-bosque em relação ao 

dossel devido à estratificação luminosa vertical da floresta, o que implica em uma 

maior exposição à irradiação solar com aumento em altura (Poorter et al., 2001; 

2009). A maior parte das palmeiras apresentou aumento da DE e redução da AFE 

nos indivíduos adultos em relação aos jovens, indicando uma alteração no 

requerimento luminoso ao longo do desenvolvimento das espécies (Reich et al., 

2000; Poorter et al., 2005; Lasky et al., 2015). 

Os menores valores de área foliar específica nos indivíduos adultos indicam uma 

alteração da estratégia ecológica relacionado à eficiência foliar de captura de luz 

por unidade de massa investida (Poorter et al., 2009). Nos indivíduos jovens, que 

se encontram em condições de menor disponibilidade luminosa, é vantajoso investir 

em um aumento da área foliar por unidade de biomassa, o que permite uma maior 
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eficiência na captura de luz e manutenção das taxas positivas de assimilação de 

carbono (Poorter et al., 2008; Spasojevic et al., 2014; Ma et al., 2015;). Enquanto 

os menores valores de AFE nos indivíduos adultos estão associados ao aumento 

da espessura foliar devido ao maior número de camadas de parênquima paliçádico 

e à maior espessura e rigidez da parede celular (Niinemets et al., 1998). Isso 

permite que sob maior radiação luminosa haja um aumento da biomassa 

fotossintética sem haver aumento da área foliar, o que contribui para um melhor 

controle do status hídrico além de evitar danos ao aparato fotossintético (Poorter et 

al., 2008; Donovan et al., 2011; Valladares et al., 2016). 

            Também houve aumento da área foliar com o desenvolvimento 

ontogenético, o que indica que indivíduos adultos apresentam uma área 

fotossinteticamente ativa maior do que os juvenis. Entretanto, Spasojevic et al., 

(2014) relata um padrão oposto em espécies arbóreas tropicais, onde indivíduos 

nos estágios ontogenéticos iniciais apresentam uma área foliar 26% maior do que 

indivíduos adultos, contribuindo para um aumento da área de captura de luz nas 

condições sombreadas do sub-bosque (Poorter et al., 2005; Shipley et al., 2006). 

No caso das palmeiras, o aumento da área da folha e da densidade estomática 

associado a uma redução da área foliar específica pode elevar as taxas de captura 

luminosa e assimilação de carbono, otimizando o funcionamento da folha (Ma et 

al., 2015). 

             A elevada variação funcional observada entre indivíduos juvenis e adultos 

das espécies E. edulis e A. humilis é consequência do maior requerimento luminoso 

dessas espécies quando adultas. A palmeira E. edulis pode atingir 20 m de altura 

quando adulta, alcançando o sub-dossel das florestas (Lorenzi, 2010), enquanto A. 

humilis tem preferência por áreas abertas, expostas a maior irradiação (Souza e 

Martins, 2004). Isso demonstra que a alteração das características foliares entre 

juvenis e adultos nessas espécies é consequência do maior requerimento luminoso, 

sendo necessário para que os indivíduos atinjam o estágio reprodutivo (Svenning, 

2001; Gatti et al., 2010).  

            A ausência de variação de EF e CMS de jovens e adultos em A. arenaria 

sugere uma pequena variação de nicho funcional ao longo da ontogenia para essa 

espécie. Isso pode ser devido à ocorrência de adultos e jovens em locais expostos 

a condição similares de luminosidade (observação em campo), ocasiona uma 

menor variação das características funcionais ao longo da ontogenia, como já foi 
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observado para espécies arbóreas (Reich et al., 2000). A maior ocorrência dessa 

espécie em áreas abertas e com maior intensidade luminosa (Araujo e Menezes 

1999; Reis, 2006), pode induzir precocemente alterações dos atributos foliares nos 

juvenis, o que explicaria a similaridade funcional entre juvenis e adultos (Valladares 

et al., 2016).  

Já para as espécies do gênero Bactris, a ausência de variação da densidade 

estomática ao longo da ontogenia para B. setosa e B. vulgaris pode indicar que 

jovens e adultos estão expostos a condições de similar de luminosidade, ou que 

alterações em outros atributos podem atuar compensando a reduzida variação de 

DE ao longo da ontogenia (Poorter et al., 2005; Spasojevic et al., 2014). 

 

7.4 Variação da estratégia ecológica da comunidade de palmeiras 
 

           A variação da estratégia ecológica da comunidade de palmeiras pode ser 

evidenciada através dos diferentes valores da média ponderada da comunidade 

entre a FI e a FN. O agrupamento com base nas características funcionais das 

espécies, mostrado no ACP, condiz com a distribuição das espécies nas formações 

florestais, evidenciando a alteração da resposta funcional da comunidade.  

           Os maiores valores de conteúdo de matéria seca e espessura foliar na 

floresta não inundável indicam que há seleção de espécies de palmeiras com maior 

conservação de recursos em tecidos foliares mais bem protegidos (Fine et al. 

2006). O aumento em espessura é consequência de um maior investimento em 

fibras, o que implica em uma maior robustez, tornando as folhas mais resistentes e 

menos atrativas a herbívoros (Wright e Westoby 2002, Díaz et al. 2004). Além disso, 

folhas mais rígidas apresentam um ponto de murcha mais elevado, o que é 

importante em áreas com baixa disponibilidade hídrica (Neinemets et al. 1998), 

como na floresta não inundável. Assim, a redução na disponibilidade hídrica e 

nutricional leva a um aumento na densidade de tecidos, ocasionando um aumento 

na espessura foliar e consequente redução da área foliar específica das espécies 

de palmeiras (Niinemets et al., 1998; Poorter 2008).  

As palmeiras registradas na floresta inundável apresentaram menor 

conteúdo de matéria seca e espessura foliar, o que está associado a menores 

concentrações de fibras, lignina e outros compostos secundários associados à 

defesa (Wright, et al. 2004; Poorter 2009). Isso ocorre, pois nessa zona, a reposição 
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foliar frente à herbivoria ou danos físicos é menos custosa, devido à maior 

disponibilidade hídrica e fertilidade do solo em relação à FN, permitindo 

investimento em maiores taxas de crescimento, evidenciado pela maior área foliar 

específica e altura das espécies (Reich et al. 2003; Wright, et al. 2004; Shipley et 

al. 2006).  

A variação da estratégia ecológica entre as formações demonstra que as 

espécies da FI possuem um conjunto de características (maior AFE, menor CMS e 

EF) com valores diferentes das espécies da FN (menor AFE, maior CMS e EF). 

Isso sugere que a filtragem abiótica, em consequência das variações edáficas entre 

a floresta inundável (maior CR, [Fe], [MO]) e a floresta não inundável (menor CR, 

[Fe], [MO]), esteja atuando sobre o desempenho dos indivíduos, levando à exclusão 

de espécies com características não apropriadas para a ocupação dessas zonas 

florestais na restinga. Outros estudos também tem avaliado a variação da estratégia 

ecológica em espécies arbóreas ao longo de gradientes edáficos nas formações de 

restinga. Vendrami (2014), por exemplo, não encontrou mudança na estratégia 

funcional das espécies entre uma floresta inundável e uma floresta não inundável. 

Porém, Lourenço-junior (em andamento) afirma que há uma convergência para 

estratégias mais conservativas (diminuição da Altura e da AFE e aumento da CMS) 

na comunidade de espécies arbóreas da restinga, com a redução da disponibilidade 

hídrica e da fertilidade do solo. Vale ressaltar, que a escolha dos atributos pode 

atuar influenciar sobre a resposta de variação ecológica das espécies ao longo de 

gradientes ambientais. 

             A correlação positiva entre a altura das palmeiras e a área foliar específica 

(dados não mostrados) da comunidade de palmeiras na FI e FN indica que as 

espécies de menor porte apresentam estratégias mais conservativas, sendo 

encontradas nas áreas com menor disponibilidade de recursos. Enquanto as 

espécies de maior porte apresentam estratégias mais aquisitivas e estão 

distribuídas na floresta inundável onde há solos mais férteis e úmidos. Outros 

estudos têm mostrado um padrão oposto ao encontrado, havendo correlação 

negativa entre a AFE e altura da comunidade de palmeiras. Colmenares (dados 

não publicados), por exemplo, relata que em região de floresta ombrófila densa há 

correlação positiva entre a AFE e altura das palmeiras, devido à maior diversidade 

e abundância de espécies de sub-bosque, que apresentam menor altura e 

estratégias mais aquisitivas.  
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7.5 Diversidade funcional 

 

            A variação dos índices de diversidade funcional entre a comunidade de 

jovens e adultos das duas formações florestais indica que os processos bióticos e 

abióticos atuam de forma diferenciada durante a ontogenia das palmeiras, como já 

foi relatado para outras espécies arbóreas tropicais (Spasojevic et al., 2014; Lasky 

et al., 2015).  

            A ausência de variação dos índices multivariados de diversidade funcional 

para a comunidade juvenil de palmeiras entre a floresta inundável e a floresta não 

inundável sugere que os jovens se distribuem de forma similar dentro do espaço 

funcional em ambas as formações florestais (Mouchet et al., 2010; Mason et al., 

2013). Isso pode ser explicado devido à limitação luminosa no sub-bocque da FI e 

FN que limita a variação dos atributos foliares dos indivíduos juvenis das espécies 

de palmeiras na FI e FN (Poorter et al., 2005; 2008; Spasojevic et al., 2014).  

            Indivíduos jovens apresenta um menor investimento em tecidos de defesa, 

o que os torna mais suscetíveis à herbivoria e à seca (Poorter et al., 2005; 

Spasojevic et al., 2014; Lasky et al., 2015). Esses fatores ocasionam eventos de 

mortalidade dependente de frequência devido à maior densidade demográfica 

desse estágio, ocasionanado uma maior interação competitiva entre eles (Weiher 

et al., 2011; Spasojevic et al., 2014). Com aumento em altura, os juvenis se expõem 

a maiores taxas de luminosidade o que acarreta alterações nas características 

funcionais, levando à seleção dos indivíduos com melhor desempenho e exclusão 

daqueles com características não apropriadas (Poorter et al., 2005; 2008). Essa 

mortalidade diferenciada de jovens leva a uma convergência da estratégia funcional 

dos indivíduos com o desenvolvimento ontogenético, evidenciado pela menor 

dispersão funcional nos indivíduos adultos (Mason et al., 2012).      

           A maior dispersão funcional dos juvenis em relação aos adultos (apesar de 

não significativa) sugere que há uma tendência de maior dissimilaridade funcional 

entre os indivíduos jovens das espécies de palmeiras, indicando uma maior 

competição entre a comunidade do sub-bosque (Mouchet et al., 2010; Mason et al., 

2012). Entretanto não se pode afirmar que a filtragem biótica esteja atuando na 

estruturação da comunidade de indivíduos jovens, uma vez que eles interagem não 
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apenas com as espécies de palmeiras, mas com toda a comunidade vegetal que 

ocorre no sub-bosque.  

Mouchet et al., (2010) afirma que para comunidades com uma riqueza menor 

que 10 espécies, a riqueza funcional é o melhor índice para evidenciar os processos 

atuando sobre a montagem de comunidades.  

           Os maiores valores de riqueza funcional na floresta inundável para a 

comunidade de indivíduos adultos de palmeiras indicam uma maior diversidade de 

estratégias funcionais e uma maior ocupação do espaço funcional na floresta 

inundável em relação à floresta não inundável (Mouchet et al., 2010). Como 

mostrado na análise de componentes principais, as espécies da floresta inundável 

estão mais amplamente distribuídas no espaço funcional do que as espécies da 

floresta não inundável, reforçando essa hipótese. Enquanto na FN, a menor riqueza 

funcional, indica uma menor ocupação do espaço funcional, sugerindo que as 

espécies são mais similares funcionalmente (Mouchet et al., 2010). Maiores valores 

de riqueza funcional também são relatados por Lourenço-junior (dados não 

publicados) para as espécies arbóreas na floresta inundável em relação à floresta 

não inundável da mesma área de estudo. Esses resultados corroboram a hipótese 

que nas áreas com menor disponibilidade de recursos edáficos, como é o caso da 

floresta não inundável, a filtragem ambiental atua reduzindo o espectro de variação 

das características funcionais das espécies.    

A dispersão funcional apresentou um padrão similar à FRich, em que os 

maiores valores na comunidade de palmeiras adultas na floresta inundável indicam 

que o conjunto de características das espécies mais abundantes estão mais 

dispersos no espaço funcional quando comparado à floresta não inundável. Isso 

sugere uma maior filtragem abiótica nessa formação devido à dispersão funcional 

das espécies de palmeiras adultas, porém outros estudos precisam ser feitos para 

testar essa hipótese. Já na floresta não inundável os menores valores desse índice 

sugerem que há convergência de estratégia funcional entre as espécies devido à 

filtragem ambiental que restringe a variação funcional das espécies (Mason et al., 

2012). 

A FDiv expressa a divergência funcional entre as espécies mais abundantes. 

Maiores níveis de FDiv estão associados a um maior grau de diferenciação de nicho 

entre as espécies, indicando que as espécies mais abundantes são muito 

dissimilares e competem menos entre si (Mouchet et al., 2010). Enquanto o FEve 
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calcula a regularidade de distribuição das abundâncias no espaço funcional. 

Maiores valores de FEve estão associados a uma distribuição equilibrada das 

espécies e da abundância no espaço funcional, enquanto valores menores indicam 

que parte do espaço funcional está vazia enquanto outras partes estão mais 

densamente ocupadas (Mouchet et al., 2010). Entretanto, nenhum desses dois 

índices apresentou variação significativa entre FNR e FIR. 

           De acordo com Oliveira et al., (2014), em escala local nas restingas, os 

processos de interação entre as espécies e processos neutros, envolvendo a 

dispersão de sementes, atuam mais fortemente sobre a montagem das 

comunidades. Enquanto a filtragem ambiental tem maior importância em escala 

regional, uma vez que as características abióticas dos solos de restinga atuam 

selecionando as espécies da floresta de encosta que tem características 

adequadas para colonizar e sobreviver nessas condições (Scarano et al., 2002; de 

Oliveira et al., 2014). Porém, Vendrami (2014) e Lourenço-junior (dados não 

publicados) afirmam que dependendo dos atributos analisados, os três processos 

podem atuar em escala local nas restingas. 

8. CONCLUSÕES  

 

A distribuição das espécies de palmeiras nas florestas de restinga foi 

determinada principalmente pela variação na disponibilidade hídrica e fertilidade do 

solo entre a floresta inundável e a floresta não inundável. A elevada substituição de 

espécies entre as duas formações evidencia a variação de nicho das espécies, uma 

vez que apenas A. humilis foi capaz de ocupar a FI e FN. A variação do conjunto 

de características funcionais entre os indivíduos juvenis e adultos e entre espécies 

diferentes indica adaptações ecológicas para ocupação de diferentes nichos. O 

aumento da densidade estomática e espessura, além da redução da área foliar 

específica nos adultos em relação aos juvenis, reflete um aumento da intensidade 

luminosa com incremento em altura dos indivíduos. A correlação negativa entre a 

AFE e CMS evidenciou a variação da estratégia ecológica da comunidade de 

palmeiras. Enquanto na floresta inundável, devido à maior disponibilidade hídrica e 

fertilidade do solo, a comunidade de palmeiras apresentou uma estratégia de rápida 

aquisição de biomassa, as espécies da floresta não inundável apresentam uma 

conservação mais eficiente dos nutrientes, em consequência da menor 
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disponibilidade hídrica e fertilidade do solo nessa formação. A maior diversidade 

funcional na comunidade de adultos da FI indica uma maior ocupação do espaço 

funcional, enquanto na FN a menor diversidade funcional é consequência do menor 

espectro de variação das características funcionais, indicando que a filtragem 

ambiental é o processo que atua mais fortemente nessa formação. A ausência de 

variação dos índices de diversidade funcional entre a FI e FN para a comunidade 

de jovens é devido à limitação luminosa a que esses indivíduos estão expostos em 

ambas as formações, reduzindo o espectro de variação do conjunto de 

características funcionais nesse estágio ontogenético.  
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