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RESUMO 

Investigações sobre gradientes ambientais e sua correlação com o padrão de 

distribuição das espécies elucidam as relações ecológicas que atuam na estruturação das 

assembleias. Nós estudamos a diversidade e a distribuição de plantas ao longo de 

gradientes ambientais que incluem os padrões de distribuição das briófitas ao longo do 

gradiente de altitude do Parque Nacional Vale do Catimbau; o impacto de caprinos 

sobre a vegetação de ilhas de solo de afloramentos rochosos em dimensão espaço-

temporal; além da performance de populações de uma espécie pioneira de briófitas, 

Campylopus pilifer, sob extremos climáticos. Nossos resultados revelam uma flora de 

briófitas singular com espécies de distribuição rara no país e distinta daquela de 

qualquer formação rochosa ou ambiente de Caatinga, na qual a maior riqueza é 

registrada em altitudes mais baixas provavelmente porque as condições tornam-se mais 

severas à medida em que a altitude aumenta. A flora vascular e avascular de 

afloramentos rochosos é diferente entre si, mas a riqueza de espécies não é influenciada 

por distúrbios associados à presença de caprinos. Por outro lado, as análises de partição 

da diversidade espaço-temporal mostram que a diversidade é mais expressiva em nível 

regional. Nós não identificamos turnover temporal, em vez disso, as populações 

permanecem homogêneas ao longo das estações seca e chuvosa; já as populações C. 

pilifer apresentam resiliência adequada aos extremos de seca provocados pelo El Niño 

recobrando seu fitness na estação chuvosa após o fenômeno. Assim, nós concluímos que 

o PARNA Catimbau possui grande potencial para conservação de briófitas com zonas 

de altitude prioritárias para conservação manejo. Essas ações podem ser direcionadas 

para as ilhas de solo uma vez que apresentam alta diversidade de espécies, o que pode 

estar associado à resiliência das populações de musgos pioneiros nesses ambientes. 

Palavras-chave: Diversidade beta. Gradiente altitudinal. Inselbergue. Perturbação. 

Semiárido. 



 

ABSTRACT 

Studies on environmental gradients and their correlation with the pattern of 

species distribution contribute to the understanding of species-environment ecological 

relationships. Thus, we evaluated the diversity and distribution of plants along 

environmental gradients that include the patterns of distribution of bryophytes along the 

altitude gradient of the Catimbau Valley National Park, inserted in the Caatinga; the 

impact of goats on the vegetation of soil islands of rocky outcrops on a space-time 

scale; and finally, the performance of populations of a pioneering bryophyte species, 

Campylopus pilifer, under dry extremes. We found species of bryophytes with a rare 

distribution in the country and this influenced floristic dissimilarity between Catimbau 

NP and the other environments compared, i.e., rock formation or Caatinga environment. 

There was higher richness in lower altitudes probably because on the top the 

environmental conditions are more severe. However, the rocky outcrops’ flora is 

different for each environment, but the richness of species is not influenced by the 

goats’ disturbance. On the other hand, analysis of spatio-temporal diversity partitioning 

shows that diversity is higher at the regional level and the populations remain 

homogeneous over time and in space. In the case of the C. pilifer populations, they 

present adequate resilience to the extremes of drought caused by El Niño recovering 

their fitness in the rainy season after the phenomenon. Therefore, the PARNA Catimbau 

has great potential for conservation of bryophytes with priority altitude zones for 

management actions. These actions can be directed to the islands of soil since they 

present high diversity of species where bryophytes exhibit great resilience. 

Palavras-chave: Beta-diversity. Disturbance. Elevational gradiente. Inselberg. Semiarid. 
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1 INTRODUÇÃO 

 O atual cenário global aponta dramáticas mudanças climáticas e a consequente 

perda da biodiversidade (Urban, 2015). A Caatinga, classificada como floresta seca 

Brasileira (Pennington et al., 2006), especialmente, é uma das áreas mais susceptíveis às 

mudanças climáticas do país e, nos últimos anos, está sob intensa desertificação (Viera 

et al., 2015). Nesse sentido, ações conservacionistas devem focar em um contexto 

amplo abrangendo toda uma comunidade biológica (Ricklefs, 2004). Essa perspectiva 

exige o conhecimento sobre os padrões de diversidade espacial (Collins et al., 2002) e 

temporal (Reiss et al., 2009) ao longo de gradientes ambientais. A razão é que a 

distribuição de espécies vegetais depende de processos atuantes tanto em macro- como 

em microescalas (Collins et al., 2002; Freckleton, 2004) como as interações das 

espécies com filtros fisiológicos (ambientais), e.g. disponibilidade hídrica (Howkins, et 

al. 2003). Além disso, entender os processos que atuam na manutenção da 

biodiversidade exige o conhecimento sobre os componentes da diversidade, i.e., alfa 

(α), beta (β) e gama (γ) (Socolar et al., 2016), que por sua vez direcionam a escala com 

maior biodiversidade, permitindo a instauração de planos de manejo para sua 

conservação (Ribeiro et al., 2008). 

 A diversidade taxonômica pode ser particionada em três principais componentes: 

alfa, beta e gama, que são distinguidos entre diferentes características de variação 

dependentes da escala (Whittaker, 1960). A diversidade alfa informa a diversidade 

dentro de um local específico, enquanto a diversidade beta quantifica a variabilidade de 

espécies entre as unidades amostradas para uma dada área em um determinado tempo e, 

finalmente, a diversidade gama quantifica o total da diversidade para um grupo de 

localidades, i.e., diversidade regional. Embora os pesquisadores tenham conferido 

atenção particular à partição da diversidade para a dimensão espacial (e.g. Lande, 1996; 

Crist et al., 2003), pouca atenção tem sido prestada à dimensão temporal, que pode 

fornecer informações preciosas sobre a distribuição e realocamento das espécies, i.e. 

turnover, em vista das suas relações com o ambiente (ver Tylianakis et al., 2005). 

 O turnover de espécies está intimamente ligado a gradientes ambientais (Guerin 

et al., 2013). Em paisagens com turnover de espécies ao longo de gradientes espaciais 

ou ambientais, áreas protegidas devem capturar a variação de espécies (Tuomisto et al., 
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2003) de modo que o turnover pode indicar a possibilidade de haver múltiplas reservas 

espaciais disjuntas (Tscharntke et al., 2002). No Parque Nacional (PARNA) Vale do 

Catimbau existem gradientes ambientais relacionados à altitude, impacto de perturbação 

por caprinos (Silva, 2015) e pluviosidade (Rito et al., 2017) que afetam a distribuição de 

espécies de plantas. Assim, é possível a delimitação de áreas no Catimbau para 

conservação em nível local. 

Particularmente, a paisagem do PARNA Catimbau inclui diversos afloramentos 

rochosos. Esses recintos, climaticamente destoantes do seu entorno, são refúgios para 

vegetação. Os afloramentos rochosos aparecem únicos ou agrupados na paisagem, 

ofertando diversos tipos de habitats para plantas (Frahm 1996; Porembski et al. 1998). 

Sua topografia permite o surgimento de diversos microambientes distanciados a uma 

grandeza de centímetros (Frahm 1996) dentre os quais as ilhas de solo são os mais ricos 

em espécies vegetais. Ilhas de solo são definidas como manchas de solo isoladas por 

uma matriz rochosa (Conceição et al., 2007). Entretanto, no PARNA Catimbau a 

pecuária à base de caprinos, provavelmente, influencia a estrutura e composição das 

comunidades vegetais em ilhas de solo. Cabras selvagens são generalistas versáteis e 

sobrevivem na ausência de água (Shackleton & Shank, 1984). Apesar dos caprinos 

impedirem outros herbívoros generalistas (Kellner et al., 2011) e atuarem na otimização 

da captação de nutrientes para as ilhas através das fezes (Gould & Swingland, 1980), 

esses animais causam severos impactos negativos nesses ambientes (Coblentz, 1978). 

Dentre esses impactos, destaca-se o pisoteio (Augustine & McNaughton, 1998), que 

pode atuar na eliminação de espécies nas ilhas (Scowcroft & Sakai, 1983; Spatz & 

Mueller-Dombois, 1973; Keitt et al., 2005).  

 O PARNA Catimbau tem uma área de aproximadamente 62.000 ha com uma 

altitude que varia entre 600 e 1.000m. Diferentes estudos desenvolvidos ao longo de 

gradientes altitudinais curtos mostram variação em comunidades vegetais, tanto para 

plantas vasculares em florestas secas (Silva et al., 2014), quanto para avasculares em 

florestas úmidas (Santos et al., 2017). Cabe destacar que o PARNA Catimbau exibe, 

além de um gradiente altitudinal, um gradiente pluviométrico horizontal que varia dos 

610 aos 1110 mm (Rito et al., 2017). Isso transformou o Catimbau em mosaico 

vegetacional ao longo de sua extensão. 
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Com base nesse conjunto de informações, o principal objetivo desta Tese é 

avaliar a composição e diversidade de comunidades vegetais no Parque Nacional Vale 

do Catimbau, incluindo suas formações rochosas, sob a perspectiva dos gradientes 

ambientais existentes (altitudinal, distúrbio por caprinos e disponibilidade hídrica). 

Tendo isso em vista, é pretensão deste estudo subsidiar conhecimento para o 

direcionamento de ações conservacionistas que incluam as briófitas. Sob o cenário de 

intensas e rápidas mudanças climáticas para a Caatinga, a inclusão das briófitas amplia 

o alcance do estudo, uma vez que as briófitas são reconhecidamente bioindicadoras, 

servindo para futuras comparações e monitoramentos dos efeitos do clima sobre a 

distribuição de espécies e comunidades vegetais. 

O gradiente altitudinal foi avaliado com base em três cinturões de altitude (A1 = 

650 – 765m; A2 = 765 – 865m; A3 = 865 – 1000m) utilizando como modelo focal as 

briófitas. Para compreender os padrões de diversidade α (em ilhas de solo), β (entre 

ilhas e entre afloramentos rochosos) e ϒ (no contexto da paisagem) em áreas com 

distintos impactos por caprinos foram realizados estudos com as comunidades de 

plantas vasculares e avasculares de afloramentos rochosos presentes no Parque Nacional 

Vale do Catimbau. Para analisar a influência das mudanças climáticas sobre a vegetação 

das ilhas de solo, foram estudadas as respostas de populações do musgo Campylopus 

pilifer Brid., espécie pioneira típica desse ecossistema. Esta tese apresenta três hipóteses 

principais: H1 – O curto gradiente altitudinal na Caatinga deve mostrar um padrão 

invertido de riqueza de briófitas base-topo porque as condições ambientais em florestas 

secas são mais severas no topo, que recebe maior quantidade de radiação solar que as 

porções mais baixas; H2 – Em um contexto espacial, ao longo de um gradiente de 

distúrbio, os impactos negativos e positivos dos caprinos devem ser nulos, enquanto a 

área (m
2
) deve ser o fator mais influente nos afloramentos sem caprinos e, em contexto 

temporal (ao longo de um gradiente de stress hídrico), esperamos encontrar uma baixa 

diversidade beta entre as estações seca e chuvosa, por haver predominância de espécies 

resistentes à seca; H3 – As populações de C. pilifer devem apresentar maior 

investimento em biomassa (massa seca) e proporção de pigmentos fotossintéticos na 

estação chuvosa em detrimento do período de seca durante o El Niño. 

Desta via, essa Tese está estruturada em três capítulos principais: O primeiro 

capítulo trata especificamente do padrão de distribuição das espécies de briófitas 
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seguindo o gradiente de altitude presente no PARNA Catimbau. O desenvolvimento 

desse capítulo contribuiu com a ampliação da distribuição geográfica de duas espécies 

de briófitas no Brasil: Fabronia ciliaris var. wrightii (Sull.) W.R.Buck e Bryum 

chryseum Mitt. publicadas sob a forma de notas briológicas (New National and 

Regional Bryophytes Records, 46 e 49, respectivamente – Apêndice A). O segundo 

capítulo estuda, em escala mais ampla, o padrão de distribuição das espécies vegetais 

(vasculares e avasculares) em afloramentos rochosos no PARNA Catimbau da 

perspectiva da partição da diversidade. No terceiro capítulo, desenvolvido em 

laboratório, nós analisamos a variação de biomassa e proporção de clorofilas como 

respostas fisiológicas ao evento de seca prolongada, El Niño, em relação à normalização 

do índice de pluviosidade para a região. 
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2 FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

2.1 GRADIENTE ALTITUDINAL 

Quais fatores influenciam a distribuição da brioflora ao longo de um curto gradiente 

altitudinal na Caatinga? 

Investigações sobre o padrão de distribuição das espécies ao longo de gradientes 

altitudinais são importantes ferramentas na elucidação das relações ecológicas dos 

fatores ambientais sobre a estruturação das assembleias de espécies (Körner, 2007). Isso 

se deve porque as condições ambientais mudam ao longo do gradiente (Körner, 2007; 

Kessler, 2009), de forma que cada cinturão altitudinal está relacionado com atributos ou 

estratégias adaptativas das espécies. Nesse sentido, curtos gradientes altitudinais são 

bons descritores para o entendimento sobre a composição e distribuição das espécies em 

altitudes nos Trópicos (Austrheim et al., 2005; Körner, 2007; Silva FKG et al., 2014; 

Santos et al., 2017). Os cinturões altitudinais podem ser usados como proxies para 

variáveis ambientais, tais como temperatura e umidade. Entretanto, ainda que as 

variáveis ambientais estejam relacionadas à altitude, avaliar seu verdadeiro significado 

ecológico sobre a dinâmica das comunidades vegetais na natureza é difícil. Por 

exemplo, para um gradiente altitudinal relacionado à temperatura, a real temperatura a 

ser considerada deve ser aquela ocorrendo durante a estação de crescimento das plantas 

(Körner, 2007). Nesse sentido, desvendar as principais influências sobre a composição 

das comunidades de briófitas é o primeiro passo para entender o mecanismo que regula 

sua distribuição (Anderson et al., 2011), e protege sua diversidade e habitats de 

ocorrência (Smith & Stark, 2014). 

Os estudos avaliando a relação entre o gradiente de altitude e a composição e 

estrutura de assembleias têm sido desenvolvidos extensivamente nos Trópicos, 

provavelmente porque gradientes altitudinais aqui compreendem uma extensa variação 

climática (Rahbka 1995). Os estudos – para plantas vasculares – abordam desde a 

relação gradiente altitudinal-capacidades fotossintéticas (Körner & Diemer, 1987; Raich 

et al., 1997; Körner et al., 1991) até sua influência sobre a reprodução das espécies 

(Fabro & Körner, 2004; Weng et al., 2007). Apesar disso, as regiões temperadas 

também vêm sendo contempladas com estudos dessa magnitude (e.g. Lee & La Roi, 

1978; Gignac et al., 1991; Grytnes, 2003), incluindo aqueles focando no Atributos de 
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História de Vida (AHV) (e.g. Klimes, 2003). Para briófitas, existem vários estudos 

focando em como o gradiente de altitude relaciona-se à estrutura, composição e 

comportamento reprodutivo das espécies de comunidades em florestas tropicais úmidas 

(e.g. Gradstein & Allen, 1992; Anderson et al., 1995; Frahm, 2002; Kleinebecker et al., 

2007; Maciel-Silva & Válio, 2011; Maciel-Silva et al., 2012; Santos et al., 2014, 2017), 

e baseados na teoria de metapopulações, usando gradientes verticais em árvores (de 

Oliveira & ter Steege, 2015). 

O efeito do gradiente de altitude sobre a estruturação e padrões de distribuição 

das assembleias pode ser acessado a partir da análise do conjunto de AHV das espécies 

(Brown, 1995; Westoby et al., 1997). Isso sugere que a assembleia de plantas pode 

modificar a abundância das espécies que coexistem ao longo do gradiente (Pescador et 

al., 2015). Podemos trazer aqui o estudo usando briófitas como modelo de Santos e 

colaboradores (2017) que encontraram um padrão de parábola invertida para a razão 

dioicas/ monoicas ao longo do gradiente de altitude na Floresta Atlântica do sudeste do 

Brasil (0 à 1.170 m de altitude). Os autores acreditam que isso se deve ao fato de que as 

condições extremas do gradiente filtram espécies monoicas e as populações das espécies 

dioicas podem ser mantidas através de reprodução assexuada, estratégia adotada por 

táxons tropicais (Maciel-Silva, 2016). Outro exemplo interessante trata-se do estudo de 

Austrheim et al. (2005). Os autores encontram uma relação positiva entre AHV (e.g. 

sistema sexual, formas de vida, tamanho de esporos) e ambientes xéricos em regiões 

alpinas usando um curto gradiente de elevação (1.050 to 1.250 m a.s.l.). 

Florestas Tropicais Sazonalmente Secas são um dos mais extensivos biomas do 

globo (Sorensen et al., 2009). Esse bioma detém alguns dos mais ameaçados 

ecossistemas (Durant et al., 2012), incluindo sete dos 25 hotspot mundais (Myers et al., 

2000). Nessa tangente, florestas tropicais sazonalmente secas são mundialmente 

vulneráveis e frequentemente pouco estudadas (Werneck et al., 2011). Por exemplo, a 

Caatinga, que engloba cerca de 10% do território brasileiro (IBGE, 2004), é classificada 

como floresta tropical sazonalmente seca (Bullock et al., 1995). Essa fitofisionomia está 

sob constante processo de desertificação (Santana, 2007; Vieira et al., 2015) devido 

principalmente ao pastejo e uso da terra para agricultura (Leal et al., 2005). Como um 

agravante para este processo, menos de 1% da região é legalmente protegida (Leal et al., 

2005). Assim, há uma necessidade premente de estudos envolvendo riqueza de espécies 
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vegetais. Particularmente, composição e riqueza de espécies podem ser usados para 

identificar áreas de endemismo (Silva FKG et al., 2014), uma vez que ambos os padrões 

são medidas simples de diversidade (Chao et al., 2005). 

Na Caatinga, Silva FKG et al. (2014) estudaram cinturões altitudinais usando 

plantas vasculares como modelo ao longo de um gradiente curto (400 a 600 m de 

altitude). Os autores encontraram uma correlação positiva entre a riqueza de espécies e 

o gradiente altitudinal, um padrão comum para florestas úmidas. Entretanto, em se 

tratando de briófitas, nenhum estudo foi conduzido até o momento para esse 

ecossistema importante e ameaçado no Brasil. 

As briófitas são consideradas sensíveis às condições ambientais locais sendo 

excelentes bioindicadoras ecológicas (Delgadillo & Cárdenas, 1990; Glime, 2015) e de 

gradientes de altitude (Frahm & Gradstein, 1991; Santos et al., 2014; 2017). Na 

Caatinga, os poucos estudos com briófitas são principalmente de cunho florístico (e.g. 

Pôrto et al., 1994; Valente et al., 2006; Silva TO et al., 2014). Em relação a isso, dois 

estudos recentes explicaram a composição da assembleia de briófitas ao longo de um 

gradiente horizontal de pluviosidade em nível regional (Silva JB et al., 2014; Germano 

et al., 2016), os quais encontram a distância geográfica e a filtragem ambiental, 

respectivamente, como fatores estruturadores das assembleias. Isso implica que a 

limitação de dispersão e o determinismo ambiental podem ser aliados para explicar a 

estruturação das assembleias de briófitas. Esses estudos mostraram que as briófitas são 

excelentes modelos para avaliação de gradientes ambientais na Caatinga, já que briófitas 

em ambientes xéricos apresentam atributos e estratégias adaptativas que as capacitam 

desenvolver seu fitness (Silva et al., 2017). A disponibilidade de água é um fator 

determinante para manutenção do corpo vegetativo e reprodução sexuada das espécies 

de briófitas (Delgadillo & Cárdenas, 1990; Proctor, 2008) e, uma vez que o gradiente de 

pluviosidade pode se configurar em qualquer direção, não havendo um padrão definido 

(Körner, 2007), e na Caatinga a radiação solar deve ser mais alta em mais altas 

elevações assim como ocorre em afloramentos rochosos (Porembski et al., 1998). 
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2.2 DISTRIBUIÇÃO ESPAÇO-TEMPORAL DAS COMUNIDADES VEGETAIS EM 

AFLORAMENTOS ROCHOSOS NA CAATINGA 

Como a diversidade de plantas de afloramentos rochosos está estruturada no espaço e 

no tempo na paisagem do PARNA Catimbau?  

A diversidade de uma região (diversidade gama –ϒ) pode ser decomposta em 

dois componentes principais, diversidades α e β (Whittaker, 1960) de forma a facilitar a 

compreensão dos padrões de diversidade local e regional ao longo de gradientes 

ambientais no tempo e no espaço (Hepp, 2011). A beta-diversidade é o componente 

regional da biodiversidade que acumula as diferenças entre as assembleias de espécies 

em locais específicos (diversidade alfa) (Anderson et al., 2011). O método inicial de 

particionamento por meio multiplicativo (Whittaker, 1960) mostrou-se pouco adequado 

para quantificação da biodiversidade em suas várias escalas. Em contrapartida, o 

método aditivo do particionamento (β = γ - α) possibilita a quantificação da diversidade 

em seus vários níveis (Lande, 1996) e nos permite predizer mudanças na diversidade 

gama e alfa (Socolar et al., 2016). Em ilhas de solo de afloramentos rochosos na 

Caatinga, há uma tendência à ocorrência de espécies adaptadas a essas condições, e isso 

deve ocasionar a dominância por uma ou poucas espécies e uma homogeneidade na 

composição de comunidades entre ilhas (diversidade β1). Do ponto de vista espacial, a 

homogeneidade das comunidades está baseada em baixa diversidade local (α), i.e. das 

ilhas de solo e baixa diversidade beta (β), i.e. entre ilhas de solo. Já do ponto de vista 

temporal, a homogeneidade estaria relacionada à inexistência de espécies anuais, ou de 

ciclo de vida curto (r estrategistas), e uma elevada quantidade de espécies tolerantes ao 

estresse (k estrategistas). 

Num contexto espacial, avaliar a biodiversidade sob a ótica da partição de 

diversidade nos permite distinguir entre dois processos fundamentais: distribuição 

aninhada e turnover (Baselga, 2010). Identificar a existência de gradientes tanto 

espaciais como ambientais em regiões onde existe turnover de espécies raras quando a 

amostragem é escassa é especialmente útil em estudos conservacionistas (Socolar et al., 

2016). Seguindo esse contexto, dois processos principais atuam sobre a estruturação das 

comunidades locais: 1) limitação da dispersão, i.e., a distribuição das espécies é auto-

correlacionada espacialmente por causa da distância da fonte de propágulos. Sendo 
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assim, a diversidade beta tende a aumentar com a distância geográfica, seguindo o 

pressuposto da equivalência ecológica entre todos os indivíduos da comunidade (i.e. 

ausência de nicho – Hubbel, 2001; Hepp, 2011); 2) nicho ecológico (determinismo 

ambiental), i.e., a distribuição das espécies é moldada por filtros ambientais (Chave, 

2008; Chase & Myers, 2011). 

A presença de caprinos representa uma perturbação no sistema que altera as 

condições ambientais. Assim, funciona como filtros ambientais que impedem o sucesso 

(colonização e sobrevivência) das espécies não adaptadas. Por exemplo, em ilhas 

oceânicas a presença de caprinos causa impactos negativos (Coblentz, 1978) 

especialmente quanto ao pisoteio (Augustine & McNaughton, 1998) que causa a 

deleção de espécies vegetais (ver Scowcroft & Sakai, 1983; Spatz & Mueller-Dombois, 

1973), embora atuem positivamente quando impedem a atuação de outros herbívoros 

generalistas (Kellner et al., 2011). Caprinos são generalistas versáteis adaptados à 

sobrevivência sob escassez hídricas e assim, facilmente criados em ambientes xéricos 

(Shackleton & Shank, 1984; Chynoweth et al., 2013), condições encontradas em 

afloramentos rochosos. Cabras e bodes são fundamentais para a economia da população 

residente no PARNA Catimbau e assim são elementos marcantes nos ambientes 

rochosos da região com sua presença inferida, muitas vezes, pela quantidade de fezes 

encontradas nas ilhas de solo (Silva, 2015).  

As fezes deixadas por caprinos são benefícios relacionados ao provimento de 

nutrientes (Gould & Swingland, 1980), especialmente em ambientes rochosos onde o 

escoamento de nutrientes é constante (Porembski et al., 1998). Além disso, podem 

beneficiar espécies de plantas vasculares protegendo-as de outros herbívoros 

generalistas (Kellner et al., 2011). Contudo, briófitas, importantes pioneiras de ilhas de 

solo (Scarano, 2002), são poiquiloídricas e sensíveis a ambientes eutrofizados.  

A composição de comunidades vegetais varia temporalmente (Odum, 1985) e de 

acordo com as mudanças das condições ambientais no espaço (Dobson et al., 1997). A 

variação da composição vegetal ao longo do tempo pode ser mensurada através do 

acompanhamento das estações do ano. Em florestas secas duas estações são bem 

definidas: seca e chuvosa; sendo esta última equivalente a um terço do ano. Assim, a 

variação das comunidades no tempo deve está relacionada com os atributos e estratégias 
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adaptativas das espécies a essa variação temporal em ambientes áridos. Desse modo, 

espécies pioneiras (r estrategistas) modelam o ambiente, permitindo o estabelecimento 

de espécies tardias (K estrategistas) (Connell & Slatyer, 1977; Begon et al., 2007). As 

transformações que ocorrem ao passar do tempo em comunidades vegetais naturais 

devido à mudança em sua composição, i.e. turnover, consequentemente alteram as 

condições ambientais (Odum, 1985; Begon et al., 2007; Ricklefs, 2010). 

2.3 INTERAÇÃO PLANTA-AMBIENTE 

De que forma um filtro ambiental como a disponibilidade hídrica, influencia a 

performance de uma espécie pioneira em escala local? 

Poucas espécies são capazes de colonizar a rocha nua em afloramentos rochosos 

(ver Silva & Germano, 2013). Nesses ambientes, as espécies de briófitas pioneiras 

atuam, por exemplo, no acúmulo e estabilização do solo facilitando a entrada de 

espécies tardias nas ilhas de solo (Brinda et al., 2011). Essas plantas amortecem a 

susceptibilidade à erosão, auxiliam a captação e retenção de nutrientes e, assim, 

influenciam a estrutura de comunidades de plantas vasculares (Belnap et al., 2001). Em 

ambientes xéricos as briófitas constituem um dos grupos vegetais menos estudados 

(Germano et al., 2016), especialmente em se tratando dos ecossistemas afloramentos 

rochosos (Silva, 2016). Por serem poiquiloídricas, condições de elevada aridez podem 

dificultar o estabelecimento das espécies. Disso pode decorrer a lacuna quanto a estudos 

focando esse grupo. Embora as taxas de crescimento de briófitas em ambientes secos 

sejam baixas quando comparadas com aquelas em ambientes mésicos, sua contribuição 

para o ecossistema (e.g. estruturação de solos arenosos, acúmulo de biomassa e 

elementos traços) em nível global é de fundamental importância (Stark et al., 2011).  

O PARNA Catimbau possui um gradiente horizontal de pluviosidade com 

diferença entre os extremos de ca. 500 mm (Rito et al., 2017). Isso implica que, com as 

constantes mudanças climáticas que afetam a Caatinga (Vieira et al., 2015) as condições 

xéricas devem ser intensificadas deslocando a distribuição das espécies em direção à 

zona mais úmida do PARNA. Embora as plantas vasculares possam reagir de forma 

mais lenta às mudanças climáticas, as briófitas que possuem elevado alcance dispersivo 

via esporos e demais propágulos, devem mostrar mudanças em suas comunidades mais 

rapidamente, acompanhando as mudanças climáticas (Pócs, 2011).  
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A mudança de distribuição já é conhecida, por exemplo, para a espécie de planta 

vascular Ilex europaea das florestas submediterrâneas do Atlântico (Klötzli & Walther 

,1999) que se moveu do norte do limite de cinturões de floresta estacional decidual em 

direção aqueles das coníferas. Já para briófitas, diversas espécies estão surgindo em 

locais com distâncias consideráveis dos pontos de sua distribuição previamente 

conhecida, como é o caso dos novos registros nas Falésias de Loesses na Hungria (e.g., 

Crossidium crassinerve (De Not.) Jur., Dicranella howei Ren. et Card., Frullania 

inflata Gottsche – ver Pócs 2011). Ainda que haja controvérsia entre autores sobre a 

alteração da distribuição da brioflora (e.g. Frahm & Klaus 2000, Kürschner 2002), o 

fato de, pelo menos para a flora húngura, o registro de espécies não coletadas há cerca 

de meio século atrás e de tais registros terem ocorridos em locais abertos sugere que 

pelo menos em parte, essa “nova” flora deva-se por mudanças climáticas (Pócs, 2011). 

Briófitas (musgos, hepáticas e antóceros – senso Goffinet & Shaw, 2009) são 

plantas criptógamas avasculares e poiquiloídricas e sendo assim, diferentemente das 

plantas vasculares, não apresentam controle sobre a perda e aquisição de água, sendo a 

condução hídrica tipicamente externa e realizada por difusão (Proctor & Tuba, 2002). 

Além disso, a água é um elemento fundamental para a reprodução sexuada 

(fecundação). Espécies pioneiras são elementos representativos em ambientes xéricos, 

tais como os afloramentos rochosos, e atuam de forma importante na estabilização e 

acúmulo do solo, permitindo o estabelecimento e manutenção de outros táxons (e.g. 

Campylopus pilifer Brid. – Scarano, 2002). Além do pouco conhecimento gerado até o 

presente sobre comunidades vegetais em afloramentos rochosos (Silva, 2016), há 

previsões de drásticas mudanças climáticas (diminuição da pluviosidade) para a 

Caatinga nos próximos 100 anos (Piveta, 2013), o que pode alterar a distribuição das 

espécies e assim, a dinâmica dos ecossistemas. 

Ao longo dos anos, o interesse na vegetação de afloramentos rochosos vem 

aumentando (Silva, 2016). Embora sejam incipientes para todos os táxons vegetais, 

alguns deles, de cunho predominantemente florístico, apontam as ilhas de solo como os 

habitats mais ricos em espécies tanto para plantas vasculares (e.g. Oliveira & Godoy, 

2007) quanto para briófitas (e.g. Silva et al., 2014a). Essas ilhas podem estar presentes 

em conjuntos de dezenas a centenas (Oliveira & Godoy, 2007) e podem ao passar do 

tempo, conectar-se a outras, aumentando sua área (Frahm, 1996). Dessa forma, 
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constituem excelentes laboratórios para estudos da diversidade biológica passada e 

futura, oferecendo modelos para análises quantitativas da riqueza e distribuição de 

espécies (Sarthou et al., 2003). Nesse sentido, C. pilifer Brid., um musgo pioneiro 

citado por vários autores (e.g., Oosting & Hess, 1956; Scarano, 2002), é uma espécie 

importante do ponto de vista sucessional para o ecossistema ilha de solo. Entender a 

resposta do musgo C. pilifer sob a visão das mudanças climáticas, devem basear 

previsões sobre o rumo da flora de ambientes rochosos para os próximos anos, 

permitindo inferências relacionadas à dinâmica das comunidades vegetais. 
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3 METODOLOGIA 

3.1 ÁREA DE ESTUDO 

O estudo foi realizado no PARNA Catimbau, localizado na porção agreste do 

estado de Pernambuco. Essa região do Parque (08º24’00‟/ 08º36’35‟ Sul e 37º09’30‟/ 

37º14’40‟ Oeste), com área total de 607 km² e heterogeneidade edáfica marcante, 

apresenta clima predominantemente semiárido do tipo Bsh, com transição para o 

tropical chuvoso do tipo As (escala de Köppen). A pluviosidade anual varia entre 650-

1100 mm e a temperatura média anual em torno dos 23ºC (SNE 2002). 

3.2 COLETA E TRATAMENTO DAS ESPÉCIES VEGETAIS 

Nós amostramos as assembleias de plantas em três afloramentos rochosos (AR) e 

75 ilhas de solo (IS): Paraíso Selvagem (30 IS), Torres (29) e Santuário (16). A razão 

pelo menor número de ilhas de solo no Santuário deve-se à ausência de ilhas que 

atendessem aos critérios aqui adotados. Como critérios para seleção das ilhas nós 

adotamos o tamanho mínimo de 10 x 10 cm e o distanciamento de ao menos 20 m entre 

si. Nós marcamos todas as ilhas fisicamente, através de fitas posicionadas em plantas 

robustas para evitar perda da marcação; e digitalmente, através da marcação de 

coordenadas via GPS. Dessa forma, nós pudemos acompanhar as ilhas durante cinco 

estações: duas secas e três chuvosas. Isso possibilitou a avaliação da partição da 

diversidade das comunidades espacial e temporalmente. Apesar disso, nós ressaltamos 

que nosso estudo foi realizado durante o período do El Niño, um fenômeno natural que 

afeta o sistema meteorológico ampliando os períodos de seca (Kane 2001). Isso deve 

minimizar o efeito do gradiente de estresse hídrico (pluviométrico) associado à escala 

temporal, relacionado às primeiras quatro estações amostradas. Aqui, nosso fator 

controle foi nossa última coleta fora do alcance deste fenômeno, na estação chuvosa em 

Junho de 2017. 

Dentre os três afloramentos, apenas em Torres há a presença de caprinos. A 

profundidade do solo e área da ilha foram mensuradas conforme Silva et al. (2018). Para 

a umidade do solo, a incidência luminosa e a presença de caprinos, nós utilizamos os 

proxies profundidade do solo, cobertura vegetal e quantidade de excrementos, 

respectivamente. Esse último método nós adaptamos de Silva (2015). A autora faz a 
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contagem dos excrementos para avaliar a intensidade de sua atividade no ambiente. 

Aqui, nós avaliamos se as ilhas continuam sendo visitadas ao longo do tempo por 

avaliar em campo avaliando se a cobertura de excrementos varia de uma estação a outra. 

Além disso, nós estimamos a quantidade de excrementos nas ilhas ao longo do tempo 

categorizando as manchas de solo como segue: visitação rara – até 10% do solo da ilha 

coberto por excrementos; intermediária – entre 11 e 50% do solo ocupados por 

excrementos; abundante – acima de 50%. Para as plantas, nós seguimos os métodos de 

coleta e herborização de Frahm (2003) – briófitas e Bridson & Forman (1998) – 

angiospermas. 

3.3 ANÁLISES DOS DADOS 

Para minimizar o efeito de ruídos nas análises sobre a composição de espécies ao 

longo dos gradientes ambientais, nós utilizamos a análise de outlier com o ponto de 

corte de 2,0 de Desvio Padrão (McCune & Mefford 1999) para análises no espaço e no 

tempo. A análise de outliers para amostragem no espaço revelou seis ilhas destoantes: 

T15 (2,36), T18 (2,36), T22 (-2,16), S2 (2,17), S6 (2,09), P27 (2,03). Enquanto que para 

as análises temporais, P18 (estação chuvosa 2 – 2,09), P1 (estação chuvosa 2 – 2,09), 

P10 (estações chuvosa 2 e seca 2 – 2,03, cada), S10 para as quatro estações com desvio 

padrão acima de 2,2 para cada estação. Todas essas amostras foram retiradas das 

análises. 

Nós utilizamos a análise de Correlação de Spearman (Rs) para checar se há 

relação entre cobertura vegetal e luminosidade incidente na ilha de solo; profundidade 

do solo e umidade; e, finalmente, entre área e profundidade do solo. Apenas a 

profundidade do solo e a umidade do solo foram correlacionadas (Rs = -0,35; p = 0,02) 

e de forma inversa, i.e., quanto mais raso, maior umidade. A área foi correlacionada 

com a profundidade do solo (Rs = 0,33; p = 0,003). Desse modo, para as análises, nós 

utilizamos apenas a característica física da ilha: área (m²) 

Para avaliar a partição da diversidade nós utilizamos a entropia de Shannon (Jost 

2007) para mensurar a diversidade alfa, que representa aqui o número de táxons comuns 

em cada ilha de solo. Para cada afloramento, nós extraímos a média H’ e realizamos o 

teste de Wilcoxon para uma amostra para identificar diferenças entre as médias para 
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cada afloramento. Nós realizamos essa quantificação através de uma escala espacial, 

i.e., ilha de solo para três afloramentos rochosos ao longo de cinco estações climáticas.  

Nós realizamos o Modelo Linear Generalizado (GLM) (Magurran 2004) usando, 

como variáveis independentes, área da ilha de solo e distúrbio (visitações por caprinos) 

sobre a riqueza de espécies de plantas. O distúrbio foi mensurado pela presença de fezes 

de caprinos. As ilhas, então, foram categorizadas de acordo com a quantidade de fezes 

em três grupos: poucas, intermediária e muitas fezes. Essa análise foi realizada apenas 

para o afloramento Torres porque foi o único a receber visitações dos animais.  

Nós então utilizamos o índice de similaridade de Bray-Curtis, um índice que 

avalia a diversidade beta com base na abundância das espécies nos ambientes (Valentin 

2012). A partir desse índice, através do Método de Agrupamento por Ligação Simples, 

UPGMA (Magurran 2004) nós avaliamos a formação de grupos entre as ilhas de solo 

amostradas nos afloramentos rochosos usando a ilha e a estação como fatores. Para 

avaliar a diversidade beta, nós utilizamos o índice de Diversidade Beta de Williams, um 

índice robusto (varia de 0 a 1) no qual os valores são independentes da riqueza de 

espécies (Cardoso et al. 2009). Para avaliar o padrão de abundância das espécies mais 

representativas em cada afloramento rochoso ao longo das cinco estações, nós usamos o 

programa Comunidata 1.5 (Dias 2006). 

Para avaliar a distribuição das espécies por ilha de solo no tempo (estações secas 

versus chuvosas), nós utilizamos uma Análise de Correspondência (CA; Valentin 2012). 

Ao passo que usamos a Análise de Correspondência Distendida (DCA; Valentin 2012) 

para verificar o turnover das ilhas de solo a cada estação. Então, extraímos os escores 

do eixo 1 para cada afloramento rochoso e utilizamos uma Análise de Variância 

(ANOVA) para avaliar a existência do turnover temporal.  

Nós coletamos amostras de 10 x 10 cm da mesma população de Campylopus 

pilifer durante o evento El Niño em julho de 2016 (ao final de quatro anos da sua 

influência sobre a região) e ao final do fenômeno, durante a estação chuvosa da área em 

Junho de 2017. Nós acondicionamos as amostras em sacos tipo zip lock para 

conservação da umidade. Para a análise dos pigmentos fotossintéticos Chl a, Chl b e a 

proporção Chl a:b nós procedemos com a leitura sob as absorbâncias de 645 e 663 nm, 

respectivamente (Marschall & Proctor 2004). Nós maceramos 100 mg de material 

botânico em ambiente escurecido e adicionamos 10 ml de acetona a 80%. Deixamos a 
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solução decantar por 24h no escuro, em tubo de ensaio envolto com papel filme e papel 

alumínio, para a total separação de possíveis partículas de substrato restantes e para 

apuração dos pigmentos à acetona (Lichtenthaler 1987). Então, procedemos com a 

leitura (em triplicata) dos pigmentos usando o espectrofotômetro. A cada absorbância, 

procedemos com a leitura da acetona para obter a diferença solução vs. acetona. Nós 

avaliamos a resposta das populações com base na variação da massa seca e em 

parâmetros de pigmentos, i.e., quantidades de clorofila a (Chl a), clorofila b (Chl b) e no 

raio clorofila a:b (Chl a:b), conforme Maciel-Silva et al. (2012). Assim, os gametófitos 

utilizados para as análises apresentaram em média 12 mg. Nós pesamos os gametófitos 

antes e após experimento visando controle da biomassa e mensuração do seu acúmulo 

ou perda. Pesamos as amostras em balança de precisão com quatro casas decimais. A 

determinação do conteúdo hídrico seguiu o estudo, sendo as amostras secas a 80 ºC por 

72h para o cálculo como porcentagem de massa seca. 



26 

 

4 RESULTADOS 

4.1 A SMALL ELEVATIONAL GRADIENT SHOWS NEGATIVE BOTTOM-TO-

TOP BRYOPHYTE RICHNESS IN A SEASONALLY DRY FOREST IN BRAZIL 
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Abstract. Elevational gradients can serve as powerful tools for testing ecological 16 

relationships with species richness. There are no set patterns for elevational gradients, 17 

however, and they may run in either direction. We present here an elevational gradient 18 

in a harsh semiarid environment showing a negative relationship with bryophyte species 19 

richness, with species richness decreasing with increasing elevation. The observed 20 

gradient reflects environmental constraints related to light requirements, as 21 

environmental conditions become more severe at higher altitudes. The diversity of 22 

bryophytes in terms of their light requirements makes them excellent bioindicators. We 23 

provide data that will be useful for conservation planning and management, and report 24 

species with rare distributions in Brazil and others not yet recorded as occurring in dry 25 

forests.  26 

Key words: Caatinga; elevation; functional traits; gradient; plant distribution. 27 
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Introduction 28 

Elevational gradients can be powerful tools for examining the ecological requirements 29 

of species and the influences of temperature or humidity on community assemblage 30 

structures and compositions (Körner, 2007). Environmental conditions change along 31 

elevational transects (Körner, 2007; Kessler, 2009), and each elevation belt reflects the 32 

adaptive traits or life strategies of the species found there. Even small elevational 33 

gradients can provide good descriptions of assemblage compositions and species 34 

distributions in tropical environments (Austrheim et al., 2005; Körner, 2007; Silva et 35 

al., 2014a; Santos et al., 2017) and those belts can be used as proxies for environmental 36 

variables. As several environmental factors tend to vary along elevational gradients, 37 

including temperature, humidity, and solar radiation (Körner, 2007). For instance, water 38 

availability is a determining factor for maintaining bryophyte species (Delgadillo & 39 

Cárdenas, 1990; Proctor, 2008), and the rainfall gradients they experience can run in 40 

any direction (Körner, 2007), although solar radiation will normally be higher (and 41 

water availability lower) at higher elevations in the Caatinga domain. Elucidating the 42 

major drivers of bryophyte distributions can be the first step in understanding the 43 

mechanisms that regulate species' distributions (Anderson et al., 2011) and for 44 

protecting bryophyte diversity and their habitats (Smith & Stark, 2014).  45 

Studies evaluating the relationships between elevational gradients and species 46 

compositions and community assembly have usually been carried out in tropical 47 

environments, largely because tropical elevational gradients comprise wide ranges of 48 

climatic variations (Rahbka, 1995). That type of approach has been used to examine the 49 

photosynthetic responses of vascular plants at different altitudes (Körner & Diemer, 50 

1987; Raich et al., 1997; Körner et al., 1991) and their reproductive patterns (Fabro & 51 

Körner, 2004; Weng et al., 2007), although temperate regions have likewise been 52 

contemplated (e.g., Lee & La Roi, 1978; Gignac et al., 1991; Grytnes, 2003) in 53 

examinations of life histories vs. elevational gradients (e.g. Klimes, 2003). Several 54 

studies using bryophytes have investigated how elevational gradients are related to the 55 

structures, compositions, and reproductive behaviors of tropical rainforest communities 56 

(e.g. Gradstein & Salazar-Allen, 1992; Frahm, 2002; Maciel-Silva & Válio 2011; 57 

Maciel-Silva et al., 2012; Silva & Pôrto, 2013; Santos et al., 2014, 2017), and vertical 58 
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gradients of phorophytes have been used to examine metapopulation theory (de Oliveira 59 

& ter Steege, 2015). 60 

Environmental gradients can affect the sets of life history traits of the species 61 

growing there (Westoby et al., 1997), and suggest that the abundances of coexisting 62 

species in those plant assemblages are modified along those gradients (Pescador et al., 63 

2015). Santos et al. (2017), for example, found an inverted-parabolic ratio of 64 

dioicous/monoicous species along an elevational gradient in the Brazilian Atlantic 65 

Forest (0 to 1.170 m a.s.l.) apparently related to the fact that the extreme conditions 66 

along the gradient filtered out monoecious. In another study, Austrheim et al. (2005) 67 

found a positive relationship between bryophyte life history traits (e.g., frequency of 68 

sexual reproduction, life-forms, and spores size) along a small elevational gradient 69 

(1.050 to 1.250 m a.s.l.) in a harsh alpine environment, with less-tolerant life history 70 

traits being less frequent with increasing altitude.  71 

Seasonally dry forests cover extensive areas throughout the world (Sorensen et 72 

al., 2009) – but they are also some of the most threatened ecosystems and represent 73 

seven of the 25 global biodiversity hotspots (Myers et al., 2000). Seasonally dry tropical 74 

forests are highly endangered globally and often poorly studied (Werneck et al., 2011), 75 

including the Caatinga domain (classified as a seasonally dry tropical forest – Bullock et 76 

al., 1995) that occupies 10% of the land area of Brazil (IBGE, 2004). The Caatinga has 77 

been experiencing the impacts of desertification due to extensive clearing for agriculture 78 

and pasture, and less than 1% of that domain is legally protected (Leal et al., 2005). 79 

There is thus an urgent need for studies of plant richness in semiarid regions, especially 80 

research focusing on species composition and richness that can be used to identify 81 

biodiversity hotspots (Silva et al., 2014a) and as ecological indicator species (Magurran, 82 

2004) that can be used to monitor ecosystem integrity (Chao et al., 2005). 83 

Silva et al. (2014a) studied the elevational belts in the Caatinga domain along a 84 

short elevational gradient using vascular plants as models, and found that species 85 

richness increased with elevation along a gradient ranging from 400 to 600 m a.s.l. 86 

There have been no studies focusing on bryophyte richness along elevational gradients 87 

in that important (and threatened) Brazilian ecosystem, however. Bryophytes are 88 

sensitive to local environmental conditions and can serve as excellent environmental 89 
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bioindicators (Delgadillo & Cárdenas, 1990; Glime, 2015) along elevational gradients 90 

(Frahm & Gradstein, 1991; Santos et al., 2014; 2017). Recent studies used bryophytes 91 

as models to examine the composition of plant assemblages along a horizontal gradient 92 

of regional rainfall (Silva et al., 2014c; Germano et al., 2016) – and both reported that 93 

rainfall gradients serve as filters for structuring those assemblages and that bryophytes 94 

can serve as models for studying environmental gradients in the Caatinga domain. The 95 

reason is bryophytes show functional traits and strategies that enable them to maintain 96 

their populations in xeric environments (Silva et al., 2017).  97 

Dispersal and substratum specificity are also one of the key processes 98 

determining the spatial structures of bryophyte distributions in arid environments 99 

(Reese, 1993; Smith & Stark, 2014). Throughout elevational gradients in mountains the 100 

availability of substrate can be altered. For example, Santos et al. (2017) found that 101 

species composition changes at the extremes of the gradient due to the type of substrate 102 

available for colonization by bryophytes. Furthermore, bryophytes of xeric 103 

environments often reproduce via asexual what should limit their dispersive success by 104 

the production of larger and heavier propagules (Smith & Stark, 2014). In this context, 105 

species that produce the smallest propagules and spores must have a greater 106 

geographical reach. 107 

We therefore hypothesized that there will be an inverted gradient of bryophyte 108 

species richness along a short altitudinal gradient in the Caatinga (650-1000 m), with 109 

diversity being higher at lower altitudes, and that the differences between elevational 110 

belts should reflect different life history traits of the resident species and different 111 

substrates colonized. We examined dispersal limitations and the relationships between 112 

elevation and richness, species composition, substratum influence and life history traits 113 

to address three issues: 1. Is the bryophyte composition in the National Valley Catimbau 114 

Park is unique inside the Caatinga? 2. Is there a distinctive elevational gradient in the 115 

Caatinga affecting the bryophyte communities? 3. How do bryophyte assemblies behave 116 

along the gradient? 117 
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Materials and Methods 118 

Catimbau National Park 119 

The Catimbau National Park (Catimbau NP) was created in 2002 (Decree n° 120 

4.340/2002) in the Caatinga domain of Pernambuco State, Brazil. The park (8º24' – 121 

8º36'S x 37º09' – 37º14' W) (Melo, 2012) is situated in an ancient geological region 122 

underlain by weathered Paleozoic sedimentary deposits (Ferreira, 2010), and covers 123 

62.000 ha at elevations varying from 600 to 1000 m. 124 

Rainfall in that semiarid climate varies from 0 to 256 mm/mo., with a mean 125 

annual temperature of 23 °C (ICMBio, 2013). The phytophysiognomies found in the 126 

region include dense arboreal Caatinga, shrubby spineless vegetation on sandy soils, 127 

and rupestrian fields that are mostly characterized by cactus and bromeliad species 128 

(Andrade et al., 2005). The region is of extreme biological importance (MMA, 2002) 129 

due to its many endemic species (Forzza et al., 2010) and other species with rare 130 

distributions in Brazil (Ellis et al., 2016a, b). 131 

Sampling design 132 

Three elevational belts were considered: 650-760 m (B1); 770-880 m (B2); 890-1000 m 133 

(B3). Random plots were established in each belt, at least 25 m apart to ensure statistical 134 

independence (see Silva et al., 2017), which were surveyed during three years starting 135 

2014. Floristic collections were made within the randomly established plots, collecting 136 

bryophytes from all substrates (tree trunks, soil, rocks). We collected samples of 137 

standard plots of 5 x 5 cm (Frahm, 2003). It is important to note that an El Niño event 138 

affecting the entire region in 2012 resulted in an almost continuous dry period in the 139 

Catimbau NP, eliminating seasonal effects between 2012 and 2016. El Niño events 140 

generate significant impacts on the climate of the Atlantic and South American regions 141 

because produce large-scale anomalous circulations in the atmosphere (Grimm et al., 142 

2000; Grimm, 2004). Among the variations, the decrease in rainfall is one of the most 143 

pronounced (Marengo, 2006). 144 

We considered the frequencies of the bryophyte species at both local and 145 

regional scales in the statistical analyses. The local scale was considered here to be 146 

represented by each elevational belt; the regional scale was considered as composing all 147 
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of the elevational belts together and we used the last scale in order to evaluate the 148 

floristic uniqueness of the Catimbau NP. We used the checklists of Pôrto et al. (1996) 149 

and data from Silva et al. (2014b), and Germano et al. (2016), all of them Caatinga 150 

areas. We included rock outcrop areas as they are of difficult access and should function 151 

as species refuges (Silva & Germano, 2013) or protected sites (Salvatierra et al., 2017). 152 

Life history traits 153 

We selected life history (functional) traits likely related to xeric conditions as the 154 

explanatory variables. To that end, we surveyed the life history data of those bryophytes 155 

in the scientific literature (Sharp et al., 1994; Gradstein et al., 2001; and Frahm, 2002) 156 

concerning their sexual system, their frequencies of sexual reproduction, frequencies of 157 

asexual reproduction, mean spore sizes, light requirements, and life forms 158 

(supplementary Table S1). Those functional traits should influence plant colonization 159 

success and the richness of bryophyte species – and therefore act as proxies for 160 

estimating the environmental filtering intensity at each elevational belt. 161 

We categorized each of the attributes selected, with the exception of mean spore 162 

size – which was obtained from the literature. When only the minimum and maximum 163 

values of spore sizes were available, we calculated the means from those values. We 164 

adopted three categories for the attribute sexual system [monoecious (1), dioecious (2) 165 

and polyoicous (3)]; two categories for the frequency of sexual reproduction, i.e., the 166 

frequencies of sporophytes encountered in the field, and the frequency of asexual 167 

reproduction [rare (1) and frequent (2)]; three standard categories for the light 168 

requirement [shade tolerant (1), light demanding (2) and generalist (3)]. The life-forms 169 

were assigned with importance values for xeric environments, in increasing order, 170 

following Glime (2015): 1 – Thalloid mats; 2 – Mat; 3 – Weft; 4 – Fan; 5 – Cushion; 6 171 

– Tuft. 172 

Data analysis 173 

Regional and local flora compositions – The Sørensen similarity index (gives lower 174 

weights to rare species – Valentin, 2012) was used to evaluate the floristic similarities 175 

of the bryophyte flora in the Catimbau NP with other Caatinga areas and rock outcrop 176 

sites using incidence data (presence vs. absence). We used the Weighted Pair Group 177 



34 

 

 

Method with Averaging (WPGMA) using checklists of the Caatinga, including rocky 178 

outcrop areas. That analysis was chosen to ensure that noise due to differences in 179 

collection efforts did not influence the final result (Valentin, 2012). We used back same 180 

methodology to evaluate similarities between the elevational belts. As the collection 181 

efforts in the three belts were equivalent, we used the Weighted Pair Group Method 182 

using Arithmetic averages (WPGMA) to produce an unweighted result by assuming all 183 

distances contributed equally to each computed average (Valentin, 2012). 184 

Richness along the elevational gradient – We evaluated how the species richness of all 185 

of the bryophytes were related to elevation using a linear regression analysis for an 186 

adjusted line, with significance at p < 0.05. We tested the influence of the elevational 187 

belts on species richness using a 95% bootstrap confidence interval, i.e., n = 1999. 188 

Generalized Linear Models (GLM) were used to test whether the elevation gradient 189 

imposed a dispersion limit for the bryophytes (Zar, 2010). To that end, we used the 190 

mean spore size as an explanatory variable and the elevational belts as predictor 191 

variables. We analyzed that life history trait because it is independent and central (Bonte 192 

& Dahirel, 2017). We ordered the richness of each family by elevational belt, using 193 

Comunidata 1.5 software (Dias, 2006) to evaluate their elevational distributions. 194 

Substratum influence – We used Principal Component Analysis (PCA) to evaluate 195 

substrate influences on species compositions along the elevation gradient by evaluating 196 

the significance of the first two ordination axes (Zar, 2010). We considered all of the 197 

substrates encountered in the different subplots inventoried for that purpose.  198 

Life history traits as descriptors of elevational belts – We performed Spearman’s 199 

correlation in order to evaluate the independence of the explanatory variables: sexuality 200 

(monoecious, dioecious, polyoicous); frequency of sexual and asexual reproduction; 201 

mean spore size; light-demands; life-forms (Zar, 2010). That correlation analysis 202 

assumes that the variables follow normal distributions (Zar, 2010). We therefore ln-203 

transformed the data to achieve normality and homogeneity of the variances (Ayres et 204 

al., 2007). In case any life history trait category was related to species richness along the 205 

gradient, we performed a Kruskal-Wallis analysis to evaluate whether there were any 206 

differences between the means of the groups by elevational belt. Kruskal-Wallis is a 207 

non-parametric test analogous to Analysis of Variance (ANOVA) (Gotelli & Ellison, 208 
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2011). In that case, we used Dunn's post hoc test with the Bonferroni correction. The 209 

Dunn method calculates the correct probability of rejecting the null hypothesis at least 210 

once, while the Bonferroni method sets the error rate per experiment and divides by the 211 

number of tests to get the best fit (Gotelli & Ellison, 2011). 212 

213 
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Results 214 

1. Bryophyte composition in the Catimbau National Park is unique within the Caatinga 215 

– We recorded 28 species of bryophytes (20 mosses and eight liverworts). In terms of 216 

the liverworts, Targionia hyophylla was a new record for Pernambuco State; 217 

Marchantia polymorpha and Noteroclada confluens were new records for northeastern 218 

Brazil. In terms of mosses, Brachymenium fabronoides constituted a new record for 219 

Pernambuco (Table 1). 220 

The most frequent regional species were the mosses Fabronia ciliaris var. 221 

wrightii, Campylopus pilifer, Octoblepharum albidum, and Brachymenium exile; the 222 

most frequent liverwort species was Fuscocephaloziopsis crassifolia. In terms of the 223 

mosses, only O. albidum and C. pilifer occurred in all of the elevational belts, with the 224 

latter being the most frequent in the upper two belts. Although F. ciliaris var. wrightii 225 

was recorded at both the base and the top of the elevational gradient, it was more 226 

frequent at lower altitudes. In terms of the liverworts, F. crassifolia was the most 227 

frequent and the only species that occurred in all belts. 228 

At a regional scale, the bryophyte flora in Catimbau NP is unique within the 229 

Caatinga (Fig. 1). Analyses of the representivity of bryophyte families in the elevational 230 

belts indicated the presence of some exclusive families within each belt, although other 231 

families are represented throughout the gradient. The richest taxa in terms of species 232 

were Bryaceae and Fissidentaceae (mosses), with their representivity being greater in 233 

the first elevational belt (Fig. 2); Frullaniaceae (liverworts) was recorded at all 234 

elevations, although with greater representivity in the intermediate belt. 235 

2. Bryophytes are good indicators of elevational belts in the Caatinga – The richness of 236 

the local pool of species decreased with increasing elevation (S = 0.816; R²(aj.) = 97.4%). 237 

The floristic similarity and the quantities of species shared between belts decreased with 238 

altitude (Fig. 3). In relation to substrate influences along the elevational gradient, the 239 

first PCA axis explained 33.74% of the data variation, and the second axis 29.12% 240 

(totalling 62.86%; Fig. 4). Tree trunks and rocks were related to axis 1 (-0.82 and 0.80 241 

respectively); while the soil substrate was negatively related to axis 2 (-0.93). There was 242 

no correlation, however, between elevational belts and the types of substrates colonized 243 

(Table 2). 244 
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3. Life history traits of bryophytes differ according to elevation in the Caatinga – We 245 

found a positive correlation between light demands and asexual reproduction (Rs = 246 

0.10; p = 0.02). Since light demands are more important to the establishment of 247 

bryophytes and their individual maintenance, we excluded asexual reproduction from 248 

the analysis. Our findings show that the species richness is related to light-requirements 249 

at the base of the elevational gradient (Table 3; Figure 5, A) and life-forms at the top 250 

(Table 3; Figure 5, B). The variations in the mean species richness by elevational belt 251 

(Hc = 8.89, p = 0.03) is explained by the large numbers of species with different 252 

ecological requirements (Table 4) at the base of the gradient. The aforementioned 253 

variation at the top of the gradient (Hc = 17.3, p = 0.008) was due to the lower number 254 

of fan species and the absence of thalloid mats species (Table 5), but there were no 255 

relationships in the intermediary elevation zone with life history traits. No variations in 256 

the mean sizes of the spores were observed according to elevation (Table 6). 257 

258 



38 

 

 

Discussion 259 

Our results show that plant community richness may decrease from base to top along an 260 

elevational gradient in harsh environments. For bryophytes, the gradient is largely 261 

controlled by the relationships between environmental conditions and plant adaptive 262 

strategies than limit dispersal (Smith & Stark, 2014) or substrate (microhabitat) 263 

influences (e.g., Santos et al., 2017). We have demonstrated here the potential for 264 

floristic refuges in protected Caatinga sites, as did Salvatierra et al. (2017), and provide 265 

data that can direct conservation efforts when formulating conservation plans in 266 

Brazilian dry forests. 267 

Bryophyte composition in the Catimbau National Park  268 

The bryophyte families found at all elevation levels were those typically 269 

associated with xeric conditions (Bryaceae, Calymperaceae, Dicranaceae among the 270 

mosses, and Frullaniaceae and Cephaloziaceae among liverworts) (Frahm, 2000; Silva 271 

& Germano, 2013; Silva et al., 2014c). Costa & Peralta (2015) stated that 272 

Cephaloziaceae occur in environments such as evergreen and gallery forests in Brazil, 273 

but never within the Caatinga, although Cephaloziaceae species have, in fact, been 274 

recorded in the latter domain (Silva & Germano, 2013). Fuscocephaloziopsis crassifolia 275 

was encountered in the present study, and had previously been noted for Pernambuco 276 

State (Silva et al., 2014c); it has been recorded in the Caatinga among other species of 277 

robust mosses, probably benefiting from the more humid conditions associated with 278 

their host phorophytes. 279 

Fabronia ciliaris var. wrightii is a generalist species that occurs on shaded tree 280 

trunks in xeric environments (Delgadillo & Cárdenas, 2011), was the most frequent 281 

taxon throughout the elevational gradient, and was encountered at higher frequencies at 282 

lower elevations. We found that F. ciliaris var. wrightii occurred extensively on shaded 283 

Syagrus coronata (Mart.) Becc.’ trunks. Since epiphytic bryophytes require high 284 

humidity levels (Delgadillo and Cárdenas 1990), the presence of that species indicated 285 

more favorable environmental conditions at lower elevations in the Caatinga as opposed 286 

to higher elevations – confirming the existence of an elevational gradient and decreasing 287 

species richness with increasing elevation.  288 
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The bryophyte flora of the Catimbau National Park includes species with rare 289 

distributions in Brazil (Ellis et al. 2016a, b). The park is located in a transition zone 290 

between the Caatinga domain and Atlantic Forest fragments, which helps explain its 291 

non-typical flora. Protected areas of Caatinga are unique in relation to other dry forest 292 

sites because of their more amenable climatic conditions that are unaffected by 293 

deforestation (Melillo et al., 2016). Rock outcrops can function as species refuges, but 294 

are often impacted by trails, camping areas, and sites for religious rituals that provoke 295 

alterations in their floras, which could explain their floristic dissimilarity from the 296 

Catimbau NP. 297 

Species richness is a measure of diversity that is widely used for selecting 298 

conservation areas (Mazaris et al., 2008), but the lack of complete datasets containing 299 

information on species distributions represents a challenge to conservation planning 300 

(Mandelik et al., 2007). Our results therefore bring new insights into the dynamics of 301 

plant communities along elevational gradients in harsh environments and provide data 302 

that can be used for conservation planning and management. Although bryophytes 303 

provide important non-redundant ecosystem services such as stabilizing soils, capturing 304 

and distributing nutrients, regulate seed germination, and colonizing disturbed areas 305 

(Belnap & Lange, 2001). Alves et al. (2016) noted that “bryophytes usually go 306 

unnoticed in conservation planning because of their small size, difficulty of 307 

identification and unrecognized levels of local diversity.” 308 

The elevational gradient in the Caatinga affecting bryophyte communities 309 

 Studies undertaken in forest environments with vascular (Grytines & Veetas, 310 

2002; Grytines, 2003; Silva et al., 2008; Pescador et al., 2015) and non-vascular plants 311 

(Frahm & Gradstein, 1991; Austrheim et al., 2005; Steh et al., 2010; Sun et al., 2013; 312 

Santos et al., 2014, 2017) have reported that species richness increases along a base-to-313 

top elevational gradient. Those types of studies have been rare in harsh environments 314 

(e.g., Austrheim et al., 2005), although Silva et al. (2014a) evaluated the richness of 315 

vascular plants species along a short elevation gradient (400-600 m a.s.l.) in a Brazilian 316 

dry forest and reported results similar to those published for humid forests. 317 

 Bryophyte species were found to be distributed along an elevational gradient in 318 

the Catimbau NP. Elevational gradients do not show regular patterns (Könner, 2007), 319 
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although an inverted pyramid (showing a negative relationship between the species 320 

richness and increasing elevation) has been found to be more common (Stevens, 1992; 321 

Rahbek, 1995), with a peak at intermediate elevations (Grytnes & McCain, 2007). The 322 

elevational gradient studied here (between 650 – 980 m a.s.l.) appeared as an inverted 323 

pyramid, with higher species richness at lower elevations and decreasing to the top. This 324 

"inverted pyramid" pattern appears because as altitude increases, factors such as habitat 325 

availability become more restricted and local climatic conditions can change within just 326 

hundred meters (Rahbek, 1995; Grytnes & Vetaas, 2002). In Caatinga environments, 327 

xeric conditions become more intense with increasing elevation. Incident sunlight is 328 

more intense at higher elevations because that zone is the first to be illuminated each 329 

day (Köner, 2007); likewise, vascular plants tend to be more widely spaced in arid 330 

regions, resulting in increased aridity at higher elevations.   331 

Species richness and community compositions along elevational gradients are 332 

related to the adaptive capacities of the species to environmental filters (Könner, 2007). 333 

Landscape elevations are relatively low in Brazilian dry forests (with peaks only as high 334 

as 1.000 m a.s.l.) and temperatures there can be quite high (Sampaio, 2010). Our study 335 

was also performed during an El Niño event (a natural phenomenon that affects global 336 

weather patterns and causes prolonged droughts in northeastern Brazil) (Kane, 2001). 337 

Water availability varies greatly in the Caatinga and is a limiting factor for plant 338 

establishment and maintenance, with the Catimbau NP experiencing a horizontal water 339 

gradient (Rito et al., 2016). Austrheim et al. (2005) found that life history attributes are 340 

useful indicators of environmental factors. 341 

Spitale (2016) and Santos et al. (2017) demonstrated substrate effects on 342 

bryophyte responses to elevational gradients in montane forests. The importance and 343 

strength of substrate-specificity is still being debated, with some studies providing 344 

considerable evidence for substrate-related effects (Söderstrom, 1988), while others 345 

have not (Frego & Carleton, 1995). We noted no preferences or substrate influences on 346 

bryophyte community compositions along the elevational gradient in the Catimbau NP. 347 

Although the species encountered mainly colonized soil and rock, that colonization was 348 

related only to substrate availability. Those results are in agreement with other studies 349 

conducted in Brazilian dry forests – suggesting that bryophytes colonize most any 350 

available substrate in harsh environments (Silva et al. 2017 – in press) and that 351 
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microenvironments are more variable in arid regions and influence community 352 

compositions more than substrate types. Syagrus coronata sheaths and rock cracks, for 353 

example, appeared to provide equivalent conditions for epiphytic species – with greater 354 

shading and higher concentrations of moisture than found in the surrounding matrix 355 

environment. That palm tree species is largely concentrated in belt 1 and accompanies 356 

the decrease of epiphytic species with increasing elevation. 357 

Bryophyte life history traits and the species composition along the elevation 358 

We examined whether the observed differences in species composition along the 359 

elevational gradient would be influenced by spore size (i.e., dispersal limitations), but 360 

no such relationship was found. Similar results were reported by Austrheim et al. 361 

(2005). Two complementary explanations apparently justify those results: (1) in harsh 362 

environments, spore production only occur under favorable conditions of high humidity 363 

and low temperatures (Austrheim et al., 2005). Our study was carried out during a 364 

strong El Niño event that caused severe droughts throughout northeastern Brazil and 365 

probably limited sporophyte production; and, (2) the maintenance of bryophyte 366 

populations in dry environments can be achieved through asexual reproduction (Stark et 367 

al., 2004). Therefore, our outcomes do not indicate dispersal limitations, only 368 

environmental constraints as: (1) although bryophyte propagules are considerably larger 369 

and heavier than spores, both have a similar geographic reaches (Patiño et al., 2014); 370 

and (2) the relationships between species richness and life history traits, light 371 

requirements, and life-forms indicate a gradual increase in the severity of environmental 372 

conditions from the base to the top of the elevational gradient. 373 

 Life-forms are closely related to environmental conditions (Magdfräu, 1982) and 374 

changes in light, temperature, and moisture conditions will alter life-form compositions 375 

(Stehn et al., 2010). Additionally, physiographic characteristics (such as topography) 376 

are usually associated with particular life-forms as they create specific climatic 377 

conditions (Matorell & Ezcurra, 2002). Life-form diversity was found to be reduced 378 

along the elevational gradient, with drought-tolerant forms being mainly found at 379 

extreme elevations (e.g., tuft; Glime, 2015). The local predominance of only drought-380 

tolerant life forms will restrict the numbers of species in certain gradient belts, as 381 

drought-tolerant bryophytes species are considerably fewer in numbers than those 382 
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occurring, for example, in evergreen tropical forests. On the other hand, bryophyte 383 

assemblages in low-altitude caatinga sites containing both shade and full-sunlight 384 

specialists indicates that are better preserved and demonstrate humidity and temperature 385 

conditions adequate for the establishment of ecologically demanding species such as 386 

epiphytes. 387 

 Caatinga vegetation covers nearly 10% of the Brazilian territory (IBGE, 2004), 388 

but its species diversity and richness have only been poorly studied – and certainly 389 

underestimated (Leal et al., 2005; Santos et al., 2011). Our results show that 390 

environmental conditions become more restrictive at higher elevations in harsh 391 

environments (above 750 m a.s.l.), decreasing species richness and concentrating 392 

drought-tolerant species. Life history traits related to the tolerance of species to stress 393 

conditions in dry forests represent excellent bioindicators of species richness and the 394 

environmental conditions along an elevational gradient, as the differences in the 395 

compositions of assemblies along that gradient are not related to dispersal limitations of 396 

those species. As such, we recommend that the lowest altitude sites in dry forests be 397 

considered priority areas for conservation. 398 

399 
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Legends 634 

Figures 635 

Figure 1. Clustering method with weighted average between Caatinga areas (including rocky outcrops) 636 

based on the Sørensen similarity index showing that the bryophyte flora of PARNA Catimbau is singular. 637 

Bold arm indicates Rocky outcrop in Bahia state; Brackets in light gray indicates the Rocky outrcops and 638 

the arms in dark gray indicate the other areas of Caatinga. Areas A1-A7 and A19-A20 are located along 639 

Paraíba state (those areas are in Germano et al. (2016)); A8-A17 and A30 (see Pôrto & Bezerra, 1996) are 640 

located along Pernambuco state; A18 are located in Bahia state; those acronyms are correspondents to 641 

that in Silva JB et al. (2014). Coefficient of Cof enetic Correlation = 0.80. 642 

Figure 2. Elevational distribution and representativeness of bryophyte families in the Catimbau National 643 

Park. The width of the bars denotes the number of species per family. The elevation is measured in 644 

meters. 645 

Figure 3. Venn diagram showing the low percentage of similarity between the belts levels based on the 646 

Sørensen-Dice index, total number of species per belt, and the amount of species shared between each 647 

belt. 648 

Figure 4. Principal Component Analysis (PCA) based on the substrates colonized along elevational 649 

gradient in Catimbau National Park. 650 

Figure 5. Bryophytes species distributions along an elevational gradient in Catimbau National Park 651 

according to life history traits. (A) Light requirements; (B) Life-forms. 652 

 653 

Tables 654 

Supplementary material 1. Life history traits values and substratum occurrence for the PARNA 655 

Catimbau Valley bryophytes species. For the spore size we obtained the mean value in literature, 656 

however, for the species in which the literature only indicates the minimum and maximum values for their 657 

respective spores, we calculated the average from these values. For the sexuality attribute we have 658 

adopted three categories: monoicous (1), dioicous (2) and polioicous (3); for the frequency of sexual 659 

reproduction, i.e., frequency of recording of the sporophyte in the field, and frequency of asexual 660 

reproduction, we adopt two categories: rare (1) and frequent (2); for the light requirement, we adopted the 661 

three usual categories: shade tolerant (1), light demanding (2) and generalist (3). Life-forms are signed by 662 

a representative number in increasing way according its importance by Glime (2015): 1 – Thalloid mats; 663 

2 – Mat; 3 – Weft; 4 – Fan; 5 – Cushion; 6 – Tuft. T = trunk; R = rock; Ter = termite mound; S = Soil. 664 

Table 1. Checklist to bryophytes species and families registered to PARNA Catimbau and its frequency 665 

by elevational belt. * = new record for Pernambuco state; 
♦ 

= new record for Brazilian Northern Region. 666 
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Table 2. Correlation among substrates with their respective axes chosen (Axis 1 and Axis 2) for Principal 667 

Component Analysis (PCA) showing no correlation with elevational belts. 668 

Table 3. Spearman (Rs) correlation table between life history traits showing that light demanding and 669 

life-forms are correlated with the species richness in base and top of elevational gradient, respectively. 670 

Italic font indicates Spearman value and normal font indicates Spearman coefficient (Rs). P-value in bold 671 

are significant (p < 0.05).  672 

Table 4. Dunn’s post hoc test for identifying the pairs of groups for light-requirement differ by 673 

elevational belt. Values in row are p-value. That values in bold are significant. All of p-values are 674 

corrected by Bonferroni method. 675 

Table 5. Dunn’s post hoc test for identifying the pairs of groups for life-forms differ by elevational belt. 676 

Values in row are p-value. That values in bold are significant. All of p-values are corrected by Bonferroni 677 

method. 678 

Table 6. Generalized Linear Models (GLM) testing variance along elevational gradient for spore size 679 

mean. For this model the spore size, dependent variable, occur homogeneous along the elevational belts, 680 

the explanatory variable. 681 
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Supplementary material. 1. 689 

 Life history traits 

Species Common sexual 

reproduction 

Sexuality Spore size 

mean 

Assexual 

reproduction 

Light 

requeriment 

Life-

forms 

Archidium ohioense 1 0 227 0 1 6 

Brachymenium fabronoides 0 1 12 0 2 6 

Bryum argenteum 1 1 12.5 1 2 5 

Bryum chryseum 1 1 11.5 0 1 6 

Brachymenium exile 0 1 9 1 2 6 

Campylopus pilifer 0 1 13 1 2 6 

Cephalozia crassifolia 0 1 121 0 0 4 

Fabronia ciliaris var. wrightii 1 1 14.75 0 2 3 

Fissidens lagenarius var. 

lagenarius 
1 0 19 0 1 2 
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Fissidens radicans 1 0 18.5 0 1 2 

Fissidens serratus 1 0 15 0 1 2 

Fissidens submarginatus 1 0 17 0 1 2 

Fissidens zollingeri 1 0 11.25 0 1 2 

Frullania dusenii 1 2 30 0 1 3 

Frullania gibbosa 1 2 28 0 1 3 

Frullania kunzei 1 2 29 0 1 3 

Hellicophyllum torquatum 1 0 31 0 1 4 

Marchantia polymorfa 0 1 22.5 1 1 1 

Noteroclada confluens 1 0 100 0 0 3 

Rosulabryum billarderei 1 1 11.5 1 1 6 

Philonotis hastata 0 2 22.5 0 0 6 

Philonotis uncinata 1 2 24.5 0 0 6 
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Octoblepharum albidum 1 2 19.5 1 2 5 

Riccia vitalii 1 2 122 1 1 1 

Sematophyllum subsimplex 1 1 21.2 0 0 3 

Syrrhopodon prolifer 1 1 18 0 2 6 

Targiona hyophylla 1 0 140 0 0 1 

Tortela humillis 1 0 11.5 0 2 6 
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Table 1.  690 

 Elevation 

Division/Family/Specie A1 A2 A3 

BRYOPHYTA    

Bartramiaceae (1/2)    

Philonotis hastata (Duby) 

Wijk & Margad. 
0 1 0 

Philonotis uncinata 

(Schwägr.) Brid. 
0 0 1 

Bryaceae (3/4)    

Bryum argenteum Hedw. 1 2 0 

Bryum chryseum Sull. 0 1 2 

Brachymenium exile 

(Dozy & Molk.) Bosch & 

Sande Lac. 

7 1 5 

Brachymenium 

fabronoides (Müll.Hall.) 

Paris 

1 0 0 

Rosulabryum billarderii 

(Schwägr.) J.R. Spence 
0 0 1 

Calymperaceae (2/2)    

Octoblepharum albidum 

Hedw. 
8 2 2 

Syrrhopodon prolifer 

Schwägr. 
1   

Dicranaceae (1/1)    

Campylopus pilifer Brid. 7 6 5 

Fabroniaceae (1/1)    

Fabronia ciliaris var. 

wrightii (Sull. ex Sull. & 

Lesq.) W.R.Buck 

20 0 3 

Fissidentaceae (1/5)    
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Fissidens lagenarius Mitt. 

var. lagenarius 
1 0 0 

Fissidens radicans Mont. 1 2 0 

Fissidens serratus Müll. 1 2 0 

Fissidens submarginatus 

Bruch. 
1 2 1 

Fissidens zollingeri Mont. 0 1 0 

Helicophyllaceae (1/1)    

Helicophyllum torquatum 

(Hook.) Brid. 
0 0 1 

Pottiaceae (2/2)    

Archidium ohioense 

Schimp. ex Müll. Hal. 
1 0 0 

Tortella humilis (Brid.) 

Jenn. 
5 2 1 

Sematophyllaceae (1/1)    

Sematophyllum 

subsimplex (Hedw.) Mitt. 
1 2 0 

MARCHANTIOPHYTA    

Cephaloziaceae (1/1)    

Fuscocephaloziopsis 

crassifolia (Lindenb. & 

Gottsche) Váňa & L. 

Söderstr 

4 5 2 

Frullaniaceae (1/3)    

Frullania dusenii Steph. 0 0 1 

Frullania gibbosa Nees 1 1 0 

Frullania kunzei (Lehm. 

& Lindenb.) Lehm. & 

Lindenb. 

0 1 0 

Marchantiaceae (1/1)    

♦
Marchantia polymorpha 1 0 0 
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L. 

Pelliaceae (1/1)    

♦
Noteroclada confluens 

Taylor ex Hook. & 

Wilson 

0 1 0 

Ricciaceae (1/1)    

Riccia vitalii Jovet-Ast 1 0 1 

Targioniaceae (1/1)    

*Targionia hypophylla L. 0 1 0 
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Table 2.   691 

Substrates and elevational variable Axis 1 Axis 2 

Trunk -0.8249 0.3875 

Rock 0.8044 0.3676 

Soil -0.0257 -0.9378 

Altitude 0.1466 -0.0016 

 692 

 693 
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Table 3. 694 

 695 

 Common sexual reproduction Sexuality Light requiment Life-forms B1 B2 B3 

Common sexual reproduction  0,29095 0,6777 0,16056 0,12953 0,72681 0,24378 

Sexuality -0,20684  0,85852 0,2107 0,99435 0,74949 0,11929 

Light requiment -0,082154 0,035285  0,094813 0,00061095 0,74859 0,18566 

Life-forms -0,27255 0,24407 0,32191  0,63361 0,98418 0,026055 

B1 -0,29352 -0,001403 0,60725 0,094172  0,22876 0,18654 

B2 -0,069096 -0,063163 -0,063397 0,0039257 0,23496  0,87387 

B3 -0,22775 0,30124 0,25762 0,42004 0,25713 -0,03143  

 696 
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Table 4. 

 Elevational belt Shade tolerant Light demanding 

Elevational belt    

Shade tolerant 0.02   

Light demanding 0.08 0.20  

Generalist 0.13 0.13 0.81 

 

Table 5. 

 Elevational Belt Tuft Cushion Fan Weft Mat 

Elevational Belt       

Tuft 1      

Cushion 0.23 1     

Fan 0.02 0.28 1    

Weft 1 1 1 1   

Mat 1 1 1 1 1  

Thalloid mats 0.04 0.40 1 1 1 1 

 

Table 6. 

 d.f. SQ (Adj.) QM (Adj.) F-value p-value 

  B1 1 287.5 287.5 0.1 0.757 

  B2 1 570.4 570.4 0.19 0.664 

  B3 1 2877.6 2877.6 0.98 0.332 

Error 24 70569 2940.4     

Shortage adjustment 3 9494.5 3164.8 1.09 0.376 

Pure error 21 61074.5 2908.3 * * 

Total 27 73593.1       

 



68 

 

 

4.2 DIVERSIDADE EM ESCALA ESPAÇO-TEMPORAL DA VEGETAÇÃO 

SOBRE AFLORAMENTOS ROCHOSOS NA CAATINGA 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

A ser submetido ao Plant Ecology and Diversity
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Resumo. A diversidade de uma região (diversidade gama –ϒ) pode ser decomposta em 

dois componentes principais, diversidades α e β de forma a facilitar a compreensão dos 

padrões de diversidade local e regional ao longo de gradientes ambientais no tempo e no 

espaço. No PARNA Catimbau, a criação de caprinos representa um distúrbio para a 

dinâmica da vegetação em ilha de solo. Desse modo, nós hipotetizamos que em um 

contexto espacial, ao longo do gradiente de distúrbio, os impactos negativos dos 

caprinos devem diminuir a diversidade alfa das assembleias de plantas ao passo que 

aumentam a diversidade beta, enquanto a área (m
2
) deve ser o fator mais influente nos 

demais afloramentos e, em contexto temporal (entre estações secas e chuvosas), 

esperamos encontrar uma baixa diversidade beta. Nós registramos 68 espécies para os 

três afloramentos (diversidade gama), das quais 66 são angiospermas e duas são 

briófitas. A diversidade alfa é maior para o Santuário. Embora tenha menor número de 

ilhas amostradas, as ilhas possuem áreas grandes o que contribui para o aumento da 

diversidade local. Ainda assim os três afloramentos apresentam baixa diversidade beta 

em escala regional. Os caprinos não constituem fator influente sobre a diversidade de 

espécies para as ilhas de solo nem durante a seca e nem durante a estação chuvosa. As 

análises de agrupamento mostram que há baixa diversidade beta em escala local ou de 

paisagem. Ainda assim, ao menos para Torres e Paraíso as ilhas tendem ao agrupamento 

durante a estação chuvosa. No contexto temporal, há pequena variação florística nas 

ilhas de solo entre as estações e, embora baixa, existe diferença significativa na 

composição de espécies entre os afloramentos. Desta sorte, em áreas xéricas os efeitos 

de herbívoros generalistas são nulos sobre a diversidade alfa, enquanto que a área (m²) e 

as condições climáticas são os principais fatores atuantes as diversidades beta e gama. 

Palavras-chave: Flora; Gradiente; Inselberg.  
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Introdução 

A diversidade de uma região (diversidade gama –ϒ) pode ser decomposta em dois 

componentes principais, diversidades α e β (Whittaker 1960) de forma a facilitar a 

compreensão dos padrões de diversidade local e regional ao longo de gradientes 

ambientais no tempo e no espaço (Hepp 2011). Da perspectiva espacial, a 

homogeneidade das comunidades está baseada em baixa diversidade local (α), i.e. das 

ilhas de solo e baixa diversidade beta (β), i.e. entre ilhas de solo. Já do ponto de vista 

temporal, a homogeneidade estaria relacionada à inexistência de espécies anuais ou de 

ciclo de vida curto (r estrategistas) e/ou uma elevada quantidade de espécies tolerantes 

ao estresse (k estrategistas). 

Avaliar a biodiversidade sob a ótica da partição de diversidade significa avaliar o 

gradiente de substituição de espécies (Baselga 2010). Identificar a existência de 

gradientes ambientais no tempo e no espaço em regiões onde existe substituição de 

espécies raras é útil em estudos conservacionistas, especialmente quando a amostragem 

é escassa (Socolar et al. 2016). Seguindo esse contexto, dois processos principais atuam 

sobre a estruturação das comunidades locais: 1) limitação da dispersão, i.e., a 

distribuição das espécies é auto-correlacionada espacialmente por causa da distância da 

fonte de propágulos. Sendo assim, a diversidade beta tende a aumentar com a distância 

geográfica, seguindo o pressuposto da equivalência ecológica entre todos os indivíduos 

da comunidade (i.e. ausência de nicho – Hubbel 2001, Hepp 2011); 2) nicho ecológico 

(determinismo ambiental), i.e., a distribuição das espécies é moldada por condições 

ambientais (Jabot et al. 2008, Chase e Myers 2011). 

Em ilhas de solo de afloramentos rochosos na Caatinga, há uma tendência à 

ocorrência de espécies adaptadas às condições de escassez hídrica e elevadas 

temperatura e luminosidade, e isso deve ocasionar a dominância por uma ou poucas 

espécies e uma homogeneidade na composição de comunidades entre ilhas (diversidade 

β1). Entretanto, além das condições típicas de florestas secas, as comunidades vegetais 

das ilhas de solos são submetidas ao impacto de distúrbios antrópicos, como a criação 

de caprinos. Cabras e bodes são fundamentais para a subsistência da população 

residente no Parque Nacional (PARNA) Catimbau, uma das poucas unidades de 

conservação federais do semiárido brasileiro, e assim são elementos marcantes nos 
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ambientes rochosos da região com sua presença inferida, muitas vezes, pela quantidade 

de fezes encontradas nas ilhas de solo (Silva 2015). Essas fezes podem fertilizar o solo 

sendo especialmente importantes em ambientes nutricionalmente pobres, como os 

afloramentos rochosos; entretanto, o pisoteio (Augustine e McNaughton 1998) e sua 

condição generalista (Shackleton e Shank 1984, Chynoweth et al. 2013) podem causar 

efeito deletério das espécies vegetais (ver Scowcroft e Sakai 1983, Spatz e Mueller-

Dombois 1973).  

Desse modo, nós testamos duas hipóteses: (1) espacialmente, os impactos negativos 

e positivos dos caprinos devem ser nulos sob a composição de espécies em ilhas de solo 

ao passo que a área da ilha deve ser o principal fator que atua sobre a estruturação 

dessas comunidades; (2) temporalmente, i.e., entre estações secas e chuvosas, 

esperamos encontrar uma baixa diversidade beta, uma vez que espécies em ambientes 

xéricos possuem atributos e estratégias que as permitem resistir à seca. 
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Material e Métodos 

Área de estudo 

O estudo foi realizado no PARNA Catimbau, localizado na porção agreste do 

estado de Pernambuco. Essa região do Parque (08º24’00‟/ 08º36’35‟ Sul e 37º09’30‟/ 

37º14’40‟ Oeste), com área total de 607 km² e heterogeneidade edáfica marcante, 

apresenta clima predominantemente semiárido do tipo Bsh, com transição para o 

tropical chuvoso do tipo As (escala de Köppen). A pluviosidade anual varia entre 650-

1100 mm e a temperatura média anual em torno dos 23ºC (SNE 2002). 

Coleta dos dados nos afloramentos rochosos 

Nós amostramos as assembleias de plantas em três afloramentos rochosos (AR) 

e 75 ilhas de solo (IS): Paraíso Selvagem (30 IS), Torres (29) e Santuário (16). A razão 

pelo menor número de ilhas de solo no Santuário deve-se à ausência de ilhas que 

atendessem aos critérios aqui adotados. Como critérios para seleção das ilhas nós 

adotamos o tamanho mínimo de 10 x 10 cm e o distanciamento de ao menos 20 m entre 

si. Nós marcamos todas as ilhas fisicamente, através de fitas posicionadas em plantas 

robustas para evitar perda da marcação; e digitalmente, através da marcação de 

coordenadas via GPS. Dessa forma, nós pudemos acompanhar as ilhas durante cinco 

estações: duas secas e três chuvosas. Isso possibilitou a avaliação da partição da 

diversidade das comunidades espacial e temporalmente. Apesar disso, nós ressaltamos 

que nosso estudo foi realizado durante o período do El Niño, um fenômeno natural que 

afeta o sistema meteorológico ampliando os períodos de seca (Kane 2001). Isso deve 

minimizar o efeito do gradiente de estresse hídrico (pluviométrico) associado à escala 

temporal, relacionado às primeiras quatro estações amostradas. Aqui, nosso fator 

controle foi nossa última coleta fora do alcance deste fenômeno, na estação chuvosa em 

Junho de 2017. 

Dentre os três afloramentos, apenas em Torres há a presença de caprinos. A 

profundidade do solo e área da ilha foram mensuradas conforme Silva et al. (2018). Para 

a umidade do solo, a incidência luminosa e a presença de caprinos, nós utilizamos os 

proxies profundidade do solo, cobertura vegetal e quantidade de excrementos, 

respectivamente. Esse último método nós adaptamos de Silva (2015). A autora faz a 
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contagem dos excrementos para avaliar a intensidade de sua atividade no ambiente. 

Aqui, nós avaliamos se as ilhas continuam sendo visitadas ao longo do tempo por 

avaliar em campo avaliando se a cobertura de excrementos varia de uma estação a outra. 

Além disso, nós estimamos a quantidade de excrementos nas ilhas ao longo do tempo 

categorizando as manchas de solo como segue: visitação rara – até 10% do solo da ilha 

coberto por excrementos; intermediária – entre 11 e 50% do solo ocupados por 

excrementos; abundante – acima de 50%. Para as plantas, nós seguimos os métodos de 

coleta e herborização de Frahm (2003) – briófitas e Bridson & Forman (1998) – 

angiospermas. 

Análise dos dados 

Para minimizar o efeito de ruídos nas análises sobre a composição de espécies ao 

longo dos gradientes ambientais, nós utilizamos a análise de outlier com o ponto de 

corte de 2,0 de Desvio Padrão (McCune & Mefford 1999) para análises no espaço e no 

tempo. A análise de outliers para amostragem no espaço revelou seis ilhas destoantes: 

T15 (2,36), T18 (2,36), T22 (-2,16), S2 (2,17), S6 (2,09), P27 (2,03). Enquanto que para 

as análises temporais, P18 (estação chuvosa 2 – 2,09), P1 (estação chuvosa 2 – 2,09), 

P10 (estações chuvosa 2 e seca 2 – 2,03, cada), S10 para as quatro estações com desvio 

padrão acima de 2,2 para cada estação. Todas essas amostras foram retiradas das 

análises. 

Nós utilizamos a análise de Correlação de Spearman (Rs) para checar se há 

relação entre cobertura vegetal e luminosidade incidente na ilha de solo; profundidade 

do solo e umidade; e, finalmente, entre área e profundidade do solo. Apenas a 

profundidade do solo e a umidade do solo foram correlacionadas (Rs = -0,35; p = 0,02) 

e de forma inversa, i.e., quanto mais raso, maior umidade. A área foi correlacionada 

com a profundidade do solo (Rs = 0,33; p = 0,003). Desse modo, para as análises, nós 

utilizamos apenas a característica física da ilha: área (m²) 

Diversidade Alfa 

Nós avaliamos a suficiência amostral através do índice de riqueza Jackknife 2 

para cada afloramento rochoso.  
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Para avaliar a partição da diversidade nós utilizamos a entropia de Shannon (Jost 

2007) para mensurar a diversidade alfa, que representa aqui o número de táxons comuns 

em cada ilha de solo. Para cada afloramento, nós extraímos a média H’ e realizamos o 

teste de Wilcoxon para uma amostra para identificar diferenças entre as médias para 

cada afloramento. Nós realizamos essa quantificação através de uma escala espacial, 

i.e., ilha de solo para três afloramentos rochosos ao longo de cinco estações climáticas.  

Nós realizamos o Modelo Linear Generalizado (GLM) (Magurran 2004) usando, 

como variáveis independentes, área da ilha de solo e distúrbio (visitações por caprinos) 

sobre a riqueza de espécies de plantas. O distúrbio foi mensurado pela presença de fezes 

de caprinos. As ilhas, então, foram categorizadas de acordo com a quantidade de fezes 

em três grupos: poucas, intermediária e muitas fezes. Essa análise foi realizada apenas 

para o afloramento Torres porque foi o único a receber visitações dos animais.  

Diversidade Beta 

Nós então utilizamos o índice de similaridade de Bray-Curtis, um índice que 

avalia a diversidade beta com base na abundância das espécies nos ambientes (Valentin 

2012). A partir desse índice, através do Método de Agrupamento por Ligação Simples, 

UPGMA (Magurran 2004) nós avaliamos a formação de grupos entre as ilhas de solo 

amostradas nos afloramentos rochosos usando a ilha e a estação como fatores. Para 

avaliar a diversidade beta, nós utilizamos o índice de Diversidade Beta de Williams, um 

índice robusto (varia de 0 a 1) no qual os valores são independentes da riqueza de 

espécies (Cardoso et al. 2009). Para avaliar o padrão de abundância das espécies mais 

representativas em cada afloramento rochoso ao longo das cinco estações, nós usamos o 

programa Comunidata 1.5 (Dias 2006). 

Para avaliar a distribuição das espécies por ilha de solo no tempo (estações secas 

versus chuvosas), nós utilizamos uma Análise de Correspondência (CA; Valentin 2012). 

Ao passo que usamos a Análise de Correspondência Distendida (DCA; Valentin 2012) 

para verificar o turnover das ilhas de solo a cada estação. Então, extraímos os escores 

do eixo 1 para cada afloramento rochoso e utilizamos uma Análise de Variância 

(ANOVA) para avaliar a existência do turnover temporal.  
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Resultados 

Diversidade nas ilhas de solo 

Nós registramos 68 espécies das quais 66 são angiospermas, e duas são briófitas 

(Tabela 2). Isso representa, para o conjunto de afloramentos (diversidade gama), 

elevada riqueza de espécies, Jackknife 2 = 107,3. Dentre as espécies identificadas, as 

mais frequentes para o conjunto de afloramentos são Aechmea lepthanta e Encholirium 

spectabile (Bromeliaceae – Fig. 1) e as famílias melhor representadas Apocynaceae, 

Euphorbiaceae, Fabaceae, Poaceae e Cactaceae (Tabela 2). 

O afloramento com maior riqueza de plantas (diversidade alfa) é o Santuário (45 

spp. em 16 ilhas de solo), onde as ilhas de solo apresentam entre 1-18 spp e H’ médio 

por ilha de 1,9. Dentre as espécies mais frequentes, destacam-se Tillandsia recurvata 

(ca. 31% dos registros) e Chamaecrista ramosa (25%). O Paraíso Selvagem (36 spp. 

distribuídas em 29 ilhas de solo), apresenta variação de 1-8 spp./ilha de solo e H’ de 

1,01, com as espécies mais frequentes A. lepthanta e E. spectabile (43 e 36% das ilhas 

de solo, respectivamente). Torres (35 spp. em 29 ilhas de solo), apresenta variação de 

número de espécies que vai de 0-5 spp./ilha e H’ médio por ilha de 1,5. Neste 

afloramento, também T. recurvata é a espécie mais frequente (27% dos registros). Aqui, 

os caprinos não constituem fator influente sobre a diversidade de espécies para as ilhas 

de solo nem durante a seca (G=16,435; p = 0,19) e nem durante a normalização das 

chuvas (G = 0,03; p = 0,85). Em vez disso, a área da ilha de solo constitui fator 

influente sobre a riqueza de espécies, i.e., quanto maior a área, maior a quantidade de 

espécies de uma ilha de solo (G = 10,49; p = 0,01 – Figura 2) 

Diversidade entre os afloramentos rochosos  

De modo geral, nós notamos modificação do cenário florísticos para os três 

afloramentos rochosos. Para o Paraíso, apenas três espécies se mantiveram presentes ao 

longo dos anos: Aechmea lepthanta e Encholirium spectabilis (Bromeliaceae) e 

Campylopus pilifer (Bryophyta, Leucobryaceae). Nenhuma das espécies ultrapassa os 

20 indivíduos. Entretanto, C. pilifer aumenta sua abundância alcançando a marca dos 50 

indivíduos na última estação chuvosa. É importante ressaltar que a contagem para essa 

espécie de musgo foi feita usando a contagem de manchas como substituto para 
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indivíduos. Junto a esse musgo, novas espécies surgem abundantemente no 

afloramento: Borreria verticilata, Poaceae spp, Lithraceae sp. Para o Santuário, a única 

espécie presente em todas as estações é C. pilifer, mas a espécie não experimenta o 

aumento de abundância na última estação. As mesmas espécies citadas acima surgem 

com o mesmo padrão de abundancia, entretanto, interessantemente, Tillandsia 

recurvata apresenta um padrão de senoide, i.e., aumenta ou diminui sua abundância das 

estações secas para as chuvosas. O mesmo padrão é verificado para essa espécie em 

Torres. Nesse afloramento, com exceção da espécie supramencionada, registramos 

apenas Tibouchina heteromalla por todas as estações (Fig. 3). 

As análises de agrupamento mostram que há pouca similaridade florística entre as 

ilhas de solo ao longo das estações. Ainda assim, ao menos para Torres e Paraíso as 

ilhas tendem ao agrupamento durante a estação chuvosa normal (Fig. 4 A, B, C). Os três 

afloramentos são pouco semelhantes entre si e apresentam índice de diversidade Beta de 

Williams de 0,81 (Torres), 0,77 (Paraíso) e 0,56 (Santuário). A CA explicou 13,64% da 

variação nos eixos 1 e 2 (7,25 e 6,39%, respectivamente) e reiterou a ausência de 

agrupamentos verificada na UPGMA, destacando, contudo uma maior coesão entre as 

ilhas de solo do afloramento do Santuário e, no diagrama biplot, é possível observar as 

espécies associadas às ilhas (Fig. 5).  

No contexto temporal, a DCA mostrou pequena variação florística nas ilhas de solo 

entre as estações (Fig. 6 A, B, C). A análise de variância (ANOVA) indicou que, apesar 

de baixa, existem diferenças significativas na composição de espécies entre os 

afloramentos, embora não tenha sido significativa a diferença entre as ilhas (Tabela 3). 
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Discussão 

Estruturação das comunidades 

Afloramentos rochosos são reconhecidamente refúgios para a biodiversidade da área 

na qual estão inseridos, tanto para plantas vasculares (e.g., Porembski et al. 1998) 

quanto para avasculares (e.g., Frahm 1996; Silva e Germano 2013). Entretanto, a 

riqueza registrada nos afloramentos do PARNA Catimbau é alcançada pela quantidade 

de espécies vasculares. Aqui, o extenso período de seca experimentado na região atuou 

gargalo ecológico impedindo o sucesso (colonização e sobrevivência) das espécies de 

briófitas. Campylopus pilifer é considerada pioneira (Scarano 2002) e Bryum argenteum 

ruderal, ambas amplamente distribuídas no mundo e no país, perenes e resistentes a 

ambientes secos, i.e., k estrategistas. 

Interessantemente, as diversidades alfa (em cada ilha de solo) e beta (entre ilhas de 

solo) em cada afloramento são elevadas. Ainda assim, para esses parâmetros, os 

afloramentos podem ser ordenados decrescentemente em Santuário, Torres e Paraíso. 

Isso deve explicar a maior diversidade beta entre as ilhas de solo para o Santuário. Esse 

afloramento, ainda que utilizado para rituais religiosos, é protegido por cerca, constitui 

área particular e as visitações são controladas. Os dois outros afloramentos, Torres e 

Paraíso, são utilizados para visitações turísticas sem qualquer controle, apesar de 

estarem localizados dentro de uma unidade de conservação de proteção integral. Além 

disso, para Torres há a adição do fator presença de caprinos. Ainda assim, esse fator não 

influencia a diversidade das ilhas de solo desse afloramento.  

A presença de caprinos em ilhas pode surtir efeitos tanto positivos quanto negativos. 

Embora algumas espécies possam ser excluídas devido ao pisoteio (Augustine & 

McNaughton 1998), as fezes deixadas por caprinos podem representar provimento de 

nutrientes (Gould e Swingland 1980), especialmente em afloramentos rochosos que são 

ambientes nutricionalmente pobres (Porembski et al. 1998). Outrossim, podem impedir 

a ação de herbívoros generalistas sobre a flora da ilha (Kellner et al. 2011), reduzindo a 

exclusão das espécies. Ainda assim, nossos resultados não revelam relação positiva ou 

negativa entre riqueza de espécies e a presença dos caprinos. Em vez disso, outro fator 

está mais relacionado a esse padrão, a área da ilha de solo. 
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 A relação espécie-área (SAR) está baseada na assumpção de que áreas maiores 

devem agrupar maior riqueza de espécies. Isso é porque maiores áreas suportam maior 

complexidade estrutural (MacArthur e Wilson 1967) e assim, mais fontes de recursos 

permitindo o crescimento de populações (Lomolino 2004). Finalmente, maiores áreas 

implicam em maior probabilidade de interceptação de colonizadores (Hipótese da Área 

Alvo – Lomolino 1990). Embora o SAR em ilhas de solo não seja corroborado para 

briófitas (Silva et al. 2018), é comumente aceito por vários estudos com plantas 

vasculares (e.g., Lomolino 2000; Losos e Schluter 2000; Dengler 2009), para várias 

formações. Aqui, nossos resultados apontam a área como fator influenciador sobre a 

riqueza de espécies vegetais, mas não somos capazes de dizer se isso se relaciona com a 

heterogeneidade de hábitat, por exemplo, uma vez que não foi nosso objetivo.  

4.3 Variação composicional temporal 

A beta-diversidade acumula as diferenças entre as assembleias de espécies em locais 

específicos (diversidade alfa) em tempos específicos (Anderson et al. 2011). Aqui, o 

Santuário é o afloramento com menor turnover temporal, seguido por Torres e Paraíso. 

A heterogeneidade florística, i.e., baixa diversidade beta, encontrada no Santuário deve 

explicar a falta de agrupamento entre as ilhas de solo. Fatores como umidade local ou a 

baixa capacidade de dispersão das espécies devem ser os maiores atores sobre a 

dissimilaridade entre essas ilhas. As diferenças de composição de espécies entre as ilhas 

de solo para os três afloramentos, provavelmente, deve-se ao tempo de resiliência das 

espécies é maior do que o demandado entre o fim do El Niño e as chuvas em 2017.  

A estruturação das comunidades vegetais na Caatinga é regida por fatores 

climáticos, topográficos e geológicos (Rodal et al. 2008). Os afloramentos rochosos são 

elementos típicos nas paisagens da Caatinga, sendo ambientes rochosos com condições 

edáficas e climáticas extremas destoantes do seu (Porembski et al. 2000). Nesses 

recintos, espécies da família Bromeliaceae são elementos típicos (Porembski et al. 1998; 

Forzza et al., 2015; Silveira et al., 2015). Aliado a isso, características como epifitismo, 

tricomas absortivos de nutrientes via folha, Metabolismo Ácido das Crassulaceae 

(CAM) e a reprodução do tipo clonal (Hmeljevski et al., 2014; Crayn et al., 2015; de 

Paula et al., 2015) devem explica nossos registros de ao menos duas espécies ao longo 

das cinco estações e a relação da abundância de T. recurvata às estações. Em se tratando 
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do musgo C. pilifer, essa espécie pioneira de afloramentos rochosos (Scarano 2002) 

possui diversos atributos potencialmente adaptativos a climas secos (e.g. imbricamento 

dos filídios; capilares hialinos; hialocistos – Kürschner 2004). 

 Apesar de a maioria das espécies presentes nos afloramentos do PARNA 

Catimbau serem típicas de ambientes rochosos (ver Töelke et al. 2011), os altos índices 

de riqueza, abundância e, especialmente para o Santuário, a alta heterogeneidade de 

espécies, confirmam os afloramentos como importantes ambientes refúgios para 

espécies vegetais. O Santuário além de ser protegido pela delimitação do PARNA 

Catimbau é zoneado por moradores e têm suas visitações controladas. Isso deve explicar 

a dissimilaridade em relação aos dois outros afloramentos. 

Nossos resultados sugerem que os fatores estruturadores das comunidades vegetais 

em afloramentos rochosos em florestas secas estão relacionados com a pluviosidade. 

Eventos de secas prolongadas selecionaram espécies adaptadas ao estresse. Um fato que 

fortalece esse argumento é que para a estação chuvosa imediatamente após a seca 

prolongada, as ilhas tendem a se agrupar pelo menos em dois dos afloramentos 

estudados. Em vez disso, nós encontramos relação positiva entre área da ilha e riqueza 

de espécies, corroborando a Teoria da Biogeografia de Ilhas. A riqueza de espécies é 

uma medida de diversidade muito usada para selecionar áreas importantes para 

conservação (Mazaris et al., 2008), mas a ausência de dados, especialmente para 

afloramentos rochosos, representa um desafio para a instauração de planos de manejo 

(Mandelik et al., 2007). Nesse caso, nossos resultados direcionam as ações para as ilhas 

de solo que apresentam o nível de diversidade mais alto. Sendo assim, esse trabalho 

deve subsidiar futuras ações de manejo e conservação de espécies em afloramentos 

rochosos. 
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Tabela 1. Variáveis físicas das ilhas de solo de três afloramentos rochosos no Parque Nacional Vale do 

Catimbau, PE. P = Paraíso Selvagem; S = Santurário; T = Torres. Os números após as letras indicam a 

numeração correspondente de cada ilha de solo. A quantidade de excrementos de caprinos foi 

categorizada: 0 = ausência de excrementos; 1 = Até 20% da área ocupada por excremento; 2 = entre 30 e 

50% da área ocupada; 3 = acima de 50% da área ocupada. 

Ilha de solo 
Área 

(m²) 

Profundidade do 

solo (cm) 

Excrementos dos 

caprinos 

Riqueza de 

espécies 

Torres     

T1 1,5 10 2 2 

T2 4 5,16 2 5 

T3 0,161 8,1 0 5 

T4 0,75 4,83 1 3 

T5 0,6 6,66 2 3 

T6 1,21 5,66 1 4 

T7 3,69 14,33 3 5 

T8 6,78 10,4 1 5 

T9 1,39 9,66 2 3 

T10 0,81 10 1 2 

T11 2,5 7,5 1 1 

T12 6,98 5,66 2 4 

T13 5,61 18 1 4 

T14 6,92 8 0 1 

T15 1,2 10 3 1 

T16 5,1 9,25 2 4 
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T17 0,58 7 1 3 

T18 3,34 3,5 1 0 

T19 0,07 2,5 1 1 

T20 1,58 1,75 0 3 

T21 0,28 7 0 1 

T22 0,09 3 3 2 

T23 0,2 4,16 3 3 

T24 6,4 10 1 3 

T25 1,96 5,16 1 3 

T26 2,9 2 2 4 

T27 0,23 3,5 0 4 

T28 1,25 10,33 1 2 

T29 3,57 4,99 1 1 

Santuário     

S1 3,35 5 0 8 

S2 7,2 4,66 0 5 

S3 3,48 6,33 0 3 

S4 17,48 8,61 0 18 

S5 14,19 5,4 0 17 

S6 2,44 7,16 0 4 

S7 3,69 0,5 0 4 

S8 6,78 0,5 0 2 
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S9 1,39 6,5 0 1 

S10 0,835 3 0 3 

S11 0,1 3,5 0 4 

S12 0,3 0,2 0 4 

S13 0,64 1,5 0 5 

S14 1,84 4,5 0 1 

S15 1,2 4 0 5 

S16 1,02 4 0 3 

Paraíso 

Selvagem 
    

P1 1,5 4,66 0 6 

P2 0,01 2,5 0 1 

P3 0,02 3 0 5 

P4 0,01 2,5 0 6 

P5 0,04 3 0 1 

P6 0,09 4,5 0 1 

P7 0,2 4,875 0 7 

P8 6,4 6 0 2 

P9 8,41 3 0 2 

P10 1,96 4 0 2 

P11 2,9 2,5 0 5 

P12 0,23 3,5 0 2 
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P13 5,61 5 0 8 

P14 6,92 2,625 0 6 

P15 3,35 2,5 0 2 

P16 0,7 2 0 1 

P17 0,32 3,66 0 4 

P18 0,7 2,5 0 3 

P19 0,2 5 0 2 

P20 1 5 0 5 

P21 0,11 6 0 2 

P22 0,12 6,5 0 2 

P23 0,18 6 0 2 

P24 4,46 7,675 0 3 

P25 0,03 1 0 4 

P26 4,3 4,875 0 1 

P27 0,09 4,5 0 5 

P28 1,84 12 0 2 

P29 0,05 4 0 7 

P30 1,02 3,5 0 3 
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Tabela 2. Inventário das espécies vegetais ocorrentes em cada afloramento rochoso.  

Espécie 
Paraís

o 

Torre

s 

Santuári

o 

Anacardiaceae (1/1)    

Anacardium occidentale L. 1 0 0 

Asteraceae (1/1)    

Paralychnophora reflexoauriculata (G.M. Barroso) 

MacLeish 
0 0 1 

Cyrtocymura scorpioides (Lam.) H. Rob.    

Bignoniaceae (2/2)    

Handroanthus sp 0 1 1 

Jacaranda rugosa A.H. Gentry 1 1 0 

Lamiaceae (1/1)    

Hypenia salzmannii (Benth.) Harley    

Rubiaceae (3/3)    

Borreria verticillata (L.) G. Mey. 1 0 1 

Mitracarpus sp    

Oldenlandia sp    

Cactaceae (4/4)    

Melocactus bahiensis (Britton & Rose) Luetzelb. 1 1 1 

Opuntia inamoena K. Schum. 0 1 1 

Pilosocereus chrysostele (Vaupel) Byles & G.D. Rowley 0 0 1 

Pilosocereus pachycladus F. Ritter 0 1 0 

Santalaceae (1/1)    

Phoradendron sp    

Leucobryaceae (1/1)    

Campylopus pilifer Brid. 1 1 1 

Bryaceae (1/1)    

Bryum argenteum Hedw.    

Fabaceae (4/6)    

Chamaecrista ramosa (Vogel) H.S.Irwin & Barneby 1 1 1 

Chamaecrista blanchetti Conc., L.P. Queiroz & G.P. 1 0 1 
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Lewis 

Chamaecrista swainsonii (Benth.) H.S. Irwin & Barneby 0 0 1 

Stylosanthes viscosa (L.) Sw. 0 1 0 

Senna cana (Nees & Mart.) H.S. Irwin & Barneby 1 0 0 

Mimosa sp    

Apocynaceae (4/4)    

Ditassa capillaris E. Fourn. 1 0 1 

Aspidosperma sp.    

Mandevilla tenuifolia (J.C. Mikan) Woodson 1 1 1 

Blepharodon pallidum Decne.    

Bromeliaceae (3/3)    

Dyckia limae L.B. Sm. 1 0 0 

Encholirium spectabile Mart. ex Schult. f. 1 1 0 

Aechmea leptantha (Harms) Leme & J.A.Siqueira 1 1 1 

Krameriaceae (1/1)    

Krameria tomentosa A. St.-Hil.    

Verbenaceae (1/1)    

Lippia sp    

Malvaceae (1/1)    

Herissantia crispa (L.) Brizicky    

Euphorbiaceae (1/5)    

Croton argyrophylloides Müll. Arg. 1 0 1 

Croton nummularius Baill.    

Croton sp1    

Croton sp2    

Croton sp3    

Myrtaceae (1/1)    

Myrcia sp    

Lithraceae (-/2)    

Sp1 1 0 1 

Sp2 0 0 1 

Malpighiaceae (2/2)    

Stigmaphyllon paralias A. Juss. 0 1 1 
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Byrsonima gardneriana A. Juss. 0 0 1 

Polygalaceae (1/1)    

Polygala longicaulis Kunth    

Poaceae (1/1)    

Eragrositis sp 1 1 1 

Portulacaceae (1/2)    

Portulaca elatior Mart. ex Rohrb. 1 1 1 

Portulaca sp 0 1 0 

Aneuraceae (1/1)    

Riccardia grandiflora (Steph.) H.A. Mill.    

Arecaceae (1/1)    

Syagrus coronata (Mart.) Becc. 0 1 0 

Melastomataceae (1/2)    

Tibouchina heteromalla (D. Don) Cogn.    

Tibouchina multiflora (Gardner) Cogn. 0 0 1 

Tillandsiaceae (2/1)    

Tillandsia recurvata  (L.) L. 0 1 1 

Tillandsia streptocarpa Baker 0 0 1 
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Tabela 3. Análise de Variância (ANOVA) mostrando que há diferenças entre as ilhas dos afloramentos 

indicando turnover ao longo das estações. 

 

Soma dos quadrados df Quadrado da Média F p 

Ilhas de solo 1,21E+11 59 20517,8 0,9944 0,4998 

Afloramentos 271043 2 135522 6,568 0,001974 

Erro: 2,43E+11 118 20632,5 

  

Total: 3,92E+11 179 
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Figura 1. Espécies mais frequentes nos afloramentos rochosos do PARNA Catimbau, PE. 
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Figura 2. Relação espécie-área para as espécies vegetais vasculares e avasculares das ilhas de solo dos afloramentos rochosos no PARNA Catimbau. Aqui nós usamos 

distribuição de Normal e função identidade log. 
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Figura 3. Distribuição das abundâncias das espécies mais representativas para cada afloramento rochoso ao longo de quatro estações. A = Paraíso Selvagem; B = Santuário; C 

= Torres. 



97 

 

 

Figura 4. Agrupamento de média simples (UPGMA) entre as ilhas de solo dos três afloramentos no PARNA Catimbau, PE, com base no índice de similaridade de Bray-

Curtis. A letra indica o afloramento rochoso (P – Paraíso Selvagem; S – Santuário; T – Torres) e o número após a letra indica a ilha de solo. Em azul escuro estão as ilhas de 

solo amostradas durante a estação chuvosa normal em 2017. 
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Figura 5. Biplot da Análise de Correspondência (CA) mostrando o a distribuição das ilhas de solo por afloramento rochoso (amostras) e das espécies (descritores). 

Quadrados: Torres; Triângulos: Santuário; Círculos: Paraíso Selvagem. 

 : Correspondências (CA) : >>>>>>>>>> Escores para linhas

Eixos 1 x 2

T1

T2

T3

T4

T5

T6

T7

T8

T10

T12

T13 T16

T17

T20

T22

T23

T24

T26

T27

T28

T29

P1

P3

P4

P7

P8

P9 P10

P11

P12

P13

P14
P15

P17

P18

P19

P20

P21

P22

P23

P24

P25

P28

P29

P30

S1

S3

S4

S5

S7

S10

S11

S12

S13

S15

Aechmea lepthanta

Asteraceae sp1

Bignoniaceae sp1

Bignoniaceae sp2

Borreria sp1

Cactaceae sp1

Cactaceae sp2 (Palma)

Cactaceae sp4

Campylopus pilifer

Chamecrista ramosa

Chamecrista sp2

Convolvulaceae sp1

Ditassa capillaris

Encholirium spectabile

Euphorbiaceae sp2

Fabaceae sp2

Lithraceae sp1

Malpighiaceae sp1

Malpighiaceae sp2

Mandevilla tenuifolia

Melastomataceae sp1

Myrtaceae sp1

Poaceae sp1

Poaceae sp2

Poaceae sp4

Portulacaceae sp1

Sp13

Sp15

Sp16

Sp19

Sp2

Sp20Sp31 Sp32

Sp33

Sp34

Sp4

Sp9

Syagrus sp1

Tibouchina sp1
Tillandsia recurvataTurneraceae sp1

Eixo 1   (7.25%)

1.21.110.90.80.70.60.50.40.30.20.10-0.1-0.2-0.3-0.4-0.5-0.6-0.7-0.8-0.9-1-1.1-1.2-1.3-1.4-1.5-1.6-1.7-1.8-1.9-2-2.1-2.2-2.3

E
ix

o
 2

  
 (

6
.3

9
%

)

1.2

1

0.8

0.6

0.4

0.2

0

-0.2

-0.4

-0.6

-0.8

-1

-1.2

-1.4

-1.6

-1.8

-2



99 

 

 

Figura 6. Análise de Correspondência Distendenciada (DCA) mostrando que não há padrão temporal entre as ilhas de solo para os afloramentos rochosos. A – Santurário; B – 

Paraíso Selvagem; C – Torres. Símbolos são as ilhas de solo e as cores as estações. Note que a estação chuvosa em 2017 é referida pela cor azul escuro. 
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4.3 RESPOSTA FISIOLÓGICA DO MUSGO Campylopus Pilifer BRID. 

(LEUCOBRYACEAE, BRYOPHYTE) DURANTE EVENTOS DE EXTREMOS 

CLIMÁTICOS NA CAATINGA  
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Resumo. Biological soil crusts são facilitadores de plantas vasculares. Especialmente 16 

importantes em regiões áridas e semiáridas, em afloramentos rochosos são as 17 

populações do musgo pioneiro Campylopus pilifer os mais representativos. Entretanto, a 18 

Caatinga está sob processo de desertificação que deve se prolongar pelos próximos 100 19 

anos. Assim, entender a resposta fisiológica de C. pilifer sob um cenário de mudanças 20 

climáticas, deve basear previsões sobre o rumo da flora de ambientes rochosos para os 21 

próximos anos. Aqui, nós avaliamos uma população do musgo durante o efeito 22 

prolongado de seca causado pelo El Niño e a posteriori durante a primeira estação 23 

chuvosa após o fenômeno. Nós utilizamos a biomassa (massa seca) e proporção de 24 

clorofilas como medidas de vigor. A diminuição do investimento em alocação de 25 

biomassa e degradação dos pigmentos fotossintéticos durante a seca não foi 26 

surpreendente, mas o rápido aumento das clorofilas. Isso se deve a duas razões: (1) 27 

investimento em biomassa, regenerando as clorofilas; e (2) a clorofila b tende a ter 28 

maior concentração durante uma estação chuvosa, garantindo a captação de fótons para 29 

a clorofila a para a pronta realização da fotossíntese. Esse é o motivo para o aumento da 30 

razão clorofila a:b na estação chuvosa. Desse modo, nós concluímos que a resiliência do 31 

C. pilifer é rápida até mesmo para uma planta fotófila, o que deve assegurar sua função 32 

enfermeira em condições de saturação ambiental. 33 

Palavras-chave: Biomassa, clorofila, dessecação, musgos, pioneiro, população. 34 
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A Caatinga é uma floresta seca brasileira que está sob um cenário drástico de 35 

desertificação com previsões de diminuição da pluviosidade e consequente aumento da 36 

temperatura ocorrendo ao longo dos próximos 100 anos, pelo menos (Vieira et al. 37 

2015). Esse quadro deve alterar a distribuição das espécies e, consequentemente, a 38 

dinâmica dos ecossistemas. Entre os ecossistemas mais bem sucedidos na Caatinga, 39 

estão os afloramentos rochosos, refúgios da flora que ofertam grande variedade de 40 

habitats (e.g. depressões, rocha nua, fendas, ilhas de solo) com variáveis 41 

microclimáticas diversas (Frahm 1996; Porembski et al. 1998). São ambientes 42 

singulares que apresentam espécies vegetais endêmicas (e.g. Schneider & Boldrini 43 

2012; Pereira et al. 2016) e com distribuição rara para o Brasil (e.g. Silva & Germano 44 

2013; Silva et al. 2014). Apesar disso, os estudos sobre a ecologia de plantas de 45 

afloramentos rochosos no país ainda são incipientes (Silva 2016).  46 

Em afloramentos rochosos, briófitas representam os membros mais 47 

representativos dos biological soil crust, dentre as quais Campylopus pilifer Brid. 48 

(Leucobryaceae Schimp.) é a espécie mais abundante. C. pilifer é um musgo 49 

acrocárpico pioneiro em afloramentos rochosos (Oosting & Hess 1956; Scarano 2002) 50 

de distribuição ampla mundialmente e, nos trópicos, ocorre em elevadas altitudes, 51 

alcançando regiões de até 3.500 m de altitude (Gradstein & Sipman 1978). Entretanto, 52 

segundo Gradstein & Sipman (1978), a espécie necessita de clima úmido, pelo menos, 53 

periodicamente para manutenção populacional. Este musgo é reconhecidamente 54 

adaptado a climas xéricos e, por sua vez, apresenta atributos morfoanatômicos que 55 

possibilitam sua colonização e sucesso em ambientes secos. Por exemplo, a costa bem 56 

desenvolvida e internamente diferenciada em bandas de estereídes diminui o estressa 57 

mecânico durante os eventos de dessecação (Frahm 1990). Sua costa também é o 58 

principal sítio para fotossíntese, uma vez que ocupa mais de 2/3 da largura dos filídios e 59 

apresenta lamelas (Frahm 1990). Por fim, esta estrutura atua em trocas gasosas e 60 

condução efetiva de água internamente (Frahm 1990). 61 

Biological soil crusts são associações de organismos avasculares com partículas 62 

de solo de modo que os organismos vivem dentro ou imediatamente acima do solo (e.g. 63 

cianobactérias, algas e briófitas – Benalp et al. 2001). Estas associações podem afetar o 64 

microclima de forma a facilitar a germinação, alterar o estado nutricional e a 65 

sobrevivência de plantas vasculares (Benalp et al. 2001). Essa habilidade é 66 
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especialmente importante em regiões áridas e semiáridas, como ecossistemas de 67 

afloramentos rochosos inseridos em florestas secas, a exemplo da Caatinga. Assim, 68 

entender a resposta fisiológica do musgo C. pilifer sob um cenário de mudanças 69 

climáticas, pode basear previsões sobre o rumo da flora de ambientes rochosos para os 70 

próximos anos, permitindo inferências relacionadas à dinâmica das comunidades 71 

vegetais. 72 

O Parque Nacional Vale do Catimbau (PARNA Catimbau - (8º24' – 8º36'S x 73 

37º09' – 37º14' O), é acometido um gradiente horizontal de pluviosidade com diferença 74 

entre os extremos de ca. 500 mm (Rito et al. 2017). Isso implica que, com as constantes 75 

mudanças climáticas que afetam a Caatinga (Vieira et al. 2015) a distribuição, 76 

especialmente briófitas que devem acompanhar o gradiente de umidade, deve ser 77 

deslocada em direção aos extremos mais úmidos. Isso é porque o grande alcance 78 

geográfico das espécies de briófitas deve proporcionar o deslocamento da distribuição 79 

das plantas de acordo com a velocidade das mudanças climáticas (Pócs 2011). Por 80 

exemplo, espécies têm sido registradas como novas referências em locais virtualmente 81 

improváveis (e.g., Crossidium crassinerve (De Not.) Jur., Dicranella howei Ren. et 82 

Card., Frullania inflata Gottsche – Pócs 2011). Embora seja difícil de se pontuar com 83 

certeza a causa da alteração de distribuição da brioflora (ver Frahm & Klaus 2000; 84 

Kürschner 2002), o fato mostrado em Pócs (2011) sugere que pelo menos em parte, 85 

esses registros são possíveis pela influência das mudanças climáticas. 86 

Nós coletamos amostras de 10 x 10 cm da mesma população de Campylopus 87 

pilifer durante o evento El Niño em julho de 2016 (ao final de quatro anos da sua 88 

influência sobre a região) e ao final do fenômeno, durante a estação chuvosa da área em 89 

Junho de 2017. Nós acondicionamos as amostras em sacos tipo zip lock para 90 

conservação da umidade. Para a análise dos pigmentos fotossintéticos Chl a, Chl b e a 91 

proporção Chl a:b nós procedemos com a leitura sob as absorbâncias de 645 e 663 nm, 92 

respectivamente (Marschall & Proctor 2004). Nós maceramos 100 mg de material 93 

botânico em ambiente escurecido e adicionamos 10 ml de acetona a 80%. Deixamos a 94 

solução decantar por 24h no escuro, em tubo de ensaio envolto com papel filme e papel 95 

alumínio, para a total separação de possíveis partículas de substrato restantes e para 96 

apuração dos pigmentos à acetona (Lichtenthaler 1987). Então, procedemos com a 97 

leitura (em triplicata) dos pigmentos usando o espectrofotômetro. A cada absorbância, 98 
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procedemos com a leitura da acetona para obter a diferença solução vs. acetona. Nós 99 

transformarmos os resultados usando as seguintes equações: 100 

 101 

 102 

 103 

Onde Ca e Cb indicam concentração das clorofilas ‘a’ e ‘b’, respectivamente. 104 

Uma vez que esses resultados são obtidos para unidade mg/L, após esse passo, nós 105 

convertemos os resultados em mg/g de peso úmido através da equação que segue:  106 

 107 

Onde Ca indica os valores de clorofila a em mg/L; V indica o volume da extração em L 108 

e g, o peso da amostra de musgos. 109 

Nós avaliamos a resposta das populações com base na variação da massa seca e 110 

em parâmetros de pigmentos, i.e., quantidades de clorofila a (Chl a), clorofila b (Chl b) 111 

e no raio clorofila a:b (Chl a:b), conforme Maciel-Silva et al. (2012). Assim, os 112 

gametófitos utilizados para as análises apresentaram em média 12 mg. Nós pesamos os 113 

gametófitos antes e após experimento visando controle da biomassa e mensuração do 114 

seu acúmulo ou perda. Pesamos as amostras em balança de precisão com quatro casas 115 

decimais. A determinação do conteúdo hídrico seguiu o estudo, sendo as amostras secas 116 

a 80 ºC por 72h para o cálculo como porcentagem de massa seca. 117 

 A biomassa (massa seca) não apresentou variação significativa entre as estações 118 

(Tabela 1) e isso pode ser explicado pela falta de tempo para investimento em 119 

crescimento entre o fim do fenômeno El Niño e a primeira estação chuvosa. Apesar 120 

disso, a biomassa é substancialmente maior para a amostra da população sob a estação 121 

chuvosa (Figura 1). 122 

Os níveis de clorofila foram significantemente maiores na estação chuvosa 123 

(Tabela 2). Cabe destacar que os níveis de Chl a aumentaram cerca de quatro vezes 124 

nesta estação (Tabela 3; Figura 2). Esses valores são considerados normais para 125 

espécies de briófitas adaptadas a ambientes xéricos (Marshall & Proctor 2004). A 126 
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clorofila a é o pigmento fotossintético mais comumente utilizado absorvendo os 127 

espectros azul, vermelho e violeta da luz e participando fundamentalmente da 128 

fotossíntese oxigênica (Taiz & Zeige 2004). A molécula de clorofila a é menos solúvel 129 

que a molécula de clorofila b (Taiz & Zeige 2004), o que deve explicar a maior 130 

concentração de clorofila a em C. pilifer em relação à clorofila b. 131 

A degradação da clorofila é, atualmente, um processo amplamente conhecido 132 

(Taiz & Zeige 2004). Um dos fatores elementares para o desencadeamento do processo 133 

é a pressão ambiental, como a seca prolongada (Hendry et al. 1987; Taiz & Zeige 2004). 134 

O aumento pronunciado da concentração de clorofilas a e b em C. pilifer pode estar 135 

relacionado à diminuição da insolação durante a estação chuvosa (por conta do aumento 136 

da nebulosidade) e ao aumento de biomassa dos gametófitos. O investimento em 137 

biomassa deve ser acompanhado pela produção de filídios, aumentando assim a 138 

concentração de clorofila. Essa explicação está de acordo com os dados apresentados 139 

em Carvalho et al. (2007) para plantas vasculares de Cerrado aberto e fechado. Embora 140 

haja diferenças entre os valores de concentração de moléculas de clorofila entre os 141 

grupos vegetais vasculares e avasculares, também há grande sobreposição (Marschall & 142 

Proctor 2004). Isso é porque o aumento ou diminuição das concentrações variam de 143 

acordo com o nível de radiação solar, por exemplo (Marschall & Proctor 2004). 144 

As briófitas amortecem a susceptibilidade à erosão, auxiliam a captação e 145 

retenção de nutrientes e, assim, afetam a estrutura das comunidades de plantas 146 

vasculares (Belnap et al. 2003; Belnap & Weber 2013). Em ambientes xéricos, essas 147 

plantas constituem um dos grupos vegetais menos estudados (Germano et al. 2016), 148 

especialmente em se tratando dos ecossistemas de afloramentos rochosos (Silva 2016). 149 

Por serem poiquiloídricas, condições de elevada aridez podem dificultar o 150 

estabelecimento das espécies. Disso pode decorrer a lacuna quanto a estudos focando 151 

esse grupo. Embora as taxas de crescimento de briófitas em ambientes secos sejam 152 

baixas quando comparadas com aquelas de ambientes mésicos, sua contribuição para o 153 

ecossistema (e.g. estruturação de solos arenosos, acúmulo de biomassa e elementos 154 

traços) em nível global é de fundamental importância (Stark et al. 2011). Aqui, 155 

relatamos um aumento significativo nos níveis de clorofila durante a estação chuvosa 156 

em um musgo pioneiro de um ecossistema frágil da Caatinga. Sugerimos que, durante a 157 

estação chuvosa, quando há maior acúmulo hídrico nos gametófitos devido à 158 
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poiquiloidria, a produtividade da população seja aumentada, possibilitando um aumento 159 

discreto na biomassa. A diminuição da intensidade de chuvas e o aumento da duração 160 

da estação chuvosa, seja por conta de eventos climáticos como El Niño ou das 161 

mudanças climáticas globais, pode, portanto, alterar a fisiologia da espécie, o que pode 162 

ter drásticas consequências para a dinâmica e funcionamento da vegetação associada 163 

aos afloramentos rochosos. 164 
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Figuras e Tabelas 

Tabela 1. Descrição da biomassa do musgo Campylopus pilifer Brid. entre as estações seca (após cinco anos sob efeito de El Niño) e chuvosa (a primeira estação chuvosa 

após o fenômeno de seca prolongada) mostrando a homogeneidade entre as estações para medida de vigor. d.f. = graus de liberdade; S.D. = Desvio Padrão; C.V. = Coeficiente 

de Variação. 

 

Média - 

Seca 

Média - 

Chuva 
t d.f. p N – Seca N – Chuva 

S.D. 

Seca 

S.D. 

Chuva 

F-raio - 

Variâncias 

p - 

Variâncias 

Biomassa (massa 

seca) 
14.036 16.700 -1.453 98 0.14 50 50 8.481 9.800 1.335 0.314 

 

Tabela 2. Avaliação da variação da quantidade de pigmentos fotossintéticos e da razão clorofila a:b para o musgo Campylopus pilifer Brid. entre as estações seca (após cinco 

anos sob efeito de El Niño) e chuvosa (a primeira estação chuvosa após o fenômeno de seca prolongada). 

 

Somatória do 

Rank – seca 

Somatória do Rank 

- chuvosa 
U Z p 

Z 

ajustado 
p 

N - 

seca 

N - 

chuvosa 

2*1 pareado – valor 

exato do p 

clorofila 

a 

6.000 15.000 0.00 -1.963 0.049 -1.992 0.046 3 3 0.10 

clorofila 

b 

6.000 15.000 0.00 -1.963 0.049 -1.992 0.046 3 3 0.10 

razão 

a:b 
9.000 12.000 3.00 -0.654 0.512 -0.664 0.506 3 3 0.7 
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Tabela 3. Descrição da variação de clorofilas a e b e da razão clorofila a:b para a população do musgo Campylopus pilifer Brid. entre as estações seca (após cinco anos sob 

efeito de El Niño) e chuvosa (a primeira estação chuvosa após o fenômeno de seca prolongada). S.D. = Desvio Padrão; C.V. = Coeficiente de Variação. 

 
N Média Mediana Mínimo Máximo S.D. S.D. – 95% 

S.D. - 

+95% 
C.V. 

Erro 

Padrão 

Clorofila a 6 2.167 2.325 0.172000 3.510 1.504 0.939 3.689 69.421 0.614 

Clorofila b 6 0.993 0.973 0.453000 1.750 0.563 0.352 1.383 56.744 0.23 

Razão a:b 6 2.015 2.284 0.378855 2.584 0.853 0.532 2.093 42.355 0.348 
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Figura 1. Variação da biomassa (Massa Seca) da população de Campylopus pilifer Brid. entre as estações 

seca (após cinco anos sob efeito de El Niño) e chuvosa (a primeira estação chuvosa após o fenômeno de 

seca prolongada. 
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Figura 2. Descrição da variação de clorofilas a e b e da razão clorofila a:b para a população do musgo 

Campylopus pilifer Brid. entre as estações seca (após cinco anos sob efeito de El Niño) e chuvosa (a 

primeira estação chuvosa após o fenômeno de seca prolongada) com médias ponderadas (F1,8 = 21,768, p 

= 0,0016) de acordo com a Hipótese da Efetiva Decomposição. 
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4 CONCLUSÃO 

 

As briófitas do PARNA Catimbau compõem por uma flora pobre, assim como ocorre 

em ecossistemas secos. Entretanto, aparecem elementos com distribuição rara e disjunta 

no país, sugerindo o potencial de refúgio biológico do PARNA a essas espécies e 

reforçando seu potencial como área a ser conservada. Além disso, o PARNA possui 

uma estratificação altitudinal e a flora de briófitas apresenta relação negativa base-topo. 

Isso ocorre porque em ambientes secos, diferente do que ocorre em florestas úmidas, os 

níveis de severidade ambiental aumentam com a altitude por causa da maior incidência 

luminosa e dessecação por ventos mais intensa. Esses fatores acabam por selecionar 

características funcionais distintas ao longo do gradiente proporcionando mudança 

composicional das comunidades por cinturão altitudinal. O gradiente de altitude aqui 

pode servir como critério para priorização de zonas de altitude para ações de 

conservação. Outra medida importante é a limitação da utilização das espécies como a 

Syagrus coronata, popularmente conhecido como Licuri. Essa espécie é um refúgio 

para briófitas fornecendo umidade e sombreamento diferentes do seu entorno. 

No sentido da conservação, controlar as visitações que ocorrem nos 

afloramentos rochosos surge como uma importante medida. Isso é porque são poucas as 

espécies compartilhadas entre os afloramentos. A vegetação vascular registrada é 

prioritariamente de espécies típicas da Caatinga e isso afeta a diversidade nos mais 

diversos níveis. Ao longo de dois anos e meio as diversidades alfa (em ilhas de solo) e 

beta (entre afloramentos) permaneceram praticamente estáticas. Em escala espacial, a 

diversidade alfa é alta, garantindo a heterogeneidade florística dentro dos afloramentos 

rochosos. Aqui, os caprinos não surtem efeito negativo ou positivo sobre a riqueza de 

espécies de ilhas de solo. Isso deve ser devido ao efeito do El Niño que anulou a 

pluviosidade da região selecionando espécies adaptadas ao estresse. Um fato que 

fortalece esse argumento é que para a estação chuvosa imediatamente após a seca 

prolongada, as ilhas tendem a se agrupar pelo menos em dois dos afloramentos 

estudados. Em vez disso, nós encontramos relação positiva entre área da ilha e riqueza 

de espécies, corroborando a Teoria da Biogeografia de Ilhas. 

Campylopus pilifer, uma espécie pioneira e importante na sucessão de 

comunidades vegetais em ilhas de solo em afloramentos rochosos se mantém em 
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latência durante todo o período de seca prolongada causada pelo episódio de El Niño. 

Entretanto, as populações do musgo restabelecem-se logo quando da estação chuvosa 

normalizada aumentando a proporção de clorofila e investimento em biomassa. Apesar 

disso a variação na performance sugere que em eventos extremos mais intensos a 

população pode ser prejudicada alterando o ecossistema de ilhas de solo. 
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