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RESUMO 

 

FARIAS, Aline Araújo, D.Sc., Universidade Federal de Viçosa, dezembro de 2022. 
Modelagem de florestas secundárias de Mata Atlântica utilizando a estatística 
bayesiana. Orientador: Carlos Moreira Miquelino Eleto Torres. Coorientador: Carlos 
Pedro Boechat Soares. 
 

 

Os remanescentes secundários da Mata Atlântica (MA) são essenciais à manutenção 

e à conservação da biodiversidade no Brasil. Porém, há um desconhecimento dos 

fatores que impulsionam sua dinâmica e processos demográficos. A estatística 

bayesiana pode ser eficaz no estudo de sistemas complexos e heterogêneos nesses 

habitats fragmentados. Assim, o objetivo principal foi identificar os fatores que 

influenciam os atributos de árvores e espécies da MA por meio da abordagem 

bayesiana. A tese foi dividida em três capítulos abordando o crescimento (Capítulo 1), 

a biomassa (Capítulo 2) e a riqueza de espécies (Capítulo 3). Os modelos foram 

desenvolvidos por grupos ecológicos para avaliar a resposta de árvores em sete 

fragmentos da Mata Atlântica em Minas Gerais, Brasil. O efeito de variáveis 

ambientais e antrópicas, área e borda do fragmento (medidos pelo tamanho da 

floresta, perímetro e razão perímetro-área) foram estimados para os indivíduos e 

grupos ecológicos. O estudo revelou que as pioneiras crescem melhor em solos com 

maior teor de nutrientes e menor acidez, enquanto as espécies exigentes ou tolerantes 

à sombra preferem solos mais alcalinos com maior teor de cálcio e nutrientes. Os 

principais fatores afetando a biomassa foram variáveis relacionadas à fragmentação 

(ex.: área e razão de borda), que são mais prejudiciais às árvores de sucessão tardia. 

A riqueza de espécies pioneiras foi maior em fragmentos com maior perímetro, menor 

teor de alumínio e em estágios inicias de sucessão. Em contraste, o número de 

espécies de sucessão tardia, principais contribuintes aos estoques de biomassa e ao 

avanço da sucessão florestal, foi maior em fragmentos grandes e de menor perímetro. 

O histórico de uso menos intensivo do solo favoreceu tanto pioneiras quanto grupos 

de sucessão mais avançada. Nossos resultados permitem entender as respostas de 

árvores e grupos de espécies às interferências ambientais e antrópicas, ao mesmo 

tempo que confirma a eficácia dos modelos bayesianos para a análise de atributos da 

MA. Esse método pode ser utilizado para a elaboração de planos de recuperação 

florestal e gestão dos fatores atuando em habitats fragmentados.  



 
 
 
 
Palavras-chave: Florestas neotropicais. Biomassa florestal. Riqueza. Crescimento. 

  



 
 
 
 

ABSTRACT 

 

FARIAS, Aline Araújo, D.Sc., Universidade Federal de Viçosa, December, 2022. 
Modeling secondary forests of the Atlantic rainforest using Bayesian statistics. 
Advisor: Carlos Moreira Miquelino Eleto Torres. Co-advisor: Carlos Pedro Boechat 
Soares. 
 

 

The secondary remnants of the Atlantic Forest (AF) are essential for the maintenance 

and conservation of biodiversity in Brazil. However, there is a lack of knowledge about 

the factors driving its dynamics and demographic processes. Bayesian statistics can 

be effective in studying complex and heterogeneous systems in these fragmented 

habitats. Therefore, the main objective was to identify the factors that influence the 

attributes of the trees and species of AF through the Bayesian approach. The thesis 

was divided into three chapters dealing with growth (Chapter 1), biomass (Chapter 2), 

and species richness (Chapter 3). The models were developed by ecological groups 

to evaluate the response of trees in seven fragments of the Atlantic Forest in Minas 

Gerais, Brazil. The effects of environmental and anthropogenic variables, area, and 

fragment edge (measured by forest size, perimeter, and perimeter-area ratio) were 

estimated for individuals and ecological groups. The study found that pioneer species 

grew better on soils with higher nutrient content and lower acidity, while demanding or 

shade-tolerant species preferred more alkaline soils with higher calcium and nutrient 

content. The most important factors affecting biomass were variables related to 

fragmentation (e.g., area and edge ratio), which are more detrimental to late 

successional trees. Pioneer species richness was higher in fragments with larger 

perimeter, lower aluminum content, and in early successional stages. In contrast, the 

number of late successional species, which contribute most to biomass stocks and 

forest succession progression, was higher in large and smaller-perimeter fragments. 

Less intensive land use benefited both pioneer and advanced successional groups. 

Our results allow us to understand the responses of trees and species groups to 

environmental and anthropogenic interferences while confirming the effectiveness of 

Bayesian models for analyzing AF attributes. This method can be used to develop 

forest recovery plans and to manage factors operating in fragmented habitats. 

Keywords: Neotropical forests. Forest biomass. Richness. Growth.  
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

As florestas neotropicais são ricas em espécies endêmicas (Myers et al., 2000) 

e importantes prestadoras de serviços ecossistêmicos (Rozendaal et al., 2019; 

Shimamoto et al., 2018), mas têm sido submetidas a intenso desmatamento e 

modificações devido principalmente às atividades antrópicas (Ribeiro et al., 2019; 

Solórzano et al., 2021). A redução em área (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Liu et al., 

2019), as alterações microclimáticas nas bordas (Magnago et al., 2015; McNichol et 

al., 2022), a menor migração de espécies e dispersão de sementes (Coelho et al., 

2022; Tabarelli et al., 2012), devido à fragmentação, têm conduzido à perda de 

biodiversidade  em florestas secundárias, como a Mata Atlântica (MA). 

O contexto antropogênico (ex.: histórico de uso da terra e idade de abandono) 

e as condições ambientais (ex.: clima, solo e topografia) têm conduzindo a sucessão 

(Dalmaso et al., 2020; Souza et al., 2021), a riqueza e a composição de espécies na 

MA (Liebsch et al., 2008; Ribeiro et al., 2019). Em geral, observa-se o favorecimento 

de espécies de sucessão precoce, ex.: pioneiras, em detrimento de espécies de 

sucessão tardia, como as tolerantes à sombra (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Liu et al., 

2019).  

A sucessão em florestas secundárias é o resultado da combinação de 

processos demográficos (recrutamento, crescimento e mortalidade) e mecanismos 

atuando no ecossistema em diferentes escalas espaciais e temporais (Jakovac et al., 

2021). Estudar os fatores ambientais e antrópicos conduzindo as trajetórias 

sucessionais permite mediar os planos de recuperação e conservação (Jakovac et al., 

2021; Liu et al., 2019; Souza et al., 2021) e o manejo dessas florestas (Bieng et al., 

2021). Se o interesse é priorizar ações de conservação, estimativas confiáveis de 

riqueza de espécies e os fatores que atuam em seus padrões de ocorrência 

desempenham um papel fundamental (Zipkin et al., 2009). 

Apesar da relevância da biomassa em florestas tropicais devido a assimilação 

e acúmulo de carbono durante a fotossíntese (Raihan et al., 2019), a maioria dos 

estudos têm sido voltados para a região amazônica em florestas com características 

específicas: solos de baixa fertilidade, espécies de vida longa e elevada biomassa 

aérea (Poorter et al., 2017). Entretanto, conhecer os fatores impulsionando a 

biomassa florestal na Mata Atlântica direcionará as intervenções de restauração para 
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atingir metas de redução de carbono ou atender a legislação ambiental de um país 

(Coelho et al., 2022).  

Estudar os fatores atuando em sistemas complexos, como as florestas naturais, 

exige métodos de modelagem mais eficientes, coerentes e que capte a 

heterogeneidade do ecossistema. A estatística bayesiana, por exemplo, oferece 

diversas vantagens sobre a estatística clássica como: baseia-se em uma única 

ferramenta (o teorema de Bayes) (Bolstad, 2004), utiliza informações subjetivas 

disponíveis sobre o processo em estudo por meio da distribuição de probabilidade a 

priori (Gelman et al., 2013; Salles et al., 2019), permite inferências probabilísticas 

sobre os parâmetros (Migon et al., 2015) e apresenta intervalos de credibilidade mais 

estreitos e, consequentemente, mais precisos (Bolstad, 2004). Além disso, a 

abordagem bayesiana permite a análise de dados mesmo quando esses são 

escassos, por exemplo: observações de espécies raras ou ameaçadas (Zipkin et al., 

2009). Entretanto, o maior desafio da estatística bayesiana é a resolução de integrais 

complexas e de difícil integração; sendo necessário algoritmos computacionais (ex.: 

Amostrador de Gibbs e o algoritmo Metropolis-Hasting) para obter uma amostra 

aleatória, aproximada, da distribuição a posteriori, sem ter que avaliá-la 

completamente (Bolstad, 2004). 

Assim, a estatística bayesiana pode ser uma alternativa para obtenção de 

estimativas mais precisas (Lu et al., 2019; Pavlou et al., 2016; Zipkin et al., 2009) e de 

melhores interpretações dos fatores conduzindo o crescimento, a biomassa e a 

riqueza de espécies da MA. Portanto, o objetivo deste estudo foi analisar os fatores 

que mais fortemente influenciam o crescimento, a biomassa das árvores e a riqueza 

de espécies para fragmentos florestais de Mata Atlântica por meio da estatística 

bayesiana. O trabalho foi divido em capítulos, conforme a seguir: 

Capítulo 1: Efeito dos fatores ambientais e antrópicos sobre o crescimento de 

grupos ecológicos de árvores da Mata Atlântica brasileira. 

Capítulo 2: Variáveis ambientais e antrópicas impactam de forma diferenciada 

a biomassa de grupos ecológicos de árvores da Mata Atlântica. 

Capítulo 3: Ações antrópicas e seus efeitos climáticos e edáficos alteram a 

riqueza de espécies de grupos ecológicos na Mata Atlântica. 
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CAPÍTULO I: Efeito dos fatores ambientais e antrópicos sobre o crescimento 
de grupos ecológicos de árvores da Mata Atlântica brasileira 
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1. Introdução 

 

A Mata Atlântica (MA) apresenta papel crucial na manutenção dos serviços 

ecossistêmicos (Silva et al., 2020). O bioma detém 28% de cobertura vegetal 

remanescente que estocam carbono e neutralizam o CO2 emitido, principalmente, por 

seres humanos (Uller et al., 2019), fornecem serviços hidrológicos (Mello et al., 2018), 

produtos florestais madeireiros e não madeireiros (Novello et al., 2018; Souza et al., 

2016) e servem de habitat para milhares de espécies de animais e vegetais (Rezende 

et al., 2018). A MA é composta principalmente por fragmentos florestais secundários 

com baixa conectividade, inseridos em paisagens agrícolas e suscetíveis a efeitos de 

borda e perturbações antrópicas (Rezende et al., 2018; Souza et al., 2021). 

A MA tem sido transformada desde as primeiras interações humanas, com a 

extinção da megafauna, passando pela agricultura de derrubada e queimadas até o 

período colonial e pós-colonial, resultando em uma paisagem fragmentada (Solórzano 

et al., 2021). Entretanto, a sucessão em florestas tropicais, que é resultado de 

processos demográficos (recrutamento, crescimento e mortalidade), é fortemente 

influenciada por históricos recentes de distúrbios (Dalmaso et al., 2020; Souza et al., 

2021) e por variáveis ambientais como: características físicas e químicas dos solos 

(Capellesso et al., 2020; van der Sande et al., 2017), eventos de seca extrema, que 

causam alta mortalidade principalmente de espécies pioneiras (Rocha et al., 2020) e 

luminosidade; afetando principalmente as árvores exigentes de luz, como as recrutas 

(Poorter et al., 2017; van der Sande et al., 2017). 

As condições ambientais e antrópicas influenciam de forma diferenciada a 

dinâmica de florestas tropicais (van der Sande et al., 2017; Zhou et al., 2021). As 

espécies pioneiras e infestantes, por exemplo, beneficiam-se do aumento da 

disponibilidade de luz resultante da fragmentação florestal (Liebsch et al., 2008). 

Enquanto as espécies de sucessão tardia são prejudicadas com o aumento de níveis 

de fósforo nos solos e com os impactos da fragmentação, como redução de tamanho 

e isolamento dos fragmentos (Ribeiro, 2019). Além disso, os fatores antrópicos (como 

o histórico do uso da terra e a idade de abandono) têm afetado mais a composição 

florística e a estrutura das florestas secundárias nos primeiros anos de sucessão em 

comparação com outros fatores bióticos e abióticos (Holz et al., 2009; Jakovac et al., 

2021). 
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Estudar os fatores atuando em sistemas complexos, como as florestas naturais, 

tem sido um desafio devido à sua heterogeneidade e variabilidade temporal e espacial 

(Fien et al., 2019; van der Sande et al., 2018). Neste contexto, a estatística bayesiana 

facilita a nossa compreensão da MA ao fornecer maior precisão e melhor interpretação 

dos fatores conduzindo a dinâmica das suas florestas, em relação às abordagens 

tradicionais de predição de variáveis. A análise bayesiana consiste em identificar os 

dados relevantes para a pesquisa (a escala de medição desses dados, a variável de 

resposta e os preditores) (1), definir um modelo descritivo com parâmetros 

significativos e adequados a proposta teórica da análise (2), especificar a distribuição 

a priori dos parâmetros (3), verificar se a distribuição a posteriori é adequada aos 

dados e interpretá-la com base no comportamento do fenômeno em estudo (4) 

(Krusckle, 2015).  

Assim, o objetivo principal foi identificar os fatores que mais fortemente 

influenciam o crescimento das árvores para fragmentos florestais de Mata Atlântica 

por meio da estatística bayesiana. Especificamente, as seguintes questões foram 

respondidas: quais variáveis ambientais e antrópicas afetam o crescimento dos fustes 

de cada grupo ecológico? E quais as possíveis razões para esses fatores limitarem o 

crescimento do grupo ecológico? 

 

2. Material e métodos  

 

2.1. Áreas de estudo 

Sete fragmentos de Mata Atlântica localizados em Minas Gerais, Brasil foram 

analisados (Figura 1). Todas as áreas pertencem à região fitoecológica da Floresta 

Estacional Semidecidual (IBGE, 2012; Veloso et al., 1991). A precipitação anual varia 

de 701 a 1737 mm.ano-1, a elevação de 242 a 1169 m acima do nível do mar e o 

declive de 2,97 a 65,81% em todos os locais (Tabela S1). 
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Figura 1 - Mapa de localização dos fragmentos de Mata Atlântica no Estado de Minas 

Gerais, Brasil. Fonte: Rocha (2019).  

 

2.2. Coleta de dados 

Cento e quatro parcelas retangulares permanentes de área fixa de 10 × 50 m 

(0,05 ha) foram distribuídas nos sete fragmentos (Tabela 1). Todos os fustes com 

diâmetro ≥ 15 cm a 1,30 m (dap, cm) foram medidos e identificados botanicamente. 

As espécies foram classificadas em três grupos funcionais com base em Gandolfi et 

al. (1995): pioneiras, secundária iniciais e secundária tardias. A média e o desvio 

padrão do crescimento por grupo ecológico encontra-se na tabela S1.  
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Tabela 1. Características principais dos sete fragmentos de Mata Atlântica. A localização dos fragmentos florestais, o tamanho da 

floresta, a quantidade, o tamanho e os anos de medição das parcelas são fornecidos 

Fragmento Município 
Idade de 
abandono 

(anos) 
Matriz Floresta (ha) Parcela 

Parcela 
(ha) Medidas 

1 Guanhães ~40 
Eucalipto, floresta e 

pasto 106,0 20 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

2 Viçosa ~60 Área urbana, floresta e 
pasto 

21,8 50 0,01 1996, 1998, 2001, 2003, 
2013, 2018 

3 Caratinga ~30 Eucalipto, floresta, lagoa 
e pasto 

264,0 16 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

4 Caratinga ~50 Eucalipto, floresta, lagoa 
e pasto 

37,3 6 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

5 Viçosa ~45 Área urbana e pasto 44,1 20 0,05 2010, 2015 

6 
Coronel 

Fabriciano ~50 
Eucalipto, floresta e 

pasto 38,4 12 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

7 Viçosa ~80 Área urbana, floresta e 
pasto 

17,0 10 0,10 1994, 1997, 2000, 2004, 
2008, 2010, 2013, 2016 

1: Cachoeira das Pombas; 2: Mata da Garagem; 3: Ipaba Mata 1; 4: Ipaba Mata 2; 5: Centev; 6: São José e 7: Mata da Silvicultura. 
 

Considerando que os processos demográficos (crescimento, recrutamento e mortalidade) podem ser influenciados pela área 

basal total da parcela (Carreño-Rocabado et al., 2012; Rocha et al., 2020; Rozendaal and Chazdon, 2015), a taxa de crescimento 

dos fustes sobreviventes foi calculada com base na área basal (BA) de cada fuste por ano de censo (van der Sande et al., 2017). 

A taxa de crescimento dos fustes foi calculada para cada grupo ecológico (pioneira, secundária inicial e secundária tardia) no 

nível da parcela conforme (Umeki and Kikuzawa, 1999) (Equação 1):
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Grel = (((G0+r)/G0)1
y-1) x100 

(1) 

Em que: Grel é a taxa de crescimento relativa dos fustes sobreviventes por parcela 

para cada grupo ecológico (% área basal.ano-1), G0 é a área basal dos fustes vivos no 

censo da população inicial (m2 ha-1), r é o crescimento em área basal dos fustes vivos 

(m2 ha-1) durante o tempo y e y é o tempo entre dois censos consecutivos (anos).  

 

2.3. Descrição das variáveis 

2.3.1. Atributo da floresta e variáveis antrópicas  

A área basal dos fustes e as seguintes variáveis antrópicas: histórico de uso da 

terra, cobertura florestal, idade de abandono, tamanho da floresta e distância da borda 

foram as variáveis preditivas definidas a nível de parcela para cada grupo ecológico. 

O histórico de uso da terra foi categorizado em quatro critérios: produção 

agrícola, desmatamento, plantações de eucalipto e corte seletivo. Os critérios de uso 

e a idade de abandono das áreas foram obtidos por meio de fotografias aéreas (1960, 

1980 e 1990), imagens de 1985 do satélite Landsat, entrevistas com proprietários e 

títulos de propriedades. 

A cobertura florestal, proveniente do MapsBiomas (Mapbiomas Project, 2019), 

foi calculada para cada parcela utilizando buffers circulares com raios de 500, 1000 e 

2000 metros para os anos 1985, 2002 e 2017 no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 2015). A 

cobertura florestal foi determinada da classificação pixel a pixel (30 x 30 m) de 

imagens do satélite Landsat pela plataforma Google Earth Engine (Mapbiomas 

Project, 2019). A área do fragmento florestal foi determinada pelo ‘calculate geometry 

attribute’ e a distância da borda mais próxima foi calculada com o ‘near’, ambas 

ferramentas do ArcGIS 10.3 (ESRI, 2015). Os tamanhos dos fragmentos variam de 17 

km² a 264 km².  

 

2.3.2. Variáveis climáticas 

A temperatura média anual, a precipitação anual, o número de meses com < 

100 mm de chuva e a precipitação nos três meses mais secos para cada fragmento 

foi obtida da estação climatológica mais próxima. O déficit hídrico climático (CWD), 

que é a diferença entre Evapotranspiração Potencial (PET) e Evapotranspiração Real 

(AET), foi estimado seguindo Lutz et al. (2010) e usando a função R CWD e AET de 

Redmond (2019). 
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A CWD reflete as condições de seca com maior precisão do que a precipitação 

total anual (Chave et al., 2014). O CWD mais negativo indica condições de alto 

estresse hídrico e valores próximos de 0 (zero) indicam não estresse hídrico (Poorter 

et al., 2017). A média da precipitação anual total e CWD para um, dois, três e quatro 

anos antes do ano de medição foi calculada.  

 

2.3.3. Variáveis edáficas e topográficas 

Vinte a trinta amostras de solo foram coletadas no ano de 2019 para obter uma 

amostra composta para duas profundidades (0–20 cm e 20–40 cm) em cada parcela. 

O pH do solo em água, os cátions trocáveis (Ca2+, Mg2+ e Al3+), a acidez potencial (H+ 

+ Al3+), capacidade de troca catiônica (CTC), saturação por bases (V), fósforo 

disponível (P), fósforo remanescente em solução (P-res) e matéria orgânica do solo 

(MO) foram determinados usando métodos padrão (Teixeira et al., 2017). As análises 

do solo foram realizadas no laboratório de Fertilidade do Solo da Universidade Federal 

de Viçosa (UFV), Brasil. 

O ângulo de inclinação, a declividade e a elevação foram calculados para 

caracterizar a topografia usando a ferramenta Spatial Analyst no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 

2015). O Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e os Modelos Digitais de 

Elevação (DEMs) foram utilizados para a análise. 

 

2.4. Análise dos dados 

2.4.1. Seleção das variáveis 

Primeiro, realizou-se a correlação de Pearson, para determinar as variáveis que 

seriam incluídas nos modelos estatísticos e para avaliar o efeito das variáveis 

antrópicas e ambientais no crescimento relativo do sobrevivente (Grel) por grupo 

ecológico. Em seguida, as variáveis altamente correlacionadas foram excluídas 

usando um limite de coeficiente de correlação de ± 0,9 (Leite et al., 2020; Rocha, 

2021). 

As variáveis do solo medidas na profundidade 0-20 cm foram altamente 

correlacionadas com as variáveis do solo medidas na profundidade 20-40 cm em 

todos as parcelas, por isso elas não foram utilizadas simultaneamente nos modelos, 

mas sim de acordo com a correlação com o crescimento dos fustes por grupo 

ecológico. 
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Utilizou-se a análise de correlação de Pearson para identificar correlações entre 

a área de cobertura florestal usando diferentes raios (500, 1000 e 2000 m) e anos 

(1985, 2002 e 2017). Todos os raios e anos foram semelhantes e apresentaram baixa 

correlação com o crescimento dos fustes. Portanto, utilizou-se a variável cobertura 

florestal com raio 500 m em 2017 nos modelos de crescimento.  

Da mesma forma, realizou-se análises de correlação de Pearson para verificar 

as correlações entre as variáveis antrópicas. A variável cobertura florestal foi 

correlacionada com a idade de abandono e o tamanho da floresta (-0,69 e 0,68, 

respectivamente), mas não com a distância da borda (0,06). Portanto, utilizou-se a 

idade de abandono, o tamanho da floresta e a distância da borda, mas não a cobertura 

florestal para análises subsequentes. 

Quanto ao conjunto de variáveis topográficas, utilizou-se apenas a elevação da 

parcela no modelo. A declividade e o ângulo de inclinação não foram incluídos no 

modelo, pois essas variáveis foram usadas na estimativa de CWD. 

A análise de correlação de Pearson indicou forte associação entre as variáveis 

climáticas, mas uma fraca correlação com o crescimento dos fustes por grupo 

ecológico. Assim, as variáveis climáticas mais associadas com o crescimento, de 

acordo com cada grupo ecológico, foram incluídas no modelo, como: temperatura, 

precipitação anual, precipitação acumulada por 3 anos antes dos censos (Soares e 

Leite, 2000), precipitação na estação seca, número de meses com precipitação < 100 

mm e déficit hídrico acumulado (CWD) por um ano e por 3 anos antes dos censos. A 

inclusão da precipitação anual defasada em modelos de predição permite estimativas 

que abrangem diferentes cenários climáticos (Soares e Leite 2000). 

 

2.4.2. Região de equivalência prática (Rope)  

A região de equivalência prática (rope) foi utilizada para avaliar a incerteza em 

relação aos parâmetros dos modelos. O rope é uma região correspondente a uma 

hipótese “nula” da abordagem frequentista, ele verifica a porcentagem do Intervalo de 

Credibilidade que praticamente não tem efeito. Assim, se esse percentual for 

suficientemente baixo, concluiremos que o parâmetro apresenta efeito importante 

para o modelo. Se o percentual de rope for alto, o parâmetro pode ser considerado 

como “praticamente sem efeito”, ou seja, uma magnitude insignificante (Makowski et 

al., 2019). 
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2.4.3. Modelagem do crescimento dos fustes sobreviventes 

As variáveis quantitativas foram padronizadas para acelerar a taxa de 

convergência e permitir uma comparação direta dos seus efeitos no crescimento dos 

fustes (Equação 1). A função scale do Software R foi utilizada nesta etapa. 𝑍𝑖 = (𝑥𝑖 − 𝑥̅)/𝜎                                                                   (1) 

Em que: 𝑍𝑖 = valor padronizado da i-ésima observação; 𝑥𝑖  = valor da i-ésima 

observação; 𝑥̅ = média dos valores observados e σ = desvio padrão. 

Verificou-se a associação de variáveis antrópicas (BA (proxy da densidade da 

floresta), histórico de uso da terra, tamanho da floresta e distância da borda.) e 

ambientais (elevação, variáveis edáficas, variáveis climáticas) com o crescimento 

relativo de sobreviventes em fragmentos de Mata Atlântica usando modelos lineares 

por grupo ecológico.  

 

2.4.4. Seleção, avaliação e inferência de modelos 

Um submodelo para cada grupo ecológico foi desenvolvido, removendo 

sistematicamente as covariáveis do modelo completo (Equação 2) que não 

contribuíram para o ajuste geral. 𝑦𝑖 =  𝛽0 + 𝛽1𝑥1 + 𝛽2𝑥2 + ⋯ +  𝛽𝑛𝑥𝑛 + 𝜀                                       (2) 

Em que: 𝑦𝑖 = crescimento dos fustes sobreviventes para cada grupo ecológico, com i 

= pioneiras, secundárias iniciais e secundárias tardias; 𝑥1 a 𝑥𝑛 = variáveis antrópicas 

ou ambientais, 0 a n = parâmetros do modelo e ε = erro aleatório.  

O modelo foi ajustado por análise Bayesiana, com priori informativa e não 

informativa, via Markov chain Monte Carlo (MCMC). MCMC é basicamente uma 

técnica de simulação para obter a distribuição a posteriori de cada parâmetro em um 

modelo (Gelman et al., 2004). O MCMC foi aplicado usando a linguagem Stan através 

do pacote rstanarm (Stan Development Team, 2017) em R (R Core Team, 2014). 

Utilizou-se um burn-in de 100.000 iterações, 1 cadeia, uma taxa de desbaste de 10 e 

1.000.000 de iterações para cada distribuição a posteriori. A validação do modelo foi 

avaliada graficamente conforme detalhado em Zuur and Ieno (2016) e a seleção dos 

parâmetros do modelo foi baseada no fator de Bayes (BF) (Gelman et al., 2004). 

Assim, os modelos que apresentaram seus parâmetros na área de rejeição da 

"hipótese nula" foram preferidos em relação aos modelos fora desta área, situação 
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verificada pelo valor de rope e confirmada pelo fator de Bayes para os parâmetros 

conforme (Equação 3):  𝐵𝐹 =  𝑝(𝑝𝑜𝑠𝑡𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟)𝑝(𝑝𝑟𝑖𝑜𝑟)  (3) 

Em que: BF é o fator de Bayes calculado contra a hipótese nula; 𝑝(𝑝𝑜𝑠𝑡𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟) 

é a probabilidade a posteriori de um único parâmetro e 𝑝(𝑝𝑟𝑖𝑜𝑟) é a probabilidade a 

priori desse parâmetro. Um fator de Bayes maior que 1 pode ser interpretado como 

evidência contra a hipótese nula (Wetzels et al., 2011). 

O critério de convergência utilizado pelo rstanarm é o valor de Rhat. A 

convergência das cadeias de Markov é alcançada quando os valores iniciais para os 

parâmetros são amostrados até que todos os valores de Rhat estejam abaixo de 1,1 

(Gelman et al., 2013). O tamanho efetivo da amostra (neff) foi analisado para cada 

parâmetro do modelo como medida da eficiência amostral. A métrica neff é baseada 

na capacidade dos sorteios independentes em estimar o verdadeiro valor médio do 

parâmetro (Gelman et al., 2013). O neff corresponde ao número de amostras 

independentes com o mesmo poder de estimação das amostras auto correlacionadas 

via cadeias MCMC (Kruschke, 2015). Geralmente, um tamanho efetivo da amostra 

maior que 1.000 é suficiente para estimativas estáveis (Bürkner, 2017).  

 

2.4.5. Distribuição a priori informativa e não informativa 

As distribuições a priori informativas foram definidas com base nos dados das 

áreas de estudo, conforme especificado na tabela 2. Enquanto a priori não informativa 

dos coeficientes (𝛽𝑘) da regressão foi dada por: 𝛽𝑘 ~ 𝑁𝑜𝑟𝑚𝑎𝑙 (0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄ ) 

Em que: 𝑠𝑥 = 𝑠𝑑 (𝑥) e 𝑠𝑦 =  {𝑠𝑑 (𝑦) se família gaussiana,1 caso contrário  

Onde sd é o desvio padrão.   

  



26 
 

Tabela 2 – Distribuições a priori dos parâmetros dos modelos de crescimento dos três 

grupos ecológicos (pioneiras, secundárias iniciais e secundárias tardias) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori não informativa e 2 refere-se ao 
modelo ajustado com priori informativa. 
 

3. Resultados 

 

Os modelos ajustados com priori informativa (Figuras S1, S2 e S3) 

apresentaram erro padrão menores aos modelos ajustados por priori não-informativa. 

Os fatores envolvidos no crescimento dos fustes diferiram entre os 3 grupos 

ecológicos (Tabela 3).  

 

  

Grupo 
ecológico 

Priori Parâmetro Priori normal (μ; σ) 

Pioneira 

1 𝛽1 -0,55; 0,2 
1 𝛽2 0,8; 0,2 
1 𝛽3 0,4; 0,15 
1 𝛽4 0,8; 0,3 
2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  

Secundária 
Inicial 

1 𝛽1 0,7; 0,08 

1 𝛽2 -0,34; 0,08 

1 𝛽3 -0,48; 0,16 

1 𝛽4 -0,32; 0,08 

1 𝛽5 1,7; 0,5 

1 𝛽6 2,7; 0,6 

1 𝛽7 -0,035; 0,3 

2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  

Secundária 
tardia 

1 𝛽1 0,58; 0,13 

1 𝛽2 -0,44; 0,13 

1 𝛽3 -0,33; 0,25 

1 𝛽4 0,85; 0,8 

1 𝛽5 2,2; 1.05 

1 𝛽6 -1,12; 0,53 

2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  
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Tabela 3. Intervalos de credibilidade dos parâmetros dos modelos ajustados com priori 

não informativa (1) e informativa (2) e os fatores (variáveis preditoras) influenciando o 

crescimento dos três grupos ecológicos (pioneiras, secundárias iniciais e secundárias 

tardias) para os sete fragmentos de Mata Atlântica 

Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori não informativa e 2 refere-se ao 
modelo ajustado com priori informativa. 
 

Grupo 
ecológico 

Priori Variáveis 
Média (90% intervalo a 

Posteriori) 
Desvio 
padrão 

Pioneira 

1 Área basal -0,5 (-0,74; -0,25) 0,15 
1 pH em água (20-40) 0,75 (0,51; 0,99) 0,15 
1 H+Al (0-20) 0,32 (0,02; 0,64) 0,19 

1 
P remanescente  

(0-20) 0,87 (0,56; 1,20) 0,2 

2 Área basal -0,5 (-0,74; -0,26) 0,14 
2 pH em água (20-40) 0,76 (0,52; 0,99) 0,14 
2 H+Al (0-20) 0,33 (0,05; 0,62) 0,17 

2 P remanescente  
(0-20) 

0,88 (0,58; 1,19) 0,19 

Secundária 
Inicial 

1 pH em água (20-40) 0,67 (0,54; 0,8) 0,08 
1 Idade de abandono -0,33 (-0,48; -0,18) 0,09 
1 Tamanho da floresta -0,45 (-0,7; -0,21) 0,15 
1 Declividade -0,3 (-0,42; -0,18) 0,08 
1 LUH (Desmatamento) 1,6 (0,77; 2,43) 0,51 
1 LUH (Eucalipto) 2,6 (1,6; 3,6) 0,61 
1 LUH (Corte seletivo) -0,05 (-0,58; 0,46) 0,32 
2 pH em água (20-40) 0,68 (0,57; 0,8) 0,07 
2 Idade de abandono -0,33 (-0,48; -0,18) 0,07 
2 Tamanho da floresta -0,47 (-0,7; -0,21) 0,12 
2 Declividade -0,31 (-0,42; -0,18) 0,06 
2 LUH (Desmatamento) 1,67 (0,77; 2,43) 0,39 
2 LUH (Eucalipto) 2,68 (1,6; 3,6) 0,5 

 2 LUH (Corte seletivo) -0,02 (-0,58; 0,46) 0,25 

Secundária 
tardia 

1 Ca²+ (0-20) 0,56 (0,36; 0,77) 0,13 

1 
Precipitação  

(Estação seca) -0,44 (-0,65; -0,22) 0,13 

1 Tamanho da floresta -0,33 (-0,72; 0,07) 0,24 
1 LUH (Desmatamento) 0,83 (-0,46; 2,09) 0,77 
1 LUH (Eucalipto) 2,13 (0,42; 3,81) 1,03 
1 LUH (Corte seletivo) -1,11 (-1,96; -0,25) 0,52 
2 Ca²+ (0-20) 0,57 (0,37; 0,76) 0,12 

2 
Precipitação  

(Estação seca) -0,44 (-0,63; -0,23) 0,12 

2 Tamanho da floresta -0,33 (-0,69; 0,03) 0,22 
2 LUH (Desmatamento) 0,85 (-0,32; 2,01) 0,71 
2 LUH (Eucalipto) 2,19 (0,61; 3,77) 0,96 
2 LUH (Corte seletivo) -1,11 (-1,9; -0,35) 0,47 
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O modelo com melhor ajuste para o crescimento dos fustes pertencentes ao 

grupo das pioneiras apresentou influência da área basal total das parcelas (Figura 1a), 

do pH em água na camada 20-40 do solo (Figura 1b), da acidez potencial (Figura 1c) 

e do fósforo remanescente (Figura 1d), ambos referentes à camada 0-20 do solo.  

O aumento da área basal total das parcelas resultou em diminuição do 

crescimento das árvores pioneiras. Por outro lado, o aumento do pH em água na 

camada 20-40 do solo, da acidez potencial e do fósforo remanescente aumentaram o 

crescimento das pioneiras (Figura 1a-d). O histórico de uso da terra, a idade de 

abandono do povoamento e o tamanho da floresta não foram importantes para o 

crescimento das pioneiras.  

 

Figura 1 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para o crescimento do grupo ecológico das pioneiras.  

 
O modelo com melhor ajuste para o crescimento dos fustes do grupo das 

secundárias iniciais apresentou influência do pH em água na camada 20-40 do solo 

(Figura 2a), da idade de abandono do povoamento (Figura 2b), do tamanho da floresta 

(Figura 2c), da declividade do terreno (Figura 2d) e do histórico de uso da terra.  

O aumento do pH em água na camada 20-40 do solo resultou em aumento do 

crescimento das árvores secundárias iniciais. Por outro lado, quanto maior a idade de 

abandono do povoamento, o tamanho do fragmento e a declividade do terreno menor 
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o crescimento das secundárias iniciais (Figura 2a-d). A precipitação na estação seca 

não teve uma associação importante com crescimento das secundárias iniciais. 

 A mesma tendência, de aumento e redução no crescimento dos fustes das 

secundárias iniciais, foi observada para os quatros históricos de uso da terra. Sendo 

que, as áreas em que antes havia eucalipto seguida das áreas desmatadas 

apresentaram maior crescimento. Em sequência, as áreas em que havia produção 

agrícola ou sofreram corte seletivo apresentaram menores crescimentos (Figura 2). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para o grupo ecológico das secundárias iniciais. A produção agrícola e o corte seletivo, 

classes da variável categórica histórico de uso da terra, apresentaram efeito 

semelhante e sobrepuseram-se no gráfico.  

 
 O modelo com melhor ajuste para o crescimento dos fustes do grupo das 

secundárias tardias apresentou influência do cálcio na camada 0-20 do solo (Figura 
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3a), da precipitação na estação seca (Figura 3b), do tamanho da floresta (Figura 3c) 

e do histórico de uso da terra. 

Figura 3 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para o grupo ecológico das secundárias tardias. O histórico de uso da terra é uma 

variável categórica representada por quatro classes.  

 
O aumento do cálcio na camada 0-20 do solo resultou em aumento do 

crescimento das árvores secundárias tardias. Por outro lado, quanto maior a 

precipitação na estação seca e o tamanho do fragmento menor o crescimento das 

secundárias tardias (Figura 3a-c). Apesar de não estar presente no modelo 

selecionado, a saturação por bases na camada 0-20 foi uma variável importante para 

o crescimento das secundárias tardias, provavelmente devido a influência do cálcio.  

 A mesma tendência, de aumento e redução no crescimento dos fustes das 

secundárias tardias, foi observada para os quatros históricos de uso da terra. Sendo 

que, as áreas em que antes havia eucalipto seguida das áreas desmatadas 

apresentaram maior crescimento. Em sequência, as áreas em que havia produção 

agrícola ou sofreram corte seletivo apresentaram menores crescimentos (Figura 3).  

 

4. Discussão 

 

O efeito de variáveis antrópicas e ambientais foram avaliados sobre o 

crescimento de árvores em fragmentos da Mata Atlântica brasileira. Constatou-se que 

o crescimento variou entre os grupos ecológicos e foi afetado por diferentes 

influenciadores. 

Enquanto o crescimento das pioneiras foi determinado principalmente por 

variáveis ambientais (pH em água, acidez potencial e fósforo remanescente), o 
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crescimento das secundárias iniciais foi influenciado principalmente por fatores 

antrópicos (idade de abandono do povoamento, tamanho da floresta e histórico de  

uso da terra) e as secundárias tardias por ambos os fatores (teor de cálcio, 

precipitação, tamanho da floresta e histórico de uso da terra). 

Os resultados sugerem que o crescimento dos estágios iniciais sofre influência 

principalmente da densidade do povoamento e das características dos solos, 

influenciadas por variações climáticas. Enquanto os estágios sucessionais mais 

avançados são afetados principalmente pelo histórico de uso da terra dos fragmentos 

combinado a variações na acidez do solo.  

As propriedades químicas dos solos são importantes para a distribuição das 

espécies e a sucessão secundária, variando com as características do fragmento, 

como idade de abandono, topografia e histórico de uso da terra (van Breugel et al., 

2019; Villa et al., 2022). Os solos nas áreas de estudo são ácidos, com o pH entre 

3,34 cm a 5,67, alto teor de matéria orgânica e fertilidade variável. A seguir os 

resultados para cada grupo ecológico foram discutidos. 

 

4.1. Pioneiras  

As espécies pioneiras são caracterizadas por crescimento e ocupação rápida 

em ambientes perturbados, como as clareiras, e ciclo de vida curto (15-20 anos) 

(Amaral et al., 2019; Swaine and Whitmore, 1988). Estas espécies produzem grande 

quantidade de sementes pequenas, dormentes e exigentes de luz para germinarem, 

formando o banco de sementes (Silva et al., 2021). 

 

4.1.1. Área Basal 

O crescimento das pioneiras diminuiu com a área basal da parcela. O menor 

crescimento pode ser devido aos menores níveis de luminosidade e aumento na 

competição por recursos (luz, água e nutrientes) à medida que a floresta aumenta em 

densidade e altura de árvores (Capellesso et al., 2020; Peña-Claros et al., 2008).  

O menor crescimento das pioneiras, devido ao adensamento do seu entorno, 

indica redução na disponibilidade de luz e recursos para as espécies.  A situação longe 

do ótimo fisiológico de um fator ambiental, como luz (fraca, forte), nutrientes (escassez 

ou excesso de minerais) e água (seca, inundações), é denominada estresse (Schulze 

et al., 2019). Espécies que ocorrem em ambientes abertos, como as pioneiras, têm 

um ótimo em intensidade de luz mais alto do que plantas que ocorrem em ambientes 
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sombreados, como o sub-bosque de uma floresta (Rincón and Huante, 1993; Tripathi 

et al., 2020).  

A disponibilidade de água é outro fator condutor do crescimento e 

desenvolvimento das árvores (Lourenço Junior et al., 2021; Wagner et al., 2012). Além 

disso, parte da água absorvida do solo é perdida no processo de transpiração (Schulze 

et al., 2019), para cada molécula de CO2 que entra em uma planta através dos 

estômatos por difusão, várias centenas de moléculas de H2O a deixam por essa 

mesma via (Harrison et al., 2020). Assim, a água é necessária tanto para o 

crescimento das árvores quanto para a absorção de CO2 para a fotossíntese.  

 

4.1.2. pH em água e acidez potencial 

As plantas terrestres adquirem a maioria dos nutrientes minerais do solo, sendo 

que a disponibilidade desses nutrientes depende das mudanças no pH (Figura S4), 

estado da água ou atividade microbiana (Schulze et al., 2019).  

A faixa adequada de micronutrientes para estimular o crescimento geralmente 

é estreita, o que resulta facilmente em deficiência ou toxicidade do elemento para as 

plantas (Tripathi et al., 2015). A disponibilidade de Al3+, por exemplo, pode se tornar 

muito alta em solos ácidos, sendo a toxicidade resultante um problema de baixo pH 

(Chandra and Keshavkant, 2021).  

As espécies pioneiras apresentaram maior crescimento para o pH em água 

acima de 5, na camada 20-40 cm, corroborando com a tendência desse grupo 

ecológico de desenvolverem em solos menos ácidos (Bizuti et al., 2018; Morais Junior 

et al., 2020). Assim, em solo ácidos, a correção do solo pode favorecer a absorção e 

incorporação de nutrientes pelas pioneiras, espécies que requerem mais nutrientes 

durante os primeiros anos de vida (Furtini Neto et al., 1999; Morais Junior et al., 2020).  

O crescimento das pioneiras também foi diretamente proporcional a acidez 

potencial do solo (H + Al). A acidez potencial está relacionada com o poder tampão 

do solo, ou seja, a resistência em ter seu pH alterado (Teixeira et al., 2017). Os solos 

argilosos e com maiores teores de matéria orgânica apresentam maior acidez 

potencial (Ebeling et al., 2008). 

 

4.1.3. Fósforo remanescente 

Quanto ao fator nutricional, as espécies pioneiras são mais responsivas a solos 

ricos em nutrientes, em comparação a grupos sucessionais mais avançados, 
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possivelmente devido ao seu crescimento rápido (Santos et al., 2008). A escassez de 

nutrientes é um problema recorrente na vida das plantas e as levam a desenvolverem 

estratégias como modular a arquitetura das raízes e realizar simbioses (micorrizas e 

fixação biológica de N2) para facilitar a aquisição de nutrientes (Yaffar et al., 2021). 

O fósforo é fornecido às plantas principalmente por fungos micorrízicos devido 

à baixa mobilidade na solução do solo do que o nitrogênio ou outros macronutrientes 

(Ferrol et al., 2019). As hifas fúngicas crescem em microporos do solo, muito 

pequenos para o diâmetro das raízes das plantas, aumentando a área de superfície e 

liberando fosfatase ácida para absorção e solubilização de P, respectivamente 

(Etesami et al., 2021; Sato et al., 2015).  

O crescimento das pioneiras foi maior quanto maior a presença de fósforo 

remanescente na camada 0-20. O fósforo é um macronutriente que faz parte de 

nucleotídeos, ácidos nucléicos e fosfolipídios (Dissanayaka et al., 2021), favorecendo 

o crescimento das pioneiras. Devido à sua baixa mobilidade (Ferrol et al., 2019), as 

árvores encontram esse elemento nas camadas mais superficiais do solo (Missong et 

al., 2018), como a camada 0-20 cm. A principal estratégia adotada pelas árvores 

pioneiras para aquisição de fósforo são as raízes finas altamente colonizadas e com 

alta atividade de fosfatase (Yaffar et al., 2021).  

Espécies pertencentes à família Fabaceae são propensas a terem raízes 

colonizadas (Fakhech et al., 2020), como as pioneiras Machaerium nyctitans (Vell.) 

Benth. e Piptadenia gonoacantha Mart. encontradas nos fragmentos do nosso estudo.  

 

4.2. Secundárias iniciais 

As espécies secundárias iniciais geralmente se desenvolvem em condições 

intermediárias de sombreamento (Magnago et al., 2014), apresentando crescimento 

mais rápido que as espécies secundárias tardias (Blagitz et al., 2019). 

 

4.2.1. pH em água na camada 20-40 cm 

O crescimento das secundárias iniciais teve influência do pH em água na 

camada 20-40 cm, similar às pioneiras, apresentando maior crescimento para o pH 

maior que 5. A preferência por solos menos ácidos por ambos grupos ecológicos pode 

estar relacionada com o comportamento semelhante quanto à eficiência de uso de 

nutrientes (Bizuti et al., 2018).  
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As espécies de crescimento rápido, como as pioneiras e secundárias iniciais, 

geralmente são mais sensíveis à falta de nutrientes e, consequentemente, são mais 

responsivas à fertilização do que espécies de crescimento lento, como as secundárias 

tardias (Bizuti et al., 2018; Morais Junior et al., 2020).  

 

4.2.2. Idade de abandono 

O menor crescimento das secundárias iniciais quanto maior a idade de 

abandono (> 20 anos de idade) pode ser devido ao fechamento do dossel, a qual leva 

a diminuição na disponibilidade de luz e consequentemente no menor crescimento 

das árvores mais exigentes de iluminação (Rozendaal and Chazdon, 2015). 

A idade de abandono também está relacionada a presença de diferentes 

grupos ecológicos. Os primeiros anos de sucessão apresentam espécies arbóreas 

pioneiras e secundárias iniciais (mais exigentes de luz), enquanto nos estágios 

sucessionais mais avançados diminui a proporção de espécies pioneiras e a aumenta 

proporção de espécies secundárias tardias (Holz et al., 2009).  

 

4.2.3. Tamanho da floresta e declividade 

O tamanho da floresta teve influência no crescimento das secundárias iniciais. 

Geralmente, o efeito do tamanho da floresta é menor em comunidades vegetais que 

animais (Laurance et al., 2006). Entretanto, os fragmentos maiores têm mais espécies 

arbóreas dispersas por animais e tolerantes à sombra do que fragmentos menores; 

além de favorecer o aparecimento de novas espécies devido a heterogeneidade de 

habitat (Liu et al., 2019). 

As espécies secundárias iniciais apresentaram maior crescimento nos 

fragmentos menores do que nos fragmentos maiores, indicando que essas espécies 

são beneficiadas pela luz proveniente de distúrbios como a fragmentação e as bordas 

florestais (Laurance et al., 2006). A mudança do uso da terra é a principal causa da 

fragmentação de habitat e redução do tamanho de remanescentes de Mata Atlântica 

(Semper-Pascual et al., 2021). 

A topografia influenciou o crescimento das secundárias iniciais, sendo que o 

maior crescimento ocorreu nos fragmentos com menor declividade. O ângulo de 

penetração da luz e a quantidade de luz que atinge o solo são influenciadas pela 

topografia (Bentos et al., 2017). Áreas com menor inclinação geralmente recebem 

níveis mais baixos de luz. Entretanto, há um aumento da umidade do solo e do teor 
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de nutrientes em áreas baixas em comparação com áreas de encosta, favorecendo a 

riqueza (Bentos et al., 2017, 2013) e o crescimento de espécies.  

 

4.3. Secundárias tardias 

As espécies secundárias tardias se desenvolvem exclusivamente em sub-

bosque permanentemente sombreado (Magnago et al., 2014), como as espécies 

Coussarea verticillata Müll.Arg. e Cordiera concolor (Cham.) Kuntze, da família 

Rubiaceae, e as espécies Eugenia florida DC. e Myrcia amazonica DC., da família 

Myrtaceae, muito comuns no sub-bosque das florestas tropicais da América do Sul 

(Liebsch et al., 2008) e presentes neste estudo.  

 

4.3.1. Cálcio na camada 0-20 cm 

O teor de cálcio na camada 0-20 cm do solo relacionou positivamente com o 

crescimento das secundárias tardias. Geralmente, as espécies tolerantes à sombra 

têm uma menor demanda de nutrientes devido às suas reservas de cotilédones e ao 

crescimento mais lento, contudo Holste et al. (2011) observaram que assim tanto a 

irradiância quanto os cátions básicos (potássio, cálcio, magnésio) podem ser 

limitantes ao crescimento de plântulas no sub-bosque.  

O Cálcio ocorre na solução do solo como Ca2+ e é fundamental ao crescimento 

do caule (Holste et al., 2011), por meio de funções como: estabilizador da parece 

celular, ligado à pectina, formação de calose e regulação do geotropismo (Schulze et 

al., 2019).  

 

4.3.2. Precipitação na estação seca 

As secundárias tardias apresentaram menor crescimento com o aumento da 

precipitação na estação seca, possivelmente devido ao aumento da lixiviação de 

nutrientes com o aumento da precipitação (Chadwick et al., 1999), pois essas 

espécies também foram exigentes de nutrientes solúveis como o cálcio. A lixiviação 

de cátions básicos pode resultar em baixos níveis de pH, altas concentrações de 

alumínio e efeitos de toxicidade que podem afetar o crescimento das plantas (Holste 

et al., 2011). Além disso, os períodos secos geralmente levam a uma diminuição 

efetiva no crescimento do diâmetro do caule, mas o crescimento anual das árvores é 

mais dependente das estações chuvosas do que da duração das estações secas 

(García-Cervigón et al., 2020; Wagner et al., 2012). 
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A relação negativa entre crescimento e maior disponibilidade de água foi 

observada por (Pineda-García et al., 2016) para espécies tolerantes à seca, sugerindo 

uma redução da capacidade de transporte de água e aquisição de carbono em 

comparação com as espécies com taxas mais altas do consumo de água.  

 

4.3.3. Tamanho da floresta 

O crescimento das secundárias tardias foi menos influenciado pelo tamanho do 

fragmento comparado ao crescimento das secundárias iniciais, possivelmente devido 

a menor exigência de luz e nutrientes daquele grupo ecológico. 

 Entretanto, as secundárias tardias também se beneficiam do aumento da 

disponibilidade de nutrientes do solo através de uma melhor captura de luz (Holste et 

al., 2011), corroborando com o crescimento observado neste estudo em fragmentos 

menores e mais expostos a luminosidade.  

 

4.3.4. Histórico do uso da terra 

As áreas em que anteriormente havia plantios de eucalipto e as áreas 

desmatadas apresentaram maior crescimento das espécies secundárias iniciais e 

tardias, indicando uma baixa intensidade de uso do solo e maior disponibilidade de 

recursos para o estabelecimento das mudas. As árvores remanescentes dessas áreas 

apoiam o estabelecimento de novos indivíduos, atuando como poleiro e alimento para 

aves e mamíferos dispersores de sementes (Holz et al., 2009). 

O histórico de produção agrícola indica uso de alta intensidade seguido por 

abandono das áreas devido a menor produtividade, enquanto o histórico de corte 

seletivo indica a presença de árvores adultas e tocos como limitantes ao crescimento 

das espécies florestais (Schweizer et al., 2022). Além disso, distúrbios antrópicos, 

como a extração de madeira e derrubada da floresta para a agricultura, podem 

diminuir a germinação de espécies florestais por meio de alteração nas condições de 

luminosidade, temperatura e umidade do solo (Mariano and Christianini, 2021).  

 

5. Conclusão   

 

Os remanescentes de florestas de Mata Atlântica são responsáveis por 

fornecer diversos serviços ambientas e sociais aos seres vivos. Entretanto, a 

heterogeneidade inerente a essas florestas torna a modelagem um desafio para os 
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métodos convencionais de predição de processos ecológicos. O modelo bayesiano 

ajustado com priori informativa foi eficiente para a seleção de variáveis que mais 

fortemente influenciam o crescimento das árvores de Mata Atlântica. 

Os influenciadores do crescimento variaram com o grupo ecológico das 

árvores. As espécies pioneiras, por exemplo, sofreram maior influência positiva dos 

nutrientes do solo e influência negativa da densidade do povoamento, indicando 

eficiência na aquisição de nutrientes e competição com outras árvores. O crescimento 

das secundárias iniciais apresentou comportamento similar às pioneiras quanto à 

exigência por solos menos ácidos. Entretanto, a influência dos fatores antrópicos 

(idade de abandono do povoamento, tamanho da floresta e histórico de uso da terra) 

indicam maior susceptibilidade das secundárias iniciais e tardias aos impactos da 

fragmentação. Assim, o gerenciamento dos fatores bióticos e abióticos que 

influenciam estágios sucessionais mais avançados pode ser essencial à manutenção 

e conservação dos fragmentos de Mata Atlântica. 
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CAPÍTULO II: Variáveis ambientais e antrópicas impactam de forma 

diferenciada a biomassa de grupos ecológicos de árvores da Mata Atlântica 
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1. Introdução 

 

A Mata Atlântica (MA) é um hotspot de biodiversidade (Myers et al., 2000), que 

tem sido modificado desde as primeiras interações humanas (Solórzano et al., 2021). 

Os fragmentos secundários da MA originaram, principalmente, do abandono de terras 

agrícolas por comprometimento da fertilidade dos solos, além do corte predatório de 

madeira e conversão da terra para usos mais rentáveis (Bieng et al., 2021). Assim, os 

remanescentes florestais sofrem influência do histórico de distúrbio (Jakovac et al., 

2021), do entorno agrícola (Ribeiro et al., 2019) e do efeito de borda e redução de 

área resultantes da fragmentação (Magnago et al., 2017; Wilson et al., 2020).  

Apesar das alterações em sua composição e estrutura, o bioma abriga milhares 

de vertebrados e espécies vegetais endêmicos (Rezende et al., 2018), fornece 

diversos serviços ecossistêmicos (Strassburg et al., 2016) e detém taxas de sequestro 

de carbono maiores comparadas com as de florestas maduras (Poorter et al., 2016; 

Uller et al., 2019). As árvores participam do ciclo de carbono ao fixar o carbono da 

atmosfera durante a fotossíntese, resultando em acúmulo de biomassa (Raihan et al., 

2019). A dinâmica sucessional da biomassa em florestas secundárias é o resultado 

do crescimento, recrutamento e mortalidade sob influência do clima (Rozendaal et al., 

2017). Além disso, os fatores antrópicos (ex.: mudança do uso da terra e distúrbios) 

têm grande relevância na dinâmica de florestas de MA (Souza et al., 2021).  

Os fatores que afetam a biomassa também afetam a composição de espécies 

florestais. A luminosidade, por exemplo, favorece espécies pioneiras de vida curta no 

início da sucessão e espécies tolerante à sombra à medida que ocorre o fechamento 

do dossel (Rozendaal et al., 2017). As lianas colonizam e proliferam rapidamente em 

ambientes perturbados com alta intensidade de luz e nutrientes, mas contribuem 

pouco para a captura de carbono devido à sua baixa densidade de madeira (Magnago 

et al., 2017). A disponibilidade de água (Jucker et al., 2014), os nutrientes do solo (van 

der Sande et al., 2017; Yaffar et al., 2021), as irregularidades de um fragmento e a 

proporção de borda e interior (Hill and Curran, 2005; Ribeiro et al., 2019) também são 

fatores apontados como impactantes dos diferentes grupos funcionais. 

As florestas secundárias de MA têm importância para a recuperação da 

biodiversidade e dos serviços ecossistêmicos (Pontes et al., 2019), além de potencial 

para o manejo e ações silviculturais com fins de produção madeireira (Bieng et al., 

2021). Estudar os fatores bióticos, abióticos e antrópicos influenciando o habitat 
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fragmentado poderá embasar os planos de restauração com fins de conservação ou 

produção. Entretanto, os fatores mais importantes para os estoques de biomassa 

acima do solo em habitat fragmentado têm sido menos abordados para a MA (Coelho 

et al., 2022) em comparação com outros ecossistemas tropicais (Ali et al., 2019; 

N’Guessan et al., 2019; van der Sande et al., 2017). Além disso, há uma necessidade 

em conhecer os influenciadores da biomassa florestal por grupo funcional, tornando 

os planos de restauração mais específicos e consequentemente mais eficazes. 

Nesta situação, a estatística bayesiana apresenta-se como uma ferramenta 

promissora para estudos na Mata Atlântica. Os modelos bayesianos podem conter 

uma informação a priori, conhecimento probabilístico acerca do parâmetro antes de 

observar os dados amostrais (Krapu and Borsuk, 2019), fornecendo uma melhor 

interpretação dos resultados em relação às abordagens tradicionais. A análise 

bayesiana consiste em identificar os dados relevantes para a pesquisa (a escala de 

medição desses dados, a variável de resposta e os preditores) (1), definir um modelo 

descritivo com parâmetros significativos e adequados a proposta teórica da análise 

(2), especificar a distribuição a priori dos parâmetros (3), verificar se a distribuição a 

posteriori é adequada aos dados e interpretá-la com base no comportamento do 

fenômeno em estudo (4) (Krusckle, 2015).  

A maioria dos estudos sobre a dinâmica da biomassa de florestas tropicais são 

voltados para a região amazônica em florestas com solos de baixa fertilidade, 

espécies de vida longa e biomassa aérea elevada (Poorter et al., 2017). Entretanto, a 

biomassa de florestas resultante da fragmentação, como a Mata Atlântica, poderá 

sofrer maior influência de seu histórico de exploração (uso anterior da terra e idade de 

abandono) em comparação a fatores ambientais (fertilidade dos solos, composição e 

riqueza de espécies). Assim, o objetivo principal foi identificar os fatores que mais 

fortemente influenciam a biomassa das árvores de fragmentos secundários de Mata 

Atlântica por meio da estatística bayesiana. Especificamente, as seguintes questões 

foram respondidas: quais variáveis ambientais e antrópicas afetam a estocagem dos 

fustes de cada grupo ecológico? E como esses fatores favorecem ou limitam a 

biomassa do grupo ecológico? 

 

2. Material e métodos 

 

2.1. Áreas de estudo 
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O estudo foi realizado em sete fragmentos de Mata Atlântica localizados em 

Minas Gerais, Brasil (Figura 1). Todas as áreas pertencem à região fitoecológica da 

Floresta Estacional Semidecidual (IBGE, 2012; Veloso et al., 1991). A precipitação 

anual varia de 701 a 1737 mm.ano-1, a elevação de 242 a 1169 m acima do nível do 

mar e o declive de 2,97 a 65,81% em todos os locais (Tabela S1). 

 

Figura 1 - Mapa de localização dos fragmentos de Mata Atlântica no Estado de Minas 

Gerais, Brasil. Fonte: Rocha (2019).  

 
2.2. Coleta de dados 

Cento e quatro parcelas retangulares permanentes de área fixa de 10 × 50 m 

(0,05 ha) foram distribuídas nos fragmentos (Tabela 1). Todos os fustes com diâmetro 

≥ 15 cm a 1,30 m (dap, cm) foram medidos e identificados botanicamente. As espécies 

foram classificadas em três grupos funcionais com base em Gandolfi et al. (1995): 

pioneiras, secundária iniciais e secundária tardias. A média e o desvio padrão da 

biomassa por grupo ecológico encontra-se na tabela S1. 
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Tabela 1. Características principais dos sete fragmentos de Mata Atlântica. A localização dos fragmentos florestais, o tamanho da 

floresta, a quantidade, o tamanho e os anos de medição das parcelas são fornecidos 

 

Fragmento Município 
Idade de 
abandono 

(anos) 
Matriz Floresta (ha) Parcela 

Parcela 
(ha) Medidas 

1 Guanhães ~40 
Eucalipto, floresta e 

pasto 106,0 20 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

2 Viçosa ~60 Área urbana, floresta e 
pasto 

21,8 50 0,01 1996, 1998, 2001, 2003, 
2013, 2018 

3 Caratinga ~30 Eucalipto, floresta, lagoa 
e pasto 

264,0 16 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

4 Caratinga ~50 Eucalipto, floresta, lagoa 
e pasto 

37,3 6 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

5 Viçosa ~45 Área urbana e pasto 44,1 20 0,05 2010, 2015 

6 
Coronel 

Fabriciano ~50 
Eucalipto, floresta e 

pasto 38,4 12 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

7 Viçosa ~80 Área urbana, floresta e 
pasto 

17,0 10 0,10 1994, 1997, 2000, 2004, 
2008, 2010, 2013, 2016 

1: Cachoeira das Pombas; 2: Mata da Garagem; 3: Ipaba Mata 1; 4: Ipaba Mata 2; 5: Centev; 6: São José e 7: Mata da Silvicultura. 
 

O volume dos fustes foi calculado a partir da equação ajustada por Amaro et al. (2013) para Floresta Estacional Semidecidual 

Montana, no Município de Viçosa, MG (Equação 1). A densidade básica da madeira foi determinada de acordo com a norma NBR 

11941 (Associação Brasileira de Normas Técnicas - ABNT, 2003) e com base em diferentes literaturas (Amaro et al., 2013; Chave 

et al., 2009; Souza et al., 2012; Torres et al., 2017).  A biomassa foi calculada multiplicando-se o volume e a densidade básica da 

madeira (Chave et al., 2005; Torres et al., 2017). 
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𝑉𝐹𝐶𝐶 =  0,00007 ∗ 𝐷𝐴𝑃2,204301 ∗ 𝐻𝑡0,563181            (1) 

Em que: 𝑉𝐹𝐶𝐶 = Volume do fuste com casca (m³); DAP = Diâmetro medido a 1,30 

metros do solo (cm); Ht = Altura total (m).  

 

2.3. Descrição das variáveis 

2.3.1. Atributo da floresta e variáveis antrópicas  

A área basal e as seguintes variáveis antrópicas: histórico de uso da terra, 

cobertura florestal, idade de abandono, tamanho da floresta e distância da borda 

foram as variáveis preditivas definidas a nível de parcela. 

O histórico de uso da terra foi categorizado em quatro critérios: produção 

agrícola, desmatamento, plantações de eucalipto e corte seletivo. Os critérios de uso 

e a idade de abandono das áreas foram obtidos por meio de fotografias aéreas (1960, 

1980 e 1990), imagens de 1985 do satélite Landsat, entrevistas com proprietários e 

títulos de propriedades. 

A cobertura florestal, proveniente do MapsBiomas (Mapbiomas Project, 2019), 

foi calculada para cada parcela utilizando buffers circulares com raios de 500, 1000 e 

2000 metros para os anos 1985, 2002 e 2017 no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 2015). A 

cobertura florestal foi determinada da classificação pixel a pixel (30 x 30 m) de 

imagens do satélite Landsat pela plataforma Google Earth Engine (Mapbiomas 

Project, 2019). A área do fragmento florestal foi determinada pelo ‘calculate geometry 

attribute’ e a distância da borda mais próxima foi calculada com o ‘near’, ambas 

ferramentas do ArcGIS 10.3 (ESRI, 2015). Os tamanhos dos fragmentos variam de 17 

km² a 264 km².  

 

2.3.2. Variáveis climáticas 

A temperatura média anual, a precipitação anual, o número de meses com < 

100 mm de chuva e a precipitação nos três meses mais secos para cada fragmento 

foi obtida da estação climatológica mais próxima. O déficit hídrico climático (CWD), 

que é a diferença entre Evapotranspiração Potencial (PET) e Evapotranspiração Real 

(AET), foi estimado seguindo Lutz et al. (2010) e usando a função R CWD e AET de 

Redmond (2019). 

A CWD reflete as condições de seca com maior precisão do que a precipitação 

total anual (Chave et al., 2014). O CWD mais negativo indica condições de alto 
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estresse hídrico e valores próximos de 0 (zero) indicam não estresse hídrico (Poorter 

et al., 2017). A média da precipitação anual total e CWD para um, dois, três e quatro 

anos antes do ano de medição foi calculada.  

 

2.3.3. Variáveis edáficas e topográficas 

Vinte a trinta amostras de solo foram coletadas para obter uma amostra 

composta para duas profundidades (0–20 cm e 20–40 cm) em cada parcela. O pH do 

solo em água, os cátions trocáveis (Ca2+, Mg2+ e Al3+), a acidez potencial (H+ + Al3+), 

capacidade de troca catiônica (CTC), saturação por bases (V), fósforo disponível (P), 

fósforo remanescente em solução (P-res) e matéria orgânica do solo (MO) foram 

determinados usando métodos padrão (Teixeira et al., 2017). As análises do solo 

foram realizadas no laboratório de Fertilidade do Solo da Universidade Federal de 

Viçosa (UFV), Brasil. 

O ângulo de inclinação, a declividade e a elevação foram calculados para 

caracterizar a topografia usando a ferramenta Spatial Analyst no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 

2015). O Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e os Modelos Digitais de 

Elevação (DEMs) foram utilizados para a análise. 

 

2.4. Análise dos dados 

2.4.1. Seleção das variáveis 

A correlação de Pearson foi utilizada para determinar as variáveis que seriam 

incluídas nos modelos estatísticos e para avaliar o efeito das variáveis antrópicas e 

ambientais na biomassa das árvores sobreviventes (B) por grupo ecológico. Em 

seguida, variáveis altamente correlacionadas foram excluídas usando um limite de 

coeficiente de correlação de ± 0,9 (Leite et al., 2020; Rocha, 2021). 

As variáveis do solo medidas na profundidade 0-20 cm não foram utilizadas 

simultaneamente com as variáveis da profundidade 20-40 cm, devido à alta correlação 

entre ambas as camadas.  

A correlação de Pearson também foi utilizada para identificar as correlações 

entre a área de cobertura florestal em diferentes raios (500, 1000 e 2000 m) e anos 

(1985, 2002 e 2017). Os raios e anos apresentaram baixa correlação com a biomassa 

dos fustes, diferindo com o grupo ecológico. Assim, utilizou-se a variável cobertura 

florestal com raio 500 metros em 2017 nos modelos de biomassa das pioneiras, raio 
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1000 metros em 2017 para as secundárias iniciais e raio 2000 metros em 1985 para 

as secundárias tardias.  

As seguintes variáveis antrópicas foram incluídas no modelo, dependendo da 

correlação com a biomassa de cada grupo ecológico: idade de abandono, ano de 

abandono, tamanho da floresta, perímetro, razão de borda (P/A), distância da borda e 

histórico de uso da terra. Quanto ao conjunto de variáveis topográficas, utilizou-se a 

elevação da parcela no modelo, a declividade e o ângulo de inclinação. 

As variáveis climáticas correlacionadas com a biomassa de cada grupo 

ecológico e incluídas no modelo foram: a temperatura média, a precipitação anual e o 

déficit hídrico médio (CWD). Sendo que o déficit hídrico médio foi retirado no início do 

ajuste, devido a sua baixa correlação com a biomassa e alta correlação com as 

variáveis topográficas. 

  

2.4.2. Região de equivalência prática (Rope)  

A região de equivalência prática (rope) foi utilizada para avaliar a incerteza em 

relação aos parâmetros dos modelos. O rope é uma região correspondente a uma 

hipótese “nula” da abordagem frequentista, ele verifica a porcentagem do Intervalo de 

Credibilidade que praticamente não tem efeito. Assim, se esse percentual for 

suficientemente baixo, concluiremos que o parâmetro apresenta efeito importante 

para o modelo. Se o percentual de rope for alto, o parâmetro pode ser considerado 

como “praticamente sem efeito”, ou seja, uma magnitude insignificante (Makowski et 

al., 2019). 

 

2.4.3. Modelagem da biomassa dos fustes sobreviventes 

As variáveis quantitativas foram padronizadas, através da função scale do 

Software R, para acelerar a taxa de convergência e permitir uma comparação direta 

dos seus efeitos na biomassa dos fustes (Equação 2). 𝑍𝑖 = (𝑥𝑖 − 𝑥̅)/𝜎                                                          (2) 

Em que: 𝑍𝑖 = valor padronizado da i-ésima observação; 𝑥𝑖  = valor da i-ésima 

observação; 𝑥̅ = média dos valores observados e σ = desvio padrão. 
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A associação de variáveis antrópicas e ambientais (topográficas, variáveis 

edáficas, variáveis climáticas) com a biomassa de sobreviventes em fragmentos de 

Mata Atlântica foi verificada por meio de modelos lineares por grupo ecológico.  

 

2.4.4. Seleção, avaliação e inferência de modelos 

Um submodelo para cada grupo ecológico foi desenvolvido pela remoção 

sistemática das covariáveis do modelo completo (Equação 3), que não contribuíram 

para o ajuste geral. 𝑦𝑖 =  𝛽0 + 𝛽1𝑥1 + 𝛽2𝑥2 + ⋯ +  𝛽𝑛𝑥𝑛 + 𝜀                                                                     (3) 

Em que: 𝑦𝑖 = biomassa dos fustes sobreviventes para cada grupo ecológico, com i = 

pioneiras, secundárias iniciais e secundárias tardias; 𝑥1 a 𝑥𝑛 = variáveis antrópicas ou 

ambientais, 0 a n = parâmetros do modelo e ε = erro aleatório.  

 

O modelo foi ajustado por análise Bayesiana, com priori informativa e não 

informativa, via Markov chain Monte Carlo (MCMC), técnica de simulação para obter 

a distribuição a posteriori de cada parâmetro em um modelo (Gelman et al., 2004). O 

MCMC foi aplicado usando a linguagem Stan através do pacote rstanarm (Stan 

Development Team, 2017) em R (R Development Core Team, 2014). Utilizou-se um 

burn-in de 100.000 iterações, 1 cadeia, uma taxa de desbaste de 10 e 1.000.000 de 

iterações para cada distribuição a posteriori. A validação do modelo foi avaliada 

graficamente conforme detalhado em Zuur and Ieno (2016) e a seleção dos 

parâmetros do modelo foi baseada no fator de Bayes (BF) (Gelman et al., 2004). 

Assim, os modelos que apresentaram seus parâmetros na área de rejeição da 

"hipótese nula" foram preferidos em relação aos modelos fora desta área, situação 

verificada pelo valor de rope e confirmada pelo fator de Bayes para os parâmetros 

conforme (Equação 4): 𝐵𝐹 =  𝑝(𝑝𝑜𝑠𝑡𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟)𝑝(𝑝𝑟𝑖𝑜𝑟)                                                                                                                     (4) 

Em que: BF é o fator de Bayes calculado contra a hipótese nula; 𝑝(𝑝𝑜𝑠𝑡𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟) é a 

probabilidade a posteriori de um único parâmetro e 𝑝(𝑝𝑟𝑖𝑜𝑟) é a probabilidade a priori 

desse parâmetro. Um fator de Bayes maior que 1 pode ser interpretado como 

evidência contra a hipótese nula (Wetzels et al., 2011). 
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O critério de convergência utilizado pelo rstanarm é o valor de Rhat. A 

convergência das cadeias de Markov é alcançada quando os valores iniciais para os 

parâmetros são amostrados até que todos os valores de Rhat estejam abaixo de 1,1 

(Gelman et al., 2013). O tamanho efetivo da amostra (neff) foi analisado para cada 

parâmetro do modelo como medida da eficiência amostral. A métrica neff é baseada 

na capacidade dos sorteios independentes em estimar o verdadeiro valor médio do 

parâmetro (Gelman et al., 2013). O neff corresponde ao número de amostras 

independentes com o mesmo poder de estimação das amostras auto correlacionadas 

via cadeias MCMC (Kruschke, 2015). Geralmente, um tamanho efetivo da amostra 

maior que 1.000 é suficiente para estimativas estáveis (Bürkner, 2017).  

 

2.4.5. Distribuição a priori informativa e não informativa 

As distribuições a priori informativas foram definidas com base nos dados das 

áreas de estudo, conforme especificado na tabela 2. Enquanto a priori não informativa 

dos coeficientes (𝛽𝑘) da regressão foi dada por: 𝛽𝑘 ~ 𝑁𝑜𝑟𝑚𝑎𝑙 (0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄ ) 

Em que: 𝑠𝑥 = 𝑠𝑑 (𝑥) e 𝑠𝑦 =  {𝑠𝑑 (𝑦) se família gaussiana,1 caso contrário  

Onde sd é o desvio padrão.   
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Tabela 2 – Distribuições a priori dos parâmetros dos modelos de biomassa dos três 

grupos ecológicos (pioneiras, secundárias iniciais e secundárias tardias) 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori não informativa e 2 refere-se ao 
modelo ajustado com priori informativa. 
 

3. Resultados 

 

Os modelos ajustados com priori informativa apresentaram erro padrão 

menores aos modelos ajustados por priori não informativa (Tabela 3). 

Grupo 
ecológico 

Priori Parâmetro Priori normal (μ; σ) 

Pioneira 

1 𝛽1 -4; 0,6 
1 𝛽2 2; 0,7 
1 𝛽3 -2.5; 0,6 
1 𝛽4 -1.9; 0,8 
2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  

Secundária 
Inicial 

1 𝛽1 -14; 3 

1 𝛽2 22; 3,1 

1 𝛽3 -14.4; 2,9 

1 𝛽4 15; 2,9 

2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  

Secundária 
tardia 

1 𝛽1 4,55; 0,92 

1 𝛽2 2,98; 1,12 

1 𝛽3 -2,85; 0,85 

1 𝛽4 10,5; 4,2 

1 𝛽5 -6; 6,8 

1 𝛽6 7; 3,5 

2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  
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Tabela 3. Intervalos de credibilidade dos parâmetros dos modelos ajustados com priori 

não-informativa (1) e informativa (2) e os fatores (variáveis preditoras) influenciando a 

biomassa dos três grupos ecológicos (pioneiras, secundárias iniciais e secundárias 

tardias) para os sete fragmentos de Mata Atlântica 

Onde: o modelo 1 tem uma priori não informativa e o modelo 2 tem uma priori 
informativa. 
 

O modelo com melhor ajuste para a biomassa dos fustes pertencentes ao grupo 

das pioneiras apresentou influência da razão entre o perímetro e a área do fragmento 

Grupo 
ecológico 

Priori Variáveis 
Média (90% intervalo a 

Posteriori) 
Desvio 
padrão 

Pioneira 

1 Razão (P/A) -3,93 (-4,93; -2,86) 0,63 
1 SB (0-20) 2,10 (0,84; 3,45) 0,8 
1 Inclinação (0-20) -2,52 (-3,55; -1,44) 0,64 
1 Al (0-20) -1,99 (-3,38; -0,63) 0,84 
2 Razão (P/A) -3,97 (-4,68; -3,27) 0,43 
2 SB (0-20) 2,06 (1,26; 2,87) 0,49 
2 Inclinação (0-20) -2,52 (-3,24; -1,83) 0,43 
2 Al (0-20) -1,96 (-2,82; -1,1) 0,52 

Secundária 
Inicial 

1 
Área basal 
(pioneira) -14,1 (-19,06; -9,16) 3,02 

1 Razão (P/A) 20,71 (15,47; 25,59) 3,09 
1 Inclinação (0-20) -14,45 (-19,09; -9,63) 2,89 

1 
P remanescente  

(20-40) 14,65 (9,9; 19,19) 2,84 

2 Área basal 
(pioneira) 

-13,93 (-17,36; -10,53) 2,08 

2 Razão (P/A) 21,3 (17,84; 24,8) 2,11 
2 Inclinação (0-20) -14,38 (-17,73; -11,08) 2,02 

2 
P remanescente  

(20-40) 14,77 (11,54; 18,14) 2 

Secundária 
tardia 

1 Área basal (Total) 4,51 (2,94; 5,94) 0,92 
1 Razão (P/A) 2,97 (1,16; 4,85) 1,12 
1 Distância da borda -2,82 (-4,16; -1,51) 0,8 

1 LUH 
(Desmatamento) 

10,41 (4,12; 16,98) 3,9 

1 LUH (Eucalipto) -6,07 (-17,19; 4,71) 6,7 
1 LUH (Corte seletivo) 6,97 (1,28; 12,72) 3,51 
2 Área basal (Total) 4,53 (3,48; 5,58) 0,64 
2 Razão (P/A) 2,97 (1,69; 4,17) 0,75 
2 Distância da borda -2,84 (-3,79; -1,88) 0,59 

2 LUH 
(Desmatamento) 

10,44 (6,04; 14,81) 2,67 

2 LUH (Eucalipto) -5,98 (-13,42; 1,62) 4,58 
2 LUH (Corte seletivo) 6,99 (3,32; 10,58) 2,21 
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(Figura 1a), da soma de bases na camada 0-20 do solo (Figura 1b), do ângulo de 

inclinação (Figura 1c) e do alumínio na camada 0-20 do solo (Figura 1d).   

O aumento da soma de bases na camada 0-20 do solo resultou em aumento 

da biomassa das árvores pioneiras. Enquanto, o aumento da razão (perímetro/área), 

do ângulo de inclinação e do alumínio na camada 0-20 reduziram a biomassa das 

pioneiras (Figura 1a-d). O histórico de uso da terra e a idade de abandono do 

povoamento não foram importantes para a biomassa das pioneiras.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 1 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para a biomassa do grupo ecológico das pioneiras. 

 

O modelo com melhor ajuste para a biomassa dos fustes do grupo das 

secundárias iniciais apresentou influência da área basal das espécies pioneiras na 

parcela (Figura 2a), da razão (perímetro/área) (Figura 2b), do ângulo de inclinação 

(Figura 2c) e do fósforo remanescente na camada 20-40 (Figura 2d).  

O aumento da razão (perímetro/área) e do fósforo remanescente resultou em 

aumento da biomassa das árvores secundárias iniciais. Por outro lado, quanto maior 

a área basal das espécies pioneiras e o ângulo de inclinação menor a biomassa das 

secundárias iniciais (Figura 2a-d). A temperatura e a precipitação média anual não 

tiveram uma associação importante com a biomassa das secundárias iniciais. 
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Figura 2 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para a biomassa do grupo ecológico das secundárias iniciais.  

 

Assim como para as espécies pioneiras, as variáveis antrópicas idade de 

abandono e histórico de uso da terra tiveram pouca influência na biomassa das 

espécies secundárias iniciais. 

O modelo com melhor ajuste para a biomassa dos fustes do grupo das 

secundárias tardias apresentou influência da área basal da parcela (Figura 3a), da 

razão (perímetro/área) (Figura 3b), da distância da borda (Figura 3c) e do histórico de 

uso da terra. 

Figura 3 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para a biomassa do grupo ecológico das secundárias tardias. O histórico de uso da 

terra é uma variável categórica representada por quatro classes.  
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A biomassa das árvores secundárias tardias aumentou acompanhando o 

aumento da área basal das parcelas. A razão (perímetro/área) também apresentou 

importância positiva no incremento da biomassa desse grupo ecológico.  Por outro 

lado, quanto maior a distância até a borda do fragmento menor a biomassa das 

secundárias tardias (Figura 3a-c). Apesar de não estar presente no modelo 

selecionado, o teor de fósforo na camada 0-20 apresentou alta correlação com a 

biomassa das secundárias tardias.  

A mesma tendência, de aumento e redução na biomassa dos fustes das 

secundárias tardias, foi observada para os quatros históricos de uso da terra. Sendo 

que, as áreas que foram desmatadas seguida das áreas que sofreram corte seletivo 

apresentaram maior biomassa. Em sequência, as áreas em que havia produção 

agrícola ou eucalipto apresentaram menor biomassa (Figura 3).  

A razão (perímetro/área) foi a única variável comum aos modelos com melhor 

ajuste para cada um dos três grupos ecológicos. Sendo que, a razão (perímetro/área) 

apresentou efeito negativo sobre a biomassa florestas das pioneiras e efeito positivo 

sobre as secundárias iniciais e tardias. Ao analisar do efeito individual do perímetro 

sobre as espécies, verifica-se que o maior perímetro favoreceu as pioneiras. Enquanto 

as secundárias iniciais e tardias foram favorecidas por perímetros menores (Figura 4).  

 

Figura 4 – Gráfico de calor indicando o efeito dos preditores área e perímetro na 

biomassa florestal para os três grupos ecológicos: (a) pioneiras, (b) secundárias 

iniciais e (c) secundárias tardias, considerando constante o efeito da razão 

(perímetro/área). A biomassa foi medida em megagramas por parcela (Mg plot-1). 

 

4. Discussão 

 

A fotossíntese e a respiração das plantas resultam na produção de matéria 

orgânica, ou biomassa, pelo povoamento florestal (Raihan et al., 2019). O efeito de 

variáveis antrópicas e ambientais foram avaliados sobre a biomassa de árvores em 

fragmentos da Mata Atlântica brasileira. Constatou-se que a produção de biomassa 
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pelas árvores é afetada por diferentes influenciadores e varia entre os grupos 

ecológicos.  

A biomassa das espécies pioneiras foi influenciada principalmente por variáveis 

nutricionais do solo, como a soma de bases e o teor de alumínio, e tamanho da borda 

e área do fragmento. A biomassa das secundárias iniciais também foi influenciada por 

variáveis edáficas, como o teor de fósforo na camada 20-40 cm, borda e área do 

fragmento, além da competição com as árvores pioneiras (representada pela área 

basal deste grupo ecológico). O grupo das secundárias tardias foi o único influenciado 

pela variável antrópica histórico de uso da terra.  

As propriedades químicas dos solos são importantes para a distribuição das 

espécies e a sucessão secundária, variando com as características do fragmento, 

como idade de abandono, topografia e histórico de uso da terra (van Breugel et al., 

2019; Villa et al., 2022). Os solos nas áreas de estudo são ácidos, com o pH entre 

3,34 cm a 5,67, alto teor de matéria orgânica e fertilidade variável. A seguir os 

resultados para cada grupo ecológico foram discutidos. 

 

4.1.  Pioneiras 

4.1.1. Razão (perímetro/área) 

A biomassa das pioneiras diminuiu com a razão entre o perímetro e a área do 

fragmento, indicando que o formato da floresta influencia no acúmulo de biomassa por 

este grupo ecológico. As pioneiras de vida curta e os cipós são os principais 

beneficiados pelas condições de borda resultante da fragmentação (Aguirre-Jaimes et 

al., 2021; Melito et al., 2018). As espécies arbóreas pioneiras proliferam ao longo das 

bordas da floresta e em pequenos fragmentos na Amazônia (Almeida et al., 2019; 

Santos et al., 2012) e na Mata Atlântica (Lingner et al., 2020; Tabarelli et al., 2010). 

Enquanto, as espécies típicas de áreas não perturbadas tornam-se raras ou extintas 

nesses ambientes, favorecendo a sucessão precoce do povoamento (Tabarelli et al., 

2012). Entretanto, as pioneiras de vida curta apresentam densidade da madeira baixa, 

o que limita sua contribuição positiva aos estoques de carbono em comparação com 

espécies de estágios sucessionais avançados (Melito et al., 2018). 

Os valores maiores de razão (perímetro/área) estiveram associados a 

perímetros menores, que pode limitar os níveis de luminosidade que o fragmento 

recebe. O aumento dos níveis de luz em um fragmento está associado com o aumento 

da produtividade do ecossistema e o estabelecimento de espécies exigentes em luz 



63 
 

(Peña-Claros et al., 2008; van der Sande et al., 2017), como as espécies Mabea 

fistulifera, Piptadenia gonoacantha e Vismia spp. 

Geralmente, os efeitos de borda são mais intensos em fragmentos menores e 

com maior razão de borda, ou seja, maior proporção de perímetro por área (Laurance 

and Vasconcelos, 2009; Ribeiro et al., 2019). Em contraste, encontramos maior 

acúmulo de biomassa pelas pioneiras associado a valores menores de P/A (razão de 

borda). Este resultado incomum pode ser devido ao fato de que, neste estudo, os 

valores menores de P/A estão associados a maiores perímetros e, portanto, podem 

ter favorecido o acúmulo de biomassa pelas pioneiras. Outra hipótese é que o histórico 

de práticas agrícolas em uma área pode aumentar a fertilidade dos seus solos e 

favorecer o desenvolvimento de pioneiras (Jakovac et al., 2021; Ribeiro et al., 2019). 

Além disso, as irregularidades do perímetro de um fragmento, pode favorecer a 

regeneração de espécies pioneiras e espécies maduras dispersas por animais (Hill 

and Curran, 2005; Zambrano et al., 2020).  

 

4.1.2. Soma de bases (Ca2+, Mg2+ e K+) 

A soma de bases relacionou positivamente com a biomassa das pioneiras. A 

maioria das espécies vegetais respondem ao aporte de nutrientes minerais com maior 

produção de biomassa, indicando que a limitação de nutrientes é muito comum, ou 

seja, as plantas estão constantemente em condições subótimas de nutrição mineral 

(Schulze et al., 2019). Em solos tropicais, o pH ácido, as baixas concentrações de 

bases e maiores de Al3+ podem limitar a disponibilidade dos cátions básicos (Ca2+ e 

Mg2+) para as árvores (Bizuti et al., 2018; Fujii et al., 2018). 

Os macro-elementos Ca, Mg e K são adquiridos pelas plantas na forma iônica, 

sendo que os íons Ca2+ são componentes da parede celular e estão envolvidos em 

diversos processos de transdução de sinal, os íons K+ são os principais osmóticos e 

o Mg2+ participa da osmorregulação e regulação do pH na célula (Schulze et al., 2019). 

O K+ compete em desvantagem pelo mesmo sítio de absorção dos cátions bivalentes 

Ca2+ e Mg2+, inibição competitiva, mas baixas concentrações de cálcio favorecem a 

absorção do potássio, efeito sinergístico (Sorreano et al., 2012). 

As espécies pioneiras apresentam crescimento rápido (Amaral et al., 2019) e 

têm preferência por solos menos ácidos para se desenvolverem (Bizuti et al., 2018; 

Morais Junior et al., 2020). Desta forma, a correção do solo pode favorecer a absorção 

e incorporação de nutrientes, principalmente os cátions básicos, pelas pioneiras em 
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solos ácidos (Furtini Neto et al., 1999; Morais Junior et al., 2020). A adição de cálcio 

tem favorecido o acúmulo de biomassa acima do solo e a redução das raízes das 

árvores (Bizuti et al., 2018; Fahey et al., 2016).  

 

4.1.3. Ângulo de inclinação 

O aumento do ângulo de inclinação da topografia contribuiu negativamente 

para a biomassa das pioneiras. Os elementos topográficos (declividade, inclinação e 

aspecto) têm papel fundamental para o ecossistema florestal (Marapara et al., 2021). 

Por exemplo, a inclinação influenciou positivamente a biomassa acima do solo em 

florestas secundárias na China, até um limite de 45º para algumas áreas (Shen et al., 

2018). Enquanto, a diversidade de áreas baixas pode ser menor comparada a áreas 

de planaltos e encostas (Bentos et al., 2017).  

O aumento da biomassa acima do solo nas encostas pode ser devido a menor 

intervenção humana, resultando em uma vegetação melhor preservada (Shen et al., 

2018). Por outro lado, relevos com maior ângulo de inclinação e voltados para o sol 

recebem maiores níveis de radiação (Chuvieco, 2016) e experimentam maiores 

temperaturas e evaporação da água dos solos (Marapara et al., 2021). 

Consequentemente, os solos nesses relevos têm menores teores de umidade e 

matéria orgânica, o que compromete o desenvolvimento de espécies de crescimento 

rápido, como as pioneiras.  

 

4.1.4. Alumínio na camada 0-20 cm 

As espécies pioneiras apresentaram maior biomassa para menores teores de 

alumínio, na camada 0-20 cm, corroborando com a preferência desse grupo ecológico 

por solos menos ácidos (Morais Junior et al., 2020).  O Alumínio como o íon fitotóxico 

Al3+ torna-se disponível para as plantas em pH do solo abaixo de 5, sendo um dos 

principais limitante da produtividade das árvores em solos tropicais (Chandra and 

Keshavkant, 2021; Schmitt et al., 2017). Por exemplo, espécies pioneiras de vida curta 

apresentaram alta sensibilidade ao Al em florestas tropicais no sul do Equador, 

indicando que espécies de rápido crescimento tendem à ser mais suscetível à 

toxicidade por Al (Rehmus et al., 2014). O alumínio interferiu na absorção e 

translocação de fósforo (P) de mudas de Schizolobium amazonicum (paricá), espécie 

pioneira de crescimento rápido, resultando em acúmulo de P nas raízes e menor 

produção de biomassa aérea (Peleja et al., 2020). Em solos ácidos com alta toxicidade 
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ao alumínio, a correção do solo favoreceu a absorção e incorporação de nutrientes 

pelas plantas (Bizuti et al., 2018; Raboin et al., 2016; Yakuwa et al., 2020). 

A menor produção de biomassa, em presença de altas concentrações de 

alumínio, pode ser explicada pela rizotoxicidade e consequente inibição do sistema 

de transporte de nutrientes, como o fósforo (Chandra and Keshavkant, 2021). A baixa 

disponibilidade de fósforo reduz a taxa fotossintética, resultando em menor produção 

de biomassa vegetal (Peleja et al., 2020). 

 

4.2.  Secundárias iniciais 

4.2.1. Área basal (pioneiras) 

A biomassa das secundárias iniciais diminuiu com a área basal das pioneiras, 

indicando que as pioneiras podem ser as principais competidoras por recursos (luz, 

água e nutrientes) das secundárias iniciais. A competição em florestas tropicais e 

mistas aumenta, principalmente, com a área basal das árvores da parcela juntamente 

com as condições ambientais (Andrés, 2019; Rozendaal et al., 2020). Em estágio 

inicial da sucessão da floresta, as árvores maiores e circunvizinhas comprometem o 

crescimento de espécies em estabelecimento, principalmente por competirem por luz 

e nutrientes (Capellesso et al., 2020; van Breugel et al., 2012). Assim, a regeneração 

e o crescimento rápido das pioneiras podem levar a diminuição de recursos (água ou 

nutrientes do solo) para as espécies de crescimento mais lento, como as secundárias 

iniciais. Além disso, as árvores pioneiras podem intensificar a competição por reduzir 

a luminosidade para as árvores subsequentes no estágio de sucessão.  

Durante eventos de seca, as árvores tendem a competir mais rigorosamente 

por recursos dos solos, sendo que esse efeito é menos intenso em povoamentos 

mistos comparado às monoculturas (Jucker et al., 2014; Pardos et al., 2021). Já em 

solos com maior disponibilidade de água e nutrientes, resultando em árvores com 

maior área basal e diâmetro da copa, a competição por luz pode ser mais importante 

do que a competição por nutrientes (Muench and Elsey-Quirk, 2019; Rozendaal et al., 

2020). 

 

4.2.2. Razão (perímetro/área) 

Ao contrário das pioneiras, a biomassa das secundárias iniciais aumentou com 

a razão entre o perímetro e a área do fragmento. Os valores maiores de razão 

(perímetro/área) estiveram associados a perímetros menores, o que reduz os níveis 
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de luminosidade que o fragmento recebe e favorece o desenvolvimento das espécies 

secundárias iniciais em detrimento das pioneiras. Além disso, uma vez que a área 

basal das pioneiras também influencia a biomassa das Si, o menor recrutamento 

desse grupo ecológico intensifica as condições favoráveis às secundárias iniciais.  

As mudanças microclimáticas nas bordas devido à fragmentação resultam em 

altas taxas de danos e mortalidade de espécies tolerantes à sombra (Laurance et al., 

2006; Melito et al., 2018). Sendo que, fragmentos com menor efeito de borda 

apresentam microclima favorável ao desenvolvimento e recrutamento dessas 

espécies não pioneiras (Albiero-Júnior et al., 2021; Ribeiro et al., 2019). Além do efeito 

de borda, o histórico de uso da terra pode aumentar a perda de biomassa (Coelho et 

al., 2022; Ribeiro et al., 2019) por afetar as condições nutricionais dos solos, o 

tamanho da floresta, o seu formato e isolamento, impactando a presença de 

polinizadores e dispersores de sementes (Hill and Curran, 2005; Melito et al., 2018).  

 

4.2.3. Ângulo de inclinação 

O decréscimo da biomassa das secundárias iniciais com o ângulo de inclinação 

pode ter motivos semelhantes ao observado para as pioneiras: a maior exposição do 

relevo à radiação resulta em solos pouco úmidos e com baixo teor de matéria 

orgânica, afetando o desenvolvimento das árvores.  

 

4.2.4. P remanescente (20-40) 

A biomassa das secundárias iniciais aumentou com o fósforo remanescente da 

camada 20-40 cm do solo. O fósforo é um macronutriente que participa de diversos 

processos metabólicos nas plantas, desde a fotossíntese até a respiração (Sorreano 

et al., 2012), além de ser apontado como responsável no aumento da produtividade e 

da biomassa acima do solo (van der Sande et al., 2017). O fósforo apresenta baixa 

mobilidade, podendo ser lixiviado das camadas mais superficiais, como os 20 cm 

superiores, dos solos (Missong et al., 2018). Algumas espécies, como as pioneiras, 

se beneficiam de associações micorrízicas para captura e absorção de fósforo 

(Dissanayaka et al., 2021), característica menos observada em espécies não 

pioneiras (Yaffar et al., 2021; Zangaro et al., 2012).  

Os sistemas radiculares mais extensos em algumas espécies permitem maior 

absorção de nutrientes pouco móveis, como o fósforo, devido ao aumento da área de 

contato entre as raízes e o solo (Fernandes, 2006). Portanto, a aquisição de fósforo 
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pelas secundárias iniciais, associada à camada 20-40 cm do solo, pode ser uma 

estratégia para adquirir o nutriente essencial às suas funções vitais e ao seu 

crescimento.  

 

4.3. Secundárias tardias 

As espécies secundárias tardias germinam e se desenvolvem em ambiente 

permanentemente sombreado, geralmente sob o dossel da floresta (Ribeiro et al., 

2019) como as espécies Eugenia florida DC. e Myrcia amazonica DC., da família 

Myrtaceae, presentes nos fragmentos estudados. A biomassa das secundárias tardias 

aumentou com a área basal da parcela, indicando que o tamanho das árvores 

circunvizinhas favorece o desenvolvimento desse grupo ecológico. Possivelmente, a 

maior densidade de árvores gera sombreamento e microclima adequados às 

secundárias tardias. Além disso, essas espécies se beneficiaram de áreas com 

menores perímetros, consequentemente menor luminosidade, que neste estudo 

foram os fragmentos com maior razão (perímetro/área).  

Entretanto, a menor distância da borda do fragmento favoreceu o acúmulo de 

biomassa pelas secundárias tardias. Tal comportamento inesperado pode ser devido 

a maioria das parcelas próximas às bordas serem fragmentos antigos, com árvores 

de maior área basal, submetidos ao corte seletivo. Assim, as bordas desses 

fragmentos podem ter sido seladas com vegetação por alguns anos (Silva Junior et 

al., 2020), ou as florestas secundárias regenerando no entorno do fragmento pode ter 

amenizado os efeitos negativos da borda sobre as espécies (Nascimento et al., 2006).  

O histórico do uso da terra foi importante para a biomassa das secundárias 

tardias. Áreas com histórico de agricultura e eucalipto tiveram maior impacto negativo 

na biomassa comparadas às áreas desmatadas e de corte seletivo. Os fertilizantes na 

agricultura intensiva aumentam o teor de nutrientes nos solos e favorecem a 

proliferação de espécies pioneiras, pois essas são mais eficientes na aquisição de 

nutrientes em detrimento de espécies tolerantes à sombra (Ribeiro et al., 2019). Além 

disso, áreas agrícolas costumam ser abandonadas devido à salinidade e erosão 

resultante da irrigação (Schulze et al., 2019), fatores que também comprometem o 

estabelecimento de espécies florestais. Similarmente, a fertilidade dos solos e a 

abertura do dossel nos antigos plantios de eucalipto podem ter desfavorecido as 

secundárias tardias. 
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As áreas desmatadas tiveram maior biomassa, possivelmente por terem sido 

seguidas por regeneração florestal. Em seguida, as áreas em que houve corte seletivo 

podem ter sido beneficiadas devido ao uso menos intenso da terra. 

 

5. Conclusão  

 

O modelo bayesiano ajustado com priori informativa foi eficiente para a seleção 

de variáveis que mais fortemente influenciam a biomassa dos remanescentes de Mata 

Atlântica. Os maiores influenciadores foram os atributos do fragmento, principalmente 

aqueles relacionados à fragmentação (ex.: área e razão de borda), e o histórico de 

uso. Além disso, esses influenciadores variaram com o grupo ecológico das árvores.  

As espécies pioneiras, por exemplo, sofreram maior influência das 

características nutricionais do solo (a soma de bases e o teor de alumínio), do 

tamanho da borda e da área do fragmento. A biomassa das secundárias iniciais 

apresentou comportamento similar às pioneiras e reduziu com a área basal deste 

grupo ecológico, indicando competição entre os grupos de sucessão inicial.   

As espécies de sucessão tardia se beneficiaram de fragmentos com menor 

exposição à luz e, diferente dos grupos de sucessão inicial, demonstraram 

susceptibilidade ao histórico de uso da terra. Nossos resultados sugerem que as 

consequências da fragmentação, como a redução em área e o efeito de borda, e o 

histórico de uso intensivo da terra são mais prejudiciais às árvores de sucessão tardia, 

que geralmente são as principais contribuintes aos estoques de carbono. Nesse 

sentido, o apoio a espécies secundárias tardias deve fazer parte das estratégias 

globais de conservação dos remanescentes de Mata Atlântica, contribuindo para o 

avanço sucessional desses fragmentos. 
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CAPÍTULO III: Fatores antrópicos, climáticos e edáficos alteram a riqueza de 

espécies de grupos ecológicos na Mata Atlântica  
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1. Introdução 

 

A Mata Atlântica (MA) é um dos biomas mais ricos em espécies e taxas de 

endemismo do planeta (Ribeiro et al., 2019). A MA abriga mais de 2.000 vertebrados 

e 20.000 espécies de plantas, muitos destes ameaçados de extinção (Rezende et al., 

2018). Apesar dessa grande riqueza, ela é o bioma mais fragmentado do Brasil e a 

mudança do uso da terra tem sido o principal responsável pela perda de 

biodiversidade (Aguirre-Jaimes et al., 2021), condução da sucessão em florestas 

tropicais (Jakovac et al., 2021),  redução da riqueza e alteração da composição de 

espécies (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Hill and Curran, 2005).  

Além da redução em tamanho, uma área fragmentada é suscetível a alterações 

abióticas, como as mudanças microclimáticas (ex.: ventos fortes, altas temperaturas 

e baixa umidade do ar) nas bordas (Magnago et al., 2017, 2014). Na Amazônia, o 

microclima da borda aparenta favorecer temporariamente espécies de sub-bosque 

(Albiero-Júnior et al., 2021); enquanto na MA, as espécies pioneiras e exóticas 

resistentes são beneficiadas em detrimento de espécies de sucessão tardia (Ribeiro 

et al., 2019). Em geral, a fragmentação tem reduzido a riqueza e provocado uma 

mudança na composição de espécies para espécies de sucessão precoce (Aguirre-

Jaimes et al., 2021; Liu et al., 2019; Tabarelli et al., 2010).  

Outros fatores, além do efeito microclimático nas bordas, afetam a riqueza de 

espécies florestais. Por exemplo, o aumento da fertilidade dos solos em fragmentos 

próximos às áreas agrícolas favorece a proliferação de lianas e pioneiras (Magnago 

et al., 2017; Ribeiro et al., 2019), a topografia media gradientes microclimáticos que 

funcionam como refúgios para as espécies (McNichol et al., 2022) e o formato irregular 

de um fragmento correlaciona com a alta regeneração de espécies exigentes de luz 

(Hill and Curran, 2005).  

A riqueza de espécies, ou número total de espécies em uma região, é uma 

variável importante para embasar os planos de manejo e conservação florestal (Zipkin 

et al., 2009). Entretanto, os estudos de riqueza são geralmente para árvores da 

Amazônia (Albiero-Júnior et al., 2021; Bentos et al., 2017) ou outras florestas tropicais 

como: no México (Aguirre-Jaimes et al., 2021; Toledo-Garibaldi and Williams-Linera, 

2014), Costa Rica (Hofhansl et al., 2020) e Gana (Addo-Fordjour et al., 2021; Hill and 

Curran, 2005), com pouca representação de estudos para a MA (Ribeiro et al., 2019; 

Souza et al., 2021). Assim, estudar os fatores bióticos, abióticos e antrópicos 
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influenciando a riqueza de espécies na MA contribuirá para planos de restauração 

mais eficazes.  

Enquanto a abertura de clareiras na da floresta amazônica aparenta 

correlacionar com o aumento da diversidade de plantas (Bentos et al., 2017) e a 

fragmentação pode favorecer o crescimento de espécies mais tolerantes ao estresse 

ambiental, como a Theobroma sylvestre (Albiero-Júnior et al., 2021), espera-se que a 

MA seja mais suscetível à fatores antrópicos, climáticos e edáficos após distúrbios. 

Compreender os fatores atuando na riqueza de espécies na MA é essencial para 

apoiar o avanço sucessional de seus remanescentes florestais.  

Um método para examinar a riqueza de espécies em paisagens heterogêneas 

sob efeito de fatores ambientais é a estatística bayesiana. A análise bayesiana baseia-

se no conhecimento probabilísticos dos parâmetros do modelo (Gelman et al., 2013); 

sendo eficiente para amostras com dados escassos, como espécies raras, 

ameaçadas ou com importância funcional (Zipkin et al., 2009). A análise bayesiana 

consiste em identificar os dados relevantes para a pesquisa (a escala de medição 

desses dados, a variável de resposta e os preditores) (1), definir um modelo descritivo 

com parâmetros significativos e adequados a proposta teórica da análise (2), 

especificar a distribuição a priori dos parâmetros (3), verificar se a distribuição a 

posteriori é adequada aos dados e interpretá-la com base no comportamento do 

fenômeno em estudo (4) (Kruschke, 2015). O objetivo principal foi identificar os fatores 

que afetam a riqueza de espécies de fragmentos da Mata Atlântica por meio da 

estatística bayesiana. Especificamente, as seguintes questões foram respondidas: 

quais variáveis ambientais e antrópicas afetam a riqueza de cada grupo ecológico? E 

como esses fatores interferem na riqueza por grupo ecológico? 

 

2. Material e métodos 

 

2.1. Áreas de estudo 

O estudo foi realizado em sete fragmentos de Mata Atlântica localizados em 

Minas Gerais, Brasil (Figura 1). Todas as áreas pertencem à região fitoecológica da 

Floresta Estacional Semidecidual (IBGE, 2012; Veloso et al., 1991). A precipitação 

anual varia de 701 a 1737 mm.ano-1, a elevação de 242 a 1169 m acima do nível do 

mar e o declive de 2,97 a 65,81% em todos os locais (Tabela S1). Os solos nas áreas 
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de estudo são ácidos, com o pH entre 3,34 cm a 5,67, alto teor de matéria orgânica e 

fertilidade variável. 

 

Figura 1 - Mapa de localização dos fragmentos de Mata Atlântica no Estado de Minas 

Gerais, Brasil. Fonte: Rocha (2019).  

 

2.2. Coleta de dados 

Cento e quatro parcelas retangulares permanentes de área fixa de 10 × 50 m 

(0,05 ha) foram distribuídas nos fragmentos (Tabela 1). Todos os fustes com diâmetro 

≥ 15 cm a 1,30 m (dap, cm) foram medidos e identificados botanicamente. As espécies 

foram classificadas em três grupos funcionais com base em Gandolfi et al. (1995): 

pioneiras, secundárias iniciais e secundárias tardias. As espécies pioneiras 

apresentam sementes que necessitam de luz para germinarem, as secundárias 

iniciais toleram algum tipo de sombreamento e a tardias se desenvolvem à sombra 

(Ribeiro et al., 2019).  
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Tabela 1. Características principais dos sete fragmentos de Mata Atlântica. A localização dos fragmentos florestais, o tamanho da 

floresta, a quantidade, o tamanho e os anos de medição das parcelas são fornecidos 

1: Cachoeira das Pombas; 2: Mata da Garagem; 3: Ipaba Mata 1; 4: Ipaba Mata 2; 5: Centev; 6: São José e 7: Mata da Silvicultura. 
 

A riqueza de espécies local, ou diversidade alfa, foi calculada considerando o número de espécies por parcela para cada 

grupo ecológico. O termo diversidade alfa é utilizado para caracterizar a variabilidade de espécies e indivíduos a nível local sob 

influência de fatores locais, como o teor de nutrientes do solo, e de macro escala, como variáveis climáticas (Whittaker et al., 2001).  𝑅𝑖 = s/𝑝                     (1) 

Em que: 𝑅𝑖 é a riqueza de espécies por grupo ecológico, com i = pioneiras, secundárias iniciais e secundárias tardias; s é o número 

de espécies amostradas e p refere-se a parcela 

Fragmento Município 
Idade de 
abandono 

(anos) 
Matriz Floresta (ha) Parcela Parcela 

(ha) 
Medidas 

1 Guanhães ~40 Eucalipto, floresta e 
pasto 

106,0 20 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

2 Viçosa ~60 
Área urbana, floresta e 

pasto 21,8 50 0,01 
1996, 1998, 2001, 2003, 

2013, 2018 

3 Caratinga ~30 
Eucalipto, floresta, lagoa 

e pasto 264,0 16 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

4 Caratinga ~50 
Eucalipto, floresta, lagoa 

e pasto 37,3 6 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

5 Viçosa ~45 Área urbana e pasto 44,1 20 0,05 2010, 2015 

6 Coronel 
Fabriciano 

~50 Eucalipto, floresta e 
pasto 

38,4 12 0,05 2002, 2007, 2012, 2017 

7 Viçosa ~80 
Área urbana, floresta e 

pasto 17,0 10 0,10 
1994, 1997, 2000, 2004, 
2008, 2010, 2013, 2016 
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2.3. Descrição das variáveis 

2.3.1. Atributo da floresta e variáveis antrópicas 

As seguintes variáveis antrópicas: histórico de uso da terra, cobertura florestal, 

idade de abandono, tamanho da floresta e distância da borda; e a área basal foram 

as variáveis preditivas definidas a nível de parcela. 

O histórico de uso da terra foi categorizado em quatro critérios: produção 

agrícola, desmatamento, plantações de eucalipto e corte seletivo. Os critérios de uso 

e a idade de abandono das áreas foram obtidos por meio de fotografias aéreas (1960, 

1980 e 1990), imagens de 1985 do satélite Landsat, entrevistas com proprietários e 

títulos de propriedades. 

A cobertura florestal, proveniente do MapsBiomas (Mapbiomas Project, 2019), 

foi calculada para cada parcela utilizando buffers circulares com raios de 500, 1000 e 

2000 metros para os anos 1985, 2002 e 2017 no ArcGIS 10.3.1 (ESRI, 2015). A 

cobertura florestal foi determinada da classificação pixel a pixel (30 x 30 m) de 

imagens do satélite Landsat pela plataforma Google Earth Engine (Mapbiomas 

Project, 2019). A área do fragmento florestal foi determinada pelo ‘calculate geometry 

attribute’ e a distância da borda mais próxima foi calculada com o ‘near’, ambas 

ferramentas do ArcGIS 10.3 (ESRI, 2015). Os tamanhos dos fragmentos variam de 17 

km² a 264 km².  

 

2.3.2. Variáveis climáticas 

A temperatura média anual, a precipitação anual, o número de meses com < 

100 mm de chuva e a precipitação nos três meses mais secos para cada fragmento 

foi obtida da estação climatológica mais próxima. O déficit hídrico climático (CWD), 

que é a diferença entre Evapotranspiração Potencial (PET) e Evapotranspiração Real 

(AET), foi estimado seguindo Lutz et al. (2010) e usando a função R CWD e AET de 

Redmond (2019). 

A CWD reflete as condições de seca com maior precisão do que a precipitação 

total anual (Chave et al., 2014). O CWD mais negativo indica condições de alto 

estresse hídrico e valores próximos de 0 (zero) indicam não estresse hídrico (Poorter 

et al., 2017). A média da precipitação anual total e CWD para um, dois, três e quatro 

anos antes do ano de medição foi calculada.  

 

2.3.3. Variáveis edáficas e topográficas 
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Uma amostra composta de 23 amostras de solo foi coletada em duas 

profundidades (0–20 cm e 20–40 cm) para cada parcela. O pH do solo em água, os 

cátions trocáveis (Ca2+, Mg2+ e Al3+), a acidez potencial (H+ + Al3+), capacidade de 

troca catiônica (CTC), saturação por bases (V), fósforo disponível (P), fósforo 

remanescente em solução (P-res) e matéria orgânica do solo (MO) foram 

determinados usando métodos padrão (Teixeira et al., 2017). As análises do solo 

foram realizadas no laboratório de Fertilidade do Solo da Universidade Federal de 

Viçosa (UFV), Brasil. 

A topografia foi caracterizadas pelas variáveis: ângulo de inclinação, 

declividade e elevação, calculadas usando a ferramenta Spatial Analyst no ArcGIS 

10.3.1 (ESRI, 2015). O Shuttle Radar Topography Mission (SRTM) e os Modelos 

Digitais de Elevação (DEMs) foram utilizados para a análise. 

 

2.4. Análise dos dados 

2.4.1. Seleção das variáveis 

A correlação de Pearson foi realizada na primeira etapa, para determinar as 

variáveis que seriam incluídas nos modelos estatísticos e para avaliar o efeito das 

variáveis antrópicas e ambientais na riqueza de espécies por grupo ecológico. Em 

seguida, as variáveis altamente correlacionadas foram excluídas usando um limite de 

coeficiente de correlação de ± 0,9 (Leite et al., 2020; Rocha, 2021). 

As variáveis do solo medidas na profundidade 0-20 cm e 20-40 cm não foram 

utilizadas simultaneamente nos modelos, devido serem altamente correlacionadas em 

todos as parcelas. Assim, as variáveis foram escolhidas de acordo com a sua 

correlação com a riqueza de espécies por grupo ecológico. 

A correlação de Pearson foi utilizada para identificar correlações entre a área 

de cobertura florestal usando diferentes raios (500, 1000 e 2000 m) e anos (1985, 

2002 e 2017). Todos os raios e anos foram semelhantes e apresentaram alta 

correlação com a riqueza de espécies, até 45%. Assim, utilizou-se a variável cobertura 

florestal com raio 500 m em 2017 para as pioneiras e secundárias iniciais, e raio 2000 

m em 1985 nos modelos de riqueza das secundárias tardias.  

As seguintes variáveis antrópicas foram incluídas no modelo, dependendo da 

correlação com a riqueza de cada grupo ecológico: idade de abandono, ano de 

abandono, tamanho da floresta, perímetro, razão de borda (P/A), distância da borda e 

histórico de uso da terra. Quanto às variáveis topográficas, a elevação, a declividade 
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e o ângulo de inclinação da parcela foram considerados nos modelos de cada grupo 

ecológico.  

As variáveis climáticas mais associadas com a riqueza de cada grupo ecológico 

foram incluídas no modelo: a temperatura média, a precipitação (anual, dos 3 meses 

mais secos ou de 4 anos antes da medição), o déficit hídrico (médio ou de 1 ano antes 

da medição) e o número de meses secos (menos de 100 mm de chuva).  

 

2.4.2. Região de equivalência prática (Rope)  

A região de equivalência prática (rope) foi utilizada para avaliar a incerteza em 

relação aos parâmetros dos modelos. O rope é uma região correspondente a uma 

hipótese “nula” da abordagem frequentista, ele verifica a porcentagem do Intervalo de 

Credibilidade que praticamente não tem efeito. Assim, se esse percentual for 

suficientemente baixo, concluiremos que o parâmetro apresenta efeito importante 

para o modelo. Se o percentual de rope for alto, o parâmetro pode ser considerado 

como “praticamente sem efeito”, ou seja, uma magnitude insignificante (Makowski et 

al., 2019). 

 

2.4.3. Modelagem da riqueza de espécies de árvores 

As variáveis quantitativas foram padronizadas, através da função scale do 

Software R, para acelerar a taxa de convergência e permitir uma comparação direta 

dos seus efeitos na riqueza de espécies (Equação 2). 𝑍𝑖 = (𝑥𝑖 − 𝑥̅)/𝜎                                                    (2) 

Em que: 𝑍𝑖 = valor padronizado da i-ésima observação; 𝑥𝑖  = valor da i-ésima 

observação; 𝑥̅ = média dos valores observados e σ = desvio padrão. 

 

A associação de variáveis antrópicas e ambientais (topográficas, edáficas e 

climáticas) com a riqueza de espécies em fragmentos de Mata Atlântica foi verificada 

por meio de modelos lineares por grupo ecológico.  

 

2.4.4. Seleção, avaliação e inferência de modelos 

Um submodelo para cada grupo ecológico foi desenvolvido pela remoção 

sistemática das covariáveis do modelo completo (Equação 3), que não contribuíram 

para o ajuste geral. 
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𝑦𝑖 =  𝛽0 + 𝛽1𝑥1 + 𝛽2𝑥2 + ⋯ +  𝛽𝑛𝑥𝑛 + 𝜀                                                                    (3) 

Em que: 𝑦𝑖 = riqueza de espécies para cada grupo ecológico, com i = pioneiras, 

secundárias iniciais e secundárias tardias; 𝑥1 a 𝑥𝑛 = variáveis antrópicas ou 

ambientais, 0 a n = parâmetros do modelo e ε = erro aleatório.  

 

O modelo foi ajustado por análise bayesiana, com priori informativa e não 

informativa, via Markov chain Monte Carlo (MCMC), técnica de simulação para obter 

a distribuição a posteriori de cada parâmetro em um modelo (Gelman et al., 2004). O 

MCMC foi aplicado usando a linguagem Stan através do pacote rstanarm (Stan 

Development Team, 2017) em R (R Development Core Team, 2014). Utilizou-se um 

burn-in de 100.000 iterações, 1 cadeia, uma taxa de desbaste de 10 e 1.000.000 de 

iterações para cada distribuição a posteriori. A validação do modelo foi avaliada 

graficamente conforme detalhado em Zuur and Ieno (2016) e a seleção dos 

parâmetros do modelo foi baseada no fator de Bayes (BF) (Gelman et al., 2004). 

Assim, os modelos que apresentaram seus parâmetros na área de rejeição da 

"hipótese nula" foram preferidos em relação aos modelos fora desta área, situação 

verificada pelo valor de rope e confirmada pelo fator de Bayes para os parâmetros 

conforme (Equação 4): 𝐵𝐹 =  𝑝(𝑝𝑜𝑠𝑡𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟)𝑝(𝑝𝑟𝑖𝑜𝑟)                                                                                                                    (4) 

Em que: BF é o fator de Bayes calculado contra a hipótese nula; 𝑝(𝑝𝑜𝑠𝑡𝑒𝑟𝑖𝑜𝑟) é a 

probabilidade a posteriori de um único parâmetro e 𝑝(𝑝𝑟𝑖𝑜𝑟) é a probabilidade a priori 

desse parâmetro. Um fator de Bayes maior que 1 pode ser interpretado como 

evidência contra a hipótese nula (Wetzels et al., 2011). 

 

O valor de Rhat foi utilizado como critério de convergência. Quando os valores 

de Rhat para os parâmetros estão abaixo de 1,1, a convergência das cadeias de 

Markov é alcançada (Gelman et al., 2013). O tamanho efetivo da amostra (neff) foi 

analisado para cada parâmetro do modelo como medida da eficiência amostral. A 

métrica neff é baseada na capacidade dos sorteios independentes em estimar o 

verdadeiro valor médio do parâmetro (Gelman et al., 2013). O neff corresponde ao 

número de amostras independentes com o mesmo poder de estimação das amostras 

auto correlacionadas via cadeias MCMC (Kruschke, 2015). Geralmente, um tamanho 
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efetivo da amostra maior que 1.000 é suficiente para estimativas estáveis (Bürkner, 

2017). 

 

2.4.5. Distribuição a priori informativa e não informativa 

As distribuições a priori informativas foram definidas com base nos dados das 

áreas de estudo, conforme especificado na tabela 2. Enquanto a priori não informativa 

dos coeficientes (𝛽𝑘) da regressão foi dada por: 𝛽𝑘 ~ 𝑁𝑜𝑟𝑚𝑎𝑙 (0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄ ) 

Em que: 𝑠𝑥 = 𝑠𝑑 (𝑥) e 𝑠𝑦 =  {𝑠𝑑 (𝑦) se família gaussiana,1 caso contrário  

Onde sd é o desvio padrão.   
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Tabela 2 – Distribuições a priori dos parâmetros dos modelos de riqueza dos três  

grupos ecológicos (pioneiras, secundárias iniciais e secundárias tardias) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Onde: 1 refere-se ao modelo ajustado com priori não informativa e 2 refere-se ao 
modelo ajustado com priori informativa. 
 

3. Resultados 

 

Os modelos ajustados com priori informativa (Figuras S9, S10 e S11) 

apresentaram erro padrão menores aos modelos ajustados por priori não-informativa 

(Tabela 3).  

Grupo 
ecológico 

Priori Parâmetro Priori normal (μ; σ) 

Pioneira 

1 𝛽1 -1; 0,15 
1 𝛽2 -0,6; 0,16 
1 𝛽3 -0,7; 0,1 
1 𝛽4 -0,45; 0,5 
1 𝛽5 4; 0,8 
1 𝛽6 0,9; 0,4 
2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  

Secundária 
Inicial 

1 𝛽1 1; 0,17 

1 𝛽2 1,3; 0,23 

1 𝛽3 -1,2; 0,19 

1 𝛽4 -7,7; 0,9 

1 𝛽5 -2,5; 1,4 

1 𝛽6 -2,4; 0,8 

2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  

Secundária 
tardia 

1 𝛽1 -0,55; 0,17 

1 𝛽2 -0,65; 0,15 

1 𝛽3 1,2; 0,16 

1 𝛽4 -1,55; 0,72 

1 𝛽5 -1,5; 1,2 

1 𝛽6 1,75; 0,6 

2 𝛽1, 𝛽2. . . 𝛽k 0; 2,5 ∗  𝑠𝑦 𝑠𝑥⁄  
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Tabela 3. Intervalos de credibilidade dos parâmetros dos modelos ajustados com priori 

não-informativa (1) e informativa (2) e os fatores (variáveis preditoras) influenciando a 

riqueza de espécies dos três grupos ecológicos (pioneiras, secundárias iniciais e 

secundárias tardias) para os sete fragmentos de Mata Atlântica 

Onde: o modelo 1 tem uma priori não informativa e o modelo 2 tem uma priori 
informativa. 
 

Grupo 
ecológico 

Priori Variáveis 
Média (90% 
intervalo a 
Posteriori) 

Desvio 
padrão 

Pioneira 

1 Idade de abandono -0,97 (-1,18; -0,75) 0,13 
1 Razão (P/A) -0,52 (-0,79; -0,25) 0,16 
1 Al (0-20) -0,62 (-0,78; -0,44) 0,10 
1 LUH (Desmatamento) -0,41 (-1,19; -0,38) 0,48 
1 LUH (Eucalipto) 3,47 (2,06; 4,74) 0,81 
1 LUH (Corte seletivo) 0,82 (0,15; 1,48) 0,41 
2 Idade de abandono -0,96 (-1,10; -0,81) 0,09 
2 Razão (P/A) -0,56 (-0,72; -0,38) 0,10 
2 Al (0-20) -0,66 (-0,77; -0,54) 0,07 
2 LUH (Desmatamento) -0,41(-0,92; 0,12) 0,32 
2 LUH (Eucalipto) 3,75 (2,86; 4,65) 0,54 
2 LUH (Corte seletivo) 0,91 (0,5; 1,34) 0,26 

Secundária 
Inicial 

1 Área basal (St) 0,98 (0,69; 1,26) 0,17 
1 Razão (P/A) 1,19 (0,8; 1,57) 0,23 
1 pH (0-20) -1,17 (-1,48; -0,87) 0,19 
1 LUH (Desmatamento) -7,66 (-9,18; -6,22) 0,9 
1 LUH (Eucalipto) -2,39 (-4,79; -0,12) 1,43 
1 LUH (Corte seletivo) -2,29 (-3,54; -1,03) 0,77 
2 Área basal (St) 0,99 (0,79; 1,19) 0,12 
2 Razão (P/A) 1,24 (0,98; 1,5) 0,16 
2 pH (0-20) -1,18 (-1,39; -0,97) 0,13 
2 LUH (Desmatamento) -7,68 (-8,62; -6,72) 0,58 

 2 LUH (Eucalipto) -2,49 (-4,09; -0,91) 0,96 
 2 LUH (Corte seletivo) -2,4 (-3,18; -1,6) 0,48 

Secundária 
tardia 

1 Área basal (Si) -0,47 (-0,74; -0,21) 0,16 
1 Declividade -0,63 (-0,88;-0,4) 0,15 
1 P remanescente  0,98 (0,71; 1,24) 0,16 
1 LUH (Desmatamento) -1,49 (-2,64; -0,31) 0,71 
1 LUH (Eucalipto) -1,45 (-3,1; 0,39) 1,07 
1 LUH (Corte seletivo) 1,71 (0,78; 2,65) 0,57 
2 Área basal (Si) -0,52 (-0,71; -0,34) 0,11 
2 Declividade -0,63 (0,8; -0,46) 0,10 
2 P remanescente  1,08 (0,91; 1,26) 0,11 
2 LUH (Desmatamento) -1,62 (-2,37; -0,88) 0,45 
2 LUH (Eucalipto) -1,44 (-2,72; -0,19) 0,77 
2 LUH (Corte seletivo) 1,7 (1,11; 2,29) 0,36 
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A variável histórico do uso da terra foi importante para a riqueza de espécies 

dos 3 grupos ecológicos. O modelo com melhor ajuste para a riqueza do grupo das 

pioneiras apresentou influência da idade de abandono do fragmento (Figura 1a), da 

razão entre o seu perímetro e área (Figura 1b) e do alumínio na camada 0-20 do solo 

(Figura 1c).   

O aumento da idade de abandono, da razão (perímetro/área) e do alumínio na 

camada 0-20 reduziram a riqueza das pioneiras (Figura 1a-c). Sendo que, o histórico 

de produção agrícola e desmatamento afetaram mais negativamente a riqueza de 

espécies pioneiras comparados aos plantios de eucalipto e o corte seletivo.  

Figura 1 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para a riqueza do grupo ecológico das pioneiras. O histórico de uso da terra é uma 

variável categórica representada por quatro classes.  

 

O modelo com melhor ajuste para a riqueza das secundárias iniciais apresentou 

influência da área basal das espécies secundárias tardias na parcela (Figura 2a), da 

razão (perímetro/área) (Figura 2b) e do pH do solo na camada 0-20 (Figura 2c).  

Figura 2 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para a riqueza do grupo ecológico das secundárias iniciais. O histórico de uso da terra 

é uma variável categórica representada por quatro classes.  
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A riqueza das secundárias iniciais aumentou com a área basal das secundárias 

tardias e com a razão (perímetro/área). Por outro lado, quanto maior o pH na camada 

0-20 menor a riqueza das secundárias iniciais (Figura 2a-c). O histórico de 

desmatamento foi o uso da terra mais nocivo para a riqueza do grupo ecológico. Além 

dessas variáveis, o teor de matéria orgânica e o déficit hídrico também apresentaram 

uma associação importante com a riqueza das secundárias iniciais. 

O modelo com melhor ajuste para a riqueza das espécies do grupo das 

secundárias tardias apresentou influência da área basal das secundárias iniciais 

(Figura 3a), da declividade (Figura 3b), do fósforo remanescente (Figura 3c) e do 

histórico de uso da terra. 

Figura 3 – Gráfico de efeito marginal de todos os preditores do modelo informativo 

para a riqueza do grupo ecológico das secundárias tardias. O histórico de uso da terra 

é uma variável categórica representada por quatro classes.  

 
A riqueza das secundárias tardias diminuiu com o aumento da área basal das 

secundárias iniciais e da declividade.  Por outro lado, quanto maior o fósforo 

remanescente na camada 0-20 do solo maior foi a riqueza das secundárias tardias 

(Figura 3a-c).  

A mesma tendência, de redução e aumento na riqueza das secundárias tardias, 

foi observada para os quatros históricos de uso da terra. Sendo que, as áreas em que 

houve corte seletivo seguida das áreas em que havia produção agrícola apresentaram 

maior riqueza. Em sequência, as áreas em que havia ou eucalipto ou foram 

desmatadas apresentaram menor riqueza (Figura 3). 

A razão (perímetro/área) foi a única variável comum aos modelos com melhor 

ajuste para o grupo ecológico das pioneiras e das secundárias iniciais. Sendo que, a 

razão (perímetro/área) apresentou efeito negativo sobre a riqueza das pioneiras e 

efeito positivo sobre as secundárias iniciais. Ao analisar do efeito individual do 
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perímetro sobre as espécies, verifica-se que o maior perímetro favoreceu as pioneiras. 

Enquanto as secundárias iniciais foram favorecidas por perímetros menores (Figura 

4).   

 

Figura 4 – Gráfico de calor indicando o efeito dos preditores área e perímetro na 

riqueza de espécies para os três grupos ecológicos: (a) pioneiras, (b) secundárias 

iniciais e (c) secundárias tardias, considerando constante o efeito da razão 

(perímetro/área). A riqueza refere-se ao número de espécies por parcela. 

 

4. Discussão 

 

As árvores e os grupos de espécies estão constantemente respondendo à 

heterogeneidade do ambiente (Zipkin et al., 2009), devido à exposição a fatores 

abióticos (ex.: luminosidade, causada pela mudança do uso da terra, e fertilidade dos 

solos) e bióticos (ex.: características da vegetação, como a composição de espécies 

e a área basal do povoamento) (van der Sande et al., 2017). Além disso, os fatores 

antrópicos têm sido os principais impulsionadores da dinâmica de habitats 

fragmentados (Souza et al., 2021). A riqueza de espécies nos fragmentos da Mata 

Atlântica brasileira foi influenciada por todos esses fatores, variando entre os grupos 

ecológicos. 

  

4.1.  Pioneiras 

4.1.1. Idade de abandono e histórico de uso da terra 

A menor riqueza de espécies pioneiras quanto maior a idade de abandono (> 

20 anos de idade) pode ser devido à redução das condições favoráveis ao 

recrutamento dessas espécies (Rozendaal and Chazdon, 2015). Por exemplo, o 

fechamento do dossel reduz a qualidade da luz (proporção dos comprimentos de onda 

do vermelho para o vermelho distante) e a irradiância de luz (radiação 

fotossinteticamente ativa) que chega no piso florestal e, consequentemente, a taxa de 
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germinação das sementes (Carvalho et al., 2021) e o estabelecimento de plântulas de 

espécies exigentes de luz é menor (Chao et al., 2022).  

Os históricos de uso menos intensivo, como o corte seletivo e os plantios de 

eucalipto, beneficiaram a riqueza de espécies pioneiras, possivelmente, devido a 

maior disponibilidade de nutrientes nessas áreas. Alguns estudos evidenciam que as 

pioneiras são mais eficientes no uso de excedentes de nutrientes, assim, seu 

estabelecimento é favorecido em comparação com as espécies sucessionais tardias 

(Ribeiro et al., 2019).  

Já as áreas desmatadas ou anteriormente agrícolas podem ter a fertilidade dos 

seus solos comprometidas devido a erosão ou a salinidade (Schulze et al., 2019), 

reduzindo a riqueza das pioneiras.  

 

4.1.2.  Razão (perímetro/área) 

O formato da floresta, caracterizado pela razão (perímetro/área), influenciou a 

riqueza das espécies pioneiras nas parcelas. Sendo que, quanto maior a razão 

(perímetro/área) menor o perímetro do fragmento e menor a quantidade de pioneiras.  

As pioneiras e as lianas são favorecidas pelas condições microclimáticas das 

bordas resultantes da fragmentação (Melito et al., 2018), como a maior luminosidade, 

os solos mais férteis e menos ácidos (Magnago et al., 2017). Assim, espera-se que 

fragmentos menores e com maior razão de borda (Laurance and Vasconcelos, 2009; 

Ribeiro et al., 2019) apresente maior riqueza de espécies pioneiras. No entanto, 

encontramos maior riqueza do grupo ecológico associado a valores menores de P/A 

(razão de borda). Isso ocorreu, possivelmente, porque neste estudo os valores 

menores de P/A estão associados a maiores perímetros e, portanto, podem ter 

favorecido o recrutamento das pioneiras. Além disso, a regeneração das espécies 

pioneiras pode ser beneficiada em fragmentos com perímetros mais irregulares (Hill 

and Curran, 2005; Zambrano et al., 2020). 

 

4.1.3. Alumínio na camada 0-20 cm 

A fertilidade dos solos em florestas tropicais é um importante fator para o 

crescimento e o estabelecimento das plantas, determinando, assim, a composição e 

estrutura dos grupos funcionais da comunidade arbórea (Ribeiro et al., 2019). As 

espécies exigentes de luz, por exemplo, são favorecidas pelos níveis de cálcio no solo 

(Bizuti et al., 2018; Ribeiro et al., 2019). Isso ocorre porque essas espécies geralmente 
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são mais sensíveis à acidez, beneficiando-se da correção solo para absorção e 

incorporação de nutrientes por suas raízes (Furtini Neto et al., 1999; Morais Junior et 

al., 2020).  

A menor riqueza de pioneiras quanto maior o teor de alumínio, na camada 0-

20 cm, confirma a sensibilidade de suas espécies à acidez. O alumínio tóxico torna-

se disponível para as plantas em pH do solo abaixo de 5, sendo um dos principais 

responsáveis por acumular nas raízes das espécies, inibir a divisão celular, reduzir a 

taxa fotossintética e os pigmentos nas folhas (Chandra and Keshavkant, 2021).  

 

4.2.  Secundárias iniciais 

4.2.1. Área basal (secundárias tardias) 

A riqueza das secundárias iniciais aumentou com a área basal das secundárias 

tardias, indicando que as secundárias tardias proporcionam um ambiente favorável ao 

crescimento e desenvolvimento das secundárias iniciais.  

Durante a sucessão florestal, a mudança nas condições de luminosidade leva 

a substituição contínua e constante de espécies, reduzindo, principalmente, a 

quantidade de espécies pioneiras e aumentando a de espécies tolerantes à sombra 

(Holz et al., 2009; Matsuo et al., 2021). As espécies tolerantes à sombra, como as 

secundárias iniciais, podem sobreviver ou até mesmo precisar de sombra na fase de 

plântula, mas requerem acesso à luz no decorrer de seu ciclo de vida (Hill and Curran, 

2005). A condição de luz relativamente alta pode causar a morte de muitas plântulas 

recém-recrutadas, indicando a importância da vegetação de sub-bosque em atenuar 

a luz que chega ao piso florestal (Chao et al., 2022).  

 

4.2.2. Razão (perímetro/área) 

A riqueza das secundárias iniciais aumentou com a razão entre o perímetro e 

a área do fragmento, comportamento oposto às pioneiras. Isso ocorreu porque os 

valores maiores de razão (perímetro/área) estiveram associados a perímetros 

menores, o que reduz os níveis de luminosidade que o fragmento recebe e favorece 

o desenvolvimento das espécies secundárias iniciais em detrimento das pioneiras.  

A fragmentação de habitats na Mata Atlântica resultou em um conjunto de 

manchas de vegetação com baixa conectividade e suscetíveis a efeitos de borda 

(Silva et al., 2020; Souza et al., 2021). Sendo que, as mudanças microclimáticas nas 

bordas é um dos efeitos de borda responsáveis por afetar a estrutura da vegetação 
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(Albiero-Júnior et al., 2021; Hill and Curran, 2005). O aumento da velocidade do vento, 

a diminuição da umidade e o aumento da temperatura do ar nas bordas podem 

beneficiar lianas e espécies de crescimento rápido em detrimento de espécies de 

crescimento lento (Magnago et al., 2015). Por outro lado, fragmentos maiores e menos 

irregulares contém mais habitats interiores, favorecendo espécies tolerantes à sombra 

(Liu et al., 2019).  

 

4.2.3. pH 0-20 cm e histórico de uso da terra 

A riqueza das secundárias iniciais foi menor quanto maior o pH em água na 

camada 0-20 cm do solo. Isto ocorreu, possivelmente, devido ao maior crescimento 

das espécies pioneiras quanto maior o pH em água (Bizuti et al., 2018; Morais Junior 

et al., 2020), resultando em competição entre os grupos ecológicos. Assim, o aumento 

em área basal das pioneiras reduziria a luminosidade e os nutrientes necessários ao 

desenvolvimento das secundárias iniciais (Capellesso et al., 2020; van Breugel et al., 

2012). 

Outra hipótese é que as espécies se adaptaram aos solos naturalmente ácidos 

e pobres em nutrientes da MA, desenvolvendo mecanismos para melhor 

aproveitamento de nutrientes e tolerância dos altos teores de alumínio comum em 

baixo pH (Chandra and Keshavkant, 2021). Assim, as espécies secundárias iniciais 

teriam maior desenvolvimento em solos ácidos em comparação aos solos básicos.  

As áreas agrícolas e os históricos de uso menos intensivo, corte seletivo e 

plantios de eucalipto, beneficiaram a riqueza de espécies secundárias iniciais. 

Geralmente, as práticas agrícolas alteram as características químicas do solo com o 

intuito de aumentar seus níveis de fertilidade (Ribeiro et al., 2019). O maior teor de 

nutrientes das áreas anteriormente agrícolas ou de uso menos intensivo pode ter 

beneficiado as secundárias iniciais. Por outro lado, as áreas anteriormente 

desmatadas apresentaram a menor riqueza de espécies devido serem áreas 

suscetíveis à erosão e degradação, resultado de práticas de manejo insustentáveis.  

 

4.3. Secundárias tardias 

4.3.1. Basal área (secundárias iniciais) e histórico de uso da terra 

A riqueza das secundárias tardias diminuiu com a área basal das secundárias 

iniciais, indicando que as secundárias iniciais competem por recursos (água e 

nutrientes) com este grupo ecológico. A competição no início da sucessão em 
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florestas tropicais ocorre principalmente entre árvores circunvizinhas, afetando a 

dinâmica populacional de espécies arbóreas (Andrés, 2019; van Breugel et al., 2012). 

Assim, a regeneração e o crescimento rápido das secundárias iniciais podem levar a 

escassez, ou até mesmo esgotamento, de recursos (água ou nutrientes do solo) para 

as espécies de crescimento mais lento, como as secundárias tardias. 

O histórico de corte seletivo e agricultura apresentaram maior riqueza de 

espécies secundárias tardias devido ao caráter sustentável e maior teor de nutrientes, 

respectivamente, dessas áreas. Por outro lado, a abertura do dossel nos antigos 

plantios de eucalipto e nas áreas desmatadas, e o consequente aumento na 

luminosidade, pode ter comprometido o desenvolvimento das secundárias tardias. 

 

4.3.2. Declividade (%) 

A menor riqueza de espécies secundárias tardias com o aumento da 

declividade pode ser devido a maior exposição do relevo à radiação, resultando solos 

pouco úmidos e com baixo teor de matéria orgânica (Marapara et al., 2021). Assim, a 

germinação e o estabelecimento de plântulas de espécies secundárias tardias 

estariam comprometidos.  

Os diferentes habitats topográficos (ex: plano, declive e topo de morro) 

influenciam a estrutura e a composição da vegetação por oferecer variedade de 

microclimas e também por servir como barreiras à dispersão de sementes (Addo-

Fordjour et al., 2021).  Por exemplo, a topografia mediou gradientes microclimáticos 

em região de transição semiárida no vale do rio Niobrara (Nebraska, EUA), resultando 

em maior riqueza de mudas e árvores adultas em habitats mais úmidos, menos 

expostos à luz e em altitudes baixas (McNichol et al., 2022). Em floresta tropical de 

terra firme em Gana, o habitat de vale apresentou maior diversidade de espécies em 

comparação com o habitat de encosta, mais suscetível a erosão e a alta lixiviação de 

nutrientes (Addo-Fordjour et al., 2021).  

Por outro lado, microclimas quentes e de alta radiação favoreceram árvores e 

arbustos em regiões montanhosas e frias de Niwot Ridge (Colorado, EUA), região 

naturalmente colonizada por vegetação de tundra (Mesquita et al., 2018). O aumento 

da diversidade em encostas também pode relacionar-se com medidas de preservação 

de um país, que restringem as intervenções antrópicas em áreas suscetíveis a 

impactos negativos (encostas, topos de morros e bordas de rios).  
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4.3.3. Fósforo remanescente 0-20 cm 

A riqueza das secundárias tardias aumentou com o fósforo (P) remanescente 

da camada 0-20 cm do solo, reforçando a importância do nutriente às espécies deste 

grupo ecológico.   

O fósforo é um macro nutriente requerido em processos essenciais às plantas, 

como a fotossíntese e a respiração (Dissanayaka et al., 2021; Sorreano et al., 2012). 

A baixa mobilidade de P nos solos (Missong et al., 2018) faz com que as plantas 

desenvolvem estratégias para a aquisição do nutriente como: associação com fungos 

micorrízicos arbusculares e a atividade de fosfatase (Etesami et al., 2021; Ferrol et al., 

2019), comuns às espécies pioneiras. Geralmente, as pioneiras são mais favorecidas 

com o aumento da fertilidade dos solos em comparação com as espécies de sucessão 

tardia. Entretanto, em solos tropicais pobres em P, espécies não pioneiras têm 

adotado a estratégia de ramificação de raízes para a aquisição do nutriente (Yaffar et 

al., 2021); indicando que esse elemento, ao ponto de não causar acúmulo, pode 

favorecer às tolerantes à sombra.  

 

5. Conclusão 

 

A riqueza de espécies é uma variável importante para apoiar ações de 

conservação na Mata Atlântica. Observou-se que a fertilidade dos solos, a competição 

e, principalmente, as ações antrópicas impactaram os grupos ecológicos das árvores 

nos fragmentos. Sendo que, o efeito de borda, consequência da fragmentação de 

habitat, e os históricos de uso intensivo da terra determinaram os estágios de 

sucessão florestal. 

 As espécies pioneiras foram favorecidas pela maior luminosidade e pelos solos 

menos ácidos encontrados nos fragmentos de maior perímetro. As secundárias 

iniciais demonstraram preferência por habitats mais interiores e por uma vizinhança 

composta especialmente por secundárias tardias. Já as secundárias tardias 

competiram em desvantagem com as secundárias iniciais, foram exigentes de fósforo 

e preferiram solos mais sustentáveis e com maior teor de nutrientes para 

desenvolverem. Observa-se que a fragmentação e o uso intensivo do solo provocam 

um aumento de espécies pioneiras em detrimento de espécies de sucessão 

secundária, impedindo o avanço da sucessão florestal. Isso ressalta a importância de 
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práticas de conservação que favoreçam os grupos de espécies mais ameaçados com 

a fragmentação na Mata Atlântica. 
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CONCLUSÕES GERAIS 

 

A estatística bayesiana foi eficiente para a modelagem da riqueza de espécies, 

do crescimento e da biomassa florestal na Mata Atlântica brasileira (MA). Sendo que, 

os influenciadores da riqueza, do crescimento e da biomassa variaram com o grupo 

ecológico das árvores. 

As variáveis ambientais (ex.: climáticas, edáficas e topográficas) e antrópicas 

(ex.: mudança do uso da terra e idade de abandono) diferiram em importância positiva 

ou negativa entre as espécies pioneiras, secundárias iniciais e tardias. Assim, foi 

possível identificar os grupos de espécies mais susceptíveis aos impactos da 

fragmentação e os influenciadores da sucessão na MA. Nossos resultados apontam 

fatores que podem ser gerenciados para a manutenção e conservação dos 

fragmentos de MA, permitindo embasar os planos de restauração florestal de habitats 

fragmentados.  

  



108 
 

APÊNDICE A – CAPÍTULOS I, II E III 

 

 

Tabela S1. Visão geral de sete fragmentos de Mata Atlântica localizados em Minas 
Gerais, Brasil. Média e Desvio Padrão das principais características de cada área com 
base nos valores das parcelas individuais. Destaque para a área basal, o crescimento 
e a biomassa dos 3 grupos ecológicos analisados (Pioneiras - P, secundárias iniciais 
- ES e secundárias tardias - LS) ..................................................................... 110 

Figura S1. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de crescimento ajustados 
com priori informativa (2) para o grupo ecológico das pioneiras, indicando ganho em 
informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori....................... 113 

Figura S2. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de crescimento ajustados 
com priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias iniciais, indicando 
ganho em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. ..... 114 

Figura S3. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de crescimento ajustados 
com priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias tardias, indicando 
ganho em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. ..... 115 

Figura S4 Influência do pH do solo na disponibilidade de diferentes nutrientes 
minerais. Fonte: Schulze et al. (2019). ........................................................... 116 

Figura S5. Correlações de Pearson entre variáveis do solo e profundidade (0–20 cm 
e 20–40 cm). Quadrados azuis indicam correlações negativas e quadrados vermelhos 
indicam correlações positivas. ........................................................................ 117 

Figura S6. Correlações de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P), 
secundárias iniciais (ES) e secundárias tardias (LS) e variáveis climáticas. Quadrados 
azuis indicam correlações negativas e quadrados vermelhos indicam correlações 
positivas. ........................................................................................................ 118 

Figura S7. Correlações de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P), 
secundárias iniciais (ES) e secundárias tardias (LS), variáveis ambientais (tamanho 
da floresta, distância da borda, ângulo de inclinação, declividade e elevação) e 
variáveis bióticas (área basal de P, ES e LS). Quadrados azuis indicam correlações 
negativas e quadrados vermelhos indicam correlações positivas. ................. 119 

Figura S8. Correlações de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P), 
secundárias iniciais (ES) e secundárias tardias (LS), área de cobertura florestal (raios 
de 500, 1000 e 2000 m para os anos de 1985, 2002 e 2017) e área basal. Quadrados 
azuis indicam correlações negativas e quadrados vermelhos indicam correlações 
positivas. ........................................................................................................ 120 

Figura S9. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com 
priori informativa (2) para o grupo ecológico das pioneiras, indicando ganho em 
informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori....................... 121 

Figura S10. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com 
priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias iniciais, indicando ganho 
em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. ................ 122 



109 
 

Figura S11. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com 
priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias tardias, indicando ganho 
em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. ................ 123 

 



110 
 

Tabela S1. Visão geral de sete fragmentos de Mata Atlântica localizados em Minas Gerais, Brasil. Média e Desvio Padrão das 

principais características de cada área com base nos valores das parcelas individuais. Destaque para a área basal, o crescimento e 

a biomassa dos 3 grupos ecológicos analisados (Pioneiras - P, secundárias iniciais - ES e secundárias tardias - LS) 

Características 
Fragmentos da Mata Atlântica 

F1 F2 F3 F4 F5 F6 F7 
Bióticas        

Espécies (n) 
31 33 25 37 24 40 30 

(±7) (±4) (±8) (±9) (±7) (±14) (±5) 

Fustes (ha) 
2008 1748 1765 1825 1610 1616 1482 

(±664) (±300) (±454) (±264) (±484) (±344) (±305) 

BA (m2/ha) 
18,85 23,17 16,46 25,38 19,11 22,99 27,33 

(±6,32) (±3,19) (±6,05) (±7,61) (±5,32) (±8,45) (±8,47) 
BA (m2/ha) - P 6,13 2,96 4,59 4,3 6,24 4,98 2,77 

 (±3,39) (±1,36) (±2,75) (±1,87) (±3,78) (±2,33) (±2,47) 
BA (m2/ha) - ES 8,66 14,37 7,18 15,5 11,05 10,02 20,36 

 (±6,07) (±3,83) (±4,44) (±8,56) (±5,07) (±3,54) (±8,64) 
BA (m2/ha) - LS 2,38 4,72 3,31 3,81 1,54 4,16 3,9 

 (±1,96) (±2,53) (±1,91) (±1,14) (±1,85) (±4,25) (±2,49) 
Crescimento (% BA) - P 2,34 1,66 2,95 1,59 2,99 2,91 2,14 

 (±1,23) (±1,37) (±1,64) (±1,01) (±2,06) (±3,21) (±3,95) 
Crescimento (% BA) - ES 2,89 1,92 2,54 2,10 3,48 2,53 2,21 

 (±1,01) (±0,73) (±1,73) (±0,85) (±1,79) (±1,48) (±1,98) 
Crescimento (% BA) - LS 3,14 2,14 3,31 3,03 3,80 3,00 2,62 

 (±1,54) (±0,81) (±2,64) (±1,12) (±3,11) (±1,94) (±3,36) 
Biomassa (Mg/parcela) - P 21,78 7,81 16,73 16,41 21,83 17,05 9,96 

 (±15,2) (±4,03) (±12,84) (±7,49) (±14,81) (±8,63) (±11,13) 
Biomassa (Mg/parcela) - ES 42,90 55,89 23,58 72,86 44,22 43,52 116,15 

 (±64,63) (±17,95) (±19,3) (±46,39) (±27,31) (±20) (±67,45) 
Biomassa (Mg/parcela) - LS 7,84 21,85 11,01 14,04 5,36 19,89 20,54 
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 (±7,85) (±14,79) (±7,56) (±4,43) (±7,92) (±28,12) (±16,67) 

Recrutamento de fustes (n/ha/ano) 
44 45 42 33 66 35 30 

(±34) (±30) (±25) (±16) (±39) (±18) (±27) 

BA Recrutamento (m2/ha/year) 
0,11 0,12 0,13 0,08 0,20 0,10 0,08 

(±0,09) (±0,08) (±0,09) (±0,05) (±0,12) (±0,06) (±0,07) 

Mortalidade de fustes (n/ha/ano) 
42 42 44 37 33 29 37 

(±48) (±34) (±32) (±24) (±20) (±21) (±25) 

BA Mortalidade (m2/ha/ano) 
0,35 0,42 0,41 0,40 0,38 0,32 0,45 

(±0,50) (±0,38) (±0,30) (±0,34) (±0,47) (±0,30) (±0,47) 
Ambientais        

Tamanho da floresta (ha) 106,00 21,80 264,00 37,30 44,11 38,40 17,00 

Elevação (m) 
959,80 719,40 267,75 267,83 696,85 846,67 726,30 

(±88,09) (±5,55) (±19,29) (±25,02) (±21,26) (±56,93) (±13,23) 

Declividade (%) 
30,52 27,29 26,25 29,07 33,86 36,35 25,46 

(±9,22) (±6,40) (±13,27) (±3,94) (±10,24) (±15,01) (±8,84) 

Ângulo de inclinação (o) 
161,27 298,69 265,53 109,46 156,10 179,92 162,74 

(±88,05) (±33,77) (±36,29) (±28,02) (±39,99) (±26,83) (±19,17) 

Cobertura florestal (ha) 
264,97 148,97 289,61 302,07 66,71 277,78 109,91 

(±11,25) (±3,74) (±9,73) (±2,11) (±3,41) (±6,49) (±10,72) 

Distância da borda (m) 
101,90 64,70 88,58 74,16 89,74 120,71 103,80 

(±69,26) (±7,04) (±76,65) (±35,07) (±33,78) (±68,75) (±39,83) 
Climáticas        

Precipitação (mm) 
1112,74 1254,77 1194,38 1194,38 1254,77 1263,92 1254,77 

(±214,50) (±260,52) (±298,96) (±298,96) (±260,52) (±226,07) (±260,52) 

CWD (mm) 
-1021,36 -881,24 -2020,77 -1499,09 -864,35 -940,19 -941,14 
(±432,50) (±299,13) (±563,16) (±502,88) (±354,39) (±395,45) (±248,97) 

Precipitação meses secos (mm) 
30,84 39,44 33,99 33,99 39,44 39,84 39,44 

(±33,57) (±34,82) (±30,13) (±30,13) (±34,82) (±30,99) (±34,82) 
Precipitação  

< 100mm 
7,82 7,47 7,53 7,53 7,47 7,38 7,47 

(±1,17) (±1,24) (±1,28) (±1,28) (±1,24) (±1,18) (±1,24) 

Temperatura média (ºC) 
20,85 20,11 24,15 24,15 20,11 19,51 20,11 

(±1,59) (±0,40) (±1,73) (±1,73) (±0,40) (±1,97) (±0,40) 
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Em que: F1 = Cachoeira das Pombas; F2 = Mata da Garagem; F3 = Ipaba Mata1; F4 = Ipaba Mata 2; F5 = Mata do CENTEV; F6 = 
São José e F7 = Mata da Silvicultura. CWD = Déficit hídrico.  
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Figura S1. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de crescimento ajustados 

com priori informativa (2) para o grupo ecológico das pioneiras, indicando ganho em 

informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. 
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Figura S2. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de crescimento ajustados 

com priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias iniciais, indicando 

ganho em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. 
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Figura S3. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de crescimento ajustados 

com priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias tardias, indicando 

ganho em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. 
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Figura S4 Influência do pH do solo na disponibilidade de diferentes nutrientes 

minerais. Fonte: Schulze et al. (2019).  
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Figura S5. Correlações de Pearson entre variáveis do solo e profundidade (0–20 cm 

e 20–40 cm). Quadrados azuis indicam correlações negativas e quadrados vermelhos 

indicam correlações positivas.  
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Figura S6. Correlações de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P), 

secundárias iniciais (ES) e secundárias tardias (LS) e variáveis climáticas. Quadrados 

azuis indicam correlações negativas e quadrados vermelhos indicam correlações 

positivas.  
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Figura S7. Correlações de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P), 

secundárias iniciais (ES) e secundárias tardias (LS), variáveis ambientais (tamanho 

da floresta, distância da borda, ângulo de inclinação, declividade e elevação) e 

variáveis bióticas (área basal de P, ES e LS). Quadrados azuis indicam correlações 

negativas e quadrados vermelhos indicam correlações positivas.  
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Figura S8. Correlações de Pearson entre o crescimento das espécies pioneiras (P), 

secundárias iniciais (ES) e secundárias tardias (LS), área de cobertura florestal (raios 

de 500, 1000 e 2000 m para os anos de 1985, 2002 e 2017) e área basal. Quadrados 

azuis indicam correlações negativas e quadrados vermelhos indicam correlações 

positivas.  
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Figura S9. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com 

priori informativa (2) para o grupo ecológico das pioneiras, indicando ganho em 

informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. 
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Figura S10. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com 

priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias iniciais, indicando ganho 

em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori.  
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Figura S11. Gráfico de densidade a posteriori dos modelos de riqueza ajustados com 

priori informativa (2) para o grupo ecológico das secundárias tardias, indicando ganho 

em informação ao reduzir o intervalo de credibilidade a posteriori. 


