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RESUMO 

Um dos desafios na predição dos efeitos da biodiversidade no funcionamento 

ecossistêmico é a compreensão da ligação entre os diversos componentes da diversidade 

e a variação abiótica em diversas escalas em comunidades naturais. Especialmente em 

florestas tropicais megadiversas estas relações entre biodiversidade e processos 

ecossistêmicos, como decomposição de serapilheira, são pouco conhecidas. Se por um 

lado os efeitos diretos da diversidade (i. e. composição, qualidade) na decomposição da 

serapilheira são relativamente bem conhecidos, os efeitos indiretos das condições locais, 

compostas pela diversidade da comunidade local somada à heterogeneidade ambiental, 

são raramente testados. A abordagem dos efeitos indiretos, bem como dos possíveis 

mecanismos que explicam a relação entre diversidade e decomposição, são cruciais para 

a compreensão do funcionamento ecossistêmico. Neste estudo, avaliamos como a 

diversidade (medida através de riqueza de espécies, composição funcional, diversidade 

funcional) e a variação ambiental em escala local, afetam a dinâmica da decomposição 

de serapilheira, na Floresta Atlântica no sul do Brasil. Testamos a proporção em que 

cada um destes possíveis fatores afetam indiretamente diversas fases da dinâmica da 

decomposição de serapilheira. Através de um experimento in situ com uso litterbags 

preenchidos com substrato padrão (efeitos indiretos), avaliamos as taxas de 

decomposição (k) ao longo de toda a dinâmica de decomposição (230 dias) em parcelas 

permanentes RAPELD. Realizamos o levantamento taxonômico e funcional (área foliar 

específica, conteúdo de matéria seca foliar e densidade específica dos ramos) da 

vegetação na área de influência do experimento de decomposição. Mostramos que 

existe efeito indireto da diversidade vegetal no processo de decomposição de 

serapilheira na Floresta Tropical e que este efeito ocorre tanto via diversidade 

taxonômica quanto via diversidade e composição funcionais. O efeito indireto é mais 

pronunciado no início do processo de decomposição e as influências dos diferentes 

componentes da diversidade e dos mecanismos ecológicos associados 

(complementaridade de nicho, efeito de massa e efeito de seleção) variam no decorrer 

do tempo. Evidenciamos a importância da variação em pequena escala do componente 

biótico no funcionamento ecossistêmico em floresta megadiversa. Desta forma, 

contribuímos para a compreensão sobre os controles existentes no processo de 

decomposição, além daqueles sugeridos pelos modelos teóricos clássicos (i.e. clima, 

composição da serapilheira e dos decompositores). 

  



 

ABSTRACT 

A challenge to predict the diversity effects in ecosystem functioning is the 

understanding of the link between various components of diversity and abiotic variation 

in several scales. Especially in megadiverse tropical forests, these relationships between 

biodiversity and the ecosystem processes such as litter decomposition, are little known. 

Whereas the direct effects of diversity (i.e. composition, quality) on the decomposition 

of litter are well known, the indirect effects of the local conditions (i.e. the local 

community’s diversity and the environmental heterogeneity) are rarely tested. The lack 

of knowledge about the exact mechanisms through which diversity acts in the 

decomposition process limits its complete understanding. In this study, we evaluated 

how diversity (measured by species richness, functional composition, and functional 

diversity) and environmental variation at local scales affect the dynamics of litter 

decomposition in the southern Brazilian Atlantic Forest. We tested the proportion that 

each of these possible factors indirectly affects different stages of the litter 

decomposition dynamics. Through an in situ experiment using litterbags filled with 

standard substrate (indirect effect), we evaluated decomposition rates (k) over the entire 

dynamic of decomposition (230 days) in RAPELD permanent plots. We conduct the 

taxonomic and functional (specific leaf area, leaf dry matter content and stem specific 

density) survey of the vegetation in the area of the decomposition experiment. We found 

an indirect effect of plant diversity on the litter decomposition process occurring both 

via taxonomic diversity as well via functional diversity and composition. The indirect 

effect is more pronounced at the beginning of the decomposition process and the 

influence of different components of diversity, and its underlying ecological 

mechanisms (niche complementarity, mass effect and selection effect) varies over time. 

We show the importance of the small scale variation in the biotic component for the 

ecosystem functioning in a mega-diverse forest. In this way, we contribute to the 

understanding of the mechanisms controlling the decomposition process, aiding the 

understanding of an important ecosystem service, the carbon cycling and storage. 
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Introdução geral 

 

Biodiversidade-funcionamento ecossistêmico 

  

 Alterações no clima, ciclos biogeoquímicos, uso da terra e mobilidade de 

espécies causadas por atividades antrópicas, tem gerado a produção de gases causadores 

do efeito estufa, fixação artificial de nitrogênio, supressão da cobertura natural do solo, 

uso intensivo das fontes de água e introdução das espécies além das barreiras 

geográficas naturais, o que tem causado o atual declínio da biodiversidade (CHAPIN et 

al., 2000, MEA 2005). Essas mudanças alteram o funcionamento, resistência e 

resiliência dos ecossistemas, através de alterações na quantidade ou nas características 

funcionais das espécies (CHAPIN et al., 2000,TILMAN et al., 2014). A maioria dos 

processos ecossistêmicos são funções não-aditivas das características de duas ou mais 

espécies, pois as interações (mutualismo, predação, facilitação, competição), mais do 

que a simples presença ou ausência de espécies, determinam o funcionamento 

ecossistêmico (CHAPIN et al., 2000). Estas características das espécies podem mediar 

os fluxos de matéria e energia diretamente ou podem alterar as condições abióticas (e. g. 

recursos limitantes, clima e distúrbios) que regulam os processos ecossistêmicos 

(CHAPIN et al., 2000,TILMAN et al., 2014). 

 Devido a esta crise global da biodiversidade, os ecólogos passaram a questionar 

quantas espécies seriam necessárias para manter os processos ecossistêmicos e qual a 

importância da diversidade em relação a outros fatores (HOOPER et al., 2005; 

TILMAN et al., 2014). Questões como estas foram organizadas formalmente por 

Schulze e Mooney (1993), na obra que instituiu o paradigma biodiversidade-

funcionamento ecossistêmico. Desde então, houve um grande avanço na compreensão 

dos efeitos da diversidade e composição das comunidades, mediados pelos componentes 

biótico e abiótico, em diversos processos ecossistêmicos como produtividade primária, 

ciclagem de nutrientes e estabilidade (revisões em HOOPER et al., 2005; CARDINALE 

et al., 2012; TILMAN et al., 2014).  

Muitos fatores influenciam a magnitude e a estabilidade das propriedades 

ecossistêmicas, incluindo o clima, geografia e solo. Esses fatores abióticos interagem 

com características funcionais dos organismos no controle das propriedades 



10 
 

ecossistêmicas (CHAPIN et al., 2000; LAVOREL & GARNIER 2002; HOOPER et al., 

2005). Os impactos da diminuição da diversidade no funcionamento ecossistêmico 

podem ser tão grandes quanto de muitos outros fatores chave responsáveis pelas 

alterações ecossistêmicas (e.g. mudanças climáticas, fragmentação; CARDINALE et 

al., 2012). Avanços na compreensão do funcionamento ecossistêmico permitiram a 

concepção de uma relação mais clara entre a biodiversidade e os serviços 

ecossistêmicos fornecidos para a humanidade (MEA 2005; CARDINALE et al., 2012). 

No entanto, ainda restam questões desta complexa relação entre a biodiversidade e 

propriedades ecossistêmicas (CARDINALE et al., 2012; SUTHERLAND et al., 2013).  

 O conceito de biodiversidade é multidimensional e não pode ser reduzido a um 

único índice ou valor. Engloba diversos níveis de organização e complexidade nos 

sistemas ecológicos, do nível dos genes, indivíduos, populações, espécies, comunidades, 

ecossistemas até os biomas, incluindo a variação na distribuição espacial e temporal 

destes níveis (LAVOREL  & GARNIER 2002; CARDINALE et al., 2012). Não há uma 

razão a priori para esperar que diferentes propriedades ecossistêmicas apresentem um 

único padrão de resposta a mudanças em diferentes componentes da diversidade 

(HOOPER et al., 2005). A diversidade funcional de comunidades biológicas, ou seja, o 

valor, extensão e abundância relativa de atributos funcionais ("qualquer característica 

morfológica, fisiológica e fenológica mensurável a nível individual, do nível celular ao 

do organismo inteiro, sem referência ao meio ambiente ou qualquer outro nível de 

organização"; VIOLLE et al., 2007), tem sido uma das formas mais eficientes para a 

compreensão das propriedades ecossistêmicas terrestres (WESTOBY & WRIGTH 

2006; VIOLLE et al., 2007). As abordagens das questões de como e por que atributos 

funcionais de plantas variam entre as espécies e locais têm ajudado a explicar dinâmicas 

complexas das comunidades, além de prever os efeitos das mudanças ambientais sobre 

processos ecossistêmicos (WESTOBY & WRIGTHT 2006). 

 Três principais mecanismos fundamentais podem explicar os efeitos da 

diversidade sobre o funcionamento ecossistêmico. O primeiro é o efeito de seleção, que 

infere que as espécies possuem habilidades competitivas distintas, sendo que quanto 

mais competitiva for uma espécie, maior a habilidade em influenciar o processo 

ecossistêmico avaliado (e.g. produtividade primária, captação de nutrientes). A partir 

deste modelo comunidades mais diversas possuem maior chance de ocorrência ou um 

maior número de espécies com habilidades competitivas maiores (TILMAN et al., 
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1997; TILMAN 1999); O segundo é o mecanismo baseado em diferenciação ou 

complementaridade de nicho (TILMAN 1997) onde o ambiente é espacial e 

temporalmente heterogêneo e as espécies possuem características distintas que 

determinam suas respostas a esta heterogeneidade. A complementaridade é resultado da 

diminuição da competição interespecífica devido à partição de nicho; então cada espécie 

é uma competidora superior em uma parte das condições heterogêneas do ambiente e 

consequentemente tem um efeito maior no funcionamento ecossistêmico (TILMAN et 

al., 1997; TILMAN 1999). Portanto, em comunidades mais diversas, é mais provável a 

inclusão de uma espécie dominante ou de uma combinação particular de espécies 

complementares, causando assim um continuum entre ambos os mecanismos. Além 

disso, as diferenças na alocação de recursos, a eficiência do uso de recursos e a 

magnitude da variação nas características funcionais entre espécies pode modificar este 

balanço entre efeitos de amostragem e complementaridade (LOREAU & HECTOR 

2001; HOOPER et al., 2005). O terceiro mecanismo é baseado na premissa que os 

efeitos das características da comunidade nos processos ecossistêmicos são dependentes 

da proporção da biomassa das espécies ou indivíduos que compõe a comunidade, o que 

representa a quantidade de energia e recursos assimilados (GRIME 1998; LAVOREL et 

al., 2008). Alguma característica pré-determinada causaria o principal efeito no 

processo ecossistêmico avaliado, efeito este dependente da proporção ou abundância 

desta característica na comunidade, independente da diversidade, distribuição ou 

amplitude de outras características da vegetação (GRIME 1998; RICOTTA & 

MORETTI 2011). Processos do solo, em particular, parecem ser influenciados 

principalmente pelas características funcionais das espécies dominantes e menos 

afetados pela diversidade (HÄTTENSCHWILER et al., 2011; HOOPER et al., 2005). 

 Decomposição de serapilheira 

 

 Dado que a maior parte do material resultante da produção primária das plantas 

retorna ao próprio ecossistema, a compreensão de como a diversidade afeta o processo 

de decomposição é de grande importância para compreender o funcionamento dos 

ecossistemas terrestres (GARTNER & CARDON 2004; HÄTTENSCHWILER et al., 

2005; GESSNER et al., 2010). Através do processo de decomposição de serapilheira 

ocorre a ciclagem do carbono e de diversos nutrientes, controlando a provisão de 

serviços ecossistêmicos fundamentais como formação dos solos, disponibilidade de 
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nutrientes e composição da atmosfera e, consequentemente, no crescimento das plantas 

e estrutura das comunidades vegetais (SWIFT et al., 1979; SWIFT et al., 2004; 

HÄTTENSCHWILER et al., 2011). A ciclagem de nutrientes é essencial para a 

manutenção da produtividade primária porque a absorção de nutrientes pela comunidade 

vegetal depende da reposição contínua destes nutrientes no solo (SWIFT et al., 1979; 

SWIFT et al., 2004). A decomposição de serapilheira é particularmente importante nos 

trópicos devido à baixa capacidade de armazenamento de nutrientes e à alta troca e 

captação de nutrientes em solos tropicais (SWIFT et al., 1979; HÄTTENSCHWILER et 

al., 2011).  

 Clima, composição ou qualidade do substrato e comunidade de decompositores 

são os principais parâmetros que determinam o processo de decomposição de 

serapilheira em escala global (SWIFT et al., 1979, HÄTTENSCHWILER et al., 2005, 

POWERS et al., 2009), porém a diferença entre as características da vegetação podem 

ter grande influência neste padrão  (CORNWELL et al., 2008). Apesar destes 

parâmetros explicarem a maior parte da variação no processo de decomposição, os 

fatores que contribuem para a variação remanescente (em menores escalas) e suas 

contribuições relativas ainda precisam ser investigados (FRESCHET et al., 2012). Cada 

um destes possíveis fatores e mecanismos envolvidos tem efeitos predominantes em 

determinadas fases da dinâmica da decomposição, e suas influências variam em 

proporção em diferentes ecossistemas (SWIFT et al., 1979; GARTNER & CARDON 

2004; HOBBIE 2015). 

 O processo de decomposição representa a ligação entre as partes acima e abaixo 

do solo nos ecossistemas terrestres (DE DEYN & VAN DER PUTTEN 2005; HOBBIE 

2015). As interações complexas entre a comunidade vegetal e o pool de nutrientes são 

mediadas pela comunidade de decompositores (SWIFT et al., 1979, 

HÄTTENSCHWILER et al., 2005). É possível que, além de outros fatores, tais 

interações planta-solo expliquem a alta diversidade de espécies em ecossistemas 

altamente produtivos como florestas tropicais (HÄTTENSCHWILER et al., 2011). 

 Os efeitos dos componentes da diversidade da vegetação no processo de 

decomposição de serapilheira podem ser divididos em três processos: (1) efeito direto 

(intrínseco) da composição da serapilheira, avaliado a partir da variação na composição 

da diversidade da serapilheira em ambiente homogêneo, evidencia como diferenças de 
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composição e diferentes combinações de espécies interagem no efeito no processo de 

decomposição; (2) efeito indireto (extrínseco) das condições ambientais, avaliado a 

partir da variação ambiental em substrato ou serapilheira padronizados, evidencia qual a 

importância dos efeitos da variação nas condições ambientais no processo de 

decomposição; (3) efeitos direto e indireto combinados, avaliados a partir da variação 

da composição da serapilheira e do ambiente, simultaneamente, e que mostram os 

efeitos emergentes resultantes da combinação das causas diretas e indiretas (SWIFT et 

al., 1979; GARTNER & CARDON 2004; VIVANCO & AUSTIN 2008; 

SCHERER‐LORENZEN 2008; HOBBIE 2015). Através da comparação entre as três 

possibilidades pode-se compreender a proporção do efeito de cada fator isolado e as 

propriedades resultantes da combinação destes fatores na dinâmica geral da 

decomposição.  

 

Floresta Atlântica 

 

 A Floresta Atlântica é um bioma altamente ameaçado visto que apresenta apenas 

11,7% de cobertura remanescente de um total de 150 milhões de hectares originais 

(aproximadamente 17% do território brasileiro) distribuídos por mais de 3300 km pela 

costa atlântica (RIBEIRO et al., 2009). Pelo menos 70% da população brasileira (em 

torno de 120 milhões de pessoas) habitam a região originalmente composta pela 

Floresta Atlântica (TABARELLI et al., 2010). Este ritmo de destruição, fragmentação e 

transformação (em floresta secundária) causou grande perda de biodiversidade e 

alterações profundas e pouco conhecidas no funcionamento do ecossistema e 

consequentemente no fornecimento de serviços ecossistêmicos (TABARELLI et al., 

2010). 

 Na região sul do Brasil, a costa do Paraná tem um dos maiores e mais 

representativos remanescentes da Mata Atlântica, inserido no centro de endemismo 

"Serra do Mar" (RIBEIRO et al., 2009; TABARELLI et al., 2010). Este remanescente 

está relativamente bem preservado em grande parte devido dificuldades de acesso físico, 

associadas à topografia, falta de infraestrutura e altos custos econômicos que 

desestimulam o desmatamento e fragmentação da floresta (TABARELLI et a.l 2010). 

Estes remanescentes estão incluídos num mosaico de diferentes ambientes que variam 



14 
 

entre áreas em contato direto com o mar até montanhas com mais de 1000 m de altitude 

(FERRETI & BRITEZ 2006). As diferenças entre os tipos vegetacionais são 

basicamente relacionadas a fatores físicos, tais como geologia, composição pedológica, 

altitude do terreno e topografia (FERRETI & BRITEZ 2006; IBGE 2012) 

 

Área de estudo 

 

 O estudo foi conduzido na Reserva Natural do Rio Cachoeira (25º19'15”S e 

45º42'24” O, área total 8.600 ha), no município de Antonina, Paraná, sul do Brasil 

(Figura 1). Está localizada na região do Lagamar que abrange os litorais norte do Paraná 

e sul de São Paulo e compreende um complexo de estuários, manguezais, lagoas 

costeiras, rios litorâneos, restingas, florestas de planície e de montanha.  A reserva 

pertence à Sociedade de Pesquisa em Vida Selvagem e Educação Ambiental (SPVS) e 

está localizada em uma grande área de preservação (Área de Proteção Ambiental de 

Guaraqueçaba), onde 68% da área total apresentam remanescentes florestais contínuos e 

bem preservados (KAUANO et al. 2012). O clima regional é o subtropical úmido (Cfa 

na classificação de Köppen), temperatura média anual de 22ºC ocorrência rara de 

geadas, precipitação média de 2545 mm, com chuvas concentradas no verão e sem 

estação seca definida (FERRETI & BRITEZ 2006). A topografia da região é variável e 

vai das planícies litorâneas até áreas montanhosas da "Serra do Mar", com altitudes 

entre 0 e 600 m acima do nível do mar (FERRETI & BRITEZ 2006). A vegetação na 

região é a Floresta Ombrófila Densa, nas subformações Montana, Sub-montana e Terras 

Baixas (IBGE 2012). Apesar de parte das florestas originais da reserva tenha sido 

convertida em pastagens e agora estar em regeneração, o estudo foi realizado em áreas 

de floresta pouco alteradas e com um histórico de corte seletivo de madeira de baixo 

impacto (FERRETI & BRITEZ 2006; KAUANO et al., 2012).  

 O estudo foi desenvolvido dentro do projeto “Biodiversidade do LAGAMAR: 

avaliação dos efeitos antrópicos sobre a estrutura das assembleias e os processos 

ecossistêmicos” o qual está inserido na rede  PPBio Mata Atlântica, um programa do 

Ministério de Ciência, Tecnologia e Inovação que visa: (1) integrar diversas áreas de 

conhecimento afim de proporcionar um aprimoramento nas estratégias de manejo e 

conservação da biodiversidade; (2) Avaliar os fatores estruturadores das comunidades 
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biológicas em cada localidade e as possíveis distinções capazes de afetar o 

funcionamento ecossistêmico em diversas escalas. Os estudos realizados no âmbito 

desta rede seguem o protocolo RAPELD (MAGNUSSON et al., 2005), que consiste no 

estabelecimento de módulos (ou grades) onde parcelas permanentes são distribuídas e o 

levantamento de diferentes organismos segue procedimentos padronizados. Com este 

protocolo é possível compreender os padrões, processos e dinâmicas em diversas 

escalas e comparar locais e biomas de maneira padronizada (MAGNUSSON et al., 

2005). No módulo, dez parcelas de aproximadamente um hectare (40 x 250 metros) são 

distribuídas sistematicamente (distantes 1 km entre si) ao longo de um retângulo de 1 x 

5 Km. Cada parcela é estabelecida dentro de uma mesma cota altitudinal, onde um 

corredor central (1,5m de largura) percorre toda a extensão de 250 metros da parcela 

(Figura 1).  

O Módulo Cachoeira, no qual o estudo foi realizado, está localizado na região 

nordeste da Reserva Natural do Cachoeira. O módulo apresenta variações de altitude 

(mínimo 22m e máximo 473m), estágio sucessional da floresta (médio, avançado), além 

de diferentes condições de declividade e tipos de solos.  

 

Objetivo 

 

 Neste estudo é explorada a relação entre diferentes componentes da 

biodiversidade (i.e. diversidade taxonômica, diversidade funcional e composição 

funcional) e o processo de decomposição da serapilheira na Floresta Atlântica do sul do 

Brasil. Nós buscamos compreender em que proporção os diferentes componentes da 

diversidade apresentam efeito indireto sobre o processo de decomposição de 

serapilheira. A partir dos padrões encontrados inferimos sobre os possíveis mecanismos 

através dos quais estes efeitos ocorrem. A dissertação está apresentada em forma de 

artigo científico formatado para submissão para revista "Functional Ecology". 
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Figura 1. Localização do módulo RAPELD na Reserva Natural do Rio Cachoeira 

(RNRC) (abaixo) e no Litoral do Paraná (acima). Pontos 1 a 10 referem-se à localização 

central de cada parcela. 
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Sumário 8 

1. Um dos desafios na predição dos efeitos da biodiversidade no funcionamento 9 

ecossistêmico é a compreensão do balanço entre a importância dos diversos 10 

componentes da diversidade e a variação do ambiente. Em florestas tropicais 11 

megadiversas estas relações entre biodiversidade e processos ecossistêmicos, 12 

como decomposição de serapilheira, são pouco exploradas. 13 

2. Se por um lado os efeitos diretos da diversidade (i. e. composição, qualidade) na 14 

decomposição da serapilheira são relativamente bem conhecidos, os efeitos 15 

indiretos das condições locais, compostas pela diversidade da comunidade local 16 

e do microambiente, são raramente testados. A abordagem dos efeitos indiretos, 17 

bem como dos possíveis mecanismos que explicam a relação entre diversidade e 18 

decomposição, são cruciais para a compreensão deste processo. 19 

3. Neste estudo, avaliamos os efeitos indiretos da diversidade sobre o processo de 20 

decomposição de serapilheira na Floresta Tropical. Nós acessamos a diversidade 21 

através de diferentes componentes (riqueza de espécies, composição funcional, 22 

diversidade funcional), avaliamos o gradiente ambiental local e relacionamos 23 

com a dinâmica da decomposição de serapilheira. Nós testamos a proporção em 24 
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que cada um dos diferentes fatores afetam indiretamente as diversas fases da 25 

dinâmica da decomposição de serapilheira. 26 

4. Em área de Floresta Atlântica do sul do Brasil, realizamos o experimento in situ 27 

com uso litterbags preenchidos com substrato padrão (para testar os efeitos 28 

indiretos) e avaliamos as taxas de decomposição (k) ao longo de toda a dinâmica 29 

de decomposição (230 dias). Paralelamente, realizamos o levantamento 30 

taxonômico e funcional da vegetação na área de influência do experimento de 31 

decomposição. Avaliamos os efeitos múltiplos destas variáveis através de 32 

modelos de equações estruturais. 33 

5. Mostramos que existe efeito indireto da diversidade vegetal no processo de 34 

decomposição de serapilheira e que este efeito ocorre tanto via diversidade 35 

taxonômica quanto via diversidade e composição funcionais. O efeito indireto é 36 

mais pronunciado no início do processo de decomposição e as influências dos 37 

diferentes componentes da diversidade e dos mecanismos ecológicos 38 

(complementaridade de nicho, efeito de massa e efeito de seleção), variam no 39 

decorrer do tempo.  40 

6. Nosso estudo evidenciou a importância da variação em pequena escala do 41 

componente biótico no funcionamento ecossistêmico em floresta megadiversa. 42 

Desta forma, contribuímos para a compreensão sobre os controles existentes no 43 

processo de decomposição, além daqueles sugeridos pelos modelos teóricos 44 

clássicos (i.e. clima, composição da serapilheira e dos decompositores). 45 

Palavras-chave: Complementaridade de nicho, Mata Atlântica, RAPELD, Efeito de 46 

massa, Diversidade funcional, Ciclagem de nutrientes, Efeito de seleção  47 

 48 
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Introdução 49 

A relação entre a biodiversidade e o funcionamento ecossistêmico é um dos 50 

paradigmas da ecologia que mais tem atraído atenção de ecólogos nas últimas décadas 51 

(Shulze & Mooney 1993). Vários estudos têm demonstrado que processos como a 52 

eficiência na captação de recursos essenciais, produção de biomassa, decomposição e 53 

ciclagem de nutrientes são maiores em ecossistemas mais diversos (Hooper et al. 2005; 54 

Cardinale et al. 2012). Esta abordagem é importante especialmente frente às grandes 55 

alterações na biodiversidade causadas pelas atividades humanas nos últimos anos, 56 

acarretando em mudanças no funcionamento ecossistêmico com fortes consequências 57 

nos serviços ecossistêmicos (Chapin et al. 2000; MEA 2005).  58 

 A decomposição da serapilheira é um importante processo ecossistêmico através 59 

do qual ocorre a ciclagem do carbono e de diversos nutrientes em ecossistemas 60 

terrestres, controlando a provisão de serviços ecossistêmicos fundamentais como 61 

formação dos solos, disponibilidade de nutrientes e composição da atmosfera e, 62 

consequentemente, afetando o crescimento das plantas e estrutura das comunidades 63 

vegetais (Swift et al. 1979; Swift 2004; Hättenschwiler et al. 2011). A decomposição de 64 

serapilheira apresenta, na maioria dos casos, associação positiva com a diversidade 65 

(Gartner & Cardon 2004; Ordoñez et al. 2009; Gessner et al. 2010). Esta relação pode 66 

ser resultado dos efeitos diretos (intrínsecos) da diversidade e constituição das espécies 67 

que compõe a serapilheira ou dos efeitos indiretos (extrínsecos) da diversidade da 68 

comunidade local somada à heterogeneidade ambiental local sobre a decomposição 69 

(Swift et al. 1979; Gartner & Cardon 2004; Scherer‐Lorenzen 2008; Vivanco & Austin 70 

2008, Freschet et al. 2012). A maior parte dos estudos com esta abordagem tem focado 71 

nos efeitos diretos da relação entre diversidade e composição da serapilheira sobre a 72 

decomposição (Gartner & Cardon 2004; Hättenschwiler et al. 2005). Apesar de sua 73 
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importância, o papel da diversidade da comunidade vegetal e do microambiente (efeito 74 

indireto) é raramente testado (Vivanco & Austin 2008; Berg 2014), limitando a 75 

compreensão completa do processo de decomposição. Nestes poucos estudos foram 76 

apresentados resultados conflitantes que nem sempre mostram uma relação clara entre a 77 

diversidade e o processo de decomposição (Hector et al. 2000; Knops et al. 2001; 78 

Porazinska et al. 2003; Garnier et al. 2004; Scherer‐Lorenzen 2008; Vivanco & Austin 79 

2008; Mouillot et al. 2011), possivelmente devido a uma avaliação restrita da complexa 80 

dinâmica de decomposição (Berg 2014) e a uma abordagem incompleta dos 81 

componentes da diversidade. Portanto, avaliar os efeitos indiretos dos diferentes 82 

componentes da diversidade e do ambiente sobre a decomposição de serapilheira, é 83 

ainda necessário para a compreensão desta relação.   84 

Existem três mecanismos principais através dos quais a diversidade da 85 

comunidade vegetal atua na decomposição de serapilheira. O primeiro é o efeito de 86 

seleção, onde as espécies vegetais que possuem características determinantes na 87 

decomposição tornam o processo mais eficiente (Tilman 1999). Assim, comunidades 88 

mais diversas possuiriam maior chance de ocorrência de espécies com características 89 

específicas, que causam um desempenho maior na decomposição. O segundo 90 

mecanismo é baseado em complementaridade de nicho, baseado na premissa de que as 91 

espécies possuem características distintas que determinam suas respostas à 92 

heterogeneidade espacial e temporal do ambiente (Tilman 1999, Tilman 2004). A 93 

complementaridade é resultado da partição de nicho, onde cada espécie apresenta 94 

características específicas em uma determinada faixa da heterogeneidade ambiental. O 95 

conjunto deste gradiente de características determinantes acarreta numa dinâmica de 96 

decomposição mais eficiente. Ambos os mecanismos (efeito de seleção e 97 

complementaridade de nicho) são avaliados a partir de medidas complementares de 98 
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diversidade funcional (Mason et al. 2005; Villéger et al. 2008; Laliberté & Legendre 99 

2010). Através de métricas como a diversidade de Rao, equitabilidade e dispersão 100 

funcional, pode-se observar os padrões de variação, distribuição e amplitude das 101 

características funcionais, e a partir destes padrões inferir os processos ecológicos 102 

atuantes na relação entre a decomposição e a diversidade vegetal (Tilman et al. 2014; 103 

Figura 1).  104 

O terceiro mecanismo, o efeito de massa, é baseado na premissa que os efeitos 105 

das características da comunidade vegetal nos processos ecossistêmicos são 106 

dependentes da proporção da biomassa das espécies que compõe a comunidade, o que 107 

representa a quantidade de energia e recursos assimilados (Grime 1998; Lavorel et al. 108 

2008). A composição funcional causaria o principal efeito no processo ecossistêmico 109 

avaliado, sendo dependente da proporção ou abundância desta característica na 110 

comunidade, independente da diversidade ou distribuição das outras características 111 

(Ricotta & Moretti 2011). Este efeito pode ser visualizado através da medida da média 112 

ponderada de um atributo na comunidade (community weighted mean; CWM) que 113 

avalia uma determinada característica funcional considerando a abundância ou biomassa 114 

das espécies que compõem a comunidade (Lavorel et al. 2008; Figura 1).  Dado que os 115 

efeitos destes três mecanismos não são mutuamente excludentes (Loreau & Hector 116 

2001), a avaliação através de equações estruturais pode permitir uma análise integrativa 117 

que engloba uma grande amplitude da variação na diversidade, permitindo uma análise 118 

aprofundada da relação diversidade-funcionamento ecossistêmico. 119 

Qualquer um destes mecanismos atua através da interação entre variação na 120 

comunidade vegetal e a atividade da comunidade de decompositores na serapilheira 121 

(Hättenschwiler & Gasser 2005; Eisenhauer et al. 2012). Diferentes guildas de 122 

decompositores operam através de amplitudes distintas nos gradientes ambientais de 123 
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composição química e física das folhas, umidade, pH, etc. Estes gradientes ambientais 124 

são afetados pela variação na composição das comunidades vegetais e variam no 125 

decorrer da dinâmica da decomposição de serapilheira (Swift et al. 2004). Por exemplo, 126 

no início do processo de decomposição existe uma maior diversidade de material 127 

vegetal disponível aos decompositores (Berg 2014), o que deve resultar numa relação 128 

maior entre a diversidade da comunidade vegetal e as taxas de decomposição. Já no 129 

final do processo, o material vegetal encontra-se mais homogêneo e estável devido à 130 

ação continuada dos decompositores, estando mais sujeito aos efeitos de fatores 131 

microambientais, tais como a concentração de minerais e temperatura do solo sobre as 132 

taxas de decomposição (Berg 2014). Portanto, apesar de representar um continuum, a 133 

dinâmica da decomposição pode ser compreendida como o resultado de diferentes 134 

processos atuando em fases distintas.  135 

Florestas tropicais são ecossistemas altamente diversos onde a decomposição de 136 

serapilheira é particularmente importante (Swift et al. 1979). A baixa capacidade de 137 

armazenamento e a alta troca e captação de nutrientes em solos tropicais fazem com que 138 

a decomposição de serapilheira e ciclagem de matéria orgânica sejam as principais 139 

fontes de nutrientes (Swift et al. 1979; Hättenschwiler et al. 2011). Vários fatores 140 

ambientais atuando em diferentes escalas espaciais afetam a decomposição nestes 141 

locais. Por exemplo, em escala regional a temperatura e pluviosidade são determinantes 142 

na dinâmica da decomposição (Swift et al. 1979; Powers et al. 2009; Berg 2014). Em 143 

escala local, onde o clima (i.e. temperatura e pluviosidade) não varia, fatores como as 144 

características do solo, topográficas e a constituição da cobertura da vegetação 145 

influenciam as características microclimáticas onde os decompositores atuam (Swift et 146 

al. 1979; Hooper et al. 2000; Vivanco & Austin 2008; Figura 1), potencialmente 147 

afetando as taxas de decomposição.  148 
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 Neste trabalho avaliamos como os diferentes componentes da diversidade da 149 

comunidade vegetal somados às características microambientais afetam a dinâmica de 150 

decomposição de serapilheira na Floresta Atlântica no sul do Brasil. Através de um 151 

experimento in situ com uso de substrato padrão (efeitos indiretos), avaliamos as taxas 152 

de decomposição ao longo do tempo, buscando testar se: (1) a diversidade taxonômica 153 

(riqueza), diversidade funcional e composição funcional (representadas por diversos 154 

índices) da comunidade e as características ambientais locais (variação topográfica e 155 

cobertura do dossel) afetam indiretamente a decomposição de serapilheira; (2) os efeitos 156 

proporcionais dos diferentes componentes da diversidade e o ambiente variam no 157 

decorrer da dinâmica de decomposição. Esperamos que os efeitos dos diferentes 158 

componentes da diversidade avaliados sejam, proporcionalmente, mais importantes no 159 

início, e as características ambientais, no final do processo de decomposição (Figura 1). 160 

As possíveis implicações dos efeitos múltiplos dos componentes da diversidade e 161 

ambiente sobre a decomposição de serapilheira são discutidos a partir do modelo 162 

conceitual que sugere as possibilidades de efeito indireto, assim como os mecanismos 163 

através dos quais estes fatores atuam (Figura 1). Os efeitos da diversidade funcional, 164 

composição funcional e diversidade taxonômica podem ocorrer via complementaridade 165 

de nicho, efeito de seleção e efeito de massa. Os efeitos do ambiente ocorrem através de 166 

alterações na dinâmica hidrológica como lixiviação e evapotranspiração. A importância 167 

dos componentes da diversidade pode diminuir, enquanto das características ambientais, 168 

aumentar ao longo do tempo da dinâmica de decomposição devido a homogeneização 169 

dos materiais disponíveis no decorrer do tempo (Figura 1). 170 
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Material e métodos 171 

Área de estudo 172 

 O estudo foi conduzido na Reserva Natural do Rio Cachoeira (25º19'15”S e 173 

45º42'24” O, área total 8.600 ha), no município de Antonina, Paraná, sul do Brasil, no 174 

período de Agosto de 2014 a Julho de 2015.  A reserva está localizada em uma grande 175 

área de preservação (Área de Proteção Ambiental de Guaraqueçaba), onde 68% da área 176 

total apresentam remanescentes florestais contínuos e bem preservados (Kauano et al. 177 

2012), com pouco histórico de corte seletivo em alguns locais. O clima regional é o 178 

subtropical úmido (Cfa na classificação de Köppen), temperatura média anual de 22ºC, 179 

ocorrência rara de geadas, precipitação média de 2545 mm, com chuvas concentradas 180 

no verão e sem estação seca definida (Ferreti & Britez 2006). A vegetação na região é a 181 

Floresta Ombrófila Densa, nas subformações Montana, Sub-montana e Terras Baixas 182 

(IBGE 2012). Na reserva, a Floresta Submontana é diversa, sendo conhecidas até o 183 

momento 306 espécies de árvores distribuídas em 68 famílias, com Myrtaceae, 184 

Fabaceae e Lauraceae como as mais importantes (Borgo et al. 2011). 185 

Levantamento da vegetação 186 

O estudo foi feito em um sítio RAPELD, que consiste em parcelas permanentes 187 

com delineamento amostral padronizado para estudos ecológicos de longo prazo 188 

(Magnusson et al. 2005).   Este método consiste de um módulo (localmente chamado de 189 

Módulo Cachoeira) contendo dez parcelas de um hectare (40 x 250 metros), distribuídas 190 

sistematicamente (distantes 1km entre si) ao longo de um retângulo de 1 x 5 Km. Cada 191 

parcela é estabelecida dentro de uma mesma cota altitudinal, onde um corredor central 192 

(1,5m de largura) percorre toda a extensão de 250 metros da parcela.  193 
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O levantamento da vegetação foi realizado em uma faixa de 1,5 de largura a 194 

montante do corredor central (375m²) de cada uma das dez parcelas, totalizando 0,375 195 

hectares (detalhes em Magnusson et al. 2005). Cada parcela foi subdividida em 25 196 

segmentos de 10m, sendo que a cada cinco segmentos foi delimitada uma unidade 197 

amostral (UA) de 75m
2
 (1,5m x 50m), totalizando 50 UAs. Nas UAs foram amostrados 198 

os indivíduos arbustivos e arbóreos com diâmetro à altura do peito (DAP) > 1cm. As 199 

identificações botânicas foram realizadas a partir de comparação com material 200 

herborizado de estudos anteriores na mesma área (Borgo et al. 2011) e por chaves de 201 

identificação até o menor nível taxonômico possível. Do total de indivíduos amostrados, 202 

foram consideradas nas análises apenas as espécies que representaram 80% da área 203 

basal da comunidade (Garnier et al. 2004), restringindo-se desta forma o estudo apenas 204 

aos indivíduos passíveis de coleta de material vegetal para a obtenção das características 205 

funcionais. 206 

Gradiente ambiental 207 

Em cada segmento foram tomadas quatro medidas de declividade do terreno 208 

sendo duas para cada lado da parcela utilizando um clinômetro (Brunton®). As medidas 209 

de cada cinco segmentos foram utilizadas para o cálculo da média de declividade de 210 

cada UA que foi definida como índice de declividade do terreno (Idec). Na escala do 211 

estudo não ocorre variação na pluviosidade entre as UAs, porém ocorre variação na 212 

topografia entre UAs o que potencialmente altera os efeitos hidrológicos no processo de 213 

decomposição (Swift et al. 1979). A topografia local (medida aqui pelo índice de 214 

declividade) pode influenciar a lixiviação, drenagem do solo e dinâmica da umidade na 215 

serapilheira e, consequentemente, na dinâmica do processo de decomposição (Swift et 216 

al. 1979).  217 
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 A cada segmento foram tomadas quatro medidas de cobertura de dossel, 218 

utilizando densiômetro esférico (segundo Lemmon 1956). As medidas foram utilizadas 219 

para o cálculo do índice de cobertura de dossel (Icob). Locais mais abertos influenciam a 220 

decomposição pela maior exposição aos raios solares (Song et al. 2013), mas 221 

principalmente pela alteração na evapotranspiração e umidade da serapilheira (Swift et 222 

al. 1979). 223 

Características funcionais 224 

 Em cada UA foram medidas características funcionais de pelo menos um 225 

indivíduo de cada espécie presente (785 amostras ou 45% do total de indivíduos), com 226 

exceção da densidade específica do ramo (436 amostras ou 25% do total de indivíduos), 227 

devido à ocorrência de indivíduos de tamanho insuficiente para as medidas (Williamson 228 

& Wiemann 2010). Portanto as características funcionais apresentadas aqui incorporam, 229 

além das diferenças interespecíficas, a variação intraespecífica (i.e. entre UAs), uma 230 

importante fonte de variação nas características funcionais, com consequente efeito nos 231 

processos ecossistêmicos (de Bello et al. 2011, Leps et al. 2011, Violle et al. 2012, de 232 

Bello et al. 2013, Siefert et al. 2014, 2015).  233 

 A escolha a priori das características funcionais deve considerar i) a relação 234 

entre o efeito das características no processo ecossistêmico particular avaliado, ii) a 235 

ausência de correlação trivial entre elas, e iii) os  diferentes eixos de variação que 236 

representam, de forma a permitirem uma compreensão mais completa possível da 237 

dinâmica de interesse (Naeem & Wright 2003; Pechey & Gaston 2006, Rosado et al. 238 

2013). Portanto foram escolhidas três características funcionais da comunidade vegetal 239 

que possuem relação com o processo de decomposição e potencialmente possuem 240 

efeitos indiretos no processo de decomposição de serapilheira: conteúdo de matéria seca 241 
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foliar (leaf dry matter content, LDMC), área foliar específica (specific leaf area, SLA) e 242 

densidade específica do ramo (stem specific density, SSD).   243 

 O LDMC é razão entre a massa seca pela massa fresca da folha (expresso em 244 

mg.g
-1

) e representa uma medida aproximada da densidade dos tecidos foliares. É 245 

negativamente relacionado com o crescimento relativo, pois plantas com alto LDMC 246 

apresentam maior investimento em tecidos estruturais e menor investimento em tecidos 247 

fotossintéticos. Também é positivamente relacionado com a longevidade foliar e 248 

resistência a danos físicos (ventos, herbivoria). Folhas com alto LDMC são duras, 249 

recalcitrantes, apresentam baixa concentração de nutrientes e consequente baixa taxa 250 

fotossintética e, portanto, representam um dos extremos do espectro global de variação 251 

(Grime 1977; Garnier et al. 2004) que reflete na decomposição (Santiago 2007). O 252 

LDMC é uma característica utilizada em diversos estudos pela sua forte relação 253 

negativa com o processo de decomposição (Garnier et al. 2004; Kazakou et al. 2006; 254 

Scherer‐Lorenzen et al. 2007; Fortunel et al. 2009; Veen et al. 2015). 255 

 O SLA, que é a razão entre área da folha fresca pelo peso seco (mm².mg
-1

), é 256 

positivamente relacionado com a concentração de nutrientes e consequente alta 257 

respiração e taxa fotossintética. Folhas com alto SLA são finas, lábeis e apresentam 258 

baixa longevidade, baixo investimento em órgãos estruturais e compostos secundários, 259 

portanto representa outro extremo do balanço entre investimento estrutural e 260 

longevidade (Wilson et al. 1999; Grime 1977), determinantes nos efeitos das plantas no 261 

processo de decomposição (Santiago 2007). O SLA representa outra fonte de variação 262 

relacionada positivamente com o processo de decomposição (Cornelissen 1996; 263 

Cornelissen et al. 1999; Garnier et al. 2004; Santiago 2007;  Veen et al. 2015). 264 
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 O SSD é a razão entre massa seca e o volume fresco de uma seção de um ramo 265 

(mg.mm
-
³) e é altamente correlacionado com densidade da madeira (Swenson & Enquist 266 

2008). Representa o balanço entre alto crescimento relativo e baixa longevidade (baixo 267 

SSD) e baixo crescimento relativo e alta longevidade devido à resistência a patógenos e 268 

danos físicos (Chave et al. 2009). SSD representa a biomassa investida por unidade de 269 

volume de madeira. Alta densidade está ligada a maior quantidade de células de menor 270 

tamanho e pouco espaço intercelular, tornando mais resistente à quebra e ataque de 271 

patógenos e, portanto, alterando a dinâmica da decomposição (Weedon et al.  2008; 272 

Chave et al. 2009). 273 

Índices de diversidade 274 

 Os efeitos dos atributos funcionais da vegetação nos processos ecossistêmicos 275 

são dependentes da proporção da biomassa que representa a quantidade de energia e 276 

recursos assimilados pelas plantas (Grime 1998). Portanto, cada um dos atributos 277 

funcionais medidos individualmente (LDMC, SLA e SSD) foi ponderado pela área 278 

basal das espécies em cada UA para obtenção da média ponderada da comunidade 279 

(community weighted mean; CWM; Lavorel et al. 2008). Embora índices como CWM 280 

sejam alterados pela grande variação da biomassa entre indivíduos, os efeitos das 281 

características utilizadas são proporcionais a sua biomassa na comunidade (Lavorel et 282 

al. 2008). 283 

 Considerando que a multidimensionalidade da diversidade não pode ser 284 

representada por um único índice, além do CWM utilizamos também a riqueza de 285 

espécies (S) e três índices de diversidade funcional, de forma a representar as diferentes 286 

possibilidades de distribuição das características no espaço funcional (Mason et al. 287 

2005; Villéger et al. 2008; Laliberté & Legendre 2010). A equitabilidade funcional 288 

(FEve) descreve a simetria na distribuição da abundância num espaço funcional; a 289 
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divergência funcional (FDiv) representa como a abundância ou biomassa das espécies 290 

está distribuída nos eixos funcionais ou volume funcional (Villéger et al. 2008) e o 291 

índice de Rao (RaoQ; Botta-Dukát 2005)  representa a diversidade funcional através da 292 

dissimilaridade entre as espécies. Todos os índices foram ponderados pela área basal a 293 

fim de balancear o efeito das características funcionais no processo avaliado (Lavorel et 294 

al. 2008). Os índices foram obtidos utilizando o pacote "FD" no R 3.2.0 (R 295 

Development Core Team 2015) através da função "dbFD". Em todos os casos os valores 296 

dos atributos funcionais foram padronizados (média 0, variância 1) para retirar o 297 

possível efeito das diferentes unidades no cálculo dos índices (Villéger et al. 2008). 298 

Ensaio de decomposição 299 

 Para testar o efeito indireto dos diferentes componentes da diversidade somados 300 

ao do gradiente ambiental no processo de decomposição de serapilheira foi realizado um 301 

ensaio utilizando-se sacos de decomposição (litterbags) preenchidos com substrato 302 

padrão (Swift et al. 1979). O substrato padrão era composto por folhas de Alchornea 303 

triplinervia (Spreng.) Müll. Arg., uma espécie com ocorrência natural na região e que 304 

mostrou rápida resposta em ensaios de decomposição previamente realizados na área 305 

(Gießelman 2010). Folhas maduras foram coletadas diretamente das árvores na região 306 

de estudo (Agosto de 2014) e secas ao ar por uma semana. Amostras de folhas foram 307 

coletadas para determinação do peso seco (Pérez-Harguindeguy et al. 2013) e utilizadas 308 

nos litterbags (25 x 20 cm; abertura de malha de 2mm) que foram preenchidos com 10g 309 

de substrato padrão. Em cada uma das 50 UAs foram distribuídos sistematicamente 15 310 

litterbags (total 750 litterbags) em setembro de 2014. A cada intervalo de tempo (45, 311 

90, 140, 190 e 230 dias), três litterbags eram retirados de cada UA (total 150 litterbags 312 

por período), secos em estufa a 60º por, no mínimo, 72 horas, triados (para remoção de 313 
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pequenas raízes e partículas de solo) e pesados, conforme proposto por Pérez-314 

Harguindeguy et al. (2013).  315 

 A taxa de decomposição de serapilheira foi calculada através do modelo 316 

exponencial de Olson (1963): k = –Ln(Mt-M0)/t ; onde k = taxa de decomposição (ao 317 

ano), M0= massa da amostra no tempo 0 (massa seca inicial), Mt = massa da amostra no 318 

tempo t (massa seca remanescente) e t = tempo de incubação (anos). Portanto as taxas 319 

de decomposição calculadas para as cinco fases são aninhadas a partir do princípio da 320 

dinâmica, ou seja, a primeira fase (0-45 dias) está aninhada na segunda (0-90) e assim 321 

sucessivamente para as cinco fases, contemplando detalhadamente a maior parte da 322 

dinâmica da decomposição. 323 

Análise de dados 324 

 Modelos lineares múltiplos 325 

 Modelos lineares múltiplos (Zuur et al. 2009) foram utilizados para se testar os 326 

efeitos da diversidade taxonômica, diversidade e composição funcionais (representados 327 

por vários índices) sobre a dinâmica da decomposição de serapilheira. Este 328 

procedimento foi feito para que fosse possível comparar os resultados com outros 329 

estudos com objetivos similares, uma vez que a forma de analisar pode ser muito 330 

distinta. Para cada um dos cinco intervalos de coleta e para a média entre estes 331 

intervalos foi testado o modelo inicial composto pelas variáveis preditoras riqueza de 332 

espécies (S), índices de diversidade (CWMsla, CWMldmc, CWMssd, RaoQ, FEve, FDiv) e 333 

índices de  declividade do terreno e abertura de dossel. Como variável resposta foi 334 

utilizada a taxa de decomposição (k) média de cada UA.  335 
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 Modelos de equações estruturais 336 

 Complementarmente aos modelos lineares múltiplos, foi também utilizada a 337 

abordagem dos modelos de equações estruturais (structural equation modelling, SEM). 338 

Os SEM’s foram utilizados para avaliar o efeito das variáveis ou possíveis covariáveis 339 

para a observação separada dos efeitos diretos e indiretos ou efeitos únicos e 340 

compartilhados entre as variáveis de interesse (Graham 2003). O SEM não busca por 341 

relações entre variáveis preditoras e resposta, mas sim testa relações hipotéticas entre as 342 

variáveis, permitindo desenvolver modelos de regressão múltipla precisos e elucidativos 343 

quando ocorre colinearidade entre as variáveis preditoras (Graham 2003). Porém, a 344 

precisão do SEM é dependente da correta inferência na construção do modelo. Para 345 

tanto, ligações causais entre as variáveis são especificadas, coeficientes de regressão são 346 

parametrizados simultaneamente e o ajuste geral do modelo é comparado com o modelo 347 

nulo composto por todas as interações possíveis (Graham 2003).  348 

 Para a concepção dos modelos de equações estruturais, considerou-se que a 349 

diversidade taxonômica pode ter efeitos em toda a dinâmica da decomposição 350 

(Cardinale et al. 2012; Tilman et al. 2014) independentes ou devido a sua correlação 351 

com os índices de diversidade funcional avaliados (Villéger et al. 2008; Laliberté & 352 

Legendre 2010). Por outro lado, o RaoQ pode afetar os índices CWM's pois ambos são 353 

calculados a partir das mesmas características funcionais. Foi testada a relação entre as 354 

cinco fases da dinâmica da decomposição frente aos índices que representam os 355 

diferentes componentes da diversidade (Fig. 1). Além disso, foram testadas todas as 356 

covariáveis possíveis entre os índices de diversidade e as variáveis ambientais, afim de 357 

elucidar o potencial efeito compartilhado entre as diversas variáveis avaliadas.  O SEM 358 

permite o teste simultâneo de quanto do efeito da diversidade funcional é responsável 359 

pelos efeitos da diversidade taxonômica, e qual é o efeito da diversidade taxonômica e 360 
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funcional nos outros componentes da diversidade funcional. Além disso, permite 361 

compreender qual a magnitude do efeito dos índices relacionados ao efeito de massa 362 

(sensu Grime 1998; CWM's) e dos índices relacionados ao nicho (FDiv, FEve, RaoQ; 363 

Tilman et al. 2014). 364 

 O SEM foi calculado através do pacote "Lavaan" na plataforma R 3.2.0 (R 365 

Development Core Team 2015, Rosseel 2012) e plotado através da plataforma Onix 366 

(von Oertzen et al. 2015). Os dados foram padronizados (média=0, variância=1) através 367 

da função "std.ov". Devido ao desvio da distribuição normal de algumas variáveis, foi 368 

utilizada a correção de Satorra-Bentler (funções [se="robust"],[test="Satorra.Bentler"]) 369 

inseridas na função "SEM" (Rosseel 2012). Este método reescala o valor da máxima 370 

verossimilhança baseado em teste de qui-quadrado por um valor que reflete o grau de 371 

achatamento na distribuição dos dados. 372 

 Modelos de equações estruturais espacialmente explícitos 373 

 O SEM acima descrito apresenta variáveis que podem apresentar dependência 374 

espacial, ou seja, os diversos índices de diversidade e os gradientes ambientais 375 

potencialmente variam em escalas distintas. Como os resultados do SEM podem estar 376 

ligados à escala da variação de cada uma destas variáveis (Legendre 1993; Lamb et al. 377 

2014), nós utilizamos um método para SEM's espacialmente explícitos (SEM-ES) que 378 

pudesse avaliar esta dependência espacial. Este modelo é baseado na análise de uma 379 

série de matrizes de variância-covariância espacialmente explícitas, criadas a partir de 380 

uma gama de distâncias latentes (Lamb et al. 2014). Basicamente o mesmo modelo 381 

inicial é novamente ajustado a partir de subgrupos selecionados por distâncias de corte 382 

distintas, representando diferentes escalas de variação. O SE-SEM foi calculado através 383 

do pacote "se-sem" na plataforma R 3.2.0 (R Development Core Team 2015, Lamb et 384 

al. 2014) Os divisões ou compartimentos de distância foram limitados a 90% da 385 
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distância mínima e máxima entre as unidades amostrais (Lamb et al. 2014). Foram 386 

utilizadas dez escalas de distância, coincidindo com a escala de variação no desenho 387 

amostral, o que permite mostrar a variação na proporção do efeito de cada variável 388 

nestas diferentes escalas (Lamb et al. 2014).  389 

Resultados 390 

Diversidade, riqueza e gradiente ambiental: 391 

 No total foram amostrados 1725 indivíduos arbustivo-arbóreos, correspondendo 392 

a 143 morfoespécies pertencentes a 41 famílias (Anexo 1). As famílias que mais 393 

contribuíram com a riqueza de espécies foram Myrtaceae (32), Rubiaceae (16), 394 

Lauraceae (9) e Fabaceae (9). As espécies com maior área basal foram Sloanea 395 

guianensis, (Aubl.) Benth., Tibouchina pulchra (Cham.) Cogn., Astrocaryum 396 

aculeatissimum (Schott) Burret e Vochysia bifalcata Warm. (Anexo 1). 397 

 As UA's apresentaram riqueza (S) média (±DP) de 16,03 (± 5,17), com mínimo 398 

de 8 e máximo de 33 espécies (Anexo 2, Fig. S1, Tab. S1). Houve pouca variação dos 399 

valores em torno da média para a diversidade de Rao (RaoQ, 0,06 ± 0,03), 400 

equitabilidade funcional (FEve, 0,51 ± 0,11), divergência funcional (FDiv, 0,88 ± 0,08, 401 

Fig. S2), médias ponderadas da comunidade do conteúdo de matéria seca foliar  402 

(CWMldmc, 317,19 ± 63,13mg.g
-1

), da área específica foliar (CWMsla, 220,37 ± 46,36 403 

mm².mg
-1

) e densidade específica do caule (CWMssd, 0,376± 0,075 mg.mm
-
³, Fig. S3), 404 

demonstrando homogeneidade das amostras. O gradiente ambiental foi caracterizado 405 

por variação nos valores médios do índice de declividade (17,56 ± 6,63) e índice de 406 

cobertura de dossel (4,81 ± 1,16; Anexo 2, Fig. S1). 407 
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Taxas de decomposição:  408 

 As taxas de decomposição de serapilheira (k) variaram entre as UAs (CV> 40%; 409 

Anexo 2, Fig. S4, Tab. S1) e as médias (±DP) foram maiores na primeira fase do 410 

experimento (F1= 6,04 ± 2,46 ano
-1

), com uma acentuada queda na segunda fase (F2= 411 

3,91 ± 1,45 ano
-1

) e uma menor variação nas três fases seguintes (F3= 3,12 ± 1,22 ano
-1

; 412 

F4= 2,52 ± 1,03 ano
-1

; F5 = 2,15 ± 0,85 ano
-1

; Anexo 2, Fig. S4).  413 

Modelos lineares múltiplos:  414 

 Do total de nove variáveis preditoras, S, RaoQ e CWMldmc apresentaram  efeito 415 

indireto em, pelo menos, uma das fases do processo de decomposição de serapilheira 416 

(R² = 0,22 a 0,08; Anexo 3). Os outros índices de diversidade (FDiv, FEve, CWMsla e 417 

CWMssd) e as variáveis ambientais (Idec e Icob) não apresentaram efeito em nenhuma das 418 

fases (Anexo 3). 419 

Modelos de equações estruturais (SEM):  420 

 Os parâmetros parciais padronizados das regressões do SEM apresentaram o 421 

mesmo padrão encontrado nos modelos lineares múltiplos para a primeira fase do 422 

processo de decomposição, em relação a S (r² = 0,33, p = 0,01), RaoQ (r² = -0,31, p = 423 

0,03) e CWMldmc (r² = -0,38, p = 0,01) e, na  segunda fase, em relação  a S (r² = 0,30, p 424 

= 0,02), RaoQ (r² = -0,37, p < 0,01) e CWMldmc (r² = -0,34, p = 0,03) (Figura 2). É 425 

possível observar que parte do efeito do CWMldmc ocorre via RaoQ (r² = -0,47, p < 0,01) 426 

e parte do efeito é compartilhado entre riqueza de espécies e RaoQ (r² = -0,31, p = 427 

0,02). Além disso, ocorreu o aumento na proporção da variação explicada pelo SEM 428 

(em relação às regressões múltiplas) pelos efeitos indiretos tanto para primeira fase (R² 429 

= 0,31) quanto para a segunda fase (R² = 0,33; Figura 1). Na terceira fase apenas a S 430 

apresentou efeito (r² = 0,33; p < 0,01) e na quarta e quinta fases, S (r² = 0,32, p = 0,04; 431 

r² = 0,29, p = 0,04) e RaoQ (r² = -0,29, p = 0,02; r² = -0,30, p = 0,02), respectivamente 432 
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(Figura 2). Nestas fases os modelos apresentaram um aumento da proporção total da 433 

variação explicada em relação às regressões múltiplas (R² = 0,29; R² = 0,23; R² = 0,23; 434 

nas 3ª, 4ª e 5ª fases respectivamente). Os efeitos positivos das variáveis S (r² = 0,32, p = 435 

0,01) e negativos de RaoQ (r² = -0,33,  p = 0,02) e CWMldmc (r² = 0,32,  p = 0,05) são 436 

confirmados pelo modelo composto pela média dos valores de k entre todas as fases 437 

(Total na Figura 2, R² = 0,30). 438 

Modelos de equações estruturais espacialmente explícitos (SE-SEM) 439 

 Os parâmetros parciais não-padronizados das regressões do modelo que inclui a 440 

média das fases de decomposição como variável resposta, em diferentes divisões de 441 

distância do SE-SEM apresentaram uma tendência geral de aumento de efeito nas 442 

maiores escalas, tanto positivamente (como pela riqueza de espécies e entropia de Rao; 443 

Figura 3), quanto negativamente (como pelo CWMLDMC; Figura 3). Esta mesma 444 

tendência é observada nos cinco modelos testados para as cinco fases da decomposição 445 

separadas (Anexo 4). Já em menores escalas a maioria dos parâmetros dos componentes 446 

do modelo não foi significativo, ou seja, reforçando o padrão de geral de maiores efeitos 447 

nas maiores escalas utilizadas no nosso desenho amostral. Os valores de ajuste dos 448 

modelos de equações estruturais espacialmente explícitos RMSEA* (Root Mean Square 449 

Error of Approximation) não variaram através das diferentes divisões de distância 450 

(RMSEA<0,05, Anexo 2, Fig. S5),  indicando que apesar da variação na importância 451 

das variáveis através do gradiente espacial o ajuste do modelo completo proposto foi 452 

satisfatório através das variações de escala (Grace et al. 2010) 453 

Discussão 454 

 O estudo mostrou que existe efeito indireto da diversidade vegetal no processo 455 

de decomposição de serapilheira na Floresta Atlântica e que este efeito ocorre tanto via 456 
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diversidade taxonômica quanto via diversidade e composição funcionais. Esta é, pelo 457 

nosso conhecimento, a primeira demonstração a partir de experimentação in situ dos 458 

efeitos indiretos da diversidade vegetal no processo de decomposição de serapilheira em 459 

florestas tropicais. Mostramos que o efeito indireto é espacialmente estruturado, a 460 

principal fonte de variação das variáveis e dos mecanismos ecológicos associados 461 

ocorrem nas maiores escalas do nosso estudo (~5km). Como previsto, demonstramos 462 

que o efeito indireto é mais pronunciado no início do processo de decomposição e 463 

ocorre um balanço parcial entre a importância da influência dos diferentes componentes 464 

da diversidade e dos mecanismos ecológicos associados (i.e. complementaridade de 465 

nicho, efeito seleção e efeito de massa) e a importância das características ambientais, 466 

possivelmente incluindo características não mensuradas, como composição química do 467 

solo. Estes resultados corroboram ideias anteriores que sugerem que variação em 468 

pequena escala do componente biótico é importante para o funcionamento 469 

ecossistêmico em sistemas naturais (Vivanco & Austin 2008). 470 

 Estudos que testaram o efeito indireto da diversidade na decomposição de 471 

serapilheira apresentaram resultados variados. Por exemplo, em experimentos realizados 472 

com substrato padrão em campos artificiais com baixa riqueza de espécies foram 473 

encontrados efeitos indiretos da diversidade funcional (Moulliot et al. 2011; 474 

Scherer‐Lorenzen  2008) e ausência dos efeitos da diversidade taxonômica (Hector et 475 

al. 2000; Knops et al. 2001) no processo de decomposição. Em floresta temperada, foi 476 

encontrado efeito indireto através da diversidade taxonômica e composição química da 477 

serapilheira (Hobbie et al. 2006, Vivanco & Austin 2008). Em nosso estudo em floresta 478 

tropical megadiversa, o efeito ocorreu através da diversidade taxonômica a qual é muito 479 

superior aos estudos anteriormente relatados (143 espécies versus o máximo de 16 480 

espécies). O efeito indireto também ocorreu através de alguns índices da composição 481 
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(CWMLDMC) e de diversidade funcional (RaoQ). Portanto, futuros estudos que testam os 482 

efeitos indiretos da diversidade sobre a decomposição, precisam considerar os distintos 483 

componentes da diversidade através dos índices que melhor os descrevem, além da 484 

dependência espacial dos mesmos. Afim de desvendar quais destes índices, 485 

componentes e mecanismos associados são relacionados ao processo avaliado no 486 

contexto específico do local. 487 

 Os mecanismos exatos através dos quais a diversidade taxonômica afeta o 488 

processo de decomposição são complexos e difíceis de demonstrar (Loreau & Hector 489 

2001; Dias et al. 2013). Porém, a partir de nossos resultados, é possível sugerir alguns 490 

dos mecanismos. Por exemplo, pode-se esperar que quanto maior a diversidade 491 

taxonômica maior será o efeito de seleção e o efeito de complementaridade de nicho, 492 

visto que o espaço ou volume de nicho tendem a ser maiores que em sistemas de baixa 493 

diversidade (Tilman 1999). O sistema tropical estudado apresenta riqueza de espécies 494 

muito maior do que em sistemas não tropicais, onde os efeitos indiretos da diversidade 495 

taxonômica foram estudados, mas não demonstrados (Hector et al. 2000; Knops et al. 496 

2001; Moulliot et al. 2011). Embora parte deste efeito indireto encontrado seja causado 497 

pela covariação entre diversidade taxonômica e diversidade funcional (Figura 2), o 498 

efeito da diversidade taxonômica se mantém também de forma independente. Portanto, 499 

é possível sugerir que em sistemas megadiversos os efeitos de seleção e 500 

complementariedade de nicho possam ser os mecanismos mais importantes na relação 501 

da diversidade com os processos ecossistêmicos, tais como a decomposição.  502 

 A variação dos fatores que determinam os efeitos indiretos da diversidade sobre 503 

o processo de decomposição sugere que os mecanismos que explicam a relação 504 

diversidade-decomposição não são estáticos no tempo. No início da decomposição 505 

(fases F1 e F2), RaoQ e CWMLDMC apresentaram relação com as taxas de 506 
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decomposição, sugerindo mecanismos relacionados à complementaridade de nicho e 507 

efeito de massa (Figuras 1 e 2). Nas fases seguintes (F4 e F5), apenas RaoQ afetou a 508 

taxa de decomposição, sugerindo mecanismo de complementaridade de nicho no final 509 

do processo. Porém este efeito não foi observado através do efeito de massa (CWM's; 510 

Grime 1998; Garnier et al. 2004; Lavorel et al. 2008), indicando que este mecanismo 511 

atua principalmente no início da dinâmica de decomposição. Portanto diferentes 512 

mecanismos atuam simultaneamente e em diferentes proporções na determinação dos 513 

efeitos indiretos da diversidade ao longo da dinâmica de decomposição. 514 

 Independente do mecanismo através do qual ocorrem os efeitos indiretos 515 

encontrados, tanto complementaridade quanto efeito de massa resultam da relação entre 516 

a variação na comunidade vegetal e a atividade da comunidade de decompositores na 517 

serapilheira (Eisenhauer et al. 2012). A diversidade taxonômica e a diversidade 518 

funcional possivelmente afetaram a comunidade de decompositores durante toda a 519 

dinâmica da decomposição, apesar das mudanças esperadas nas proporções e tipos de 520 

guildas de decompositores preponderantes nas diversas fases (Hättenschwiler & Gasser 521 

2005; Eisenhauer et al. 2012). Existem evidências de que a diversidade de 522 

decompositores aumenta em resposta à diversidade de plantas (Eisenhauer et al. 2012). 523 

Uma maior diversidade da comunidade de decompositores pode acelerar a dinâmica do 524 

processo de decomposição via efeitos dependentes de densidade da diversidade (ver: 525 

Gessner et al. 2010, Tilman 1999) ou facilitação (Eisenhauer et al. 2012), o que pode 526 

explicar nossos resultados dos efeitos positivos da diversidade taxonômica na 527 

decomposição.  528 

 Dentre os atributos funcionais avaliados, apenas LDMC mostrou efeito negativo 529 

indireto no processo de decomposição, através do mecanismo de efeito de massa 530 

(CWMldmc), nas duas primeiras fases da dinâmica de decomposição. A transferência de 531 
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nutrientes é um dos processos pelo qual ocorre o efeito da diversidade na decomposição 532 

da serapilheira (Hättenschwiler et al. 2005; Cuchietti et al. 2014). Esta transferência 533 

pode ocorrer via lixiviação ou através da comunidade de decompositores, e atenua a 534 

limitação de nutrientes (para os decompositores) causada por serapilheira de baixa 535 

qualidade nutricional (Freschet et al. 2012). Efeitos diretos da diversidade foram 536 

encontrados apenas em misturas de espécies recalcitrantes, mas não em espécies 537 

nutricionalmente ricas (Hättenschwiler & Gasser 2005).  Portanto pode-se inferir que o 538 

efeito indireto negativo do LDMC (representando maior recalcitrância) no início da 539 

dinâmica de decomposição é limitado no decorrer do tempo pela transferência de 540 

nutrientes com o restante dos componentes da serapilheira que apresentam menor 541 

recalcitrância (Gartner & Cardon 2004; Hättenschwiler & Gasser 2005; Freschet et al. 542 

2012; Cuchietti et al. 2014). Como a fase inicial do processo é mais relacionada à 543 

dinâmica de nutrientes e à composição estrutural da serapilheira (Swift et al. 1979, 544 

Cornelissen et al. 1999), é possível prever que o efeito do LDMC via transferência de 545 

nutrientes seja maior nesta fase da dinâmica de decomposição. 546 

Embora o SEM seja um método confirmatório que testa relações hipotéticas, ele 547 

não identifica relações de causa e efeito (Rosseel 2012). Portanto, é possível que fatores 548 

externos não detectáveis pelo desenho amostral ou que não tenham sido medidos 549 

(devido a limitações logísticas), e que covariem com a diversidade e decomposição, 550 

estejam também atuando no processo. Além disso, importante ressaltar que apesar dos 551 

atributos funcionais escolhidos para este estudo (LDMC, SLA e SSD), em geral, 552 

representarem a maior parte dos fatores atuantes na decomposição (Kazakou et al. 2006; 553 

Fortunel et al. 2009; Freschet et al. 2011), existe ainda a possibilidade de efeitos 554 

causados por fatores não medidos. Por exemplo, possíveis efeitos da concentração de 555 

compostos de carbono (taninos, lignina) e fósforo foliar (Hättenschwiler et al. 2005; 556 
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Hättenschwiler et al. 2011) no material em decomposição, além da variação das 557 

características químicas e físicas do solo (Swift et al. 1979). 558 

Neste estudo mostramos que existe efeito indireto dos diferentes componentes 559 

da diversidade da comunidade vegetal sobre a decomposição e que a importância 560 

relativa destes componentes varia no decorrer do tempo e espaço, sugerindo um balanço 561 

parcial entre a diversidade e ambiente na dinâmica da decomposição de serapilheira em 562 

floresta tropical. Portanto, este estudo contribuiu para a compreensão dos controles 563 

existentes no processo de decomposição (diversidade taxonômica, diversidade funcional 564 

e composição funcional), além daqueles sugeridos pelos modelos teóricos clássicos (i.e. 565 

clima, composição da serapilheira e dos decompositores; Swift et al. 1979; 566 

Hättenschwiler et al. 2005), sobre o funcionamento de ecossistemas tropicais. 567 
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Legendas das figuras 803 

Figura 1. Modelo conceitual apresentando as possibilidades de efeito indireto dos 804 

componentes da diversidade no processo de decomposição de serapilheira. Efeitos dos 805 

componentes da diversidade funcional, ocorrem via complementaridade de nicho e/ou 806 

efeito de seleção. Efeito da composição funcional ocorre através do efeito de massa de 807 

determinadas características funcionais. Efeito da diversidade taxonômica pode ocorrer 808 

através dos três mecanismos. Efeitos do ambiente ocorrem através de alterações na 809 

dinâmica hidrológica como lixiviação e evapotranspiração. A proporção de explicação 810 

dos diferentes componentes da diversidade pode diminuir ao longo da dinâmica de 811 

decomposição, no entanto as características ambientais apresentam maior importância 812 

no decorrer da dinâmica. FD: componentes da diversidade funcional (i.e. entropia 813 

quadrática de Rao, equitabilidade funcional e dispersão funcional); CWM: Atributos 814 

funcionais ponderados pela área basal; S: riqueza de espécies; Idec: índice de declividade 815 

do terreno; Icd: índice de cobertura de dossel. 816 

Figura 2. Resultado do modelo de equações estruturais (SEM) ligando os índices de 817 

diversidade (S: riqueza de espécies; RaoQ: entropia quadrática da Rao; CWMldmc: 818 

LDMC ponderado pela área basal; CWMsla: SLA ponderado pela área basal; CWMssd: 819 

SSD ponderado pela área basal) às diferentes fases do processo de decomposição (F1; 820 

F2; F3; F4; F5; Total). Valores próximos às setas unidirecionais representam os 821 

coeficientes parciais de regressão padronizados e aqueles próximos às setas 822 

bidirecionais representam covariação. Setas pretas representam relações positivas e 823 

setas cinzas representam relações negativas. As porcentagens abaixo das fases de 824 

decomposição representam a proporção de variância explicada pelo modelo. Apenas 825 

coeficientes parciais de regressão padronizados significativos ao modelo são mostrados. 826 

*p < 0,05; **p < 0,01. 827 
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Figura 3. Mudanças nos parâmetros não-padronizados das regressões através das 828 

divisões de distância para as variáveis preditoras na média das cinco fases do ensaio de 829 

decomposição. Os intervalos de confiança nos coeficientes representam ± erro padrão, 830 

os coeficientes são considerados não significativos quando as linhas de erro padrão 831 

cruzam as linhas horizontais em zero. Valores significativos representados em preto e 832 

não significativos representados em cinza. S: riqueza de espécies; FEve: equitabilidade 833 

funcional; FDiv: divergência funcional; RaoQ: entropia quadrática da Rao; CWMldmc: 834 

LDMC ponderado pela área basal; CWMsla: SLA ponderado pela área basal; CWMssd: 835 

SSD ponderado pela área basal), k médio das cinco fases de coleta (DECOM); Idec: 836 

índice de declividade do terreno; Icob : índice de cobertura de dossel. Nos rótulos dos 837 

painéis ''A~B”  indica que ''A é previsto por B". 838 

  839 
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Anexo 1. 

Tabela S1.  Famílias e espécies de árvores e arbustos, com área basal relativa, coletados 

nas parcelas permanentes do Módulo Cachoeira , no sul do Brasil. 

Família  Espécie 

Área basal 

relativa (%) 

Annonaceae Annona neosericea H. Rainer 0,34 

Annonaceae Xylopia brasiliensis Spreng. 0,01 

Arecaceae Astrocaryum aculeatissimum (Schott) Burret 7,93 

Arecaceae Bactris setosa Mart. 0,01 

Arecaceae Euterpe edulis Mart. 3,21 

Arecaceae Geonoma elegans Mart. 0,05 

Arecaceae Geonoma gamiova Barb. Rodr. 0,17 

Asteraceae Piptocarpha sp. 0,04 

Bignoniaceae Handroanthus heptaphyllus (Vell.) Mattos 0,10 

Bignoniaceae Jacaranda puberula Cham. 0,01 

Burseraceae Protium kleinii Cuatr. 2,57 

Celastraceae Maytenus gonoclada Mart. 0,01 

Celastraceae Maytenus schumaniana Loes. 0,06 

Celastraceae Maytenus sp. 0,05 

Chrysobalanaceae Hirtella hebeclada Moric. exA.P. DC. 0,02 

Clusiaceae Garcinia gardneriana (Planch. & Triana) Zappi  0,57 

Cyatheaceae Cyathea corcovadensis (Raddi) Domin  0,22 

Cyatheaceae Cyathea sp. 1 0,20 

Cyatheaceae Cyathea sp. 2 0,33 

Elaeocarpaceae Sloanea guianensis (Aubl.) Benth. 28,05 
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Erythroxylaceae Erythroxylum sp. 0,01 

Euphorbiaceae  Actinostemon concolor Müll. Arg. 0,03 

Euphorbiaceae  Alchornea triplinervia (Spreng.) Müll.Arg. 0,47 

Euphorbiaceae  Aparisthmium cordatum (A. Juss.) Baill. 0,02 

Euphorbiaceae  Pausandra morisiana (Casar.) Radlk. 0,81 

Euphorbiaceae  Pera glabrata (Schott) Baill. 0,11 

Euphorbiaceae  Tetrorchidium rubrivenium Poepp. 4,23 

Fabaceae Dahlstedtia pentaphylla (Taub.) Burkart  0,07 

Fabaceae Fabaceae sp. 0,03 

Fabaceae Inga edulis Mart. 0,04 

Fabaceae Inga marginata Willd. 0,07 

Fabaceae Machaerium nyctitans (Vell.) Benth. 0,02 

Fabaceae Machaerium sp. 1 0,34 

Fabaceae Machaerium sp. 2 0,07 

Fabaceae Zolernia ilicifolia (Brongn.) Vogel 2,12 

Indeterminada Indeterminada 1 0,03 

Indeterminada Indeterminada 2 0,03 

Indeterminada Indeterminada 2 0,03 

Indeterminada Indeterminada 3 0,04 

Indeterminada Indeterminada 4 0,03 

Indeterminada Indeterminada 5 0,04 

Indeterminada Indeterminada 6 0,01 

Indeterminada Indeterminada 7 0,02 

Indeterminada Indeterminada 8 0,02 

Indeterminada Indeterminada 9 0,01 
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Lacistemaceae Lacistema lucidum Schnizl.. 0,01 

Lamiaceae Aegiphila integrifolia (Jacq.) Moldenke 0,01 

Lauraceae Endlicheria paniculata (Spreng.) Macbr. 1,96 

Lauraceae Lauraceae sp. 1 0,47 

Lauraceae Lauraceae sp. 2 0,01 

Lauraceae Lauraceae sp. 3 0,02 

Lauraceae Lauraceae sp. 4 0,01 

Lauraceae Lauraceae sp. 5 0,01 

Lauraceae Lauraceae sp. 6 0,01 

Lauraceae Nectandra membranacea Griseb.  0,01 

Lauraceae Ocotea dispersa (Nees & Mart.) Mez 0,39 

Lauraceae Cryptocarya aschersoniana Mez. 0,36 

Magnoliaceae Magnolia ovata P.Parm. 0,05 

Malpighiaceae  Byrsonima ligustrifolia  A. St.-Hil.  0,02 

Malpighiaceae  Malphiguiaceae sp. 0,13 

Melastomataceae Leandra variabilis Raddi 0,07 

Melastomataceae Miconia cabucu Hoehne 0,49 

Melastomataceae Miconia cubatanensis Hoehne 0,01 

Melastomataceae Tibouchina pulchra (Cham.) Cogn. 10,20 

Meliaceae Cabralea canjerana (Vell.) Mart. 0,75 

Meliaceae Guarea macrophylla Vahl 0,05 

Meliaceae Trichilia lepidota Mart. 0,03 

Monimiaceae Mollinedia schottiana Perkins  0,12 

Monimiaceae Mollinedia uleana Perkins 0,88 

Moraceae Maclura tinctoria (L.) D.Don ex Steud.  0,06 
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Moraceae Sorocea bonplandii (Baill.) W.C.Burger et al. 0,49 

Myristicaceae Virola bicuhyba (Schott exSpreng.) Warb. 0,78 

Myrtaceae Calycorectes australis D. Legrand 0,04 

Myrtaceae Calyptranthes cf. strigipes O.Berg 0,14 

Myrtaceae Calyptranthes lucida Mart. exDC. 0,70 

Myrtaceae Calyptranthes sp. 1 0,34 

Myrtaceae Calyptranthes sp. 2 0,02 

Myrtaceae Calyptranthes sp. 3 0,75 

Myrtaceae Campomanesia xanthocarpa O.Berg 0,27 

Myrtaceae Eugenia cf. mosenii (Kausel) Sobral 0,04 

Myrtaceae Eugenia cf.burkartiana (D.Legrand) D.Legrand 0,40 

Myrtaceae Eugenia sp. 1 0,02 

Myrtaceae Eugenia sp. 2 0,01 

Myrtaceae Eugenia sp. 3 0,01 

Myrtaceae Eugenia sp. 4 0,08 

Myrtaceae Marlierea cf. obscura O.Berg  0,05 

Myrtaceae 

Marlierea eugeniopsoides (D.Legrand & Kausel) 

D.Legrand. 0,80 

Myrtaceae Marlierea tomentosa Cambess. 1,59 

Myrtaceae Myrcia pubipetala Miq. 0,70 

Myrtaceae Myrcia sp. 1 0,32 

Myrtaceae Myrcia spectabilis DC. 0,16 

Myrtaceae Myrcia splendens (Sw.) DC. 0,03 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 1 0,42 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 10 0,02 
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Myrtaceae Myrtaceae sp. 11 0,01 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 2 0,04 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 3 0,01 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 4 0,01 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 5 0,01 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 6 0,08 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 7 0,03 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 8 0,03 

Myrtaceae Myrtaceae sp. 9 0,02 

Nyctaginaceae  Guapira opposita (Vell.) Reitz 0,53 

Ochnaceae Ouratea parviflora (DC.) Baill. 0,01 

Olacaceae Heisteria silvianii Schwacke 0,08 

Olacaceae Tetrastylidium grandifolium (Baill.) Sleum. 0,12 

Phyllantaceae Hyeronima alchorneoides Allemão 0,32 

Piperaceae Piper aduncum L 0,01 

Piperaceae Piper cernuum Vell. 0,01 

Piperaceae Piper sp. 0,01 

Primulaceae 

Myrsine hermogenesii (Jung-Mend. & Bernacci) 

M.F.Freitas & Kin.-Gouv. 0,01 

Proteaceae Roupala montana Aubl. 0,01 

Quiinaceae Quiina glaziovii Engl. 0,50 

Rosaceae Prunus myrtifolia (L.) Urb. 0,01 

Rubiaceae Alseis floribunda Schott 0,03 

Rubiaceae Amaioua guianensis Aubl.  0,03 

Rubiaceae Bathysa australis (A.St.-Hil.) K.Schum. 2,22 
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Rubiaceae Faramea montevidensis (Cham. & Schltdl.) DC. 0,26 

Rubiaceae Rubiaceae sp. 1 0,20 

Rubiaceae Rubiaceae sp. 2 0,01 

Rubiaceae  Chomelia brasiliana A. Rich. 0,01 

Rubiaceae  Coussarea contracta  (Walp.) Müll.Arg. 0,98 

Rubiaceae  Posoqueria latifolia Roem. & Schult. 0,01 

Rubiaceae  Psychotria nuda (Cham. & Schltdl.) Wawra 3,53 

Rubiaceae  Psychotria sp. 1 0,01 

Rubiaceae  Psychotria sp. 2 0,01 

Rubiaceae  Psychotria sp. 3 0,01 

Rubiaceae  Psychotria suterella Müll. Arg. 0,45 

Rubiaceae  Rudgea jasminoides (Cham.) Müll. Arg. 1,14 

Sabiaceae Meliosma sellowii Urb. 0,14 

Salicaceae Casearia obliqua Spreng. 0,65 

Salicaceae Casearia sylvestris Sw. 0,30 

Sapindaceae Allophylus petiolatus Radlk. ex Wihl. Muller. 0,06 

Sapindaceae Cupania oblongifolia Mart.  1,60 

Sapindaceae Matayba guianensis Aubl. 2,37 

Sapindaceae Matayba juglandifolia Radlk. 0,02 

Sapotaceae Manilkara subsericea Dubard 0,01 

Sapotaceae Pouteria sp. 1,33 

Sapotaceae Pradosia lactescens Radlk. 0,03 

Sapotaceae  Chrysophyllum inornatum Mart. 0,33 

Symplocaceae  Symplocos sp. 0,73 

Urticaceae Cecropia glaziovi Snethl. 0,04 
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Urticaceae Cecropia pachystachya Trécul 0,02 

Vochysiaceae Vochysia bifalcata Warm. 4,83 
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Anexo 2. 

Figura S1. Distribuição de frequência (diagonal principal), representação gráfica das 

correlações (painel inferior) e valores das correlações (r, painel superior: tamanho da 

fonte relacionado à força da correlação, apenas valores significativos apresentados) dos 

valores do eixo X (S, riqueza de espécies, Idec, índice de declividade, Icob, índice de 

cobertura de dossel) pelas unidades amostrais (Y).  

Figura S2. Distribuição de frequência (diagonal principal), representação gráfica das 

correlações (painel inferior) e valores das correlações (painel superior; tamanho da fonte 
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relacionados à força da correlação, apenas valores significativos apresentados) dos 

valores de - eixo X - Equitabilidade funcional (FEve), Divergência funcional (FDiv) e 

Entropia quadrática da Rao (RaoQ) pelas unidades amostrais (Y). 

Figura S3. Distribuição de frequência (diagonal principal), representação gráfica das 

correlações (painel inferior) e valores das correlações (painel superior; tamanho da fonte 

relacionado à força da correlação, valores não significativos são representados por 

números pequenos) dos valores de - eixo X - CWMldmc:LDMC ponderado pela área 

basal; CWMsla:SLA ponderado pela área basal; CWMssd:SSD ponderado pela área 

basal) pelas unidades amostrais (Y). 
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Figura S4. Distribuição dos valores de decomposição (k) nas cinco fases do ensaio de 

decomposição (t1: após 45 dias; t2: 90 dias; t3: 140 dias; t4: 190 dias; t5: 230 dias) das - 

50 unidades amostrais do módulo Cachoeira no sul do Brasil. Linha horizontal 

representa a mediana e os retângulos englobam do quartil inferior ao quartil superior. 

 

Figura S5. Distribuição dos valores de ajuste dos modelos de equações estruturais 

espacialmente explícitos RMSEA* (Root Mean Square Error of Approximation) através 

das divisões de distância. *rmsea<0.05. Das 50 unidades amostrais do módulo 

Cachoeira.
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Tabela S1. S: Riqueza de espécies (S), diversidade funcional (FEve: equitabilidade funcional; FDiv: divergência funcional; RaoQ: Entropia 

quadrática da Rao; CWMldmc:LDMC ponderado pela área basal; CWMsla:SLA ponderado pela área basal; CWMssd:SSD ponderado pela área 

basal), k médio (F1: após 45 dias; F2: 90 dias; F3: 140 dias; F4: 190 dias; F5: 230 dias) e Total (média das cinco fases) e variáveis ambientais 

médias (Idec: Índice de declividade do terreno; Icob : Índice de cobertura de dossel) para cada unidade amostral (UA) e parcela do módulo 

Cachoeira no sul do Brasil. 

UA Parcela S FEve FDiv RaoQ CWMLDMC CWMSLA CWMSSD F1 F2 F3 F4 F5 Total Idec Icob 

1 1 16 0,35 0,83 0,023 409,03 167,43 0,258 2,74 2,07 1,67 1,15 1,14 1,75 20,55 5,15 

2 1 9 0,34 0,72 0,030 388,66 226,98 0,503 2,48 1,63 1,35 1,25 0,50 1,76 20,55 5,10 

3 1 15 0,45 0,95 0,040 323,51 275,88 0,378 2,22 1,65 1,62 1,40 1,17 1,61 17,85 3,64 

4 1 15 0,51 0,90 0,037 360,48 205,50 0,435 2,86 2,15 1,79 1,59 1,52 1,98 20,05 4,00 

5 1 16 0,55 0,97 0,027 509,94 167,43 0,444 2,81 1,91 1,21 1,13 1,42 1,73 17,95 4,11 

6 2 23 0,54 0,92 0,049 437,76 208,61 0,463 7,74 4,66 3,72 3,19 2,70 4,52 11,70 3,17 

7 2 27 0,61 0,79 0,005 351,24 196,48 0,443 9,10 5,28 4,43 3,62 2,98 5,08 10,30 2,65 

8 2 27 0,29 0,99 0,031 461,38 121,59 0,437 8,61 5,70 4,67 5,29 3,98 5,65 14,60 4,00 

9 2 17 0,46 0,90 0,011 349,54 239,75 0,356 7,85 4,90 3,24 2,98 2,25 4,33 8,05 5,62 
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10 2 22 0,50 0,90 0,030 329,63 148,72 0,400 8,20 4,62 3,00 2,61 1,91 4,07 8,45 6,86 

11 3 13 0,65 0,93 0,118 263,13 216,61 0,390 2,73 1,92 1,52 1,17 1,15 1,70 10,73 4,11 

12 3 15 0,69 0,96 0,105 342,70 247,83 0,417 2,65 1,96 1,52 1,24 0,91 1,58 12,04 3,59 

13 3 9 0,49 0,93 0,106 327,82 197,36 0,296 2,42 1,78 1,40 1,18 0,72 1,50 11,90 6,14 

14 3 20 0,38 0,88 0,080 304,44 222,84 0,402 2,50 1,83 1,64 1,23 1,40 1,72 12,35 3,17 

15 3 14 0,58 0,90 0,036 336,01 193,24 0,475 2,57 1,71 1,32 0,98 0,84 1,63 13,53 4,26 

16 4 33 0,45 0,93 0,051 316,65 180,43 0,351 9,91 5,12 4,15 3,15 2,86 5,04 15,85 4,11 

17 4 23 0,50 0,94 0,026 379,93 216,40 0,385 7,37 6,46 5,41 4,65 3,30 5,50 26,65 6,34 

18 4 10 0,57 0,77 0,068 293,92 218,71 0,465 8,03 5,00 4,27 3,54 3,19 4,81 20,10 4,21 

19 4 19 0,45 0,89 0,029 222,46 273,19 0,242 8,31 5,59 4,35 3,76 3,25 5,05 24,55 5,04 

20 4 16 0,43 0,97 0,098 211,10 363,17 0,234 6,54 5,33 3,96 3,45 2,57 4,37 23,95 5,46 

21 5 11 0,67 0,79 0,066 323,79 191,91 0,376 2,99 1,97 1,71 1,40 1,05 1,83 12,93 4,42 

22 5 18 0,47 0,86 0,087 365,48 193,93 0,418 2,93 1,91 1,82 1,31 1,16 1,82 10,75 4,42 

23 5 14 0,46 0,94 0,120 352,20 198,35 0,377 2,38 1,69 1,43 1,14 0,99 1,52 17,65 4,68 

24 5 17 0,36 0,93 0,097 294,52 197,50 0,309 3,04 1,98 1,59 1,23 1,02 1,76 14,80 7,54 



74 
 

25 5 15 0,31 0,95 0,096 286,36 243,97 0,317 2,93 2,21 1,66 1,39 1,48 2,01 12,61 5,15 

26 6 16 0,58 0,93 0,084 342,31 198,58 0,356 7,58 4,56 3,21 2,25 1,98 3,97 16,15 5,15 

27 6 10 0,54 0,86 0,048 385,17 189,24 0,354 8,19 5,08 4,70 4,11 3,73 5,16 22,10 4,58 

28 6 14 0,37 0,87 0,031 395,66 151,37 0,381 9,16 5,27 4,48 3,57 2,67 5,03 13,75 3,54 

29 6 8 0,53 0,72 0,046 306,47 183,96 0,136 9,40 6,12 4,59 3,47 2,91 5,30 9,55 4,21 

30 6 18 0,63 0,93 0,069 251,19 283,03 0,283 8,42 5,20 3,59 2,40 2,40 4,71 8,65 3,02 

31 7 21 0,40 0,88 0,026 298,37 207,65 0,343 7,94 4,79 3,85 3,05 2,36 4,54 24,85 8,37 

32 7 14 0,44 0,69 0,029 356,45 220,33 0,418 6,63 4,13 3,32 2,41 2,37 3,77 24,20 5,82 

33 7 18 0,44 0,90 0,082 335,17 206,82 0,393 7,24 4,67 3,67 2,92 2,43 4,19 21,00 4,89 

34 7 13 0,54 0,71 0,064 272,73 263,16 0,368 8,79 4,87 3,74 3,33 2,88 4,85 16,45 3,69 

35 7 16 0,54 0,88 0,084 292,83 221,53 0,437 8,41 4,97 3,80 2,97 2,45 4,52 19,40 5,88 

36 8 25 0,40 0,89 0,074 318,44 208,41 0,323 5,81 4,44 3,50 3,03 2,46 3,85 17,75 4,63 

37 8 16 0,57 0,84 0,070 283,22 210,23 0,348 7,00 4,25 3,85 2,71 3,12 4,19 21,30 4,42 

38 8 22 0,59 0,87 0,028 278,05 200,36 0,322 6,83 5,10 5,03 3,07 2,51 4,58 16,60 5,36 

39 8 12 0,55 0,90 0,090 220,50 331,57 0,324 7,54 4,86 4,26 3,41 2,41 4,57 12,75 4,32 
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40 8 17 0,29 0,91 0,046 290,48 257,61 0,466 7,57 4,71 3,63 3,01 2,69 4,32 22,30 4,58 

41 9 14 0,61 0,82 0,065 313,18 211,94 0,429 7,29 3,92 3,21 2,60 2,01 3,81 26,20 5,56 

42 9 13 0,76 0,93 0,094 246,55 280,45 0,298 3,76 3,63 3,24 2,45 2,15 3,05 37,70 2,96 

43 9 15 0,36 0,98 0,036 323,89 138,57 0,550 6,27 4,32 3,08 2,26 1,81 3,67 32,75 4,06 

44 9 14 0,61 0,79 0,044 227,02 289,66 0,344 4,58 3,16 2,38 2,11 1,62 2,85 29,80 4,94 

45 9 14 0,68 0,91 0,088 229,22 277,19 0,440 6,12 3,87 2,32 2,59 2,17 3,41 26,00 5,82 

46 10 10 0,58 0,97 0,145 229,08 279,85 0,347 7,57 4,30 4,94 2,87 2,25 4,39 15,50 5,93 

47 10 8 0,56 0,64 0,039 234,56 230,46 0,340 5,89 4,93 3,71 1,72 1,81 4,08 17,50 6,34 

48 10 12 0,62 0,88 0,064 300,83 217,74 0,402 7,84 4,43 3,80 2,49 2,25 4,16 14,00 4,58 

49 10 13 0,45 0,91 0,079 275,03 236,45 0,373 6,59 4,35 2,13 3,21 3,35 4,12 14,25 5,15 

50 10 14 0,71 0,91 0,037 311,61 208,51 0,450 7,29 4,53 3,32 3,07 3,33 4,09 7,05 5,62 

Média 

 

16,02 0,51 0,88 0,060 317,19 220,37 0,376 6,03 3,91 3,12 2,52 2,15 3,59 17,56 4,81 

DP 

 

5,17 0,11 0,08 0,032 63,13 46,36 0,075 2,46 1,45 1,22 1,03 0,85 1,34 6,63 1,16 

Min. 

 

8,00 0,29 0,64 0,005 211,10 121,59 0,136 2,22 1,63 1,21 0,98 0,50 1,50 7,05 2,65 

Máx.   33,00 0,76 0,99 0,145 509,94 363,17 0,550 9,91 6,46 5,41 5,29 3,98 5,65 37,70 8,37 
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Anexo 3.  

Com objetivo de testar os efeitos relativos de cada componente da diversidade e do 

microambiente no processo de decomposição de serapilheira foram utilizados modelos 

lineares múltiplos (Zuur et al. 2009). Para cada um dos cinco intervalos de coleta e para 

a média entre estes intervalos foi testado o modelo inicial composto pelas variáveis 

preditoras riqueza de espécies (S), índices de diversidade (CWMsla, CWMldmc, CWMssd, 

RaoQ, FEve, FDiv) e índices de  declividade do terreno e abertura de dossel. Como 

variável resposta foi utilizada a taxa de decomposição (k) média de cada UA. Foi 

realizada seleção regressiva de modelos (Zuur et al. 2009), onde  a importância do 

aumento da desviância resultante da exclusão das variáveis do modelo foi estimada 

através do teste F. O modelo final mínimo foi composto apenas por variáveis 

significativas (através do teste F). Para evitar transformações dos dados que dificultam a 

interpretação, foi realizada a avaliação dos resíduos dos modelos finais a posteriori, 

visto que alguns componentes do modelo desviam da distribuição normal pela avaliação 

feita através de histogramas (Zuur et al. 2009). Embora o alcance do efeito indireto das 

plantas sobre a decomposição esteja relacionado com a área de influência das copas 

(Vivanco & Austin 2008), em nosso estudo utilizamos a UA como medida deste efeito e 

assumimos a relação decomposição-diversidade de cada UA como independentes. A 

inerente multicolinearidade das variáveis ecológicas levantadas em campo (índices de 

diversidade e gradiente abiótico), pode ser tratada através do variance inflation factor 

(VIF; Graham 2003, Zuur et al. 2010), que fornece a magnitude da colinearidade entre 

as variáveis, permitindo assim a exclusão de conjuntos de variáveis colineares. Portanto 

os modelos mínimos finais foram confirmados pelo VIF. 
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Tabela S1. Resultados dos modelos lineares múltiplos finais das respostas dos ensaios 

de decomposição (cinco fases de coletas de litterbags e total) em função das variáveis 

preditoras (S: riqueza de espécies; RaoQ: entropia quadrática da Rao; CWMldmc:LDMC 

ponderado pela área basal; CWMsla:SLA ponderado pela área basal; CWMssd:SSD 

ponderado pela área basal; FEve: índice de equitabilidade funcional: FDiv: índice de 

divergência funcional; Idec: índice de declividade do terreno; Icd : índice de cobertura de 

dossel). Apresentados valores de t para cada variável retida na seleção de modelos 

(p<0,05*; p<0,01**, ns = não significativo), R² ajustado e valor de p associado dos 

modelos lineares finais. F1: Valor de k médio após 45 dias; F2: 90 dias; F3: 140 dias; 

F4: 190 dias; F5: 230 dias; Total: média das cinco fases. 

Variáveis 

resposta 

Variáveis preditoras R² p 

 S RaoQ CWM 

ldmc 

CWM 

sla 

CWM 

ssd 

FEve FDiv Idec Icd   

F1 2,02* -2,37* -2,42* ns ns ns ns ns ns 0,18 >0,01 

F2 2,01* -2,78** -3,00** ns ns ns ns ns ns 0,22 >0,01 

F3 ns -2,46* -2,16* ns ns ns ns ns ns 0,10 0,029 

F4 2,55* ns ns ns ns ns ns ns ns 0,10 0,014 

F5 2,23* ns ns ns ns ns ns ns ns 0,08 0,030 

Total 2,02* -2,59* -2,60* ns ns ns ns ns ns 0,20 >0,01 
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Anexo 4. 
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Figura S1. Mudanças nos parâmetros não-padronizados das regressões através das 

divisões de distância para as variáveis preditoras nas cinco fases do ensaio de 

decomposição. Os intervalos nos coeficientes representam ± erro padrão. Os 

coeficientes são considerados não significativos quando as linhas de erro padrão cruzam 

as linhas horizontais em zero. Valores significativos representados em preto e não 

significativos representados em cinza. S: riqueza de espécies; FEve: equitabilidade 

funcional; FDiv: divergência funcional; RaoQ: entropia quadrática da Rao; 

CWMldmc:LDMC ponderado pela área basal; CWMsla:SLA ponderado pela área basal; 

CWMssd:SSD ponderado pela área basal), k médio (t1: após 45 dias; t2: 90 dias; t3: 140 

dias; t4: 190 dias; t5: 230 dias); Idec: índice de declividade do terreno; Icob : índice de 

cobertura de dossel. Nos rótulos dos painéis ''A~B '' indica ''A é previsto por B". 
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