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"O segredo da vida é o solo, 

porque do solo dependem as plantas, a 

água, o clima e nossa vida. Tudo está 

interligado. Não existe ser humano sadio 

se o solo não for sadio e as plantas, 

nutridas". 

- Ana Primavesi 
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RESUMO 

 

LOPES, CELIO MOREIRA, Universidade Vila Velha – ES, fevereiro de 2016 

Heterogeneidade espacial do ambiente de luz e da cobertura herbácea no 

sub-bosque de uma comunidade vegetal costeira tropical 

Orientador: Mário Luís Garbin 

 

A luz pode ser considerada como o mais importante recurso limitante do 

crescimento e da reprodução das plantas. Uma grande fração da 

heterogeneidade ambiental dentro florestas é causada por variações nos 

ambientes de luz. Entretanto, a variação do ambiente de luz e sua relação com 

a cobertura de espécies herbáceas tem sido raramente quantificada em 

ecossistemas tropicais. O objetivo deste estudo foi caracterizar a 

heterogeneidade da cobertura do dosseldo interior de uma floresta de restinga e 

relacioná-la com a estrutura espacial de diferentes formas de vida do estrato 

herbáceo (ervas, plantas trepadeiras, plantas lenhosas, bromélias, e palmeiras; 

até 1,5 m de altura).A área de estudo foi o Parque Estadual Paulo César Vinha, 

Setiba, Guarapari (ES). Foram amostradas 165 parcelas de 1 m2 distribuídas em 

15 transectos de 50 m numa área total de 1,75 ha (350 m por 50 m). A 

abundância relativa das formas de vida foi amostrada por uma abordagem de 

“cover pin frame”. Para estimar a fração de cobertura da vegetação (fCover), 

foram tomadas fotografias hemisféricas. Os dados foram analisados por 

métodos de ordenação e correlogramas simples e cruzados. O fCover não se 

mostrou relacionado ao gradiente de distância da praia. Porém, houve uma 

variação espacial significativa na cobertura do dossel, a qual estruturou-se 

positivamente no espaço em escalas entre 20 m a 30 m. A abundância relativa 

média das diferentes formas de vida no sub-bosque diferiu entre os transectos, 

sendo que bromélias, lenhosas e herbáceas dominaram diferentes parcelas. Não 

foram observadas associações espaciais entre a cobertura vegetal e as 

diferentes formas de vida à exceção de ervas em escalas de 30 m a 40 m. 

Bromélias, herbáceas e palmeiras mostraram-se estruturadas positivamente no 

espaço em escalas de 20 m a 30 m. Bromélias associaram-se negativamente 



 
 

com herbáceas, lenhosas e trepadeiras em escalas de 20 m a 30 m. Plantas 

trepadeiras associaram-se positivamente no espaço com plantas herbáceas e 

negativamente com palmeiras em escalas de 20 m a 30 m. Apesar da floresta 

apresentar uma heterogeneidade no ambiente luz, este fator não explicou os 

padrões de distribuição encontrados para as diferentes formas de vida. 

Bromélias mostraram-se mais importantes que  a cobertura do dossel em 

estruturar espacialmente as diferentes formas de vida do estrato herbáceo da 

floresta de restinga via associações negativas com as demais formas de vida. 

Palavras-chave: ambiente de luz, estrato herbáceo, fotografia hemisférica, 

heterogeneidade espacial. 

  



 
 

ABSTRACT 

 

LOPES, CELIO MOREIRA, Universidade Vila Velha – ES, fevereiro de 2016 

Spatial heterogeneity of the light environment and herb cover in the 

understory of a tropical coastal plant community 

Orientador: Mário Luís Garbin 

 

Light can be viewed as the most important resource limiting plant growth and 

reproduction. A great fraction of the environmental heterogeneity inside forests is 

caused by variations in the light environments. However, variations in the light 

environment and their relationships with herb layer cover have been seldom 

quantified in tropical ecosystems. The objective of this study was to characterize 

the canopy cover heterogeneity within a Restinga forest and to relate it to the 

spatial structure of different life forms of the herb layer (herbs, climbing plants, 

woody plants, bromeliads,  and palms; up to 1.5 m height). The study site was 

the Paulo César Vinha State Park, Setiba, Guarapari (ES). 165 plots of 1 m2 

were sampled and they were distributed in 50 m transects over a total area of 

1,75 ha (350 m x 50 m). The relative abundance of the life forms was sampled 

using a modified cover pin frame approach. Hemispherical photographies were 

used to estimate the forest cover fraction (fCover). Data were analysed using 

ordination methods and simple and cross-correlograms. fCover was not related 

to the gradient of distance from the sea shore. However, there was a great spatial 

variation in the canopy cover, which was spatially structured at scales between 

20 m and 30 m. The relative abundance of the different life forms differed among 

the transects, and bromeliads, woody plants, and herbs dominated different plots. 

There were no spatial associations between fCover and the different life forms 

except for herbs at scales between 30 m and 40 m. Bromeliads, herbs, and palms 

were positively spatially structured at scales between 20 m and 30 m. Bromeliads 

were negatively associated in space with herbs, woody plants, and climbers at 

scales between 20 m and 30 m. Climbing plants were positively associated in 

space with herbs and negatively associated with palms at scales between 20 m 

and 30 m. Even though the light environment was heterogeneous in this forest, 



 
 

this factor did not explain the distribution patterns found for the different life forms. 

Bromeliads were more important than the canopy cover in structuring the herb 

layer of the Restinga forest through negative associations with the other life 

forms. 

Keywords: light environment, herb layer, hemispherical photography, spatial 

heterogeneity. 
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1 INTRODUÇÃO 

A luz pode ser considerada um dos mais importantes recursos à limitar o 

crescimento e a reprodução das plantas e, de todos os recursos ambientais 

importantes para elas, talvez seja espacial e temporalmente o mais heterogêneo 

(PEARCY, 2007). A luz do sub-bosque é tanto uma causa como um resultado da 

dinâmica de uma floresta (NICOTRA; CHAZDON; IRIARTE, 1999). Neste 

sentido, a estrutura e a distribuição espacial do dossel tem forte influência sobre 

a disponibilidade e a distribuição espacial de luz (BROWN; PARKER, 1994). 

Devido a esses aspectos, o ambiente de luz deve influenciar diretamente a 

presença e a biomassa das espécies herbáceas no interior de florestas. 

Variações espaciais e temporais na estrutura do dossel são as causas primárias 

da grande heterogeneidade observada do ambiente de luz do sub-bosque de 

florestas (NICOTRA; CHAZDON; IRIARTE, 1999; PEARCY, 2007). Poucos 

estudos usaram ferramentas espacialmente explícitas de análise para avaliar a 

heterogeneidade espacial do ambiente de luz dentro de florestas (CLARK et al., 

1996; NICOTRA; CHAZDON; IRIARTE, 1999; VALLADARES; GUZMÁN, 2006). 

Além disso, a variação espacial do ambiente de luz e sua relação com a 

cobertura de espécies herbáceas tem sido raramente quantificada em 

ecossistemas tropicais, especialmente em ambientes costeiros (SOUZA; 

MARTINS, 2005). O estudo da relação entre esses dois componentes estruturais 

de florestas tropicais permitirá um melhor entendimento  sobre como o ambiente 

de luz, determinado largamente pelo dossel florestal, afeta a estruturação de 

comunidades herbáceas. Em última instância, contribuirá para o entendimento 

de como o ambiente de luz afetaria a estruturação de comunidades vegetais no 

espaço. 

O ambiente de luz de uma floresta é fundamentalmente  determinado pela 

estrutura da copa, a qual influencia o crescimento e a sobrevivência de plântulas 

no  seu sub-bosque (MELO; MIRANDA; DURIGAN, 2007). Isto ocorre porque a 

luz tem a capacidade de controlar processos ecológicos e fisiológicos dos 

vegetais de uma floresta (DENSLOW et al., 1990). As variações nos ambientes 

de luz favorecem a presença de grande diversidade de micro-habitats nestas 

áreas, e as causas mais importantes destas variações são a abertura de 
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clareiras, a heterogeneidade estrutural do dossel e a sua deciduidade 

(BIANCHINI; PIMENTA; DOS SANTOS, 2001). 

Há poucos trabalhos que se preocuparam em quantificar a 

heterogeneidade (sensu LI; REYNOLDS, 1995), ou seja, a escala (tamanho de 

mancha) e a magnitude (contraste da mancha) da variação espacial do ambiente 

de luz em florestas tropicais. De forma mais geral, vários ecossistemas mostram 

que há correlaçãoo espacial em escalas de poucos metros até 20 metros, após 

os quais se verifica independência entre os pontos amostrais (PEARCY, 2007). 

Autocorrelação espacial é definida como “a propriedade de uma variável 

apresentar valores aleatórios, tomados aos pares de distância, mais similares 

(autocorrelação positiva) ou menos similares (autocorrelação negativa) do que o 

esperado para uma associação aleatória dos pares” (LEGENDRE, 1993). Muito 

embora a maioria dos estudos sobre a cobertura de florestas se baseie em 

comparações entre áreas de clareira e áreas sem clareiras, a quantificação da 

variação do ambiente de luz como uma variável contínua oferece a vantagem de 

que a estrutura de mancha, sua escala e a magnitude da variação, podem ser 

quantificadas com o uso de ferramentas de análise espacialmente explícitas 

(SILVA et al., 2015; WIRTH; WEBER; RYEL, 2001). Variações espaciais são 

mais comumente obtidas por meio da comparação de ambientes ou de 

fitofisionomias diferentes (BIANCHINI; PIMENTA; DOS SANTOS, 2001; 

MONTGOMERY, 2004), ou por meio da comparação entre pontos amostrais 

(LEMOS-FILHO et al., 2010; SOUZA; MARTINS, 2004). Muito embora possam 

haver variações na abertura e heterogeneidade do dossel (OLIVEIRA-FILHO; 

DE MELLO; SCOLFORO, 1997; WIRTH; WEBER; RYEL, 2001), especialmente 

em vegetação campestre com plantas de crescimento rápido (DERNER; BEN, 

2001), sua escala de variação pode permanecer constante (SOUZA; MARTINS, 

2005), e não se relacionar com aspectos florísticos e de diversidade (PAIXÃO et 

al., 2013). A lacuna de conhecimento acerca da estruturação espacial do 

ambiente de luz em sistemas florestais tropicais se deve não somente à falta de 

aplicação de ferramentas de análise espacialmente explícitas, mas 

fundamentalmente à carência de estudos utilizando técnicas de mensuração do 

ambiente de luz. 
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Uma questão fundamental é a de como caracterizar o ambiente de luz de 

uma floresta de forma confiável, independentemente da abordagem amostral e 

analítica,. Nas últimas décadas, a fotografia hemisférica tem sido utilizada como 

uma ferramenta de avaliação indireta que visa determinar a quantidade de 

radiação solar incidente com base na avaliação da estrutura da copa da 

vegetação. Este método mapeia o tamanho, a magnitude e a distribuição das 

aberturas da copa por meio de fotografias em que se utilizam lentes de 180° do 

tipo “olho de peixe” (CHIANUCCI; CUTINI, 2012; JELASKA, 2004; JENNINGS; 

BROWN; SHEIL, 1999). Fotografias hemisféricas permitem determinar a 

geometria e a posição da abertura de dossel, a passagem da radiação solar em 

períodos sazonais e calcular subsequentemente vários parâmetros do ambiente 

de luz do sub-bosque de uma floresta. Estes parâmetros são o índice de área 

foliar (índice de área de folhagem ou plant area index), o ângulo de inclinação 

médio das folhas, a cobertura da vegetação, a fração de gap (abertura do dossel) 

e a fração da radiação fossinteticamente ativa absorvida, os quais permitem a 

descrição do ambiente de luz em comunidades vegetais (ROXBURGH; KELLY, 

1995). Com as fotografias hemisféricas, podemos quantificar a estruturação 

espacial do ambiente de luz a fim de entender como tal variação afeta as 

comunidades vegetais no sub-bosque das florestas tropicais.  

Os principais processos do dossel da vegetação são basicamente 

resultantes da cobertura (fCover), fração da radiação fotossinteticamente ativa 

absorvida (fAPAR) e o índice de área foliar (LAI) (MOUGIN et al., 2014). fCover 

diz respeito à quantidade de vegetação distribuída num plano horizontal, sendo 

o complemento da fração de abertura (gap) da vegetação (WEISS; BARET, 

2014). A cobertura está fortemente associada com índice de área foliar 

(MOESER et al., 2014; NASCIMENTO; FAGG; FAGG, 2007). O índice de área 

foliar (IAF) de uma cobertura vegetal foi definido por Watson (1947) como a área 

foliar integrada do dossel por unidade de superfície projetada no solo (m2/m2). 

Apenas uma das faces das folhas é considerada. Esse índice é indicativo das 

respostas ecofisiológicas das plantas às condições químicas, físicas e biológicas 

do solo, às condições do microclima e às condições bióticas como herbivoria, 

competição e a interdependência entre fatores nos diferentes estágios 

sucessionais da vegetação (WANDELLI; MARQUES FILHO, 1999). Todos esses 
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parâmetros podem ser estimados por métodos diretos e indiretos. Porém, os 

métodos diretos são destrutivos e demorados e implicam na coleta das folhas ou 

de biomassa. Esta prática consome tempo e recursos financeiros devido à 

variação espacial e temporal dos fatores ambientais (JARČUŠKA, 2008). Por 

esta razão, hoje podemos quantificar a disponibilidade de luz de forma indireta 

através da fotografia hemisférica, que utiliza fotografias do dossel das florestas 

e posterior análise computacional. Além disso, variações espaciais na cobertura 

da vegetação indicam que estrutura do dossel é simultaneamente uma causa e 

um efeito da dinâmica florestal (MONTGOMERY; CHAZDON, 2001). A 

heterogeneidade de luz aumenta com as variação da disponibilidade de luz ao 

longo do dia e entre as estações. A sombra produzida por árvores e a queda de 

ramos também influenciam nesta variação (AVALOS; MULKEY, 1999). Assim, 

altos níveis de diversidade de espécies podem ser mantidos pela 

heterogeneidade do ambiente de luz gerada pela presença de clareiras.  

As regiões costeiras apresentam grandes desafios para a vegetação. 

Essas regiões tornam-se marginais para muitas espécies devido a constante 

ameaça de destruição do habitat, o estresse abiótico causado pela exposição ao 

vento, a alta concentração de salinidade no solo e no ar e aos alagamentos 

(CRAWFORD, 2008). Esta vegetação vem ajustando-se às mudanças do nível 

do mar causadas pelas mudanças climáticas (CHURCH et al., 2013), tornando-

se cada vez mais tolerante à sobrevivência em ambientes extremos 

(CRAWFORD, 2008; SCARANO, 2002). 

As condições de estresse se revelam como uma grande determinante das 

interações entre plantas (BERTNESS; HACKER, 1994; BROOKER et al., 2008; 

CALLAWAY et al., 2002; MICHALET et al., 2006). Com base nisso, Bertness & 

Hacker (1994) propuseram a hipótese de que a forte causa da interação de 

plantas são os fatores abióticos, a chamada Hipótese do Gradiente de Estresse 

(HGE). Para plantas que vivem em condições severas, o processo de facilitação 

seria predominante e, para plantas que vivem em ambientes com condições mais 

amenas, haveria predomínio de competição (CHOLER et al., 2001). Facilitação 

é quando uma espécie aumenta a sobrevivência, o crescimento ou o fitness de 

outras espécies de plantas (CALLAWAY, 1997). Evidências de interações 

positivas são encontradas quando padrões espaciais sugerem a associação 
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positiva entre espécies ou em experimentos de remoção, onde a retirada de uma 

espécie beneficiadora resulta em redução no desempenho fisiológico, 

crescimento ou sobrevivência das outras espécies associadas (CALLAWAY, 

1995). A facilitação entre plantas é reconhecida como um fator importante na 

estruturação de comunidades vegetais, especialmente em ambientes severos 

(CALLAWAY, 2007). Embora a facilitação e a competição tenham efeitos 

opostos, ambas interações podem ocorrer simultaneamente (MAESTRE; 

BAUTISTA; CORTINA, 2003). Estes autores demonstraram que a facilitação é 

uma estratégia de sobrevivência, a qual está correlacionada com a diminuição 

da biomassa em ambientes de alto estresse. Contudo, a presença de plantas 

facilitatoras (as plantas-berçário, ou nurse plants) pode melhorar as condições 

ambientais de seus arredores, tornando a facilitação entre plantas uma interação 

muito importante quando se trata de um ambiente sob forte influência de 

condições de estresse (CASTANHO, 2012; KELLMAN & KADING, 1992).  

No caso específico das comunidades vegetais costeiras na Floresta 

Atlântica, a distribuição espacial das espécies pode ser influenciada pelas 

características fisiológicas de cada planta em responder a fatores ambientais 

limitantes, tais como salsugem, elevadas temperaturas do ar e do solo e alta 

incidência de luz solar. Estes determinarão quais comunidades vegetais estarão 

presentes localmente (ARAUJO; PEREIRA; PIMENTEL, 2004; ARAUJO; 

PEREIRA, 2004) e quão heterogêneas elas podem ser internamente. Sabe-se 

que florestas de restinga são caracterizadas pela altura dos diferentes tipos de 

estratos florestais que elas contém. Estes encontram-se entre 6 e 10 metros, 

sendo que poucos indivíduos atingem alturas em torno de 20 metros, maior altura 

citada (PEREIRA, 2003). Diferentes formas de vida, como árvores, arbustos e  

plantas trepadeiras) tendem a associarem-se no espaço deste ambiente 

(CASTANHO; OLIVEIRA; PRADO, 2012; DIAS; SCARANO, 2007; GARBIN et 

al., 2012), apesar de espécies arbustivas tenderem a segregarem-se no espaço, 

de forma independente das interações com as árvores (GARBIN et al., 2016). 

Entretanto, pouco se sabe sobre a heterogeneidade do ambiente de luz de 

florestas tropicais, especialmente em seus ecossistemas periféricos (ver 

SCARANO, 2002), como as restingas. 
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O objetivo deste estudo foi caracterizar a heterogeneidade da cobertura 

do dossel do interior de uma floresta de restinga do Parque Estadual Paulo César 

Vinha e avaliar como esta relaciona com a estrutura espacial de diferentes 

formas de vida do estrato herbáceo (ervas, plantas trepadeiras, plantas 

lenhosas, bromélias, cactos, e palmeiras; até 1,5 m de altura). Sobretudo, 

objetiva-se entender como variações no ambiente de luz podem afetar os 

padrões de cobertura espacial de diferentes formas de vida no interior de uma 

floresta restinga. Para tal, postulam-se quatro hipóteses: 1) a variação espacial 

da cobertura da vegetação arbóreo-arbustiva (i.e. a variação espacial do 

ambiente de luz) se estrutura em escalas de, no máximo, 20 m; 2) a medida que 

aumenta o distanciamento da praia a cobertura arbóreo-arbustiva aumente 

(devido à diminuição do gradiente de estresse), tornando os ambientes do 

interior da floresta mais sombreados; 3) a estruturação espacial do ambiente de 

luz está associado com a estrutura espacial das diferentes formas de vida (seja 

em mancha ou em grandiente), ou seja, a abundância das formas de vida 

aumenta com a diminuição da cobertura vegetal no gradiente e aumenta nas 

clareiras, e; 4) as diferentes formas de vida estão positivamente associadas no 

espaço, uma vez que elas devem responder de forma similar às variações do 

ambiente de luz (hipótese 3). 

 

2 MATERIAIS E MÉTODOS 

2.1 Área de estudo 

O Parque Estadual Paulo César Vinha - PEPCV, localizado em Setiba, no 

município de Guarapari (20°33’-20°38’S  e  40°26’-40°23’W),  possui uma  área 

terrestre de 1.575, ha. Segundo classificação de Köeppen, o clima da região é 

do tipo Aw, com temperatura média anual de 23,3ºC, precipitação média anual 

de 1.307 mm e umidade relativa média anual de 80% (ASSIS; PEREIRA; 

THOMAZ, 2004). A amostragem foi realizada dentro da floresta não inundável 

de restinga em um gradiente tendo como início os limites desta formação com a 

vegetação aberta de Clusia em direção à Formação Pós-Praia (THOMAZI et al., 

2013). 
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2.2 Procedimentos de amostragem e aquisição de imagens 

Paralelamente à costa marinha, 15 Transectos foram demarcados ao longo 

da floresta, ispostos em um gradiente (Fig. 1) desde o limite da Floresta não 

inundável com a formação aberta não inundável (ou arbustiva aberta de Clusia) 

até o limite da floresta não inundável com a formação arbustiva fechada não 

inundável (ou pós praia), apresentando uma distancia de 25 metros entre si. 

Cada transecto possuia 11 parcelas do tamanho 1 cm x 1 cm com o 

distanciamento de 5 metros entre si. Foram tomadas fotografias hemisféricas no 

centro de cada parcela da floresta. A unidade amostral correspondeu ao ponto 

de tomada de cada fotografia, na qual também foi amostrada a vegetação (Fig. 

2). As fotografias foram utilizadas para estimar a variação espacial da cobertura 

da vegetação, uma técnica de mensuração indireta do ambiente de luz. Assim, 

nossa amostragem formou uma grade de 15 x 11 (Fig. 2), em uma área total de 

1,75 ha (arestas de 350 m por 50 m), com 165 parcelas de 1 m x 1 m. No campo, 

a localização foi determinada com auxílio de uma bússola para o ângulo de 53 

graus considerando assim a declinação magnética de 23 graus (obtido no sítio 

http://geomag.nrcan.gc.ca/calc/mdcal-en.php). 

Para as fitofisionomias em questão, foi adotada a nomenclatura de (ASSIS; 

PEREIRA; THOMAZ, 2004). O desenho amostral objetivou captar a estruturação 

espacial das variáveis de interesse em diferentes intervalos de distância: da 

menor distância entre unidades amostrais (5 m) à maior distância entre as 

unidades (351,75 m). As coordenadas espaciais (unidades de UTM, Datum 

WGS84) dos pontos iniciais de cada transecto (Tab. 1) foram determinados com 

auxílio do programa Google Earth (2015, disponível em http://earth.google.com) 

e definidos a campo com uso de GPS (Garmin Etrex, Garmin International Inc., 

Kansas City, USA). 

Para estimar a abundância relativa das formas de vida, foi adotada uma 

abordagem de “cover pin frame” (Dias  et  al. 2005). Para tal, foi utilizada um 

metro (tipo vara) com 8 mm de espessura que foi colocado perpendicularmente 

ao solo. Em cada ponto de amostragem, foram registrados o número de toques 

e as formas de vida (ver MONTGOMERY, 2004) tocando a vara até a altura de 

1,5 metros (Fig.2). Foram definidas 5 formas de vidas: bromélia, planta 

trepadeira, lenhosa, palmeira e herbácea.  
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Figura 1. Visão geral do gradiente entre as fitofisionomias. AANI, Arbustiva 
aberta não inundável; FNI, Floresta não inundável; AFNI, Arbustiva fechada não 
inundável.  
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Figura 2. Esquema para posicionamento das unidades amostrais. À esquerda, 
uma grade de 350m x 50m composta por 165 parcelas de 1m x 1m. Os pontos 
cinza na imagem representam os locais de tomada do cover pin frame com o 
bastão graduado. 

 

 

Tabela 1. Coordenadas (unidades 
de UTM, Datum WGS84) dos 
pontos iniciais de cada transecção 
paralela à praia no PEPCV 

Transecto Latitude Longitude 

1 0352375 7720678 

2 0352397 7720666 

3 0352419 7720653 

4 0352440 7720641 

5 0352462 7720629 

6 0352484 7720617 

7 0352506 7720604 

8 0352527 7720592 

9 0352549 7720580 

10 0352571 7720567 

11 0352593 7720555 

12 0352615 7720531 

13 0352637 7720531 

14 0352658 7720518 

15 0352681 7720506 

 

  



24 
 

O ambiente de luz em cada ponto de amostragem foi quantificado por 

meio de fotografias hemisféricas (uma fotografia por unidade amostral), uma 

técnica que tem sido utilizada para explorar a estrutura da floresta e condições 

de luz no sub-bosque (ver revisão em CHIANUCCI; CUTINI, 2012). As 

fotografias foram tomadas na posição zênite, na qual a câmera e a lente devem 

estar apontadas em ângulo reto em direção do céu (WEISS; BARET, 2014). Para 

tal, utilizou-se uma câmera digital nivelada na horizontal (MODELO CANON 

1200D, de resolução 5184 x 3456, e 72 dpi), montada em um tripé na altura de 

1,7 metros, com a base da câmera orientada para o norte magnético de forma a 

padronizar a orientação da câmera (JELASKA, 2004). Para visar o zênite com 

maior amplitude, utilizou-se uma lente do tipo olho de peixe de 180 graus (4,5 

mm; Sigma Corp. of America, Ronkonhoma, NY, EUA) com as configuração da 

fotometria padronizada em F13 para abertura do diafragma, a velocidade do 

obturador variável de acordo com o ambiente de luz, e ajuste de foco no modo 

automático. 

Fotografias hemisféricas permitem mapear o tamanho, a magnitude e a 

distribuição das aberturas da copa no local em que a fotografia foi obtida. Em 

cada fotografia foi caracterizar a cobertura da vegetação (fCover, abreviação 

segue WEISS; BARET, 2014) para cada um dos 165 pontos de amostragem. As 

melhores fotografias hemisféricas, com alto contraste, podem ser obtidas um 

pouco antes do nascer do sol, pouco antes do pôr do sol ou sob um céu nublado 

(GALVANI; LIMA, 2014). Todas as fotografias foram tomadas no verão 

(dezembro de 2015), período de maior crescimento da vegetação (JELASKA, 

2004) e quando as folhas estão na sua expansão máxima (PÉREZ-

HARGUINDEGUY et al., 2013). Os períodos adotados para tomar as fotografias 

foi o do amanhecer (entre 7 h e 9 h) e do anoitecer (das 16 h às 18 h; o horário 

de verão não foi considerado). Apesar das fotografias terem sido feitas nos dias 

de sol, a literatura recomenda aproveitar os dias nublados já que não há 

incidência solar direta sobre a lente (BASUKI, 2015; CHIANUCCI; CUTINI, 2012; 

MACFARLANE et al., 2014), embora seja impossível evitar a luz direta em 

algumas fotografias (JELASKA, 2004). A cobertura da vegetação (fCover) foi 

calculada utilizando o programa CAN-EYE versão 6.313 (2014, INRA, França, 

disponível em http://www6.paca.inra.fr/can-eye). 

http://www.inra.fr/
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2.3 Análise dos dados 

O total de toques de cada forma de vida em cada parcela foi utilizado para 

calcular as abundâncias relativas das formas em cada parcela (padronização 

pelo total de toques em cada parcela). A variação tanto na cobertura média 

quanto nas abundâncias relativas médias no gradiente foi descrita com o auxílio 

de gráficos de barras (hipótese 2). Foi rodada uma análise de coordenadas 

principais (PCoA, LEGENDRE; LEGENDRE, 2012) para descrever padrões de 

variação das abundâncias relativas das diferentes formas de vida no conjunto de 

parcelas (hipótese 2). A estrutura espacial dos dados de cobertura de dossel 

(fCover) e da abundância relativa das formas de vidas foi analisada por meio de 

correlogramas simples (hipótese 1) e cruzados utilizando o I de Moran em 

funções contínuas do tipo spline (BJØRNSTAD; FALCK, 2001; FORTIN; DALE, 

2005). O correlograma do tipo spline permite estimar a estrutura de covariância 

e permite a generalização do correlograma discreto, mais comumente usado 

(BJØRNSTAD; FALCK, 2001). Os modelos cruzados permitiram estimar o grau 

de covariação entre a cobertura de dossel e a cobertura da vegetação herbácea 

no interior da floresta, e a covariação entre as diferentes formas de vida 

(hipóteses 3 e 4). As análises foram realizadas no ambiente R (R 

DEVELOPMENT CORE TEAM, 2014) com uso dos pacotes ncf (BJØRNSTAD, 

2013) e vegan (OKSANEN et al., 2015). 

 

3 RESULTADOS 

3.1 Cobertura do estrato arbóreo-arbustivo 

A cobertura do estrato arbóreo-arbustivo não se mostrou relacionada ao 

gradiente de distância da praia (Fig. 3). As fotografias hemisféricas obtidas no 

interior da floresta mostraram uma variação na cobertura do dossel (Fig.4 e Fig. 

5). Abundância relativa média das diferentes formas de vida no sub-bosque 

diferiram entre os transectos (Fig. 6). Bromélias tenderam a aumentar em 

abundância até a metade do gradiente (transectos 1 a 9) enquanto lenhosas e 

herbáceas tenderam a diminuir. Na medida em que aproximou-se da AFNI (9 a 

15), bromélias diminuíram em abundância, e lenhosas, palmeiras e herbáceas 
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aumentaram em abundância. Plantas trepadeiras mantiveram-se relativamente 

constantes ao longo do gradiente. A análise de ordenação (PCoA) revelou que 

bromélias, lenhosas e herbáceas dominaram diferentes parcelas da área 

amostrada (Fig.7). Os variogramas do tipo spline univariado (fCover) demonstrou 

que a cobertura vegetal está estruturada positivamente no espaço em escalas 

entre 20 m a 30 m (Fig. 8). Não foi observada associação espacial entre a 

cobertura vegetal e as diferentes formas de vida à exceção de herbácea em 

escalas de 30 m a 40 m (Fig.8). Bromélias, herbáceas e palmeiras mostraram-

se estruturadas positivamente no espaço em escalas de 20 m a 30 m. Além 

disso, bromélias associaram-se negativamente no espaço em escalas de 20 m 

a 30 m com herbáceas, lenhosas e trepadeiras. Plantas trepadeiras associaram-

se positivamente no espaço com plantas herbáceas e negativamente com 

Palmeiras em escalas de 20 m a 30 m (Fig.9). 
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Figura 3. Cobertura média na floresta não inundável em cada transecto ao longo 
de um gradiente entre a formação Arbustiva Fechada Não-Inundável (AFNI) e a 
formação Arbustiva Aberta Não-Inundável (AANI). O transecto 15 é o mais 
próximo da praia. A cobertura média mostrou-se relativamente aleatória. Não 
sendo possivel relacionar a cobertura do estrato arbóreo-arbustivo com o 
gradiente de estresse em direção à AANI.  
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Figura 4. Fotografia hemisférica tomada no interior da floresta de restinga. 
Imagem A, corresponde a fotografia tomada em área com fCover alto. Imagem 
B, corresponde a divisão percentual da fração da cobertura vegetal e do céu 
fornecida pelo programa Can-Eye. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Fotografia hemisférica tomada no interior da floresta de restinga. 
Imagem A, corresponde a fotografia tomada em área com fCover baixo. Imagem 
B, corresponde a divisão percentual da fração da cobertura vegetal e do céu 
fornecida pelo programa Can-Eye. 
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Figura 6. Abundância relativa das formas de vida por transecto. AANI, Arbustiva 
Aberta Não-Inundável; AFNI, Arbustiva Fechada Não-Inundável. Bromélias 
tendem a aumentar em abundância até a metade do gradiente (1 a 9), enquanto 
lenhosas e herbáceas tendem a diminuir. Na medida em que se aproxima da 
AFNI (9 a 15), diminue a abundância  de bromélias, e aumenta a de lenhosas, 
palmeiras e herbáceas. Plantas trepadeiras mantiveram-se relativamente 
constantes ao longo do gradiente. 
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Figura 7. Análise de Coordenadas Principais (PCoA) da abundância relativa 
normalizada das formas de vida. Bro, Bromélia; Len, Lenhosa; Her, Herbácea, 
Pal, Palmeira; Tre, Trepadeira. Bromélia, Lenhosa e Herbácea dominam 
diferentes parcelas da área amostrada. 
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Figura 8.  Variogramas do tipo spline univariado (fCover) e cruzados entre as 
diferentes formas de vida e cobertura (fCover). A linha contínua central 
corresponde ao valor do I de Moran modelado pela função spline. Linhas 
contínuas superiores e inferiores a ela, correspondem ao envelopes superior e 
inferior, respectivamente. Linha vertical tracejada é o limite espacial até o qual 
as estruturas espaciais foram interpretadas. Intervalos de envelope acima ou 
abaixo de zero correspondem a autocorrelação espacial positiva e negativa, 
respectivamente (indicado por setas). A cobertura está estruturada 
positivamente no espaço em escalas de 0 m a 20-30 m. Não foi observada 
associação espacial entre a cobertura e as diferentes formas de vida à exceção 
de herbácea em escalas de 30 m a 40 m.  
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Fig 9. Variogramas do tipo spline univariado e cruzados entre as diferentes 
formas de vida. A linha contínua central corresponde ao valor do I de Moran 
modelado pela função spline. Linhas contínuas superiores e inferiores a ela, 
correspondem ao envelopes superior e inferior, respectivamente. Linha vertical 
tracejada é o limite espacial até o qual as estruturas espaciais foram 
interpretadas. Intervalos de envelope acima ou abaixo de zero correspondem a 
autocorrelação espacial positiva e negativa, respectivamente (indicado por 
setas). Bromélias, Herbáceas e Palmeiras estivivam estruturadas positivamente 
no espaço em escalas de 0 m até 20 a 30 m. Além disso, Bromélias estão 
associadas negativamente no espaço em escalas de 0 até 20  a 30 m com 
Herbáceas, Lenhosas e Trepadeiras. Plantas trepadeiras estiveram associadas 
positivamente no espaço com plantas herbáceas e negativamente com 
Palmeiras em escalas de 0 m até 20 a 30 m.  
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4 DISCUSSÃO 

A respeito da estruturação espacial da cobertuta e da associação desta 

com as formas de vida, esperava-se que ambos estivessem autocorrelacionados 

positivamente, como previsto pela literatura (NICOTRA; CHAZDON; IRIARTE, 

1999). Porém, nossos resultados indicaram uma autocorrelação espacial 

positiva na estruturação de fCover em escalas entre 20 m e 30 m e que este não 

está associado espacialmente com as formas de vida tanto ao longo do gradiente 

quanto à estruturação espacial em manchas, à exceção de plantas herbáceas 

(Fig. 8). Muitos estudos demonstraram que a estruturação da cobertura vegetal 

de floresta está relacionada com a heterogeneidade dos ambientes de luz, o qual 

afeta fortemente a distribuição espacial de plantas herbáceas (BRÉDA, 2003; 

CHAZDON, R.L., FETCHER, 1984; CLARK et al., 1996; SCHNITZLER; 

CLOSSET, 2003; SMITH et al., 1992). Apesar da luz ser um dos principais 

fatores limitantes para crescimento e a sobrevivência das espécies vegetais 

(NICOTRA; CHAZDON; IRIARTE, 1999), a estruturação do ambiente de luz não 

exerceu influência direta sobre a distribuição espacial das diferentes formas de 

vida do estrato herbáceo na floresta de restinga, apesar de fCover estar 

espacialmente estruturado no espaço em escalas de 20 m a 30 m, como 

esperado na literatura (PEARCY, 2007; VALLADARES; GUZMÁN, 2006). 

Esperava-se que o porte da vegetação arbórea aumentasse, juntamente 

com a cobertura, em direção ao limite entre a floresta e a formação arbustiva 

aberta não-inundável (no sentido do continente). Não obstante, foi observada 

uma aleatoriedade na cobertura vegetal que foi representada por transectos com 

valores médios altos (1, 4, 7 e 12) e com valores baixos de cobertura (pontos 2, 

5, 9). Nos pontos amostrais 2, 5 e 9 observou-se uma diminuição na média de 

fCover (Fig 3). Portanto, não é possivel afirmar que a cobertura aumenta ou 

diminui em função da distância para o mar (1 a 15). A estruturação espacial em 

manchas de fCover (correlograma spline) demonstrou que existem clareiras ao 

longo da floresta. Conforme muitos estudos que avaliam a heterogeneidade de 

luz, clareiras promovem a heterogeneidade do ambiente de luz em florestas 

(BIANCHINI; PIMENTA; DOS SANTOS, 2001). Fotografias hemisféricas 

tomadas no interior da floresta demonstraram que valores altos e baixos de 

cobertura estiveram dispostos ao longo da área amostrada. Isso permite o 
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entendimento de que a heterogeneidade de luz da floresta é oriunda da 

aleatoriedade observada na cobertura do estrato arbóreo-arbustivo (Fig.4 e Fig. 

5).  

Uma possível explicação sobre este resultado é que as formações entre 

a floresta do mar (ou seja, situadas entre a floresa e o mar), estejam funcionando 

com um sistema de tamponamento. As condições de estresse impostas pelo 

vento e salsugem podem estar sendo bloqueadas por essas formações não 

chegando a exercer maior influência sobre a floresta seca estudada. A floresta 

não-inundável está situada entre as formações fechada não-inundável e a aberta 

não-inundável, sendo a formação fechada não-inundável a mais próxima do mar. 

Entretanto, existem outras formações herbáceas que ocorrem na linha de praia. 

Neste local, se estabelece uma vegetação de pós-praia com adaptações às 

condições salinas e arenosas sob influências de marés, a halófila e a psamófila 

reptante (ARAUJO; PEREIRA; PIMENTEL, 2004; ARAUJO, 1992; ARAUJO; 

PEREIRA, 2004; HENRIQUES; ARAUJO; HAY, 1986), mais conhecidas no 

Espírito Santo como herbácea não-inundável (ver análise comparativa em 

THOMAZI et al., 2013). Esta formação apresenta espécies herbáceas reptantes, 

com sistemas radiculares amplos e que delimita formações vegetais com outros 

blocos de plantas, conforme o distanciamento do mar (ALMEIDA; ARAÚJO, 

1997; ARAUJO, 1992). Assim, as formações mais próximas à praia são 

potenciais amortecedoras dos impactos provenientes da margem costeira. 

Observou-se que as abundâncias médias diferiram em cada transecto 

amostrado realizados ao longo do gradiente amostrado de floresta. Este achado 

revelou que a vegetação do estrato herbáceo não se distribuiu de acordo com 

as mudanças de fCover no gradiente (Fig. 3 e Fig. 6), ao contrário do esperado. 

Espera-se que, em florestas tropicais, a composição e riqueza de espécies 

estejam fortemente associados com a abertura do dossel (INÁCIO; JARENKOW, 

2008). Montgomery (2004) estudou a heterogeneidade e a distribuição espacial 

utilizando fotografias hemisférias. Comparando cinco florestas neotropicais 

destintas percebeu que as variações do ambiente de luz foram positivamente 

correlacionadas com a biomassa da formas de vidas presentes no sub-bosque.  

A configuração da distribuição espacial das formas de vida encontrada 

sugere a existência de competição entre as bromélias e as outras formas de vida. 
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O crescimento com consequente ocupação de espaço é uma estratégia 

competitiva em bromélias de comunidades tropicais costeiras (SAMPAIO; PICÓ; 

SCARANO, 2005; SAMPAIO et al., 2004; SCARANO, 2006). O 

compartilhamento de recursos em ambientes de estresse é uma possível causa 

das interações negativas (KEDDY, 2007). O ambiente de luz pode ser um fator 

menos importante que a água em determinar o crescimento de bromélias 

(MEDINA; OLIVARES; DIAZ, 1986). Além disso, bromélias podem ocupar 

ambientes de luz muito diferentes devido a sua alta plasticidade de resposta à 

luz permitindo que diferentes espécies possam ocupar ambientes muitos 

diferentes em cobertura de dossel (TAKEDA; KAWAMURA, 2002). Em sistemas 

costeiros, elas demonstram grande capacidade de aclimatação a condições 

ambientais extremas de luz e disponibilidade hídrica (DUARTE et al., 2002; 

SCARANO et al., 2009). Tais capacidades de aclimatação e de ocupação do 

espaço são possíveis explicações para a sua grande tolerância a diferentes 

condições ambientais. 

Resultados obtidos nas análises espaciais (variogramas univariados e 

cruzados) para as diferentes formas de vida reforçam a evidência de que 

interações negativas podem ser preponderantes às variações no ambiente de 

luz, seja esta no gradiente em relação á praia ou às manchas causadas por 

clareiras (Fig. 8 e Fig. 9). Bromélias, herbáceas e palmeiras estiveram 

estruturadas positivamente em escalas entre 20 m a 30m. Nos correlogramas 

cruzados entre as formas de vida, observaram-se associações negativas entre 

bromélias e herbáceas, além de lenhosas e plantas trepadeiras em escalas de 

20 m a 30 m. Além disso, o padrão de variação demonstrado pela PCoA 

evidenciou a existência de conjuntos de parcelas dominados por diferentes 

formas de vida, evidenciando que bromélias, herbáceas e lenhosas ocupam 

diferentes parcelas. 

Nossas análises revelaram que Bromélias estiveram em maior 

abundância na floresta de restinga. A ocupação de manchas em diferentes áreas 

e sua interação com as outras formas de vida poderiam explicar o seu poder 

estruturador da comunidade herbácea. Bromélias são um grupo de grande 

representatividade em restingas (ARAUJO, 1992; ARAUJO; PEREIRA, 2004). 

Algo que merece atenção foi a relação observada entre Bromélias e Palmeiras/ 
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Trepadeiras. Embora não tenha apresentado um padrão de interação negativa 

entre os grupos, foi identificada uma diminuição na abundância de Bromélias 

diante do aumento na abundância de palmeiras (pontos 10 a 14). Plantas 

trepadeiras mostraram uma associação negativa com bromélias, porém sua 

abundância manteve-se relativamente constante ao longo dos transectos. 

Sugere-se que estudos futuros analisem mais profundamente a interação entre 

essas formas de vida (Bromélias e Palmeiras/ Trepadeiras). 

Conclui-se que, apesar da floresta apresentar uma heterogeneidade no 

ambiente luz, este fator não explica os padrões de distribuição espacial 

encontrados das diferentes formas de vida. Sugere-se que interações negativas 

entre bromélias e as demais formas de vida são mais importantes que a 

cobertura do dossel em explicar a estruturação espacial da comunidade 

herbácea da floresta de restinga. 
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