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RESUMO

A Caatinga, dominio fitogeogréafico brasileiro das Florestas Tropicais Sazonalmente
Secas (FTSS), abriga uma diversidade de bridfitas com fungbes ecoldgicas cruciais,
como a formacéo de crostas de solo e a retencéo hidrica. No entanto, o conhecimento
sobre a distribuico e as estratégias funcionais dessas plantas é fragmentado,
limitando a compreenséo de seu papel ecologico e a elaboracdo de estratégias de
conservacao eficazes frente as mudancas climéticas. Diante disso, o objetivo geral
desta dissertacdo foi avaliar a influéncia de fatores ambientais e espaciais na
diversidade taxondmica (rigueza e composicao) e funcional de bridfitas na Caatinga.
Para isso, o trabalho foi estruturado em trés capitulos com abordagens
complementares. O primeiro capitulo, em escala macroecoldgica, compilou 4.671
registros de herbarios e documentou 491 taxons de bridfitas, um aumento de 256%
em relacdo ao conhecimento prévio, revelando extensas areas subamostradas e
indicando que a elevacdo e as variaveis de disponibilidade hidrica e temperatura
moldam a riqgueza e a composicdo das comunidades. O segundo capitulo, por meio
de levantamentos floristicos em cinco areas representativas, registrou 136 taxons, dos
quais 55 sdo novas ocorréncias para a Caatinga, evidenciando que a brioflora do
dominio é subestimada e possui forte afinidade com a Floresta Atlantica, reforcando
o papel dos enclaves midos como refligios biogeograficos. O terceiro capitulo avaliou
como 11 tracos funcionais de 439 tdxons respondem aos gradientes, mostrando que
a longitude foi um preditor significativo para todos os indices funcionais e que a
comunidade apresenta alta Vulnerabilidade Funcional, com 44% das entidades
funcionais compostas por uma unica espécie, indicando elevado risco funcional frente
a disturbios. Este trabalho preenche lacunas criticas de conhecimento (shortfalls
Linneano, Wallaceano e Hutchinsoniano) e demonstra que a Caatinga abriga uma
diversidade de briofitas rica e complexa, cuja estrutura € moldada por uma interacéo
entre filtros ambientais e espaciais, reforcando a necessidade de intensificar os
esforcos de coleta e a urgéncia na conservagcdo para manter a resiliéncia do

ecossistema.

Palavras-chave: antéceros; ecologia; floristica; floresta tropical sazonalmente seca;

hepaticas; musgos.



ABSTRACT

The Caatinga, a Brazilian phytogeographic domain of Seasonally Dry Tropical Forests
(SDTFs), harbors a diversity of bryophytes with crucial ecological functions, such as
the formation of soil crusts and water retention. However, knowledge about the
distribution and functional strategies of these plants is fragmented, limiting the
understanding of their ecological role and the development of effective conservation
strategies in the face of climate change. Therefore, the general objective of this
dissertation was to evaluate the influence of environmental and spatial factors on the
taxonomic (richness and composition) and functional diversity of bryophytes in the
Caatinga. To this end, the work was structured into three complementary chapters.
The first chapter, on a macroecological scale, compiled 4,671 herbarium records and
documented 491 bryophyte taxa, a 256% increase compared to previous knowledge.
This revealed extensive undersampled areas and indicated that elevation, water
availability variables, and temperature shape the richness and composition of the
communities. The second chapter, through floristic surveys in five representative
areas, recorded 136 taxa, 55 of which are new occurrences for the Caatinga. This
highlights that the domain's bryoflora is underestimated and has a strong affinity with
the Atlantic Forest, reinforcing the role of moist enclaves as biogeographical refuges.
The third chapter evaluated how 11 functional traits from 439 taxa respond to
gradients, showing that longitude was a significant predictor for all functional indices
and that the community exhibits high Functional Vulnerability, with 44% of functional
entities composed of a single species, indicating a high functional risk in the face of
disturbances. This work fills critical knowledge gaps (Linnean, Wallacean, and
Hutchinsonian shortfalls) and demonstrates that the Caatinga harbors a rich and
complex diversity of bryophytes. Its structure is shaped by an interaction between
environmental and spatial filters, reinforcing the need to intensify collection efforts and

the urgency of conservation to maintain the ecosystem'’s resilience.

Keywords: ecology; floristics; hornworts; liverworts; mosses; seasonally dry tropical

forest.
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1 INTRODUCAO

A Caatinga, um dominio fitogeogréfico que representa as Florestas Tropicais
Sazonalmente Secas (FTSS) no Brasil, é caracterizada por uma sazonalidade de
precipitacdo bem definida e altas temperaturas (Tabarelli et al., 2017), fatores que
atuam como um filtro ecoldgico, selecionando apenas as espécies com adaptacdes
para sobreviver nesse ambiente (Pinto; Diniz; Lopes, 2023). Devido a essas
adaptacdes, o dominio apresenta uma biodiversidade vegetal singular e de grande
interesse para conservacao (Queiroz et al., 2017). Além disso, desempenha um papel
crucial na prestacdo de servicos ecossistémicos essenciais (e.g., fornecimento de
recursos naturais para as populacdes locais) (Kavouras; Meireles, 2024) e na
mitigacdo das mudancas climaticas (Siyum, 2020).

No entanto, a estabilidade desse ecossistema ja € ameacada, ja que alteracdes
nos fatores ambientais impactam significativamente as populagdes, especialmente
organismos sésseis, como plantas. Esses impactos sdo amplamente documentados
para a flora vascular, particularmente angiospermas (Pinho et al., 2019; Zorger et al.,
2019; Oliveira et al., 2020). Embora ndo haja evidéncias desses efeitos sobre a
brioflora nesse dominio fitogeogréafico, as mudancas climéticas e estruturais podem
afetar diretamente sua estrutura taxondmica e funcional, e a perda de diversidade

dessas plantas impacta os ciclos biogeoquimicos (Turetsky et al., 2012).

As briéfitas atuam nas FTSS como plantas pioneiras, contribuindo para a
formacao de crostas de solo em regides semiaridas e aumentando a capacidade de
retencao hidrica do solo através de mecanismos de rapida absorcéo e liberacdo lenta
de agua (Szyja et al., 2023), o que assegura a durabilidade dos recursos hidricos da
Caatinga. A ocorréncia dessas plantas em ambientes xéricos € derivada,
principalmente, da poiquiloidria, que é a capacidade de certos organismos
autotroficos, como bridfitas (Perera-Castro; Flexas, 2022), samambaias e lictfitas
(Page, 2002), de ndo regular o seu contetdo hidrico. Essa adaptacao permite que o
tecido se desidrate completamente e, em seguida, recupere sua funcéo metabdlica ao

se reidratar, sem sofrer danos permanentes (Perera-Castro; Flexas, 2022).

Essa adaptagdo confere as bridfitas uma sensibilidade aos fatores ambientais,
e sua resposta adaptativa as variagcbes microambientais as torna indicadoras

essenciais da qualidade do ambiente (Wang et al., 2019). Além disso, essa
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sensibilidade implica na necessidade de condicfes abidticas especificas para seu
estabelecimento e persisténcia, como a disponibilidade de agua para a reproducao

sexuada (Wang; Zhang; Wang, 2015).

Os fatores ambientais influenciam tanto a diversidade quanto a distribuicéo das
briofitas. Entre eles, a precipitacdo e a evapotranspiracao se destacam como 0s mais
determinantes, pois a agua é essencial para os processos fisioldégicos dessas plantas
(Stuiver et al., 2014; Cerrejon et al., 2020). A temperatura também exerce papel
crucial: embora regule a taxa respiratéria, seu aumento pode expor as briofitas a riscos
e estresse fisiologico (He; He; Hyvonen, 2016). Diante dessa variabilidade de
respostas, as bridfitas configuram um modelo adequado para a avaliagdo ecoldgica
de ambientes, jA que respondem de forma rapida e eficiente as mudancas nas

condi¢cBes ambientais (Grime; Rincon; Wickerson, 1990).

Somando-se a esses fatores, as variaveis espaciais também determinam a
distribuicdo das briofitas em mdultiplas escalas. Em larga escala, gradientes de
elevacdo e clima promovem um decaimento da similaridade entre comunidades
(Henriques; Borges; Gabriel, 2017). Em escalas finas, a variacdo é explicada por
fatores como a limitagéo de disperséo (Chen et al., 2017) e a organizagao dos micro-
habitats, que atuam como filtros ambientais moldando a composi¢cdo e o perfil

funcional (Sousa; Silva; Pérto, 2020).

Contudo, os estudos da brioflora da Caatinga tém focado principalmente na
composicao floristica (Porto; Silveira; S&, 1994; Bbas-Bastos et al., 2017; Moraes et
al., 2021; Santos et al., 2024), enquanto poucos abordam os processos determinantes
da distribuicdo e funcionalidade das espécies (Silva; Santos; Pérto, 2014; Nunes et
al., 2015; Silva et al., 2018). As intrigantes questbes biogeograficas e ecologicas
permanecem pouco exploradas, especialmente 0s processos que moldam a
diversidade e os padrbes de ocorréncia das briofitas na Caatinga. Portanto, para
responder a essas lacunas, esta dissertacdo busca avaliar a influéncia de fatores
ambientais e espaciais na diversidade taxondmica (riqueza e composi¢éo) e funcional
de bridfitas nesse dominio fitogeografico. Para isso, o trabalho esta organizado em

trés capitulos:

Capitulo 1: investiga, em escala macroecologica, os padrbes de diversidade e
distribuicdo de bridfitas na Caatinga a partir da compilacdo de um banco de dados de
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herbarios. O capitulo também avalia a influéncia de variaveis ambientais na riqueza e
composicdo das comunidades, buscando identificar areas com lacunas de

amostragem e a relagdo dessas variaveis com os padrbes espaciais observados.

Capitulo 2: conduz cinco levantamentos floristicos em areas representativas
da heterogeneidade ambiental da Caatinga, com o objetivo de ampliar o conhecimento

sobre a diversidade e a distribuicdo do grupo no dominio fitogeograéfico.

Capitulo 3: avalia como gradientes ambientais e espaciais influenciam as
estratégias ecoldgicas e a estrutura funcional de briéfitas, buscando entender como

esses gradientes afetam diretamente os tracos morfoldgicos e reprodutivos das
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2 FUNDAMENTACAO TEORICA

2.1 TEORIAS ECOLOGICAS E OS MECANISMOS DE ESTRUTURACAO DE
COMUNIDADES

A ecologia de comunidades busca compreender os padrdes e processos que
permitem a coexisténcia de espécies em um mesmo local, considerando diferentes
escalas espaciais e temporais (McGill et al., 2006). Entre as principais abordagens
gue explicam esses processos, destaca-se a teoria de nicho proposta por Hutchinson
(1957), que introduziu o conceito de hipervolume n-dimensional, no qual cada
dimenséao corresponde a um fator ecoldgico. Os limites desse hipervolume refletem
os extremos de tolerancia de uma espécie a cada fator. Assim, o nicho fundamental
inclui todas as condi¢Bes ambientais e recursos nos quais uma espécie poderia existir,
representando seu potencial ecolégico maximo, enquanto o nicho realizado
corresponde ao espaco efetivamente ocupado, delimitado pela interagcéo entre filtros
abioticos e fatores bidticos.

Complementando essa perspectiva, a teoria do gradiente ambiental, proposta
por Curtis (1959), sugere que as espécies se distribuem de forma continua ao longo
de gradientes ambientais, apresentando padrdes especificos de dominancia em
diferentes zonas. Essa distribuicdo resulta da resposta das espécies a fatores
abidticos, como clima e solo, e a fatores bibticos, como competicdo e interacbes
ecolégicas (Whittaker, 1960).

Em contrapartida, a teoria neutra, proposta por Hubbell (2001), apresenta uma
visdo alternativa. Segundo essa abordagem, as espécies de uma mesma comunidade
séo funcionalmente equivalentes, e as diferengas entre elas n&o constituem o principal
fator explicativo da composicdo em macroescala, seja espacial ou temporalmente.
Nesse contexto, as comunidades sdo moduladas principalmente por processos
estocasticos, como especiacdo, dispersdo e deriva ecolégica. Em escala local, a
composicdo das comunidades reflete dispersao limitada e dinamicas neutras; em
escala regional, as comunidades locais estdo interconectadas pela disperséo, e a

diversidade regional resulta do equilibrio entre especiacao, disperséo e extingao.

Embora a teoria de nicho e a teoria neutra sejam frequentemente tratadas como
contrastantes, elas ndo sdo mutuamente excludentes e podem ser integradas para

uma compreensdo mais abrangente da estruturagdo comunitaria (Matthews;
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Whittaker, 2014). Em determinados contextos, a teoria de nicho explica melhor a
distribuicdo em escalas locais, enquanto a teoria neutra € mais relevante em escalas
regionais ou em processos de longo prazo, como deriva ecolégica e especiacao
(Favretto, 2017). Nesse cenario surge a hipétese do ecoespaco, que integra teoria de
nicho, processos estocasticos, biogeografia e outros fatores ecoldgicos,
compreendidos como filtros que atuam conjuntamente na estruturacdo da
biodiversidade. Apesar de promissora, a aplicacdo dessa hipotese ainda enfrenta
desafios, como a dificuldade em quantificar a expansdo biética e a complexidade

inerente aos processos ecoldgicos (Brunbjerg et al., 2017).

Nesse contexto de filtros e processos, os fatores ambientais e espaciais
desempenham papel central na estruturagdo comunitaria em diferentes escalas. Em
escala local, variaveis relacionadas a umidade, como precipitacdo e
evapotranspiracdo, sdo consideradas determinantes da diversidade e distribuicao,
dado o papel essencial da 4gua nos processos fisiolégicos (Cifuentes-Garcia et al.,
2020). Em escala regional, processos estocasticos, como limitacdo de disperséo e
isolamento geogréfico, sdo frequentemente apontados como determinantes, gerando
padrées que evidenciam a prevaléncia de processos neutros na definicdo da
composicdo e estrutura funcional (Monteiro; Vieira; Branquinho, 2023). Além disso,
impactos antrépicos, como a fragmentacdo de habitats, afetam diretamente as
dindmicas comunitarias, comprometendo a diversidade e a composicao de espécies

(Alvarenga; Porto, 2007; Pefaloza-Bojaca et al., 2018).

Enquanto esses fatores moldam as comunidades em escalas de tempo
ecologicas, a compreensdo da biodiversidade também exige uma perspectiva
histérica. As teorias ecoldgicas contribuiram para o entendimento da distribuicdo
geografica das espécies ao longo do tempo. Durante o século XX, debates polarizados
sugeriram que distribuicdes amplas poderiam resultar da dispersao ao longo do tempo
geoldgico, conforme a perspectiva darwinista (Humphries; Parenti, 1999; Avise, 2000),
ou da vicariancia, fortalecida pela teoria das placas tectdnicas, ao explicar
distribui¢cdes disjuntas como consequéncia da separacdo dos continentes (Croizat-
Chaley, 1982; Cecca, 2009). Atualmente, reconhece-se que esses mecanismos sao
complementares e multifatoriais, uma vez que a ampla distribuicdo das espécies

resulta da interacdo entre eventos histéricos como a fragmentacdo continental e
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processos ecoldgicos continuos, como dispersao, extincdo local e recolonizagéao
(Shaw, 2000; Heinrichs et al., 2009; Vanderpoorten et al., 2010).

Somam-se a esses fatores os cenarios futuros de mudancgas climaticas, que
projetam alteracfes significativas na composicao e distribuicdo das comunidades. O
aumento da temperatura deve levar muitas espécies a deslocarem-se para latitudes e
altitudes mais elevadas, em busca de condi¢cbes mais favoraveis a sobrevivéncia
(Steinbauer et al., 2018). Contudo, limitacdes na capacidade de dispersdo podem

comprometer a adaptacao as rapidas mudancas climaticas (Zanatta et al., 2020).

Para compreender e prever tais impactos, torna-se fundamental quantificar e
analisar a diversidade com precisao. Nesse sentido, métricas de diversidade funcional
e taxonbmica sdo ferramentas essenciais, pois permitem avaliar como as
comunidades respondem as mudancas, identificar espécies ou grupos mais

vulneraveis e orientar estratégias de conservacao.
2.2 FERRAMENTAS PARA A ANALISE DA ESTRUTURA DE COMUNIDADES

A medicéo dos padrdes de diversidade bioldgica em comunidades € realizada
por meio de indices ecoldgicos, que sédo ferramentas fundamentais para avaliar a
riqueza, a composicao e a estrutura das espécies (Morris et al., 2014). Dentre esses
indices, destaca-se o indice Taxondmico Alfa (ta), que mede a diversidade dentro de
uma comunidade, representando a riqgueza ou a abundancia de espécies em uma area
especifica. Sua mensuracdo pode ser feita utilizando métodos como o indice de
Shannon-Wiener, o indice de Simpson ou a prépria riqueza de espécies (Magurran,
2004).

No entanto, os indices de Shannon-Wiener e Simpson apresentam limitacdes
em diversas formas de amostragem, como a incapacidade de capturar todas as
variacOes e refletir a complexidade das distribuicbes de abundancia das espécies
(Bollarapu et al., 2024). Por isso, sdo necessarias abordagens mais avancadas, como
as diversidades de Hill combinadas com métodos de padronizagdo por cobertura.
Essa combinacdo visa obter medicdes de diversidade mais precisas e realizar
comparacdes mais significativas sobre as comunidades ecologicas (Roswell; Dushoff;
Winfree, 2021).
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Outro importante indice é o indice Taxondmico Beta (tB), que mede a diferenca
na composicdo de espécies entre comunidades, representando a variacdo na
diversidade entre locais e indicando processos como a substituicdo de espécies ou
perda/aninhamento (Jost, 2007). Sua mensuracdo pode ser realizada de diversas
formas, como por meio do indice de Whittaker (Jost, 2007), do indice de Similaridade

de Sgrensen ou do indice de Jaccard (Chao et al., 2005).

Contudo, a analise baseada apenas na identidade das espécies pode ser
insuficiente, pois ndo captura o papel que cada uma desempenha no ecossistema.
Para acessar essa dimenséo, a abordagem se volta para a ecologia funcional (Gagic
et al., 2015). A base dessa disciplina investiga os tracos fenotipicos que afetam
diretamente a aptidao dos individuos, influenciando suas dindmicas ecoldgicas. Esses
tracos podem ser escalonados em niveis de organiza¢do maiores, como comunidades
e ecossistemas, permitindo compreender os processos em larga escala (Shipley et
al., 2016). Para Sobral (2021), todos os tragos séo funcionais, pois afetam o fitness,
mesmo que indiretamente, e estdo interconectados por pleiotropia ou correlagdes
mecanicas. A selecdo natural atua sobre conjuntos de tragos, e a relacdo entre um
traco e a aptiddo depende do contexto ecoldgico, que varia no espaco e no tempo. A
plasticidade fenotipica também permite a expresséo de diferentes valores de tracos
conforme o ambiente, influenciando o fitness. Assim, a funcionalidade de um traco
esté ligada a variacdo ambiental e a interacdo gendétipo-ambiente, tornando todos os

tracos potencialmente funcionais em algum contexto.

A utilizacdo dos tracos funcionais como ferramentas de pesquisa permite,
portanto, compreender 0s processos ecolégicos e 0S servicos ecossistémicos,
evidenciando a relacao entre biodiversidade e funcionamento dos ecossistemas (Bello
et al., 2010). Essa abordagem considera os tragos resposta, que explicam como as
espécies reagem a mudancas ambientais, e os tragcos de efeito, que revelam o impacto
das comunidades nos processos ecossistémicos. Além disso, possibilita estudos
comparativos entre ecossistemas distintos, viabilizando previsdes sobre mudancas
climaticas e orientando acdes de conservacdo de forma estratégica (Nock; Vogt;
Beisner, 2016).

Para quantificar e aplicar esses conceitos, foram desenvolvidos os indices de
diversidade funcional. O primeiro é o indice de Diversidade Funcional Alfa (fa), que

mede a diversidade funcional dentro de uma comunidade. Esse indice considera a
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variedade de atributos funcionais das espécies que coexistem em um espaco (Villéger
et al., 2008), fornecendo informacfes sobre como a comunidade utiliza os recursos
disponiveis e contribui para os processos ecossistémicos. Para o fa, destacam-se a
Riqueza Funcional (FRic), que mede o volume ocupado pelas espécies em um espago
de tracos funcionais; a Divergéncia Funcional (FDiv), que avalia o quanto as
abundancias estédo distribuidas entre os tracos mais extremos de uma comunidade; e
a Regularidade Funcional (FEve), que mede a uniformidade na distribuicdo das
espécies dentro do espaco funcional (Mason et al., 2005; Laliberté; Legendre, 2010;
Silva et al., 2022).

Ja o Indice de Diversidade Funcional Beta (fB) avalia a variacéo dos atributos
funcionais entre diferentes comunidades, medindo como os tracos das espécies
diferem entre elas (Villéger et al., 2013). Esse indice captura processos como
substituicdo funcional ou perda de funcdes. Entre as métricas utilizadas para medir a
fB, destacam-se o indice de Jaccard Funcional, que mede a substituicio de funcdes
entre comunidades (turnover funcional), e o aninhamento funcional, que avalia a perda
de funcdes ao longo de um gradiente ambiental ou espacial (Loiseau et al., 2017; Silva
et al., 2022).

Finalmente, para compreender as causas por tras dos padrdes revelados por
esses indices, a sua integracdo com dados ambientais e espaciais é fundamental. As
comunidades vegetais sao influenciadas por fatores como temperatura,
caracteristicas edéaficas e disponibilidade de recursos, que direcionam tragos

funcionais relacionados a aquisicdo de recursos e regeneragdo, moldando sua

composicao, estrutura e funcionamento (Maes et al., 2020).

Diante dessa complexidade, a ciéncia aberta e o acesso a grandes bancos de
dados tém desempenhado um papel crucial, ao fornecer ferramentas que facilitam a
integracdo de informacbes ambientais em estudos ecolégicos. Por exemplo,
plataformas como WorldClim 2.1 (Fick; Hijmans, 2017), CHELSA (Karger et al., 2017)
e SoilGrids (Hengl et al., 2017) oferecem dados climaticos e edaficos em alta
resolucao, o que reduz barreiras operacionais e viabiliza analises mais detalhadas. Ao
combinar o uso dessas ferramentas com os indices ecolbgicos, € possivel promover

abordagens mais abrangentes e fundamentadas para a investigacdo ecoldgica
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2.3 AS BRIOFITAS: UM MODELO PARA ESTUDOS DE ECOLOGIA DE
COMUNIDADES

A validacdo empirica das abordagens que integram dados comunitérios e
ambientais requer um sistema bioldgico que seja um reflexo direto do ambiente. As
briofitas, que representam o primeiro grupo de plantas a conquistar o ambiente
terrestre h& cerca de 450 milh&es de anos, no periodo Cambriano (Morris et al., 2018),
cumprem esse papel de forma exemplar. Elas descendem de um ancestral comum
com algas estreptdfitas, mais especificamente da familia Zygnematophyceae (Resing,
2020). Consideradas um grupo monofilético, as briéfitas estdo distribuidas em trés
divisdes: Anthocerotophyta (antoceros), Marchantiophyta (hepéticas) e Bryophyta
(musgos), embora ainda existam controversias sobre a relacdo filogenética entre
essas linhagens (Qiu et al., 2024). Alguns estudos sugerem gque Anthocerotophyta foi
0 primeiro grupo a divergir, enquanto Marchantiophyta e Bryophyta formam um clado
compartilhado denominado Setaphyta (Li et al.,, 2020). Por outro lado, outras
pesquisas indicam que Marchantiophyta seria o grupo basal, com Anthocerotophyta e
Bryophyta formando um clado (Li et al., 2024).

Elas sdo o segundo maior grupo de plantas, com cerca de 19.500 espécies
conhecidas globalmente. Dentre essas, a divisdo Anthocerotophyta compreende
aproximadamente 220 espécies, Marchantiophyta cerca de 7.300 espécies, e
Bryophyta abrange cerca de 11.950 espécies (Brinda; Atwood, 2025). No Brasil, séo
reportadas 1.620 espécies, com a Floresta Atlantica destacando-se como o dominio
fitogeografico que mais contribui para a riqueza do grupo, correspondendo a
aproximadamente 84% das espécies. Por outro lado, os dominios com menor riqueza
sdo a Caatinga, com cerca de 8,1%, e o Pampa, com 7,8% (Flora e Funga do Brasil,
2024).

Devido a sua ancestralidade proxima com organismos aquaticos (Resing,
2020), as bridfitas apresentam diversas caracteristicas marcantes. Entre elas,
destaca-se a dependéncia da agua para reproducdo sexual (Nath; Bansal, 2015), o
pequeno tamanho das plantas, predominantemente preenchidas por parénquima
(Ligrone; Duckett; Renzaglia, 2000), e a auséncia de tecidos condutores complexos,
como o xilema e o floema, presentes nas traqueofitas e responsaveis por permitir um
crescimento maior nesse grupo (Schuetz; Smith; Ellis, 2013). Apesar disso, algumas

espécies de bridfitas possuem células especializadas, como os hidroides e os
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leptdides, que desempenham fun¢des semelhantes a conducao de agua e nutrientes,
respectivamente (Glime, 2021). Além disso, o ciclo de vida das bridfitas difere dos
demais grupos botanicos, sendo caracterizado pela predominancia da fase
gametofitica, enquanto a fase esporofitica € efémera (Shaw; Szévényi; Shaw, 2011).

Sua relevancia como modelos ecoldgicos deriva da auséncia de tecidos
condutores complexos, o que Ihes confere a poiquiloidria. Por meio desse mecanismo,
seu estado fisiologico essencialmente espelha a disponibilidade de A&gua no ambiente:
elas diminuem seus processos fisioldgicos durante a seca e reativam seu metabolismo
rapidamente apos a reidratacdo (Proctor et al., 2007; Silva; Maciel-Silva; Santos,
2020). Essa adaptacéo, aliada a dispersdo predominantemente pelo vento, consolida
as briofitas como modelos valiosos para estudos de ecologia de comunidades, pois
sua ocorréncia e sucesso refletem diretamente as condi¢cdes abidticas, como
disponibilidade de agua e temperatura (Wang; Zhang; Wang, 2015; Perera-Castro;
Flexas, 2022).

De fato, fatores relacionados a umidade, como precipitacdo e
evapotranspiracdo, sdo reconhecidos como moduladores principais da diversidade e
distribuicdo das bridfitas (Stuiver et al., 2014; Cerrejon et al., 2020). A temperatura,
por sua vez, influencia diretamente suas taxas respiratorias, sendo o aumento dessa
variavel um risco ao equilibrio fisiolégico (He; He; Hyvbnen, 2016). Variaveis espaciais
também se mostram determinantes, refletindo processos ecoldgicos em mudltiplas
escalas. Em larga escala, gradientes de elevacdo associados a fatores climaticos
explicam a variagdo, com padrdes de decaimento da similaridade relacionados a
substituicdo de espécies em distancias curtas e diferencas de rigueza em distancias
maiores (Henrigques; Borges; Gabriel, 2017). Em escalas finas, fatores espaciais
puros, como limitacdo de dispersdo, explicam parte significativa da variacao,
sobretudo em briofitas terrestres e corticicolas (Chen et al., 2017). A disposi¢cado dos
micro-habitats em gradientes horizontais e verticais atua como filtro ambiental,
moldando a composicdo e o perfil funcional das comunidades (Sousa; Silva; Porto,
2020). Esses efeitos variam entre taxons, sendo mais evidentes em hepaticas e

musgos pleurocarpicos (Li et al., 2023; Monteiro; Vieira; Branquinho, 2023).

Impactos antropicos também afetam negativamente as bridfitas epifiticas e
epifilas, promovendo homogeneizacdo taxondmica e favorecendo espécies

generalistas (Alvarenga; Porto, 2007; Pefialoza-Bojaca et al., 2018). Tais impactos
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sdo exacerbados pelas mudancas climaticas, que representam uma ameaca
significativa as bri6fitas, impactando profundamente sua distribuicdo geografica, com
deslocamentos ou reducgdes nas areas de ocorréncia (Désamoré et al., 2012; Zanatta
et al., 2020). Os cenérios futuros indicam que o aumento da temperatura pode levar
as bridfitas a buscar refagios em latitudes e altitudes mais elevadas, enquanto suas
limitacBes de disperséo restringem a capacidade de acompanhar mudancas rapidas
no ambiente (Steinbauer et al., 2018; Zanatta et al., 2020). Essas alteracbes
modificam nichos ecoldgicos, reorganizam comunidades vegetais e levam a perda de
interacOes ecoldgicas importantes, aumentando o risco de extincdo, especialmente

para espécies de distribuicao restrita ou altamente especializadas (Carter, 2021).

As bridfitas desempenham diversos papéis ecoldgicos fundamentais. Sua
rapida resposta a condicbes como temperatura e umidade as torna excelentes
bioindicadoras da qualidade ambiental, pois microvariacées no ambiente influenciam
diretamente suas funcdes metabdlicas e reprodutivas (Jiang et al., 2020; Benitez;
Armijos; Calva, 2021). Como organismos pioneiros, elas promovem o acumulo de
matéria organica, enriguecem o solo e criam condicdes mais favoraveis para o
desenvolvimento de outras plantas (Takashima-Oliveira; Medeiros; Tavares-Martins,
2020). Sua interacdo com microrganismos, como cianobactérias, potencializa a
fotossintese, enquanto fungos associados contribuem para a absor¢cédo de nutrientes
em solos pobres (Dangar et al., 2024). Isso também as qualifica para a restauracao

ecoldgica de areas antropizadas (Arroniz-Crespo et al., 2014; Ren et al., 2021).

Em particular, os musgos do género Sphagnum, componentes principais das
turfeiras, se destacam como um dos sumidouros de carbono mais eficientes do
planeta (Vroom et al.,, 2020). No entanto, essas turfeiras tém sido intensamente
exploradas devido a sua importancia econémica, especialmente na horticultura, onde
o Sphagnum é utilizado como um componente essencial de substratos, e na producao
de bebidas alcodlicas. Essa exploracdo tem levado a degradacdo das turfeiras,
comprometendo sua funcdo ecoldgica e contribuindo para a liberacdo de diéxido de

carbono (CO2) na atmosfera (Pacheco-Cancino et al., 2024).

Ainda que essas plantas possam desempenhar papéis ecoldgicos mais
especializados, dependendo do nicho que ocupam, em Florestas Tropicais Umidas
(FTU), as bridfitas epifiticas desempenham um papel crucial na retencdo de agua.

Funcionando como "esponjas”, elas capturam e armazenam a umidade por mais
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tempo, prolongando sua disponibilidade no ambiente (Oishi, 2018). Elas interceptam
a precipitacdo que atinge a floresta, reduzindo significativamente as perdas de agua
e mantendo a umidade no dossel, o que fornece tanto habitat quanto hidratacéo para
uma ampla gama de organismos (Wulf; Pearson, 2017; Porada; Stan; Kleidon, 2018).

Ja nas Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS), em conjunto com as
cianobactérias, as briéfitas sdo importantes componentes das crostas biolégicas que
desempenham um papel ecoldgico crucial na retengdo dos recursos hidricos,
prolongando a permanéncia da agua nesses ambientes (Szyja et al., 2023). Além

disso, essas crostas auxiliam no controle da eroséo do solo (Belnap; Budel, 2016).

Por todas essas razdes: sua sensibilidade direta ao clima, sua diversidade de
papéis ecoldgicos e sua resposta a diferentes gradientes de umidade, as bridfitas
desempenham um papel crucial na manutencao ecoldgica global e se destacam como
importantes modelos para estudos ecoldgicos, especialmente em ecossistemas
marcados por fortes gradientes de umidade e temperatura.

2.4 AS FLORESTAS TROPICAIS SAZONALMENTE SECAS: CARACTERIZACAO E
A ESTRUTURA VEGETACIONAL DA CAATINGA

A sazonalidade hidrica é um dos principais fatores que estruturam os
ecossistemas tropicais, dando origem as Florestas Tropicais Secas (FTS), que estédo
amplamente distribuidas em regides tropicais e subtropicais do mundo, com as duas
maiores areas continuas remanescentes localizadas na América do Sul, abrangendo
o nordeste do Brasil (Caatinga) e o sudeste da Bolivia, Paraguai e norte da Argentina.
Outras concentracdes notaveis incluem a Peninsula de Yucatan, no México, o norte
da Venezuela e Coldombia, a regido da Indochina (Tailandia, Vietna, Laos e Camboja)
e partes do norte da Australia. Na Africa, essas florestas sé&o amplamente distribuidas,
mas fragmentadas, com centros principais no oeste da Etiopia, sul do Sudao e
Republica Centro-Africana, bem como em Zambia, Zimbabue e Mogambique. Além
disso, areas menores de florestas secas estio presentes em Madagascar e na Africa
Ocidental. Destacando-se a regido da América do Sul, onde cerca de 54% dessas

florestas estdo concentradas (Miles et al., 2006).

Para as Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) neotropicais, ha
registros de fésseis do Mioceno médio (cerca de 13 a 10 milhdes de anos atras)

encontrados nas bacias de Cuenca e Loja, no Equador, indicando que formacdes
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sazonalmente secas ja existiam na porcdo setentrional dos Andes nessa época
(Hungerbuhler et al., 2002; Burnham; Carranco, 2004). Esses achados corroboram as
inferéncias de que a diversificacdo das FTSS ocorreu principalmente ao longo do
Terciario (entre cerca de 65 e 2,6 Ma) (Pennington; Prado; Pendry, 2004), onde
eventos geoldgicos, como o soerguimento progressivo dos Andes a partir do Mioceno,
resultaram em vales interandinos e mudancas nos padrdes de precipitacéo,
fragmentando habitats e favorecendo a formagé&o de enclaves de FTSS em areas mais
secas e de solos férteis (Burnham; Carranco, 2004; Pennington; Prado; Pendry, 2004;
Hughes, 2005).

Além disso, as rotas de dispersao boreotropicais contribuiram para o
intercambio floristico entre continentes (Weeks; Daly; Simpson, 2005). Dispersfes
transoceanicas também foram relevantes, permitindo que diferentes linhagens
atingissem diferentes regides tropicais do globo (Pennington; Dick, 2004). Durante o
Quaternério, os ciclos glaciais e interglaciais do Pleistoceno, caracterizados por
variacoes de clima frio e seco para quente e umido, possibilitaram que, em fases mais
secas, as FTSS se expandissem e em periodos mais Umidos elas se retraissem
(Prado; Gibbs, 1993). Esse ciclo de expansédo e retracéo resultou na formacao de
“‘ilhas” de vegetagcédo sazonalmente seca circundadas por florestas umidas, como a
Caatinga que é dominio fitogeografico representante dessas formacdes florestais no

Brasil.

Outras teorias biogeograficas também foram propostas para explicar a
estruturacéo e evolucdo da Caatinga. Uma delas sugere que ela pode ter se formado
por dispersdo e migracdo de espécies a partir de regides atualmente ocupadas pela
Floresta Amazonica, em vez de representarem refligios estaveis desde o Ultimo
Maximo Glacial (Mayle, 2004). Outra hip6tese, conhecida como a hipétese da grande
especializacdo, propde que, devido a heterogeneidade ambiental da Caatinga,
populacdes foram selecionadas em diferentes nichos especializados de condi¢cbes
hidricas, favorecendo a formagédo de novas linhagens de plantas por especiacéo

simpatrica (Fernandes et al., 2022).

Geograficamente, a Caatinga abrange os estados nordestinos do Brasil e 0
extremo norte de Minas Gerais, com uma area de 912.529 kmz (Silva; Barbosa, 2017).
Esse dominio é caracterizado por um periodo de estiagem prolongado, com duracéo

de pelo menos seis meses, e um periodo chuvoso marcado por uma precipitacao
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bimodal, com dois picos distintos ao longo do ano (Murphy; Lugo, 1986). A
precipitacdo anual é baixa, variando entre 400 e 1200 mm, enquanto as temperaturas

médias permanecem elevadas, entre 25°C e 30°C (Associacdo Caatinga, 2022).

Em resposta as suas condi¢des climaticas, o dominio da Caatinga caracteriza-
se por uma notavel heterogeneidade fitogeogréfica. Essa diversidade se expressa em
uma vegetacdo adaptada ao intenso estresse hidrico e as altas temperaturas,
incluindo formac6es lenhosas, xerdfilas, deciduas e semideciduas (Tabarelli et al.,
2018; Marques et al., 2020). Essa heterogeneidade, no entanto, vai além da
vegetacdo dominante e inclui areas de excecdo com microclimas distintos. Um
exemplo sdo os enclaves subumidos e umidos, conhecidos como brejos de altitude,
que se formam em &reas serranas e oferecem maior disponibilidade de dgua devido
a influéncia do mesoclima local (Souza; Oliveira, 2006; Batista; Porto; Santos, 2018;
Associacdo Caatinga, 2022). Em contraste, o dominio também abriga numerosos
inselbergs (afloramentos rochosos), onde a exposicdo do embasamento rochoso
resulta em solos extremamente rasos ou ausentes, limitando drasticamente a
capacidade de retencdo de agua e intensificando os desafios para a vida vegetal
(Moro et al., 2015).

Além dos fatores ambientais que influenciam a ocorréncia das espécies, 0s
processos edaficos desempenham um papel crucial na modulacdo das comunidades
vegetais (Putten et al., 2016). Na Caatinga, destacam-se duas principais formacoes
geoldgicas: o basamento cristalino e o basamento sedimentar (Ab’'Saber, 1974). O
basamento cristalino, que predomina na area semiarida, foi elevado e submetido a
processos de erosao até o Terciario, originando superficies relativamente planas, com
elevacdes entre 300 e 500 metros. Os solos dessa formacado sédo, em geral, rasos,
argilosos e rochosos, ou seja, solos férteis (Sampaio, 1995; Queiroz et al., 2017). Em
contraste, o basamento sedimentar caracteriza-se por areas de maior depressdo em
relac@o ao cristalino, apresentando superficies mais baixas e planas, onde sedimentos
se acumularam ao longo do tempo. Nessas bacias sedimentares, os solos sao
geralmente mais profundos e arenosos, o que favorece a retencao de agua, mas que
sao pobres em nutrientes (Sampaio, 1995; Velloso, Sampaio; Pareyn, 2002; Queiroz
et al., 2017).

Este ecossistema complexo e heterogéneo sustenta uma significativa

populacdo de aproximadamente 9,5 milhdes de pessoas que, embora dependam
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diretamente de seus recursos naturais (Melo et al., 2017), enfrentam desafios severos
de aridez, escassez hidrica e altas temperaturas. Nesse contexto, a consideravel
diversidade vegetal do bioma desempenha um papel duplo e paradoxal. Por um lado,
ela presta servicos ecossistémicos essenciais e contribui para a mitigacdo das
mudancas climaticas, sendo fundamental para a sobrevivéncia humana na regido
(Fernandes; Cardoso; Queiroz, 2020; Siyum, 2020). Por outro lado, apesar dessa
relevancia socioeconémica, sao as proprias atividades antropicas que impulsionam as
mudancas climaticas locais e regionais, gerando impactos diretos na dinamica do
ecossistema e na diversidade de espécies (Silva et al., 2019). Entre as principais
atividades, destacam-se a pecuaria e a extracdo de madeira, que alteram
profundamente as condigbes ambientais ao modificar a intensidade da luz solar, a
exposicao aos ventos e promover a compactacéo do solo (Zaady et al., 2013; Marinho
et al., 2016).

Para os futuros cenarios das mudancas climaticas, espera-se um aumento das
temperaturas e da aridez, o que resultara na reducdo de habitats adequados para a
flora endémica, com reducBes ainda maiores para espécies com estratégias
reprodutivas especializadas (Silva et al., 2019). Em casos mais extremos, podem
ocorrer até possiveis extingées de diversas espécies (Cavalcante; Duarte; Ometto,
2020; Rabelo-Costa et al., 2022). Diante dessas mudancas nas proximas décadas,
mais de 99% das assembleias de plantas na Caatinga tendem a perder espécies,
sofrendo uma forte homogeneizacdo bidtica. Isso se deve principalmente a
substituicdo de espécies lenhosas de distribuicdo restrita por plantas ndo lenhosas de
ampla distribuicdo, o que pode comprometer tanto a diversidade quanto o
fornecimento dos servicos ecossistémicos ligados a essa vegetacgao lenhosa (Moura
et al., 2023).

Para enfrentar esses desafios, € fundamental aprofundar o conhecimento sobre
a flora do dominio. Embora as angiospermas, que representam cerca de 12% das
espécies registradas no Brasil (Flora e Funga do Brasil, 2024), tenham recebido ampla
atencdo, a ecologia de outros grupos botanicos, como samambaias, licofitas e
gimnospermas, permanece pouco explorada. Essa lacuna é ainda mais evidente no

caso das bri6fitas.
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2.5 BRIOFITAS DA CAATINGA: UM PANORAMA DO ESTADO DE
CONHECIMENTO

A brioflora da Caatinga é uma das menos conhecidas do Brasil, e o
conhecimento sobre ela permanece incipiente em comparacdo com outros dominios
fitogeograficos, especialmente no que diz respeito aos processos que determinam sua
diversidade bioldgica. No Brasil, sdo registradas 1.620 espécies de bridfitas, das quais
132 ocorrem na Caatinga, tornando este dominio um dos menos ricos em espécies,

superando apenas 0 Pampa, que abriga 126 espécies (Flora e Funga do Brasil, 2024).

A maior parte do conhecimento sobre briéfitas na Caatinga provém de
levantamentos floristicos, iniciados com o trabalho pioneiro de Poérto, Silveira & S&
(1994) e seguidos por diversas outras pesquisas (Tabela 1). Esses inventarios séo
fundamentais, pois fornecem a base de dados sobre a ocorréncia e distribuicdo das
espécies, subsidiando tanto estudos ecoldgicos quanto o planejamento de estratégias

de conservagao e restauragao.

Tabela 1. Lista de levantamentos floristicos de bridfitas realizados no dominio fitogeografico da

Caatinga
Autores Ano Localidade UF Num(?r(_) de
espécies
Pérto; Silveira; Sa 1994 Instituto Agronomico PE 16
de Pernambuco
Pérto; Bezerra 1996 ~ razendaRiachodo . 13
Peixe
Bastos; Stradmann; Parque Nacional da
Bbas-Bastos 1998 Chapada Diamantina BA 27
. 2009; Parque Estadual Sete
Ballejos; Bastos 2010 Passagens BA 60
2009;
o _ 2009a,
Oliveira; peralta; 2009b,  Chapada do Ibiapaba  CE 80
Oliveira; Bastos 2010a

2010b



Silva; Germano

Valente; Porto; Bastos

Silva; Santos; Porto

Silva; Silva; Pérto

Correia et al.

Bbas-Bastos; Bastos;
Costa

Batista; Porto; Santos

Oliveira; Souza; Valente

Silva et al.

Nascimento et al.

Santos; Oliveira; Alves

Souza et al.
Moraes; Conceicao;
Araujo

Carvalho et al.

Silva et al.

2013

2013

2014

2014

2015

2017

2018

2019

2019

2019

2021

2021

2021

2023

2024

Afloramento Rochoso

Chapada Diamantina

Afloramentos
Rochosos

Afloramentos
Rochosos

Chapada Diamantina

Serra do Orobd

Chapada do Araripe

Chapada do Apodi

Parque Nacional do
Vale do Catimbau

Parque Nacional Serra
da Capivara

Bosque Sagrado da
Guarita

Fragmento de Floresta
Tropical Sazonalmente
Seca

Parque Estadual
Canion do Rio Poti

Serra do Mucambo

Parque Estadual do
Poeta e Repentista
Juvenal de Oliveira

PB

BA

PE/
PB

PE

BA

BA

CE

CE

PE

Pl

Pl

PB

Pl

BA

PB

21

400

90

49

68

115

76

59

28

62

12

36

14

47

22

30
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Parque Nacional Serra

das Confusobes Pl 35

Sousa; Valente; Oliveira 2024

Santos et al. 2024 SerradaBarrade 71
Vento

Fonte: O autor (2025).

Para além dos inventarios, alguns estudos comec¢am a investigar as respostas
das bridfitas a sazonalidade da Caatinga. Foram documentadas, por exemplo,
estratégias reprodutivas em Fabronia ciliaris var. polycarpa, que sincroniza seu ciclo
com as chuvas (Nunes et al., 2015), e respostas fisiolégicas em Campylopus
lamellatus, cujas variacdes nos niveis de clorofila acompanham a disponibilidade
hidrica (Silva et al., 2020). No entanto, essas investigacdes sdo raras e concentram-
se nos ambientes xéricos, havendo uma notével lacuna de conhecimento sobre as
comunidades dos enclaves umidos, como os brejos de altitude, que abrigam a maior

diversidade de espécies da regido (Araujo et al., 2022).

Embora os estudos mencionados indiquem a influéncia de fatores ambientais
sobre as bridfitas, também ha trabalhos que apontam a auséncia desses. Por
exemplo, a convergéncia de tracos funcionais de musgos em afloramentos rochosos
na Caatinga nao € significativamente influenciada por variaveis ambientais, como
sazonalidade de temperatura e precipitacdo média anual, em escala regional (Silva et
al., 2018).

Contudo, a relacéo entre as bridfitas e os fatores ambientais na Caatinga néo
é linear e apresenta contradicfes. Um estudo sobre tracos funcionais de musgos, por
exemplo, ndo encontrou uma influéncia significativa de variaveis climéaticas regionais
(Silva et al., 2018). Essa complexidade evidencia que ainda persistem lacunas cruciais
no entendimento da brioflora do dominio. A principal delas é justamente como os filtros
ambientais modulam as comunidades em macroescala. A esta, somam-se outras
areas de conhecimento igualmente incipientes, como a histéria biogeografica do grupo
na regido, suas respostas as mudancas climaticas e os impactos das atividades
antropicas. Neste ultimo ponto, por exemplo, embora as briéfitas sejam componentes

importantes das biocrostas em areas semiaridas (Szyja et al., 2023), sua
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vulnerabilidade frente as pressdes humanas na Caatinga ainda néo foi diretamente

avaliada.

Portanto, conclui-se que existe um vasto e critico campo a ser explorado sobre
a brioflora da Caatinga. Lacunas fundamentais persistem em areas-chave, como: (1)
a influéncia dos filtros ambientais e espaciais na estruturacdo das comunidades em
macroescala; (2) a ecologia funcional e a histéria biogeografica do grupo no dominio;
e (3) suas respostas aos crescentes impactos das mudancgas climaticas e das
atividades antropicas. Esses aspectos constituem conhecimentos fundamentais para
solidificar o entendimento sobre a importancia das briéfitas nesse dominio, além de

subsidiar pesquisas futuras voltadas para a conservacao e a restauracdo ecoldgica.
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RESUMO

Analisamos a diversidade (riqueza e composicao) e os padrdes de distribuicdo de bridfitas na
Caatinga, explorando como as varidveis ambientais afetam as comunidades neste singular
dominio fitogeogréafico brasileiro. Construimos um banco de dados abrangente de ocorréncias
de bridfitas utilizando conjuntos de dados online, mantendo apenas registros identificados a
nivel de espécie por especialistas e com coordenadas geograficas precisas. Para cada localidade,
foram compiladas 19 variaveis bioclimaticas, dados de elevacdo (WorldClim 2.1) e o indice de
aridez (Global Aridity Index and Potential Evapotranspiration Database 3). Modelos Lineares
Generalizados Mistos (GLMM) e Anélise de Variancia Multivariada Permutacional
(PERMANOVA) foram aplicados para determinar os efeitos das varidveis ambientais na
diversidade de espécies. Uma subamostragem de briofitas foi detectada na maior parte da
Caatinga; no entanto, um numero surpreendentemente alto de taxons (491) foi encontrado. A
elevacdo e os indices de umidade (BIO15 e Al) e temperatura (BIO2 e BIO4) foram fatores-
chave na modelagem da riqueza e composicao de espécies das comunidades de bridfitas nesta
regido. Nossos resultados demonstram que a Caatinga ainda € um dominio negligenciado em
estudos floristicos e ecoldgicos de bridfitas e que a relacdo entre a diversidade deste grupo e as
variaveis ambientais em macroescala é complexa. Uma analise ambiental holistica é necessaria
para entender a estruturacdo das comunidades de briéfitas em Florestas Tropicais Sazonalmente

Secas.

Palavras-chave: Caatinga; Ecologia de Comunidades; Diversidade; Filtragem Ambiental;

Riqueza; Padrdes de Distribuicdo Espacial.
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1. Introducéo

A Caatinga, um dominio fitogeografico que representa as Florestas Tropicais
Sazonalmente Secas (FTSS) no Brasil, é caracterizada por alta aridez, escassez hidrica e
temperaturas elevadas (Tabarelli et al., 2017). Devido a essas caracteristicas ambientais, a
Caatinga tem sido considerada de baixa diversidade biologica e, como resultado, é
relativamente subestudada e subprotegida em comparacdo com as florestas tropicais Umidas e
savanas adjacentes (Teixeira et al., 2021). No entanto, o dominio possui nimeros
impressionantes de espécies, como 5108 angiospermas, das quais 23% sdo endémicas (Flora e
Funga do Brasil, 2025). Em termos de briofitas (Marchantiophyta - hepaticas,
Anthocerotophyta - antdceros e Bryophyta - musgos), a Caatinga € identificada como o dominio
do pais com a segunda menor riqueza de espécies (132), a frente apenas do Pampa (126)

(Amorim et al., 2021; Flora e Funga do Brasil, 2025).

As bridfitas desempenham papéis ecoldgicos cruciais, atuando como organismos
pioneiros que promovem o acumulo de matéria organica e enriquecem o solo, criando condigdes
favoraveis para o estabelecimento de outras espécies de plantas (Takashima-Oliveira et al.,
2020). Em FTSS, como a Caatinga, as briofitas, juntamente com as cianobactérias, sao
componentes essenciais das crostas bioldgicas do solo, desempenhando um papel vital na
retencdo de dgua e prolongando sua disponibilidade nesses ambientes (Szyja et al., 2023). Essas
crostas também contribuem para o controle da erosdo do solo (Belnap e Biidel, 2016). Outro
aspecto fundamental é sua associagdo com fungos micorrizicos, que potencializa a absor¢édo de
nutrientes em solos pobres e aumenta o uso eficiente de recursos essenciais como fosforo e
nitrogénio, promovendo a ciclagem de nutrientes, critica para a fertilidade do solo e a
sustentabilidade do ecossistema (Dangar et al., 2024). Essas interagdes ndo apenas garantem a

sobrevivéncia das bridfitas em habitats aridos, mas também as tornam aliadas estratégicas na
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restauracdo de areas antropizadas, auxiliando na recuperacdo de ecossistemas degradados

(Arroniz-Crespo et al., 2014; Ren et al., 2021).

Especificamente para a Caatinga, a maioria dos estudos voltados ao reconhecimento da
composicao da brioflora foi conduzida em escala local (Nascimento et al., 2019; Oliveira et al.,
2019; Santos et al., 2024), em detrimento da escala regional (Bastos et al., 1998; Valente et al.,
2013). O mesmo padréo é observado em estudos que investigam os processos que influenciam
a relacdo entre as comunidades de bridfitas e as variaveis ambientais na Caatinga (Nunes et al.,

2015; Silva et al., 2019; Souza et al., 2021; mas veja Silva et al., 2014; Silva et al., 2018).

Em afloramentos rochosos — formacdes geoldgicas de granito ou gnaisse (Porembski
et al., 1998) encontradas em regifes semiaridas e classificadas como ambientes xéricos devido
a sua baixa umidade, chuvas escassas e alta radiacdo solar (Neto et al., 2022) — Silva et al.
(2014) demonstraram que processos estocasticos em escala regional tém uma influéncia
predominante na composicao e diversidade das comunidades de briéfitas. Em contraste, Silva
et al. (2018) sugeriram que diferentes filtros ambientais afetam diferentes comunidades,
dificultando a identificacdo dos direcionadores ecoldgicos da montagem das comunidades de
bridfitas em afloramentos rochosos. Assim, 0s processos por tras da influéncia das variaveis
ambientais na diversidade de bri6fitas em escala regional na Caatinga ainda sdo controversos,
e abordagens gque considerem padrdes de distribuicdo e modelos macroecoldgicos em todo o

dominio também permanecem um campo aberto para pesquisa.

Informacges inconsistentes sobre a distribuicdo de espécies, tanto em escala local
quanto regional, resultam em lacunas no conhecimento da biodiversidade, particularmente em
relacdo (1) & discrepancia entre 0 numero conhecido e o numero real de espécies (Linnean
shortfall), (2) aos vieses geograficos associados a esfor¢os de amostragem concentrados em
areas especificas, levando a distor¢cdes na compreensdo da verdadeira distribuicdo das espécies

(Wallacean shortfall), e (3) as lacunas no entendimento da gama de condi¢Ges ambientais que
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uma espécie pode tolerar e suas respostas ecoldgicas (Hutchinsonian shortfall) (Hortal et al.,
2015). Assim, detectar e compreender as lacunas no conhecimento da diversidade e na relagdo
entre variaveis ambientais, riqueza e composicdo de espécies pode fornecer importantes

diretrizes para a conservagdo (Zhou et al., 2020).

A conservacdo de bridfitas na Caatinga € particularmente importante devido aos
servigos ecossisttmicos que essas plantas fornecem e ao seu papel em todos os ciclos
biogeoquimicos (Turetsky et al., 2012). Conforme mencionado anteriormente, as bridfitas
desempenham papéis essenciais como plantas pioneiras. Elas contribuem para a formacgédo de
crostas do solo em regides semiaridas e desempenham funcées insubstituiveis na melhoria do
habitat. Por exemplo, contribuem para a répida absorcdo e lenta liberacdo de umidade e,
consequentemente, para a retencdo de agua (Oishi, 2018), garantindo a durabilidade dos
recursos hidricos na Caatinga. Elas também exibem uma répida resposta adaptativa as variagdes

ambientais, tornando-se importantes indicadores de qualidade ambiental (Wang et al., 2019).

Portanto, as briofitas oferecem a possibilidade de explorar questdes biogeograficas e
ecologicas excepcionalmente interessantes, particularmente em relacdo a sua distribuicéo e a
influéncia das variaveis ambientais em sua diversidade na Caatinga. Dessa forma, este estudo
teve como objetivo fornecer uma visdo detalhada da distribuicédo e diversidade (composicéo e
riqueza) de briofitas na Caatinga, detectar areas com maior riqueza de espécies, identificar
vieses de amostragem e compreender como as variaveis ambientais influenciam a diversidade

deste grupo

2. Material e métodos

2.1. Area de estudo
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No Brasil, as FTSS séo representadas pelo dominio fitogeografico da Caatinga (2.75° S
al16.71° S, 35.06° W a 45.07° W), que abrange os estados do nordeste do pais e o extremo norte
do estado de Minas Gerais, cobrindo uma &rea de 912.529 km? (Silva e Barbosa, 2017) (Fig.
1). A Caatinga possui uma estacdo seca de pelo menos seis meses e uma estacdo chuvosa
caracterizada por precipitacdo bimodal, com dois picos distintos de chuva ao longo do ano

(Murphy e Lugo, 1986).

A Caatinga engloba uma gama diversificada de fitofisionomias, como &reas arbustivas,
savanas abertas, afloramentos rochosos (Silva e Souza, 2018) e outros, incluindo enclaves de
floresta umida ('‘Brejos de altitude’) que podem ser considerados fragmentos de Floresta
Atlantica (Araudjo et al., 2022). No entanto, sua vegetacdo é composta principalmente por
formas xerofiticas, lenhosas, deciduas e semideciduas, todas adaptadas a condicbes de
constante estresse hidrico. Essas caracteristicas contribuem para a natureza fitogeogréfica
heterogénea do dominio (Tabarelli et al., 2018; Marques et al., 2020). Neste estudo, adotamos
a definigdo lato sensu da Caatinga, incluindo todas as fitofisionomias dentro de seus limites

geopoliticos.
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Fig. 1. Mapa de 4.671 registros de coleta de espécies de bridfitas na Caatinga, distribuidos ao

longo de gradientes de elevagéo.

2.2. Compilagéo e refinamento dos dados

Para construir o0 banco de dados de ocorréncia de briéfitas, foram compilados registros
de espécies coletadas na Caatinga e preservadas em herbarios, utilizando como fonte primaria
as plataformas online do Global Biodiversity Information Facility — GBIF.org (2024)

[https://www.gbif.org], devido a sua abrangéncia internacional, complementadas pelo

speciesLink [http://www.splink.org.br], que redne registros de mais de 150 herbérios

brasileiros. Foram definidos critérios especificos para a extracao dos dados de espécies em cada

plataforma.


https://www.gbif.org/
http://www.splink.org.br/
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Para o conjunto de dados do GBIF, o shapefile da Caatinga foi baixado na plataforma

Terrabrasilis [https://terrabrasilis.dpi.inpe.br/downloads]. Os valores do bounding box do

shapefile foram verificados utilizando a fungéo 'st_read' do pacote 'sf'. Os valores do bounding
box (xmin -45.07814, xmax -35.06698, ymin -16.71264, ymax -2.748264) foram aplicados em
uma busca direcionada, sendo “West” correspondente a xmin, “East” a xmax, “South” a ymin
e “North” a ymax. Além disso, foram selecionadas apenas as amostras que possuiam
coordenadas (secdo Location) e que eram espécimes preservados em colecdes cientificas (secdo
Basis of record). A busca foi limitada aos termos: “Bryophyta”, “Marchantiophyta” e
“Anthocerotophyta”. A pesquisa foi conduzida individualmente para cada divisdo. Em seguida,
a funcdo 'st_within' do pacote 'sf' foi utilizada para filtrar as coordenadas dentro do shapefile da

Caatinga.

Para o speciesLink, os filtros definidos foram: “Caatinga” na se¢do “bioma” e
“Espécime preservado” na segdo basis of record. Os termos referentes as bridfitas na segéo
“phylum” foram: “Bryophytes”, “Bryophyta”, ‘“Marchantiophyta”, *“Anthocerotophyta”,
“Musgo”, “Hepaticas”, “Bryidae”, “Hepatophyta” e “Marchantiidae”. Foram considerados
apenas o0s espécimes provenientes de herbarios ndo incluidos no conjunto de dados do GBIF, a
fim de evitar duplicacdo de dados. Com todos os dados consolidados em uma Unica planilha,
foi aplicada uma etapa adicional de filtragem para refinar o conjunto: apenas espécies
identificadas ou coletadas por especialistas foram incluidas na analise. Essa abordagem de
incluir apenas registros verificados por especialistas minimiza o risco de erros de identificacéo,
0 que é crucial para analises ecologicas e de padrdes de distribuicdo, j& que a correta delimitacdo

das espécies € fundamental para garantir a validade dos resultados.

Posteriormente, as coordenadas geogréaficas de cada amostra incluida no conjunto final
foram verificadas individualmente. Inicialmente, as coordenadas foram conferidas no Google

Maps para garantir que correspondessem as descri¢fes de localidade fornecidas nos registros.


https://terrabrasilis.dpi.inpe.br/downloads
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Quando foram encontradas discrepancias, consultaram-se o Herbario Virtual Reflora

[https://reflora.jbri.gov.br/reflora/herbarioVirtual] e a plataforma speciesLink. Essas

plataformas foram utilizadas para localizar outros exsicatas com descricdes de localidade
semelhantes as das amostras iniciais e que incluiam coordenadas geograficas precisas. Essas
coordenadas foram entdo verificadas novamente no Google Maps e, quando confirmadas como
corretas, foram incorporadas ao nosso banco de dados. Quando nédo foi possivel determinar
coordenadas precisas, foram atribuidas aos registros as coordenadas dos municipios onde as

amostras foram coletadas.

Um refinamento adicional das coordenadas geogréficas foi realizado novamente
utilizando a fungdo 'st within’, com base no shapefile da Caatinga, conforme feito
anteriormente. A atualizacdo nomenclatural das espécies foi baseada no banco de dados

BryoNames [https://www.bryonames.org/], utilizando a funcdo 'nameMatch’ do pacote

'U.Taxonstand'. Quando a espécie verificada apresentava multiplos sinbnimos, o banco de

dados Flora e Funga do Brasil [http://floradobrasil.jbrj.gov.br] foi consultado para identificar

quais desses sindnimos estavam presentes no Brasil. Espécies com nomes incertos ou registros

duvidosos foram excluidas das analises.

2.3. Banco de dados de variaveis ambientais

Para a analise das variaveis ambientais, 19 variaveis bioclimaticas e dados de elevacao
(EL) foram extraidos do banco de dados WorldClim 2.1 para cada coordenada, em uma

resolucéo espacial de 30 segundos [https://www.worldclim.org/data/worldclim2], enquanto o

indice de aridez (Al) foi obtido do Global Aridity Index and Potential Evapotranspiration
Database (Zomer et al., 2022). A extracdo foi realizada utilizando o software QGIS verséo

3.28.35 [https://ggis.org], com o auxilio do complemento Point Sampling Tool.



https://reflora.jbrj.gov.br/reflora/herbarioVirtual
https://www.bryonames.org/
http://floradobrasil.jbrj.gov.br/
https://www.worldclim.org/data/worldclim2
https://qgis.org/
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O shapefile da Caatinga foi dividido em grades de 10 km? (0,0287° x 0,0287°) no QGIS.
Esse tamanho de grade foi estabelecido para obter um perfil mais especifico das varidveis
ambientais. Nas grades que continham mdaltiplas coordenadas geogréficas, foi calculada uma
média para cada varidvel ambiental, bem como para as coordenadas geograficas, sendo essa

meédia adotada como representativa dessas grades.

2.4. Andlise dos dados

Inicialmente, aplicamos a funcdo 'calculate_bias' do pacote 'sampbias’ para avaliar a
influéncia de elementos antropicos (estradas, cidades, aeroportos) e naturais (corpos d’agua)
sobre o0s vieses de amostragem, utilizando uma matriz contendo os nomes das espécies e suas
coordenadas geograficas associadas. Esse pacote analisa as coordenadas geogréaficas das
espécies para determinar se as coletas foram realizadas mais proximas desses elementos. Ele
atribui um peso ao viés de coleta, permitindo identificar se tais elementos influenciam as
amostras e, quando ha influéncia, quais sdo mais significativos. Além disso, gera um mapa que

identifica as areas onde as espécies estdo subamostradas (Zizka et al., 2021).

Com o objetivo de identificar as areas de maior riqueza dentro do dominio, calculamos
a riqueza observada e estimada por célula de grade utilizando a funcéo 'estaccumR' do pacote
'vegan'. Em seguida, aplicamos o teste de Wilcoxon para verificar se 0os valores de riqueza
observada e estimada diferiam significativamente entre si. Esse teste foi escolhido apds a
verificacdo da normalidade dos dados pelo teste de Shapiro-Wilk (W = 0.4290, p-valor <

0.0001; W = 0.4967, p-valor < 0.0001).

Realizamos uma Andlise de Componentes Principais (PCA) utilizando a funcdo 'PCA'
do pacote 'FactoMineR' para reduzir a dimensionalidade das variaveis ambientais e identificar

aquelas que mais contribuiram para a variacdo dos dados. Em seguida, utilizamos a fungéo
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'get_pca_var' para extrair os loadings das variaveis nos componentes principais. Com a funcéo
‘cor' do pacote base do R, calculamos a correlagdo de Spearman entre as varidveis ambientais
originais e seus loadings, obtendo uma matriz de correlagdo. Aplicando um limite de 0,7,
selecionamos as varidveis menos correlacionadas e mais relevantes para a area de estudo, a fim
de minimizar a multicolinearidade em testes estatisticos subsequentes. As varidveis ambientais
selecionadas foram: Amplitude Térmica Média Diaria (B102), Sazonalidade da Temperatura
(B104), Sazonalidade da Precipitacdo (BIO15), Precipitacdo do Trimestre Mais Quente

(BIO18), Elevacdo (EL) e indice de Aridez (Al) (Material Suplementar).

A riqueza e a composi¢cdo de espécies foram modeladas em funcdo das variaveis
selecionadas. Para modelar a riqueza, utilizamos um Modelo Linear Generalizado Misto
(GLMM) e, para a composigdo de espécies, aplicamos a Analise de Variancia Multivariada
Permutacional (PERMANOVA). O GLMM foi ajustado com distribuicdo binomial negativa
devido a sua capacidade de lidar com sobredispersdo em dados de contagem (Stoklosa et al.,

2022).

Primeiramente, as varidveis foram padronizadas utilizando a funcéo 'scale' do pacote
base do R para considerar suas diferentes dimensdes. Além disso, as células de grade foram
convertidas em fator pela funcdo 'as.factor', assegurando que fossem tratadas como variaveis
categoricas no modelo. O modelo foi entdo gerado com a funcdo 'gimmTMB' do pacote
'gImmTMB', considerando as células de grade como efeito aleatdrio para contemplar a variacao
ndo explicada pelas variaveis ambientais. Todas as combinag¢fes possiveis das varidveis foram
geradas para explorar seus efeitos individuais e combinados sobre a riqueza de espécies. Diante
do grande nimero de modelos (63 no total — ver Material Suplementar), utilizamos os pacotes
‘doParallel’ e ‘foreach' para otimizar o processo de ajuste. Ap6s 0 ajuste, 0s modelos foram
selecionados com a funcdo 'model.sel' do pacote 'MuMIn' e comparados pelo Critério de

Informacéo de Akaike (AIC), sendo escolhido como melhor ajuste aquele com menor AIC.
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Para garantir que os pressupostos do GLMM fossem atendidos, realizamos diversos
testes preliminares. O teste de Breusch-Pagan para heterocedasticidade foi realizado com a
funcdo 'bptest' do pacote ‘Imtest’. A normalidade dos residuos foi avaliada com o teste de
Shapiro-Wilk por meio da funcéo 'shapiro.test'. Para verificar a colinearidade entre as variveis
preditoras selecionadas, utilizamos a fungéo 'check_collinearity' do pacote 'performance’, que
calcula o Fator de Inflagdo da Variancia (VIF) e identifica possiveis problemas de
multicolinearidade. Por fim, os valores de R2 marginal e condicional foram calculados com a
fungdo 'r.squaredGLMM' do pacote 'MuMIn'. Esses testes foram cruciais para validar os

pressupostos e garantir a confiabilidade do GLMM.

Para a PERMANOVA, utilizamos a funcdo 'adonis2' do pacote 'vegan' no R. A funcao
'vegdist' do mesmo pacote foi usada para calcular a matriz de distancias de Bray-Curtis a partir

da matriz de abundancia de espécies.

Todas as analises estatisticas e o processamento dos dados foram realizados no software

estatistico R, versdo 4.4.1 [https://www.r-project.org/] (ver Material Suplementar).

3. Resultados

3.1. Diversidade

O banco de dados compilado apresentou 4.671 registros, cobrindo 279 células de grade
de um total de 88.507 (Material Suplementar). No total, foram documentados 491 taxons de
bridfitas, correspondendo a 481 espécies, 8 variedades e 2 subespécies, distribuidas em 180
géneros e 73 familias. Esses taxons estavam distribuidos entre Bryophyta (271 taxons: 264 spp.,
6 var. e 1 subsp.), Marchantiophyta (217 tdxons: 214 spp., 2 var. e 1 subsp.) e Anthocerotophyta

(3 taxons: 3 spp.).


https://www.r-project.org/
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Em Anthocerotophyta, Notothyladaceae (2 espécies) e Anthocerotaceae (1 espécie)
foram as Unicas familias registradas. Em Bryophyta, as familias mais ricas em espécies foram
Leucobryaceae (29 espécies), Fissidentaceae (27 espécies) e Sphagnaceae (24 espécies).
Marchantiophyta foi dominada por Lejeuneaceae (102 espécies), seguida por Lepidoziaceae

(16 espécies) e Frullaniaceae (15 espécies) (ver Material Suplementar).

O estimador de riqueza sugeriu que até 606 espécies podem ocorrer na Caatinga. Foi
encontrada uma diferenca significativa entre a riqueza observada e a estimada (V = 0, p-valor

< 0.0001).

3.2. Padrdes de distribuicdo geografica

A maior parte do dominio da Caatinga apresentou subamostragem, sendo que estradas
(0,1263) e cidades (0,0176) foram responsaveis por vieses significativos na coleta de bri6fitas

no dominio (Fig. 2).
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Fig. 2. A) Influéncia de fatores antropicos e naturais no viés de amostragem de briéfitas. O
grafico superior ilustra os pesos posteriores (w), que representam a influéncia relativa dos

fatores de viés na amostragem de briofitas. O grafico inferior ilustra a taxa de amostragem (1),
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que reflete a frequéncia esperada de registros em funcdo da distancia em relacéo aos fatores de
viés. A presenca de curvas indicando uma diminuicdo da taxa de amostragem a medida que a
distancia aumenta demonstra o papel da acessibilidade. B) Visualizacdo da cobertura de

amostragem de bridfitas na Caatinga.

A riqueza observada por célula de grade variou amplamente, de 1 a 163 taxons. Os
maiores valores se concentraram no estado da Bahia, particularmente em: Parque Nacional Sete
Passagens (celula 123: 163 taxons; célula 122: 68 tdxons — ver Material Suplementar), Serra do

Orobo (célula 121: 67 tAxons) e Morro do Chapéu (celula 94: 48 taxons) (Fig. 3A).
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Fig. 3. Distribuicdo da riqueza de espécies de britfitas observada (A) e estimada (B) na

Caatinga.

Dos 491 taxons identificados, 139 foram registrados apenas uma vez (singletons) e 82
foram registrados duas vezes (doubletons). Isso indica que aproximadamente 45% dos taxons
de bridfitas s@o raros (ocorrem em 1-2 células de grade) ou estdo escassamente inventariados

dentro dos limites da Caatinga.
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A espécie mais frequente entre os antdceros foi Phaeoceros laevis, registrada em cinco
células; j& Anthoceros punctatus e Notothylas breutelii foram restritas a uma Unica célula cada.
Entre as hepaticas, Riccia vitalii (50 células), Frullania ericoides (26 células) e Cronisia
weddellii (22 células) foram as mais amplamente distribuidas. Entre 0os musgos, destacaram-se
Octoblepharum albidum (39 células), Entodontopsis leucostega (36 células) e Archidium

ohioense (24 células).

As estimativas de riqueza indicaram substancial diversidade ainda ndo descoberta,
especialmente no Parque Estadual Sete Passagens — BA (célula 123: 222 taxons — ver Material
Suplementar), Lencéis — BA (célula 75: 166 tdxons), Taquaritinga do Norte — PE (célula 256:

136 taxons) e Morro do Chapéu — BA (célula 94: 131 taxons) (Fig. 3B).

3.3. Influéncia das variaveis ambientais nas comunidades de bridéfita

No GLMM, o modelo com o0 menor AIC (1544,8) foi selecionado como o melhor ajuste

(Tabela 1).

Tabela 1. Variaveis ambientais significativas selecionadas no GLMM de melhor ajuste e seus

efeitos sobre a variavel resposta.

Variavel Estimativa p-valor Influéncia
B102 -0.1834 0.0315 Negativa
B104 0.2149 0.0190 Positiva
ELE 0.2464 0.0033 Positiva

Al 0.3353 0.0013 Positiva

Notes: BIO2: Amplitude Térmica Média Diéria, BIO4: Sazonalidade da Temperatura, ELEV:

Elevacdo, Al: Indice de Aridez.
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O teste de Shapiro-Wilk para normalidade dos residuos (W = 0,9558, p-valor < 0,0001)
indicou que os residuos ndo apresentaram distribuicdo normal. O teste de Breusch-Pagan para
heterocedasticidade (BP = 4,8899, p-valor = 0,2988) ndo indicou heterocedasticidade
significativa. O indice de Moran (I = 0,1333, p-valor = 0,0002) foi significativo, apontando a
presenca de autocorrelagdo espacial regional. Em contraste, a estatistica C de Geary (C =
0,9467, p-valor = 0,0953) néo foi significativa, sugerindo auséncia de autocorrelagao espacial

local.

O teste do fator de inflagdo da variancia (VIF) indicou baixa multicolinearidade entre
as variaveis preditoras, com todos os valores de VIF abaixo de 3: BIO2 (VIF = 1,44), BIO4

(VIF = 1,69), ELEV (VIF = 1,49) e Al (VIF = 2,27).

O efeito aleatorio das células de grade (locality id) foi incorporado ao modelo para
considerar a variacdo nao explicada pelas variaveis ambientais. Os valores de Rz marginal e
condicional foram de 0,1803 e 0,8835, respectivamente, indicando poder explicativo moderado
dos efeitos fixos isoladamente e um bom ajuste geral do modelo quando combinados com o0s
efeitos aleatorios. Notavelmente, os efeitos aleatrios explicaram a maior parte da variancia
(0,7032), evidenciando seu papel critico no modelamento dos padrdes observados de riqueza

de espécies.

Os resultados da PERMANOVA indicaram efeitos significativos para ELEV (p =
0,0001), Al (p = 0,0003) e BIO15 (p = 0,0054). Ja BIO2 (p = 0,0538), BIO4 (p = 0,0614) e

BIO18 (p = 0,0650) nao foram estatisticamente significativos ao nivel de o = 0,05.

4. Discussao

4.1 Vieses de amostragem na Caatinga: disparidades geograficas e seu impacto na

subestimacdo das espécies de briofitas
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Observamos um viés de amostragem significativo associado a estradas e cidades,
sugerindo que muitas localidades estdo subamostradas e algumas espécies, sub-representadas
(Kadmon et al., 2004). H& areas bem representadas, mas essa disparidade entre poucas areas
bem amostradas e muitas areas subamostradas dificulta a avaliacdo da biodiversidade regional.
Por exemplo, o Parque Estadual de Sete Passagens (células 122, 123, 124 e 125 — ver Material
Suplementar) destacou-se com 58 singletons e 27 doubletons. Esses numeros refletem os
resultados de diversos estudos sobre a brioflora conduzidos nesse parque (Valente et al., 2013;

Ballejos e Bastos, 2009a,b; Ballejos e Bastos, 2010).

A intensa atividade de pesquisa diferenciou o Parque Estadual de Sete Passagens em
relagdo a areas subamostradas da Caatinga. A existéncia de uma area bem amostrada em
contraste com A&reas subamostradas ndo apenas dificulta a interpretacdo dos dados de
biodiversidade em escala regional, mas também pode tornar as decisdes de manejo e

conservacao baseadas nesses dados imprecisas e ineficazes (Hortal e Lobo, 2005).

Considerando os padrdes de riqueza em macroescala, um total expressivo de 491 taxons
foi registrado. Antes do presente estudo, apenas 138 taxons eram conhecidos para a Caatinga,
incluindo 132 espécies, 1 subespécie e 5 variedades (Flora e Funga do Brasil, 2025). Esse
aumento notavel de aproximadamente 256% destaca a importancia das plataformas online para
a atualizacdo continua dos dados de biodiversidade. Entretanto, essas ferramentas precisam
padronizar a forma como as informacdes sdo disponibilizadas. Por exemplo, no speciesLink,
um sistema automatico deveria atribuir espécies e géneros aos seus respectivos filos, ja que ha
um grande nimero de termos se referindo a briofitas na se¢édo de filo (uma lista de termos
encontra-se no Material Suplementar), o que dificulta a obtencéo de resultados mais precisos e

abrangentes.

O software BRAHMS, utilizado para o gerenciamento de colegdes biologicas em

herbarios brasileiros, apresenta limitacfes significativas para bridfitas, principalmente porque
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permite o registro de apenas uma espécie por amostra coletada. Esse método resulta na perda
de informagdes sobre as diversas espécies que podem estar presentes em uma Gnica amostra,
podendo levar a falsa impressdo de que certas espécies estdo ausentes de determinada area,

quando na realidade apenas ndo estdo representadas nos registros online (Amorim et al., 2021).

Portanto, a riqueza real de briofitas na Caatinga provavelmente é ainda maior do que a
observada neste estudo. O estimador de riqueza Chaol sugeriu um aumento potencial de cerca
de 23% em relacdo a riqueza observada, prevendo um total de 606 espécies para a Caatinga. As

células com maior numero de espécies ainda apresentam potencial para novas descobertas.

4.2. Da macro a microescala: como filtros ambientais e processos estocasticos moldam as

comunidades de bridfitas na Caatinga

A elevacdo e o indice de aridez apresentaram relacdo positiva com a riqueza de espécies.
Isso significa que areas mais Umidas (Tng et al., 2009) e areas em maiores altitudes (Araujo et
al., 2022) exibem maior diversidade de espécies. Localidades com essas caracteristicas na
Caatinga sdo tipicamente representadas pelos Brejos de altitude (Souza e Oliveira, 2006). Além
disso, a sazonalidade da temperatura (BlO4) também apresentou uma relacdo positiva
significativa com a riqueza de espécies, sugerindo que as bridfitas em florestas secas tropicais
sazonais, como a Caatinga, podem estar fisiologicamente adaptadas as flutuacGes de

temperatura caracteristicas da regido (Wang et al., 2019; Medina et al., 2023).

Curiosamente, a amplitude térmica média diaria (BIO2) teve um impacto negativo sobre
a rigueza de briofitas. A sazonalidade da temperatura (BIO4) na Caatinga é relativamente
moderada quando comparada a variacao diaria. A temperatura média anual na regido é de 27,9
* 0,48 °C; entretanto, pode haver flutuacbes de até 10 °C em um Unico dia: durante o dia, a

temperatura maxima média alcanca 33,5 + 0,69 °C, e a noite a minima média é de 22,4 + 0,38
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°C (Campos e Andrade, 2021). Embora nenhum estudo tenha avaliado diretamente o impacto
da variacdo diaria de temperatura sobre briofitas nesse dominio fitogeografico, sabe-se que
essas plantas ndo respondem bem a grandes flutuagdes térmicas (Furness e Grime, 1982). Por
sua vez, observou-se que a convergéncia de tragos funcionais de musgos em afloramentos
rochosos da Caatinga ndo é significativamente influenciada por varidveis ambientais como a
sazonalidade da temperatura (B104) em escala regional (Silva et al., 2018); em vez disso, as
espécies desenvolvem diferentes conjuntos de tragos funcionais locais para responder aos filtros
ambientais. Isso evidencia a complexidade das influéncias das varidveis ambientais sobre a
diversidade de espécies. Essa complexidade pode ser exemplificada pela espécie de musgo
Fabronia ciliaris var. polycarpa, que apresenta uma estratégia reprodutiva sazonal: alta
producdo de gametangios durante a estacdo chuvosa e disperséo de esporos durante a estacéo
seca (Nunes et al., 2015). Esse exemplo demonstra como diferentes espécies podem ter
respostas variadas a uma mesma variavel ambiental, indicando a necessidade de mais estudos

para compreender o papel de cada variavel nessas comunidades.

Embora as variaveis ambientais tenham influenciado a riqueza de espécies, os efeitos
aleatorios associados as células de grade tiveram o impacto mais significativo em nosso modelo,
explicando a maior parte da variancia e ressaltando o papel de fatores ndo mensurados na
determinacéo dos padrbes observados. Isso sugere que fatores adicionais, ndo avaliados neste
estudo, tambeém influenciam a riqueza de bridfitas. Considerando que bridfitas respondem
diretamente a variagcfes microambientais e que a Caatinga é caracterizada por condicdes
estressantes e limitantes para alguns organismos, o uso de variaveis ambientais foi estratégico
para identificar os principais determinantes da riqueza e composi¢do desse grupo (para mais

detalhes, ver o box no material suplementar).

A diversidade de tipos de micro-habitat, como diferentes tipos de substratos (Mller et

al., 2019), e as interagOes bioticas (Souza et al., 2021) sdo exemplos de fatores adicionais que
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ndo foram incluidos em nossa anélise. Em escala local, filtros ambientais e interacdes bioticas
impactam significativamente a formacéo das comunidades de briofitas, enquanto em escalas
espaciais mais amplas, processos estocasticos tendem a prevalecer sobre os filtros ambientais
(Monteiro et al., 2023). Além disso, filtros espaciais também podem influenciar os padrdes de

ocorréncia das espécies (Moura-Janior et al., 2021).

A composicdo de espécies foi significativamente influenciada pela sazonalidade da
precipitacdo (BlO15), pela elevacdo (EL) e pelo indice de aridez (Al). No entanto, a
sazonalidade da temperatura (BI1O4), a amplitude térmica média diaria (BIO2) e a precipitacéo
do trimestre mais quente (B1O18) ndo apresentaram influéncia significativa. No caso da EL,
maiores indices estdo correlacionados a mudancgas na precipitacdo, na umidade do ar e na
temperatura, criando filtros ambientais que selecionam espécies com base em suas tolerancias
ecoldgicas a diferentes condigdes (Aradjo et al., 2022; Coelho et al., 2021). Quanto ao indice
de aridez (Al), embora sua influéncia na composicdo de britfitas da Caatinga ainda ndo tenha
sido documentada em trabalhos anteriores, essa variavel ja se mostrou determinante na

distribuicdo de espécies lenhosas na regido (Silva e Souza, 2018).

A sazonalidade da precipitacdo (BIO15) é uma das principais caracteristicas climaticas
da Caatinga (Murphy e Lugo, 1986). Trata-se de um fator que influencia significativamente a
reproducdo (Nunes et al., 2015) e a fisiologia (Silva et al., 2020) de algumas espécies. Seu
impacto sobre a fisiologia de bridfitas foi registrado em Campylopus lamellatus, cuja
concentracéo de clorofila a diminui durante a estagéo seca, mas aumenta significativamente na
estacdo chuvosa, garantindo a manutengéo de suas func¢des ecoldgicas nos ambientes rupestres
da Caatinga (Silva et al., 2020). No entanto, poucos estudos exploraram as respostas adaptativas
das briofitas a essa variavel. Os impactos da sazonalidade da precipitacdo sobre a composicao

de espécies indicam um vasto campo para futuras pesquisas.

4.3. Conclusdes e perspectivas: avancos no conhecimento e desafios remanescentes
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O desenvolvimento de um banco de dados robusto, baseado na verificacdo manual das
coordenadas e na analise do viés amostral, representou uma forma eficaz de enfrentar o
Wallacean shortfall. Essa abordagem ampliou a compreensé@o sobre a distribuicdo real das
espécies. Além disso, a rigorosa validacdo taxondmica dos tdxons ajudou a superar o Linnean
shortfall, reduzindo a discrepancia entre o numero de espécies conhecidas e a riqueza efetiva
da brioflora da Caatinga. Por fim, analises ecol6gicas com 0 uso de varidaveis ambientais
forneceram importantes insights sobre os fatores que influenciam a riqueza e a composicao das

bridfitas, contribuindo para reduzir as lacunas associadas ao Hutchinsonian shortfall.

Embora a influéncia das varidveis ambientais sobre a diversidade de brio6fitas na
Caatinga tenha sido demonstrada neste estudo, ainda permanecem muitas lacunas acerca de
como, especificamente, elas modulam a estrutura das comunidades de briofitas. Dessa forma,
recomenda-se que investigacdes futuras aprofundem a anélise do impacto dessas variaveis
sobre a diversidade de tracos funcionais, reprodutivos e fisiol6gicos das espécies dentro deste
dominio fitogeogréafico. Considerando a heterogeneidade climatica da Caatinga, € essencial que
novos estudos examinem as dindmicas particulares de cada area. A inclusdo de variaveis
geogréficas, como latitude e longitude, pode fornecer uma compreensdo mais detalhada sobre

como esses fatores afetam a distribuicao e a diversidade das espécies.

Ademais, para alcancar resultados mais precisos e abrangentes, ¢ fundamental
intensificar as coletas especializadas. Coletas coordenadas e sistematicas sdo vitais para
preencher as lacunas de conhecimento acerca da presenca e distribuicdo das bridfitas,
garantindo registros de alta qualidade que sustentem investigacGes futuras. Estabelecer uma
base sélida de conhecimento sobre a diversidade e as dindmicas ecoldgicas dessas plantas
permitird direcionar melhor as acGes de conservacdo das bridfitas em florestas tropicais

sazonalmente secas (FTSSs), como a Caatinga. Em especial, recomenda-se a selecédo de
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ecotipos com maior tolerancia a dessecacao para iniciativas de conservagdo e restauragdo em

ambientes aridos (Greenwood et al., 2019).

Por fim, este estudo possui relevancia social ao oferecer suporte para a conservagéo e o
manejo sustentavel das briofitas na Caatinga, um ecossistema singular e ameacado. A
metodologia aplicada pode ser replicada em outras regides, contribuindo para o conhecimento
de grupos ainda pouco estudados, mas ecologicamente importantes, que atuam como
indicadores ambientais. Os resultados ampliam a compreens&o sobre a diversidade e a ecologia
dessas espécies e oferecem um modelo de pesquisa para ecossistemas semiaridos, fortalecendo

iniciativas de conservacao e restauracao.
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Resumo:

As Florestas Tropicais Sazonalmente Secas, como a Caatinga, estdo entre 0s ecossistemas mais
ameacados do mundo, e o conhecimento sobre sua brioflora permanece fragmentado,
dificultando a elaboragdo de estratégias de conservacdo eficazes. Este trabalho teve como
objetivo realizar um levantamento floristico em cinco &reas representativas da diversidade
fitofisiondmica da Caatinga, visando preencher lacunas de conhecimento sobre a composigéo,
riqueza e distribuicdo de suas briofitas. As coletas foram realizadas entre setembro de 2021 e
fevereiro de 2024. Foram registrados 136 taxons, sendo 84 de musgos (Bryophyta), com
destaque para as familias Leucobryaceae, Fissidentaceae e Pottiaceae, e 52 de hepaticas
(Marchantiophyta), com forte dominancia de Lejeuneaceae (59,6%). O estudo revelou um
elevado nimero de registros inéditos, incluindo 55 novas ocorréncias para a Caatinga, 7 para a
Regido Nordeste, 18 para Pernambuco e 11 para a Bahia, evidenciando que a diversidade do
bioma é subestimada. A brioflora € composta majoritariamente por especies de ampla
distribuicdo, mas abriga um componente significativo de taxons de distribuicdo restrita e
endémicos do Brasil. A analise fitogeografica demonstrou uma forte afinidade com a Floresta
Atlantica (99,2% de tdxons compartilhados), reforcando o papel dos enclaves imidos como
refugios biogeograficos. Os resultados preenchem importantes lacunas de conhecimento
(shortfalls Linneano e Wallaceano) e fornecem dados essenciais para subsidiar futuras acoes de

conservacao para a flora deste bioma vulneravel.

Palavras-chave: Flora; Floresta Tropical Sazonalmente Seca; Hepaticas; Musgos; Novas

Ocorréncias, Semiarido.
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1. Introducgéo

As Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) figuram entre 0s ecossistemas mais
vulneraveis do mundo, ndo apenas por apresentarem a terceira maior taxa de desmatamento
global, mas também por projecdes climaticas que indicam um futuro de aridez intensificada
(Moura et al., 2023). A Caatinga, como representante brasileira das FTSS, exemplifica essa
vulnerabilidade. Este cenario de ameaca torna urgente a superacao de lacunas fundamentais no
conhecimento da biodiversidade, descritas como shortfalls por Hortal et al. (2015). Dentre eles,
destacam-se o Linneano shortfall, que representa a falha em descrever a totalidade das espécies
existentes, e 0 Wallaceano shortfall, o desconhecimento sobre a distribuicdo geogréafica das
espécies ja descritas, ambos fatores que impedem a elaboragdo de estratégias de conservacao

eficazes.

Neste ambiente, caracterizado por longos periodos de estiagem e elevadas temperaturas
(Silva and Barbosa, 2017), as bridfitas desempenham papéis ecol6gicos cruciais. Elas sdo
componentes fundamentais das crostas biolégicas do solo, contribuindo para o controle da
erosdo e a manutencdo da disponibilidade de agua superficial, especialmente em paisagens
alteradas pela acdo humana (Szyja et al., 2023). Apesar de sua importancia, a diversidade de

bridfitas na Caatinga permanece subestimada e subexplorada.

O conhecimento sobre a brioflora do dominio, impulsionado a partir dos anos 1990
(Porto et al., 1994), ainda é fragmentado. Embora a plataforma Flora e Funga do Brasil (2025)
registre oficialmente 132 espécies para a Caatinga, a persisténcia de vastas areas ndo coletadas
e a escassez de levantamentos locais sugerem que este nimero subestima a real riqueza do
bioma (Marmo and Silva, 2024). Essa lacuna de amostragem limita a compreensao dos padroes
de distribuicdo e compromete qualquer iniciativa de conservacdo em larga escala voltada a essas

plantas.
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Nesse sentido, os levantamentos floristicos constituem a ferramenta essencial para
superar essas lacunas. Ao fornecer dados sobre ocorréncia e localizagdo de espécies, formam a
base para quase todas as areas da ecologia e da conservacdo. Um inventério floristico retrata
com precisdo a composicdo de uma comunidade em um dado local e tempo, sendo
indispensavel para embasar decisGes, desde a criacdo de unidades de conservagdo até projetos
de restauracao ecoldgica (Myers et al., 2000). Atraves disso, este trabalho teve como objetivo

realizar um levantamento floristico em cinco areas representativas da Caatinga.

2. Material e métodos

2.1. Area de estudo

A Caatinga caracteriza-se pela elevada heterogeneidade fitogeografica, com vegetacdo
adaptada ao estresse hidrico, composta por formacGes xerofilas, lenhosas, deciduas e
semideciduas (Tabarelli et al., 2018; Marques et al., 2020). O dominio também abriga “areas
de exce¢@o”, como 0s enclaves subumidos ou brejos de altitude, situados em regides serranas,
onde o mesoclima favorece maior disponibilidade de a4gua e condi¢cBes ambientais distintas
(Sousa and Oliveira, 2006; Aradjo et al., 2022). Os levantamentos floristicos contemplaram
cinco éareas selecionadas para representar essa diversidade ambiental e vegetacional,

abrangendo distintas composic¢des floristicas (Tabela 1).

Tabela 1. Caracteristicas ambientais e geogréaficas das cinco areas de estudo localizadas nos

estados de Pernambuco (PE) e Bahia (BA), Nordeste do Brasil.

Area de Localizacio Coordenadas Fitofisionomias Tipo Climético Precipitacao Fontes
Estudo ¢ Geograéficas (K6ppen) Anual (mm)
Caatinga (stricto Rodal and
Reserva ., -8.6586, > .
Biologica de Inaja — PE .38.0186 sensu); Floresta BSh 650 Nascimento

Estacional (2002); Alvares
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Serra Negra Semidecidual; etal. (2013);
(RBS) Floresta Karger et al.
Ombréfila (2021);
Montana.
Campo Limpo,
Campo Alvares et al.
Serra da . i Rupestre, (2013); Karger et
Fumaca Pmd;k:lgu B %1%%573;3 Floresta As 954 al. (2021);
(SFU) ' Estacional Santos et al.
Semidecidual, (2022);
Floresta Ciliar.
Sitio Floresta CPRM (2005);
. L -8.2700, Estacional Alvares et al.
Gé(‘g‘é'Ae;m Saire—PE 55 6906 Decidual e As 1022 2013): Karger et
Semidecidual al. (2021);
Campus Alvares et al.
Ciéncias  Petrolina — -9.3311, Caatinga (stricto (2013); Souz.a et
L 475 481,3 al. (2013);
Agrérias PE -40.5490 sensu)
(CCA) Karger et al.
(2021);
Afloramento
Rochoso, Alvares et al.
Serra de . i Campo (2013); Karger et
Santana Jagu;rAarl - 2%2271%‘; Rupestre, As 757 al. (2021);
(SSJ) ' Caatinga (stricto Alencar et al.
sensu), Floresta (2025);

Tropical Pluvial.

2.2. Levantamento floristico

As coletas foram realizadas durante o periodo chuvoso, entre setembro de 2021 e
fevereiro de 2024, por meio de caminhadas exploratérias. Os métodos de coleta, herborizagédo
e preservacao das amostras botanicas seguiram adaptacdes dos procedimentos descritos por
Gradstein, Churchill e Salazar-Allen (2001). Todos os substratos colonizados foram

considerados e as amostras foram devidamente georreferenciadas.

A identificacdo das espécies foi realizada com base em literatura especializada,
utilizando as chaves do Flora e Funga do Brasil (2024). A classificacdo adotou os sistemas de
Crandall-Stotler, Stotler e Long (2009) para Marchantiophyta e de Goffinet, Shaw e Buck
(2008) para Bryophyta. Por fim, a atualizagdo nomenclatural seguiu a base de dados do The
Bryophyte Nomenclator (2025). Para acessar a lista completa das espécies, incluindo os nomes

dos autores e o estado brasileiro de ocorréncia, consulte o material suplementar.
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As distribuicdes geograficas no Brasil foram classificadas como "restritas” para espécies
presentes em um a quatro estados, "moderadamente distribuidas™ para aquelas ocorrendo em
cinco a nove estados e "amplamente distribuidas" para registros em 10 ou mais estados (Valente
and Porto, 2006). A andlise da distribui¢do geografica das espécies baseou-se no banco de dados

do Flora e Funga do Brasil (2025) e literatura especializada.

Os materiais coletados foram incorporados ao Herbario de Referéncia do Sertdo
Nordestino da Universidade Federal do Vale do S&o Francisco (HRSN/UNIVASF) e ao

Herbéario Geraldo Mariz da Universidade Federal de Pernambuco (UFP/UFPE).

3. Resultados e discusséo

O levantamento floristico resultou no registro de 136 taxons (Tabela 2). A divisdo
Bryophyta (musgos) foi a mais rica, compreendendo 84 téxons distribuidos em 22 familias e
45 géneros. Este total é composto por 80 espécies, 1 subespécie (Macrocoma tenuis subsp.
sullivantii) e 3 variedades (Syrrhopodon prolifer var. acanthoneuros, Fabronia ciliaris var.
polycarpa, Campylopus arctocarpus var. arctocarpus). As familias com maior nimero de
taxons registrados foram Leucobryaceae (11), Fissidentaceae (9) e Pottiaceae (9). A familia

Bryaceae também se destacou com 7 taxons.

A divisdo Marchantiophyta (hepaticas) totalizou 52 tdxons, pertencentes a 10 familias e
26 géneros. O levantamento identificou 49 espécies, 2 subespécies (Myriocoleopsis
minutissima subsp. minutissima e M. minutissima subsp. myriocarpa) e 1 variedade (Kurzia
capillaris var. verrucosa). A familia Lejeuneaceae foi, de longe, a mais representativa, com 31
taxons, o que corresponde a quase 60% de todas as hepaticas encontradas. Em seguida,
destacaram-se Frullaniaceae, com 8 taxons, e Cephaloziaceae e Ricciaceae, ambas com 3 taxons

cada.
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Tabela 2. Lista de espécies registradas no levantamento floristico. Ocorréncias: *Nova

ocorréncia para Caatinga; ** = Nova ocorréncia para o estado de Pernambuco (PE); *** = Nova

ocorréncia para o estado da Bahia (BA); **** = Nova ocorréncia para o Nordeste; Distribuicao:

EN = Endémica do Brasil; Dominios fitogeograficos: AM = Amazobnia; CA = Caatinga; CE =

Cerrado; FA = Floresta Atlantica; PP = Pampa; PT = Pantanal; Localidades: CCA = Campus

Ciéncias Agrérias; RBS = Reserva Bioldgica de Serra Negra; SGO = Sitio Gameleiro; SFU =

Serra da Fumagca; SSJ = Serra de Santana.

Dominio
Taxon Localidades Distribuicéo Voucher
Fitogeogréfico
CCA RBS SGO SFU 5SS
BRYOPHYTA
Archidiaceae
**Archidium MARMO,
X Restrita *CA, FA
clavatum JJ.O. 94
CA, CE, FA, MARMO,
Archidium julicaule X Ampla
PT J.J.O. 216
**Archidium MARMO,
X Restrita CA, FA
microthecium J.J.O. 89
CA, CE, FA, MARMO,
Archidium ohioense X Ampla
PP, PT J.J.0. 232
Bartramiaceae
MARMO,
Philonotis cernua X Ampla CA, CE, FA
JJ.0. 211
Bryaceae
**Bryum MARMO,
X X X Restrita CA, FA
arachnoideum J.J.O. 128




Bryum argenteum

Gemmabryum
coronatum
Gemmabryum
dichotomum
Rhodobryum
beyrichianum
***Rhodobryum
roseum
Rosulabryum
atenense
Calomniaceae
Pyrrhobryum
spiniforme

Calymperaceae

Calymperes palisotii

***Syrrhopodon
brasiliensis
Syrrhopodon
elongatus var.
glaziovii
Syrrhopodon
gaudichaudii
Syrrhopodon

ligulatus

Ampla

Ampla

Moderada

Ampla

Restrita

Ampla

Ampla

Ampla

****Restrita

(EN)

Moderada

Ampla

Ampla

AM, CA, CA,
CE, FA, PP
AM, CA, CE,

FA, PP, PT

CA, FA

AM, *CA, CE,

FA

*CA, FA

AM, CA, CE,

FA

AM, *CA, CE,

FA, PP

AM, CA, CE,

FA

*CA, FA

*CA, FA

AM, CA, CE,

FA, PT

AM, *CA, CE,

FA

70

MARMO,
J.J.O. 137
MARMO,
JJ.O. 86
MARMO,
JJ.0. 212
MARMO,
JJ.O. 47
MARMO,
J.J.O. 266
MARMO,

JJ.0.131

MARMO,

J.J.0.65

MARMO,
JJ.O. 117
MARMO,

JJ.O. 78

MARMO,

J.J.O. 58

MARMO,
JJ.O. 64
MARMO,

JJ.O. 76



Syrrhopodon prolifer

Syrrhopodon prolifer
var.

acanthoneuros
Cryphaeaceae
Schoenobryum
concavifolium
Dicranaceae
Holomitrium
olfersianum

Erpodiaceae

Venturiella coronata

Fabroniaceae

Fabronia ciliaris

Fabronia ciliaris
var. polycarpa
Fabronia
macroblepharis

Fissidentaceae

Fissidens biformis

***Ejssidens

brevipes

AM, CA, CE,
Ampla
FA
AM, *CA, CE,
Ampla
FA
AM, *CA, CE,
Ampla
FA, PP, PT
Moderada *CA, FA
Ampla CA, CE, FA
AM, CA, CE,
Ampla
FA, PT
AM, CA, CE,
Ampla
FA, PT
CA, CE, FA,
Moderada
PT
AM, CA, CE,
Ampla
FA, PP, PT
AM, *CA, CE,
****Ampla
FA, PP, PT

71

MARMO,

JJ.O. 77

MARMO,

JJ.O. 56

MARMO,

J.J.0. 210

MARMO,

JJ.O. 27

MARMO,

J.J.0. 120

MARMO,
JJ.O. 181
MARMO,
J.J.O. 104
MARMO,

J.J.O. 282

MARMO,
JJ.0. 132
MARMO,

J.J.0. 305



Fissidens goyazensis

Fissidens
hornschuchii
**Fjssidens

leptophyllus

Fissidens lindbergii

Fissidens scariosus

Fissidens zollingeri

Hypnaceae
Chryso-hypnum
elegantulum
Leucobryaceae
Atractylocarpus
brasiliensis
Campylopus
arctocarpus var.
arctocarpus
Campylopus filifolius
var. humilis
Campylopus
flexuosus
***Campylopus

fragilis

X

Ampla

Ampla

Moderada

Moderada

Ampla

Ampla

Ampla

Restrita (EN)

Ampla

Restrita

(EN?)

Ampla

****Restrita

AM, CA, CE,
FA
AM, CA, CE,

FA, PP, PT

AM, *CA, CE,

FA, PT

CA, CE, FA

AM, *CA, CE,

FA
AM, CA, CE,

FA, PT

AM, *CA, CE,

FA, PT

*CA, FA

CA, CE, FA,

PP

AM, *CA, FA

AM, *CA, CE,

FA, PP

*CA, FA

72

MARMO,
JJ.O. 111
MARMO,
J.J.O. 183
MARMO,
JJ.O. 134
MARMO,
JJ.O0. 119
MARMO,
J.J.O. 68
MARMO,

JJ.0. 271

MARMO,

JJ.O. 75

MARMO,

JJ.O. 22

MARMO,

JJ.O. 42

MARMO,
JJ.O. 67
MARMO,
JJ.O. 84
MARMO,

JJ.O. 29



Campylopus
heterostachys
Campylopus
julicaulis
Campylopus
savannarum
Campylopus

trachyblepharon

Leucobryum crispum

Leucobryum
martianum
Meteoriaceae
Meteorium
nigrescens
Octoblepharaceae
Octoblepharum
albidum

Orthotrichaceae

Groutiella apiculata

Groutiella tomentosa

***Macrocoma
tenuis subsp.

sullivantii

Ampla

Moderada

(EN)

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

AM, CA, CE,

FA

*CA, FA, PP

AM, CA, CE,
FA, PT
AM, *CA, CE,
FA
AM, *CA, CE,
FA
AM, CA, CE,

FA, PT

AM, *CA, CE,

FA, PT

AM, CA, CE,

FA, PP, PT

AM, *CA, CE,
FA, PT
AM, *CA, CE,

FA

CE, *CA, FA

73

MARMO,
J.J.O. 82
MARMO,
JJ.O. 42
MARMO,
J.J.0. 215
MARMO,
JJ.O. 77
MARMO,
JJ.O. 23
MARMO,

J.J.O. 26

MARMO,

J.J.0. 210

MARMO,

J.J.0. 167

MARMO,
J.J.0. 207
MARMO,

J.J.0. 209

MARMO,

J.J.O. 285



Pseudomacromitrium
punctatum
Schlotheimia
rugifolia
***Schlotheimia
trichomitria
Pottiaceae
Anaschisma
lilliputanum
Aschisma
carniolicum
**Chionoloma

tenuirostre

Hyophila involuta

Hyophiladelphus

agrarius

Tortella humilis

Trichostomum
brachydontium
**Trichostomum

termitarum

**Weissia breutelii

Pterobryaceae

Ampla

Ampla

****Moderada

Moderada

Restrita

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

Moderada

Moderada

(EN)

Moderada

AM, CA, CE,
FA
AM, *CA, CE,

FA

*CA, CE, FA

CA, CE, FA,

PP

CA

AM, *CA, CE,

FA

AM, CA, CE,

FA, PP, PT

AM, CA, CE,
FA

CA, CE, FA,

PP, PT

AM, CA, CE,
FA

*CA, CE, FA,
PP

*CA, CE, FA,

PP

74

MARMO,
J.J.0.52
MARMO,
JJ.O. 81
MARMO,

JJ.O. 71

MARMO,
J.J.O. 267
MARMO,
JJ.O.94
MARMO,
J.J.0. 204
CORREIA,
A.GEB
13
MARMO,
J.J.O. 283
MARMO,
JJ.O. 70
MARMO,
JJ.O. 121
MARMO,
J.J.O. 213
MARMO,

JJ.O. 151



Henicodium
geniculatum
Orthostichopsis
praetermissa
Orthostichopsis
tortipilis
Pylaisiadelphaceae
Isopterygium

tenerum

Wijkia flagellifera

Racopilaceae
***Racopilum
tomentosum
Sematophyllaceae
Aptychopsis

tequendamensis

**Brittonodoxa

lithophila

Brittonodoxa
subpinnata
Microcalpe
subsimplex
Sematophyllum
beyrichii

Sphagnaceae

Ampla

Moderada

Ampla

Ampla

Moderada

Ampla

Restrita

Ampla (EN)

Ampla

Ampla

Ampla

AM, *CA, CE,
FA, PT
AM, *CA, CE,

FA

AM, *CA, FA

AM, CA, CE,

FA, PP, PT

*CA, FA

*CA, CE, FA,

PT

CA, FA

AM, *CA, CE,

PP

AM, *CA, CE,
FA
AM, CA, CE,

FA, PP, PT

*CA, FA

75

MARMO,
J.J.O. 208
SILVA, D.
S.61
MARMO,

J.J.O. 166

MARMO,
J.J.O. 166
MARMO,

J.J.0. 60

MARMO,

JJ.0. 45

MARMO,
JJ.O. 33
CORREIA,
A.GEB
14
MARMO,
J.J.O. 209
MARMO,
J.J.O. 161
MARMO,

J.J.0. 223



Sphagnum
aciphyllum
Sphagnum

brachybolax

Sphagnum tenerum

Stereophyllaceae
Entodontopsis
leucostega
Pilosium
chlorophyllum
Stereophyllum

radiculosum

MARCHANTIOPHYTA

Calypogeiaceae
***Calypogeia
densifolia
***Calypogeia
miquelii
Cephaloziaceae
Fuscocephaloziopsis
crassifolia
Odontoschisma
longiflorum
Odontoschisma
variabile

Cephaloziellaceae

Ampla

Moderada

(EN)

Moderada

Ampla

Ampla

Ampla

Restrita

(EN)

Moderada

Moderada

Moderada

Moderada

AM, *CA, CE,

FA

AM, *CA, FA

*CA, FA, PP

AM, CA, CE,
FA, PT
AM, *CA, CE,
FA, PT
AM, *CA. CE,

FA, PT

*CA, FA

AM, *CA, FA

CA, FA

*CA, CE, FA

AM, *CA, CE,

FA

76

MARMO,
J.J.O. 44
MARMO,
JJ.O.21
MARMO,

J.J.O. 36

MARMO,
J.J.O. 108
MARMO,
J.J.O. 297
MARMO,

J.J.0. 260

MARMO,
JJ.O. 67
MARMO,

JJ.O. 78

MARMO,
JJ.O. 28
MARMO,
JJ.O. 67
MARMO,

JJ.O. 28



**Cylindrocolea
planifolia

Corsiniaceae

Cronisia fimbriata

Frullaniaceae

Frullania atrata

Frullania dusenii

Frullania ericoides

Frullania gibbosa

Frullania kunzei

Frullania
riojaneirensis
***Erullania
setigera
**Frullania
subtilissima
Lejeuneaceae
Acrolejeunea
torulosa
Anoplolejeunea

conferta

Moderada AM, *CA, FA

CA, CE, FA,
Moderada
PT
Ampla AM, *CA, FA
AM, *CA, CE,
Ampla
FA
AM, CA, CE,
Ampla
FA, PP, PT
AM, CA, CE,
Ampla
FA, PT
AM, *CA, CE,
Ampla
FA, PT
AM, *CA, CE,
Ampla
FA, PT
Moderada *CA, FA

Restrita AM, *CA, FA

AM, *CA, CE,
Ampla
FA, PT
Ampla AM, *CA, FA

77

MARMO,

J.J.0. 150

MARMO,

J.J.0. 150

MARMO,
J.J.O. 58
MARMO,
J.J.O. 207
MARMO,
J.J.O. 152
MARMO,
J.J.O. 161
MARMO,
J.J.O. 185
MARMO,
J.J.O. 208
MARMO,
JJ.0.52
MARMO,

J.J.O. 168

MARMO,
JJ.O. 171
MARMO,

J.J.O. 69



**Brachiolejeunea
leiboldiana
Brachiolejeunea
phyllorhiza
**Cheilolejeunea
conchifolia
Cheilolejeunea
filiformis
Cheilolejeunea
rigidula
Cheilolejeunea
trifaria
Cololejeunea

cardiocarpa

Cololejeunea obliqua

Dibrachiella
parviflora
Dicranolejeunea
axillaris
Diplasiolejeunea
latipuensis
**Diplasiolejeunea
unidentata
Drepanolejeunea

fragilis

Restrita

Moderada

Moderada

Moderada

Ampla

Ampla

Ampla

Ampla

Moderada

Restrita

Restrita

Moderada

Ampla

*CA, FA

AM, *CA, FA

*CA, CE, FA

*CA, MA

AM, CA, CE,
FA, PT
AM, *CA, CE,
FA, PT
AM, *CA, CE,

FA

AM, *CA, FA

AM, *CA, FA

*CA, FA

CA FA

*CA, FA

AM, *CA, FA

78

MARMO,
J.J.0. 209
MARMO,
J.J.0. 159
MARMO,
J.J.O. 165
MARMO,
J.J.O. 58
MARMO,
J.J.0. 210
MARMO,
JJ.O. 71
MARMO,
J.J.O. 159
MARMO,
JJ.O.73
MARMO,
J.J.O. 200
MARMO,
J.J.O. 48
MARMO,
JJ.O. 73
MARMO,
J.J.0. 159
MARMO,

J.J.O. 222



Drepanolejeunea
mosenii
Harpalejeunea
stricta
Harpalejeunea

subacuta

Lejeunea adpressa

Lejeunea cancellata

**|_ejeunea capensis

Lejeunea flava

Lejeunea

glaucescens

Lejeunea laeta

Lejeunea laetevirens

Lejeunea oligoclada

**| gjeunea
parviloba
**|_gjeunea

phyllobola

Ampla

Moderada

Restrita

Ampla

Ampla

****Restrita

Ampla

Ampla

Moderada

Ampla

Ampla (EN)

Moderada

Ampla

AM, *CA, FA

AM, *CA, FA

CA, FA

AM, *CA, FA

*CA, CE, FA,

PP, PT

*CA, FA

AM, CA, CE,
FA, PP, PT
AM, CA, CE,

FA, PT

*CA, FA

AM, CA, CE,

FA, PP, PT

AM, *CA, FA

AM, *CA, FA

AM, CA, CE,

FA, PP, PT

79

MARMO,
JJ.O. 73
MARMO,
JJ.O.35
MARMO,
JJ.O.33
MARMO,
JJ.O. 41
MARMO,
J.J.O. 288
MARMO,
J.J.O. 159
MARMO,
J.J.O. 209
MARMO,
J.J.0. 193
MARMO,
JJ.0. 45
MARMO,
J.J.O. 286
MARMO,
J.J.0. 207
MARMO,
J.J.O. 164
MARMO,

J.J.O. 209



Lejeunea pulchra

Lopholejeunea
subfusca
**Marchesinia
bongardiana
**Myriocoleopsis
minutissima subsp.
minutissima
Myriocoleopsis
minutissima subsp.
myriocarpa
Schiffneriolejeunea
polycarpa
Lepidoziaceae
***Kurzia capillaris

var. verrucosa

Telaranea diacantha

Metzgeriaceae
***Metzgeria
conjugata
Metzgeria
scyphigera
Plagiochilaceae
Plagiochila

corrugata

Restrita

(EN)

Ampla

Restrita

Moderada

Moderada

Ampla

****Ampla

Ampla

****Moderada

Moderada

Ampla

*CA, FA

AM, CA, CE,

FA, PT

*CA, FA

AM, CA, CE,

FA

*CA, FA

AM, CA, CE,

FA, PT

*CA, CE, FA

AM, *CA, CE,

FA

*CA, FA

*CA, FA

AM, *CA, CE,

FA

80

MARMO,
JJ.O.71
MARMO,
JJ.0. 281
MARMO,

J.J.O. 198

MARMO,

J.J.0. 209

MARMO,

J.J.O. 159

MARMO,

J.J.0. 260

MARMO,
JJ.O. 28
MARMO,

J.J.0. 62

MARMO,
J.J.0. 40
MARMO,

JJ.O. 32

MARMO,

JJ.O. 41
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AM, *CA, CE, MARMO,
Plagiochila martiana Ampla
FA, PT J.J.0. 210
Ricciaceae
MARMO,
Riccia squamata X Moderada CA, FA, PP
JJ.O. 87
AM, CA, CE, MARMO,
Riccia vitalii X Ampla
FA, PP, PT JJ.O. 134
MARMO,
**Riccia wainionis X Ampla CA, CE, FA
J.J.0. 139

O elevado numero de registros inéditos evidencia que a diversidade de briofitas na
Caatinga é subestimada e reforca a importancia de inventarios floristicos, destacando 55 novas

ocorréncias para o dominio, sete para a Regido Nordeste, 11 para a Bahia e 18 para Pernambuco.

A analise da brioflora revela o predominio de espécies de ampla distribuicdo, como
Octoblepharum albidum, Fissidens zollingeri, Hyophila involuta, Isopterygium tenerum e
Frullania ericoides. Essa caracteristica indica uma notavel amplitude de nicho, conferindo-lhes
a plasticidade ecologica necessaria para colonizar ambientes diversos. Essa plasticidade
manifesta-se na alta variacdo morfoldgica intraespecifica, um mecanismo que aumenta a
capacidade de colonizacdo e a resiliéncia populacional (Silva et al., 2024). Tais atributos sdo
fundamentais para que essas briofitas se estabelecam e persistam nos brejos de altitude,
caracterizados como refugios ecoldgicos em meio ao semiarido (Araujo et al., 2022; Silva et

al., 2024).

Em contraste com esses elementos generalistas, uma parcela menor, porém
significativa, da flora € composta por espécies de distribuicdo moderada ou restrita. Entre estas,
destacam-se taxons endémicos do Brasil, como Brittonodoxa lithophila, Trichostomum
termitarum, Syrrhopodon brasiliensis e Atractylocarpus brasiliensis. A presenca desses taxons

de distribuicao restrita, ao lado dos generalistas, delineia a identidade briofloristica da Caatinga:
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um dominio que, embora dominado por espécies plasticas, abriga também uma flora Unica e

especializada em seus refugios umidos.

A andlise fitogeogréafica da brioflora levantada revela uma conexdo profunda e
desigual com os dominios vizinhos, governada por distintos mecanismos. A alta afinidade com
a Floresta Atlantica, onde 135 dos 136 taxons (99,2%) sdo compartilhados, um padrdo que
reflete uma heranca biogeografica historica ligada aos ciclos de retracdo e expanséo florestal
do Pleistoceno (Prado and Gibbs, 1993). Esse processo concentrou populacdes da Mata
Atlantica nos brejos de altitude, que hoje funcionam como refugios imidos. A Unica exce¢do
registrada, Aschisma carniolicum, evidencia a singularidade floristica desses enclaves. Por
outro lado, a substancial conexdo com o Cerrado, com 83 tdxons em comum (61%), parece ser
mais bem explicada pela proximidade geogréfica (Santos et al., 2024) ou plasticidade fenotipica

das briofitas (Sousa and Oliveira, 2019).

A maior riqueza de musgos em relacdo as hepaticas, observada neste e em outros
levantamentos na Caatinga (Nascimento et al., 2019; Oliveira et al., 2019; Santos et al., 2024),
pode ser atribuida a caracteristicas morfoldgicas que favorecem a adaptacdo a ambientes
sazonalmente secos. Tragos como a presenca de costa, o enrolamento do gametofito para
protecdo contra a radiacdo solar e a presenca de papilas para otimizar o transporte de agua
(Dilks and Proctor, 1979; Proctor et al., 2007) conferem aos musgos uma vantagem adaptativa

nesses ambientes.

4. Considerag0es finais

Este trabalho registrou novas ocorréncias de briofitas para a Caatinga, a Regido
Nordeste e os estados de Pernambuco e Bahia. Os resultados destacam o papel dos ambientes
umidos como refugios para uma flora especializada, de forte afinidade biogeografica com a

Floresta Atlantica, fornecendo dados essenciais para futuras estratégias de conservacao.
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A persisténcia de &reas subamostradas, contudo, evidencia a necessidade de
intensificar os levantamentos floristicos para uma compreensdo mais abrangente da brioflora.
Tais esforgos sdo cruciais para construir um panorama acurado da biodiversidade e embasar
planos eficazes de conservacao e restauracdo, especialmente diante das pressdes ambientais e

climéticas que ameacam a integridade deste bioma dnico.
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Resumo:

Introducéo e Objetivos: Compreender como gradientes ambientais moldam a diversidade funcional é
crucial para a conservacdo de biomas vulneraveis, como as Florestas Tropicais Sazonalmente Secas
(FTSS). Utilizamos briofitas na Caatinga, uma FTSS, para testar como gradientes ambientais e espaciais
em larga escala influenciam sua estrutura funcional. Nossa hipétese foi de que condicBes xéricas
restringiriam o espaco funcional, enquanto areas mais Umidas suportariam maior diversidade de

estratégias e maior riqueza.

Métodos: Compilamos um banco de dados com 439 taxons de bridfitas, com base em registros de 1994
a 2024. Para a analise, utilizamos 11 tragos funcionais e sete variaveis representando gradientes
climéticos, topograficos e espaciais. A estrutura funcional foi quantificada utilizando Redundancia
Funcional (FRed), Sobre-Redundancia Funcional (FORed) e Vulnerabilidade Funcional (FVuln). Um
espaco funcional foi construido por meio de Analise de Coordenadas Principais e testado contra modelos
nulos para avaliar a filtragem ambiental. As relagdes entre todos os componentes foram avaliadas

utilizando Modelos Lineares Generalizados, analise RLQ e Fourth-Corner.

Principais Resultados: Identificamos 133 entidades funcionais. A riqueza taxondmica correlacionou-
se positivamente com FRed e FORed, mas negativamente com FVuln. O espaco funcional observado
foi menor do que o esperado sob modelos nulos, indicando restricdes ecoldgicas (filtros ambientais). A
anélise RLQ revelou fortes associagOes entre as matrizes ambiental, de tracos e de espécies, com a
latitude, a precipitagdo do trimestre mais imido e a sazonalidade da temperatura como principais fatores
determinantes. Tracos como a presenca de costa, papilas e monoicia foram associados a latitude; o
enrolamento do gametdfito & temperatura média do trimestre mais imido; e formas de vida vulneraveis

ao indice de aridez. A longitude foi um preditor significativo para todos os indices funcionais.

Conclusoes: A filtragem ambiental e espacial sdo fatores-chave da diversidade funcional das bridfitas
da Caatinga, resultando em duas estratégias de sobrevivéncia distintas. Espécies em areas xéricas
demonstram plasticidade adaptativa para o uso eficiente da &gua, enquanto aquelas em enclaves Umidos

dependem do armazenamento de agua. A elevada Vulnerabilidade Funcional (FVuln) (~44% de
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entidades com uma Unica espécie) indica a suscetibilidade da comunidade as mudancgas ambientais. A
conservagdo desses enclaves midos como reflgios é, portanto, essencial para manter a resiliéncia do

ecossistema e a diversidade funcional diante das mudangas climaticas.

Palavras-chave: Ambientes Umidos; Ambientes xéricos; Analise RLQ; Antdceros; Briofitas;
Diversidade funcional; Florestas Tropicais Sazonalmente Secas; Gradientes ambientais; Gradientes

espaciais; Hepaticas; Musgos; Tracos funcionais.
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1. Introducdo

Compreender como as estratégias morfoldgicas e reprodutivas das espécies influenciam suas
interacdes com o ambiente é fundamental para determinar a estrutura e o funcionamento de comunidades
ecoldgicas (Lancaster et al., 2017). Essa abordagem é especialmente relevante em Florestas Tropicais
Sazonalmente Secas (FTSS), pois permite inferir padr6es de resposta a gradientes ambientais, identificar
0s mecanismos que sustentam a biodiversidade (Vila-Cabrera et al., 2015) e comparar esses processos
entre ecossistemas, contribuindo assim para previsoes de mudangas climaticas e para o desenvolvimento

de acgdes estratégicas de conservagao (Nock et al., 2016).

Predominantemente encontradas na regido Neotropical, as FTSS se estendem do noroeste do
México ao norte da Argentina, ocorrendo em fragmentos isolados com diferentes niveis de conservacéo
(Linares-Palomin et al., 2011). No Brasil, a Caatinga € a principal representante das FTSS, caracterizada
por uma sazonalidade pronunciada e por periodos de seca prolongados, que impdem desafios
significativos as comunidades vegetais ao afetar processos ecoldgicos e a dinamica do balanco hidrico
(Mutti etal., 2019). Embora historicamente subestimada em termos de biodiversidade, a Caatinga abriga
uma flora rica e singular, englobando tipos vegetacionais que variam em seus aspectos de acordo com

um gradiente que vai de condicfes xéricas a mais Umidas (Moro et al., 2024)

No entanto, a Caatinga tem sido cada vez mais afetada por severas pressdes antrépicas, incluindo
desmatamento, uso intensivo da terra e a disseminacéo de espécies invasoras, bem como pelos impactos
do aquecimento global, que coletivamente aumentam a vulnerabilidade de seus ecossistemas (Teixeira
et al., 2021). Nesse contexto, as bridfitas (antoceros, hepaticas e musgos) desempenham um papel
ecologicamente significativo, porém paradoxal. Embora sensiveis a flutuacfes de temperatura, umidade
e luz, essas plantas exibem notavel resiliéncia em ambientes secos. Sua natureza poiquiloidrica permite
que elas suportem a dessecacdo completa durante as secas e retomem rapidamente a atividade
metabdlica com o inicio das chuvas (Oliver et al., 2005; Proctor et al., 2007). Em florestas secas, as
briéfitas também formam parte das crostas biol6gicas do solo, que desempenham funcdes hidroldgicas

essenciais, como a retencdo de umidade e a infiltracdo de agua no solo (Szyja et al., 2023). Uma alta
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diversidade de bridfitas € notavel na Caatinga, particularmente em &reas rochosas e microclimas

especificos (Marmo e Silva, 2024).

No ambito da ecologia funcional aplicada as bri¢fitas na Caatinga, estudos recentes sugerem
que a diversidade funcional pode n&o estar diretamente associada a variaveis ambientais regionais, como
temperatura média ou precipitacdo, mas sim a fatores locais especificos, como as caracteristicas do
micro-habitat (Silva et al., 2018). Por exemplo, tragos como a forma de vida e a tolerancia a luz sdo
influenciados pela morfologia e fisiologia dos fordfitos, incluindo a rugosidade da casca, a deciduidade
e a capacidade de retengdo de agua (Souza et al., 2021). Esses fatores podem atuar como filtros
ambientais que moldam a composi¢do funcional das assembleias de briofitas em ambientes
sazonalmente secos. Contudo, existem evidéncias de que, enquanto os fatores ambientais influenciam
fortemente as assembleias de bri6fitas em escalas locais (Silva et al., 2014; Marmo e Silva, 2025),
processos estocasticos, como a limitacdo de dispersdo, tornam-se mais relevantes em escalas regionais

(Silva et al., 2014; Monteiro et al., 2023).

Apesar dos avancos recentes, persistem lacunas de conhecimento significativas sobre como os
fatores ambientais e espaciais influenciam diretamente os tragos morfoldgicos e as estratégias ecologicas
das bridfitas na Caatinga. Sanar essas lacunas é crucial, dada a heterogeneidade ambiental da Caatinga
e as crescentes ameagcas a sua biodiversidade. Portanto, este estudo tem como objetivo avaliar as relagdes
entre a estrutura funcional e taxondmica de assembleias de bridfitas e os parametros ambientais e
espaciais em toda a Caatinga, em escala regional. Hipotetizamos que ambientes xéricos imp&em filtros
ambientais mais fortes, resultando em um espaco funcional mais restrito, caracterizado por tragos
associados a conservacao de agua e protecdo contra a radiacdo solar (e.g., forma de vida), bem como
menor riqueza de espécies, em comparagdo com ambientes mais Umidos. Espera-se que estes Ultimos
apresentem filtros mais permissivos, suportando uma gama mais ampla de estratégias ecolégicas, um

espaco funcional expandido e maior riqueza de espécies.

2. Material e métodos



2.1. Area de estudo

A Caatinga abrange o Nordeste e 0 extremo norte do estado de Minas Gerais, no Brasil, cobrindo
uma area de 912.529 km2 (Silva e Barbosa, 2017) (Figura 1). A regido é caracterizada pela distribuicdo
irregular de chuvas, com longos periodos de seca interrompidos por precipitacdes que duram apenas
alguns meses, definindo um clima semiarido. A maior parte da precipitacdo concentra-se em apenas 3 a
5 meses do ano, exibindo alta variabilidade temporal (Silva et al., 2019). A vegetacdo é

predominantemente xerofitica, composta principalmente por espécies

lenhosas, deciduas e
semideciduas, adaptadas ao estresse hidrico prolongado (Marques et al., 2020). Além disso, existem

enclaves subimidos e umidos conhecidos como 'brejos de altitude’, que sdo areas de floresta Umida

encontradas entre 500 e 1100 metros de elevagdo, circundadas pela vegetacdo tipica da Caatinga
(Andrade-Lima, 2014).

Fig. 1. Mapa das 52 localidades inventariadas (circulos brancos) na Caatinga, Brasil. As células de grade
sdo de 0,25° x 0,25°. O Indice de Aridez segue a classificagio de Zomer et al. (2022): semiérido (0,2—
0,5), subimido seco (0,5-0,65) e imido (>0,65).
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2.2 Banco de dados e curadoria dos dados

Para este estudo, foram compilados trés conjuntos de dados:

1. Conjunto de dados taxonémicos: Selecionamos estudos revisados por pares conduzidos na
Caatinga que forneceram listas de espécies, resultando em 52 localidades inventariadas (ver Dados
Suplementares 2) (Fig. 1). Todas as trés divisbes de bridfitas foram consideradas: antdceros
(Anthocerotophyta), musgos (Bryophyta) e hepéaticas (Marchantiophyta). Os nomes das espécies foram
atualizados utilizando o pacote 'U.Taxonstand' no ambiente R (verséo 4.4.3), com base no The Bryophyte
Nomenclator (https://www.bryonames.org/). Foram excluidas espécies com registros duvidosos,
nomenclatura incerta ou para as quais 0s principais tragos morfoldgicos e reprodutivos utilizados neste
estudo (Tabela 1) ndo puderam ser preenchidos (ver Dados Suplementares 2). Para os estudos que ndo
reportaram  coordenadas  geograficas,  consultamos o  Herbario  Virtual Reflora

(https://reflora.jbrj.gov.br/reflora/herbarioVirtual/) e o SpeciesLink (https://specieslink.net/search/)

para localizar espécimes com coordenadas e descri¢Oes de localidade consistentes com as mencionadas
nos estudos originais. Quando tal informacéo estava disponivel, as coordenadas foram atribuidas aos
respectivos locais. Nos casos em que multiplas coordenadas foram fornecidas para a mesma localidade,

utilizou-se a média dos valores reportados.

2. Conjunto de dados de tragos funcionais: Os tracos morfol6gicos e reprodutivos selecionados
representam caracteristicas relacionadas a protecéo contra radiag&o solar, capacidade de armazenamento
de &gua e estratégias reprodutivas (Tabela 1; ver Dados Suplementares 3). Os dados dos tragos foram
compilados a partir de bancos de dados taxonémicos como Flora e Funga do Brasil

(https://floradobrasil.jbrj.gov.br/) e World Flora Online (https://www.worldfloraonline.org/), bem como

de literatura especializada contendo descri¢des taxondmicas das espécies.

Tabela 1. Tracos morfoldgicos e reprodutivos de briofitas na Caatinga compilados da literatura.

Filo/Tragos morfoldgicos e
reprodutivos
Antdceros, musgos e
hepaticas

Funcdes associadas Referéncias



https://reflora.jbrj.gov.br/reflora/herbarioVirtual/
https://specieslink.net/search/
https://floradobrasil.jbrj.gov.br/)
https://www.worldfloraonline.org/

Reproducdo assexuada (AR)
— variavel binaria

Sistema de reproducao
sexuada: monogico (SR_M),
didico (SR_D) e polioico
(SR_P) — variavel categorica

Forma de vida: intermediéria
(LF_D), tolerante (LF_T) e
vulneravel (LF_V) — variavel
categorica

Antdceros e hepaticas talosas
Camaras de ar (AC) —
varidvel binaria
Musgos

Células de armazenamento de
agua (WC) (e.g., células
hialinas, células alares,
leucocistos, cancelinas) —
variavel binaria

Pontas hialinas (HP) —
varidvel binaria

Musgos e hepaticas

Enrolamento do gametoéfito
(GC) — variavel binaria

Papilas (PA) — variavel
binaria

Pigmentacao escura (DP) —
variavel binéria

Costa (CO) — variavel binéria

Sobrevivéncia em ambientes
Xéricos na auséncia de agua

Variagao nos requisitos de
agua para a reproducéo
sexuada

Resposta aos niveis de
dessecacdo e protecdo contra
a radiacgdo solar (LF_I =
tapete, trama, leque; LF_T =
tufo, almofada, taloide
complexo; LF_V = pendente,
dendroide, taloide simples)

Facilitacdo das trocas gasosas
na fotossintese, transpiracao e
respiracdo

Armazenamento de dgua ao
longo do tempo

Protecdo das células
fotossintéticas e reducdo da
perda de agua

O enrolamento dos
filidios/gametdfito
(convoluto, crispado ou
torcido) protege os tecidos
internos

Regulacdo osmotica e
transporte rapido de agua
dentro das celulas

Protecdo da clorofila contra a
exposicao direta a luz

Facilitagcéo da absorcéo e
transporte de agua

Frey e
Kirschner
(2011)

Glime (2021)

Adaptado de
Mégdefrau
(1982)

Apostolakos et
al. (1982)

Brezeanu et al.
(2009)

Pan et al.
(2016)

Adaptado de
Proctor et al.
(2007)

Dilks e Proctor
(1979)

Xie e Lou
(2009)

Glime (2021)
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Hepaticas folhosas

Renner (2015)
Armazenamento externo de

Lobulo (L) — variavel binaria .
agua

3. Conjunto de dados ambientais e espaciais: O conjunto de dados ambientais incluiu 19
variaveis biocliméticas e elevagao obtidas do WorldClim 2.1 (Fick e Hijmans, 2017), assim como o
indice de aridez recuperado do Global Aridity Index 3 (Zomer et al., 2022), todos com resolu¢édo espacial
de 30 arco-segundos. As variaveis espaciais utilizadas foram a latitude e a longitude das localidades
amostradas. As variaveis ambientais foram extraidas utilizando o software QGIS versdo 3.42.2 por meio

do plugin Point Sampling Tool (ver Dados Suplementares 4).

Apoés a compilagio do banco de dados, o shapefile da Caatinga

(https://terrabrasilis.dpi.inpe.br/downloads/) foi subdividido em células de grade de 0,25° x 0,25° para

padronizar espacialmente as localidades. As 52 localidades amostradas foram distribuidas em 36 células
de grade distintas. Nos casos em que multiplas localidades se encontravam na mesma célula de grade,
calculamos a média das varidveis ambientais e das coordenadas geogréficas para gerar um unico valor
representativo por célula para cada variavel. O tamanho da célula de grade foi definido para equilibrar
a agregacao de localidades e a preservacao do gradiente e da heterogeneidade ambiental; células maiores
poderiam levar a uma agregacdo excessiva e a uma perda substancial da variabilidade espacial e

ambiental.

Para selecionar as variaveis mais informativas e reduzir a dimensionalidade, realizamos uma
analise de correlacdo de Spearman (utilizando a funcdo cor do pacote base do R), considerando as
variaveis como correlacionadas quando o coeficiente foi > 0,7. O conjunto inicial de variaveis foi
selecionado com base nas caracteristicas da area de estudo e posteriormente refinado seguindo Marmo

& Silva (2025).

Subsequentemente, foi conduzida uma Anélise de Componentes Principais (PCA) utilizando a
funcédo 'FactoMineR::PCA'. A variancia explicada de cada componente principal foi avaliada, e os trés

primeiros componentes foram retidos como representativos da variabilidade total (‘factoextra::get_eig').


https://terrabrasilis.dpi.inpe.br/downloads/)
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Variaveis com loadings (cargas) absolutos > 0,7 em pelo menos um dos trés eixos principais foram
consideradas significativas (‘factoextra::get_pca_var'). As variaveis finais selecionadas foram: Elevacéo
(EL), indice de Aridez (Al), Latitude (LAT), Longitude (LON), Precipitacio do Trimestre Mais Umido

(B1016), Temperatura Média do Trimestre Mais Umido (BIO8) e Sazonalidade da Temperatura (BIO4).
2.3. Analise de dados
2.3.1 Diversidade taxonémica e funcional alfa

A diversidade taxondmica alfa (ta) foi definida como o niimero total de espécies registradas em
cada localidade, enquanto a diversidade funcional alfa (fo) foi avaliada com base em indices derivados
de entidades funcionais: Riqueza de Entidades Funcionais (FEr), Redundancia Funcional (FRed), Sobre-
Redundéancia Funcional (FORed) e Vulnerabilidade Funcional (FVuln). Esses indices foram calculados
utilizando a funcdo 'mFD::alpha.fd.fe’, ap0s agrupar as espécies em entidades funcionais

(‘'mFD::sp.to.fe").

As entidades funcionais agrupam espécies que compartilham combinagdes idénticas de valores
de tragos morfolGgicos e reprodutivos e sdo caracterizadas da seguinte forma: 1) FEr: nimero total de
entidades funcionais por assembleia; 2) FRed: nimero médio de espécies por entidade funcional; 3)
FORed: grau em que as espécies estdo concentradas em poucas entidades (valores proximos a 0 indicam
distribuicdo uniforme; proximos a 1 indicam alta concentracao); 4) FVuln: proporcéo de entidades
contendo apenas uma espécie (valores altos indicam maior risco funcional; valores baixos indicam maior

resiliéncia funcional) [Magneville et al., 2022].

A relagdo entre ta ¢ FRed, FORed e FVuln foi avaliada por meio da correlagdo de postos de
Spearman (‘cor.test’), apdés a verificacdo da normalidade dos dados com o teste de Shapiro-Wilk

(‘shapiro.test’). Ambas as func¢des fazem parte do pacote base do R.
2.3.2 Analise do espaco funcional

Foram construidos dois tipos de espacos funcionais:
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1. Espaco funcional global das espécies: Uma matriz de distancia de Gower — adequada para
combinar varidveis continuas e categéricas — foi gerada utilizando 'vegan::vegdist' e usada como
entrada para uma Analise de Coordenadas Principais (PCoA) via 'vegan::cmdscale'. Os escores dos dois
primeiros eixos principais definiram o espaco funcional global das espécies (‘funspace::funspace'), que
foi subsequentemente particionado por filo de briofita. A relacdo entre os valores originais dos tracos e

0s eixos da PCoA foi avaliada utilizando 'vegan::envfit' com 999 permutacdes.

A robustez e a significAncia do espaco funcional global foram testadas com
"funspace::funspaceNull', utilizando dois modelos nulos: (i) uma distribuicdo normal multivariada, que
simula restri¢des ecoldgicas e produz um espaco elipsoidal centrado nos tragos mais comuns, e (ii) uma
distribuicdo uniforme, que assume que todas as combinagfes de tracos sdo igualmente provaveis,

gerando um espago aproximadamente retangular (Carmona et al., 2024).

2. Espaco funcional global das classes climéticas: Com base no indice de aridez, as localidades
foram classificadas em trés categorias climaticas: semiarida (0,2-0,5), subumida seca (0,5-0,65) e
Umida (>0,65) [Zomer et al., 2022]. Um espago funcional global foi entdo construido para avaliar como
os tracos funcionais em nivel de assembleia se distribuem nesses contextos climéticos. Inicialmente, a
Média Ponderada pela Comunidade (CWM) de cada traco foi calculada ('FD::functcomp'). Uma matriz
de distdncia euclidiana ('dist', base R) foi computada a partir dessas CWMs e submetida a uma PCoA,
seguindo o0 mesmo racional utilizado para o espaco em nivel de espécie. O espaco funcional resultante
foi particionado nas trés categorias — semiarida, sublmida seca e Umida. Assembleias com menos de
cinco espécies foram excluidas desta analise para evitar outliers que possam surgir de célculos de CWM

baseados em um baixo nimero de espécies.

2.3.3 Analises RLQ, Fourth-Corner e Modelos Lineares Generalizados (GLMs)

Para avaliar a relagdo entre FRed, FORed e FVuln e as varidveis ambientais e espaciais,
aplicamos Modelos Lineares Generalizados (GLMs) utilizando 'gimmTMB::giImmTMB'. Para FRed,

utilizamos a distribuicdo Gamma, apropriada para valores continuos e estritamente positivos. FORed e
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FVuln, que incluem valores de 0 e 1, foram transformadas para permitir a modelagem com a distribuicdo

Beta, adequada para proporgdes no intervalo aberto (0,1) (Smithson e Verkuilen, 2006).

A selecdo de modelos foi realizada utilizando 'MuMIn::dredge’, considerando modelos com
AAIC < 2. A importancia das varidveis foi avaliada com 'MuMIn::sw', sendo consideradas relevantes
aquelas com importancia > 0,6. Em modelos que apresentaram problemas de convergéncia ou residuos
mal ajustados — indicando poder explanatdrio insuficiente — varidveis adicionais foram incluidas
sequencialmente em ordem decrescente de importancia relativa, até que o ajuste e os diagndsticos do
modelo fossem satisfatdrios. As premissas do modelo foram verificadas utilizando residuos simulados
(‘'DHARMa::simulateResiduals’). A partir desses residuos, conduzimos os testes testUniformity
(uniformidade da distribuicdo dos residuos), testDispersion (sobredispersdo ou subdispersdo) e

testOutliers (presenca de outliers).

Para explorar as respostas dos tracos aos gradientes ambientais e espaciais, realizamos uma
analise RLQ para vincular trés matrizes: varidveis ambientais e espaciais (R), composi¢cdo das
assembleias (L) e tracos das espécies (Q) (‘ade4::rlg’). A significancia das relacGes resultantes entre os
tragos e as varidveis ambientais/espaciais foi entdo avaliada pelo método Fourth-Corner
(‘ade4::fourthcorner') [Dray e Legendre, 2008]. Todas as analises foram realizadas no ambiente R

(versdo 4.4.3) (ver Dados Suplementares 10).

3. Resultados

3.1. Diversidade taxondmica e funcional alfa

Um total de 450 taxons de bridfitas aceitos foi compilado; no entanto, onze espécies (10 musgos
e 1 hepatica) foram excluidas das andlises devido a auséncia de dados de tracos (ver Dados
Suplementares 1 e 2). O conjunto de dados final compreendeu 439 taxons (428 espécies, 4 subespécies
e 9 variedades) em 62 familias. Anthocerotophyta foi representada por apenas trés espécies
(Anthocerotaceae — 1 spp.; Notothyladaceae — 2 spp.). Bryophyta foi a divisdo mais diversa, com 236
taxons (228 spp., 2 subsp., 6 var.) em 36 familias, com destaque para Fissidentaceae (37 spp.),

Leucobryaceae (29 spp.) e Pottiaceae (20 spp.). Marchantiophyta contabilizou 202 taxons (197 spp., 2
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subsp., 3 var.) em 24 familias, sendo Lejeuneaceae (80 spp.), Frullaniaceae (17 spp.), Plagiochilaceae e

Lepidoziaceae (17 spp. cada) as mais representativas.

A localidade com a maior ta foi a Serra do Orobd (110 spp.), seguida pelo Parque Nacional da
Chapada do Ibiapaba (79 spp.) e pela Chapada do Araripe (74 spp.). Um total de 133 entidades
funcionais foi identificado (ver Dados Suplementares 8). A FEr variou de 1 a 56; a FRed de 1 a 1,96; a
FORed de 0 a 0,31; e a FVuln de 0,56 a 1 (ver Dados Suplementares 9). A riqueza taxondmica (ta) foi
positivamente correlacionada com FRed (p = 0,877; p < 0,001) ¢ FORed (p = 0,896; p < 0,001), e

negativamente correlacionada com FVuln (p =-0,763; p < 0,001).

3.2. Espaco funcional

O espaco funcional global das espécies exibiu uma Riqueza Funcional (FRic) de 0,47 e uma
Divergéncia Funcional (FDiv) de 0,68. Anthocerotophyta apresentou a menor FRic (0,05) e FDiv (0,34);
Bryophyta teve FRic = 0,39 e FDiv = 0,69; e Marchantiophyta, FRic = 0,33 e FDiv = 0,71 (Fig. 2).
Todos os tragos foram positivamente correlacionados com as varidveis ambientais e espaciais (ver

Dados Suplementares 6).

Fig. 2. Espaco funcional das bridfitas da Caatinga: a) espago funcional global; b) espago funcional dos
antoceros (Anthocerotophyta); c) espaco funcional dos musgos (Bryophyta); d) espago funcional das
hepaticas (Marchantiophyta). As setas azuis representam os tragos funcionais e seu comprimento é

proporcional a sua contribui¢do para o modelo.
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O modelo nulo normal estimou uma area média de espaco funcional de 0,772, enquanto a area
observada foi de 0,471 (p = 0,001; SES = -8). O modelo nulo uniforme estimou uma area esperada de

0,653, também superior ao valor observado (p = 0,001; SES = -27,22).

A andlise das classes climéticas globais revelou diferencas marcantes na diversidade funcional.
A FRic global foi de 15,98 e a FDiv de 0,53. A classe semiarida apresentou FRic = 13,55 e FDiv =0,47;
a classe subumida seca exibiu FRic = 15,53 e FDiv = 0,61; e a classe Umida teve FRic = 9,32 e FDiv =
0,41 (Fig. 3). Todos os tragos foram significativos no espaco funcional (ver Dados Suplementares 6). O
modelo nulo normal estimou uma area média esperada de 16,86, proxima a area observada (15,98; p =
0,636; SES = -0,49), indicando auséncia de evidéncia de estrutura ndo aleatdria. O modelo uniforme
estimou 17,65, com uma area observada de 15,979 (p = 0,059; SES = -1,9), também sem evidéncias

fortes para rejeitar a aleatoriedade.

Fig. 3. Espaco funcional das assembleias por classe climética: a) Espago funcional semiarido; b) Espaco
funcional subimido seco; ¢) Espaco funcional imido; d) Espaco funcional global das classes climaticas.
As setas vermelhas representam os tragos funcionais, com o comprimento da seta proporcional & sua
contribuigdo para 0 modelo; as linhas tracejadas indicam os limites de densidade do espaco funcional, e

0S pontos pretos representam as localidades.

2 Semi-Arid [~ Dry Sub-Humid

~

PCoA2 (28.4%)
PCOA2 (28.4%)

2 Humid -4 o~ d Glimate Class
Semi-Arid
~ 4 O oysuo-Humid

] Humid

PCoA2 (28.4%)
&
PCoA2 (28.4%)

PCoA1 (44.2%) PCoA1 (44.2%)



102

3.3. Andlises RLQ, Fourth-Corner e GLMs

A andlise RLQ revelou uma forte associagdo entre as matrizes ambiental, espacial, funcional e
taxonbémica (inércia = 0,485; p < 0,0001 para ambos os modelos). Os tracos que mais contribuiram
foram forma de vida vulneravel (LF.V = 3,31), lI6bulo (L = 0,48) e forma de vida tolerante (LF.T =
0,45). Dentre as variaveis ambientais e espaciais, as mais importantes foram a latitude (LAT = 0,34), a

precipitacdo do trimestre mais Umido (BIO16 = 0,31) e a sazonalidade da temperatura (BIO4 = 0,29)
(Fig. 4).

Fig. 4. (A) Biplot da RLQ ilustrando a distribuicdo dos locais de amostragem em relagdo as variaveis
ambientais e espaciais e aos tracos funcionais. (B) Contribuicéo relativa dos tragos funcionais para a
estruturacdo dos eixos da RLQ. (C) Contribuicéo relativa das variaveis ambientais e espaciais para 0s
eixos da RLQ. Os tracos morfoldgicos e reprodutivos considerados foram: AC (Camaras de ar), AR
(Reproducéo assexuada), CO (Presenca de costa), DP (Pigmentagdo escura), GC (Enrolamento do
gametofito), HP (Ponta hialina), L (Presenca de 16bulo), LF_I (Forma de vida intermediéaria), LF_T
(Forma de vida tolerante), LF_V (Forma de vida vulneravel), PA (Presenca de papilas), SR_D (Sistema
sexual didico), SR_M (Sistema sexual mondico), SR_P (Sistema sexual polidico) e WC (Células de
armazenamento de &gua). As variaveis ambientais e espaciais incluidas foram: Al (indice de Aridez),
BlO16 (Precipitacdo do Trimestre Mais Umido), BIO4 (Sazonalidade da Temperatura), BIO8

(Temperatura Média do Trimestre Mais Umido), EL (Elevagdo), LAT (Latitude) e LON (Longitude).
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A andlise Fourth-Corner também identificou associacGes significativas entre os tracos e as

variaveis ambientais/espaciais (Tabela 2) (ver resultados completos nos Dados Suplementares 6).

Tab. 2. Relagdes significativas (p < 0,05) resultantes da analise Fourth-Corner entre variaveis

ambientais/espaciais e tragos funcionais.

Par a par (Variaveis / Tragos) Obs Std.Obs  Pvalue.adj

LAT/CO 0,154181 3,158,025 0,01*
LAT /PA 0,090031 2,635,121 0,03 *
LAT/SR_D -0,16068  -30,161 0,01*
LAT /SR_M 0,162296 299,524 0,02 *
LAT /DP 0,126913 2,627,974 0,05
BIO8/GC 0,153916 3,216,107 0,01*
Al/LF_V 0,165815 3,269,921 0,01*

Nota: Os tragcos morfoldgicos e reprodutivos considerados foram: CO (Presenga de costa), DP
(Pigmentagdo escura), GC (Enrolamento do gametdfito), LF_V (Forma de vida vulneravel), PA
(Presenca de papilas), SR_D (Sistema sexual didico), SR_M (Sistema sexual mondico). Variaveis
ambientais e espaciais: Al (indice de Aridez), BIO8 (Temperatura Média do Trimestre Mais Umido),

LAT (Latitude).

Nos GLMs, o modelo inicial para FRed (AIC = 18,5) ndo detectou preditores significativos. A
selecdo por AlCc indicou LON como a Unica variavel relevante (AICc = 11,4; estimativa = —0,037; p <
0,01), com bons diagndsticos (KS: D = 0,141, p > 0,05; dispersdo = 1,053, p > 0,05; outliers = 1). Para
FORed, 0 modelo inicial (AIC =-62,7) também ndo foi significativo, mas o modelo mais parcimonioso
incluiu LON (AICc = —67,7; estimativa = -0,193; p < 0,001), com diagndsticos apropriados (KS: D =

0,139, p > 0,05; dispersdo = 0,774, p > 0,05; outliers = 1).

O modelo inicial para FVuln (AIC = -41,9) ndo encontrou variaveis significativas. A selecdo
por AlCc identificou LON como o principal preditor (AlCc = —48,2; estimativa = 0,185; p < 0,01), com

diagndsticos satisfatorios (KS: D =0,116, p > 0,05; dispersdo = 0,873, p > 0,05; outliers = 1). No entanto,
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os graficos de residuos indicaram um "Combined adjusted quantile test significant", sugerindo que havia
alguma estrutura ndo capturada pelo modelo. Um segundo modelo para F\uln, incluindo LON e BIO4
(AIC =-47,0), resolveu esse problema: LON permaneceu significativo (estimativa = 0,176; p < 0,05)
enguanto BIO4 ndo (p > 0,05), e os diagnosticos do modelo confirmaram um bom ajuste (KS: D = 0,134,
p > 0,05; disperséo = 0,875, p > 0,05; outliers = 1) (ver resultados completos nos Dados Suplementares

7).

4. Discussao

A compilacdo de 450 taxons a partir de levantamentos floristicos publicados confirma a alta
diversidade taxonémica de bridfitas na Caatinga. Este nimero é proximo dos 491 taxons reportados por
Marmo & Silva (2025) para a Caatinga, embora o estudo deles tenha incluido espécimes depositados
em herbarios, incluindo alguns ndo vinculados a publicagdes cientificas, ampliando a representagdo
taxonbmica. As células de grade mais ricas foram aquelas que abrangem serras e chapadas,
caracterizadas por elevadas altitudes e umidade, condi¢Ges que favorecem a presenca de briofitas (Bbas-

Bastos et al., 2017; Batista et al., 2018).

De acordo com Pharo e Zartman (2007), a riqueza e a composicao de assembleias de bridfitas
em paisagens fragmentadas sdo influenciadas por fatores ambientais (locais) e espaciais (regionais).
Silva et al. (2018) discute a influéncia desses fatores sobre os tracos morfoldgicos e reprodutivos, o que

reflete as diferentes estratégias ecoldgicas de cada espécie.

As condigcdes em ambientes elevados e imidos sdo ideais para o desenvolvimento de briofitas,
permitindo um espaco funcional mais amplo e a coexisténcia de espécies com diversas combinagdes de
tracos (Spasojevic et al., 2014). Contudo, FRed ou FORed nem sempre indicam menor FVuln. Na
Caatinga, das 133 entidades funcionais identificadas neste estudo, 59 (=44%) foram ocupadas por
apenas uma espécie. Por exemplo, na Serra do Orobé (Bbas-Bastos et al., 2017) — a localidade mais
rica, com 110 espécies —, foram registradas 56 FEs, das quais 36 (64%) eram entidades de espécie
Unica, indicando alta FVuln mesmo em areas ricas em espécies. De fato, na Caatinga, uma grande

proporcdo de bridfitas (cerca de 45%) é registrada apenas uma vez (singletons) ou duas vezes
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(doubletons), reforcando sua vulnerabilidade, pois muitas podem representar entidades funcionais
Unicas (Marmo e Silva, 2025). Esse padrao reflete lacunas de amostragem no bioma, exemplificando o
Hutchinsonian shortfall: a falta de conhecimento sobre os nichos ecoldgicos e os tragos funcionais das

espécies (Hortal et al., 2015).

Os musgos apresentaram a maior FRic, provavelmente devido a sua diversidade morfolégica,
refletida em variadas estruturas celulares foliares, tamanho e cor do gametofito, formas de crescimento,
plasticidade fisioldgica (Schofield, 1985) e sistemas sexuais (Maciel-Silva e Porto, 2024). Essa
diversidade morfoldgica permite que espécies tolerantes a dessecagdo, como Syntrichia ruralis (Hedw.)
F. Weber & D. Mohr, persistam em campos semiaridos heterogéneos (Hamerlynck et al., 2002). As
hepaticas exibiram a maior FDiv, incluindo representantes tanto talosos quanto folhosos, com estratégias
contrastantes. Os antdceros apresentaram a menor FRic e FDiv, provavelmente devido ao seu menor
numero de espécies e & menor diversidade de tragos. Adicionalmente, eles estdo restritos a ambientes

mais Umidos (Oliveira e Bastos, 2009).

Em ambientes xeéricos, filtros ambientais mais fortes favorecem adaptag¢fes como costas (Glime,
2021), papilas (Dilks e Proctor, 1979) e o enrolamento do gametofito (Proctor et al., 2007), juntamente
com uma menor dependéncia da dgua para a reproducdo sexuada, frequentemente associada a sistemas
monoicos (Glime, 2021). Fabronia ciliaris var. polycarpa (Hook.) W.R. Buck, por exemplo, desenvolve
esporofitos na estacdo seca e gametangios na estacdo chuvosa (Nunes et al., 2015), enquanto
Campylopus lamellatus Mont. apresenta adaptagdes fisioldgicas, como a variagdo da clorofila a entre as
estacOes seca e chuvosa (Silva et al., 2020). Neste estudo, os tragos adaptados a ambientes xéricos foram
positivamente correlacionados com o aumento da latitude e com temperaturas mais altas durante o
trimestre mais Umido (BIO8), sugerindo uma filtragem ambiental mais forte ao norte do Rio S&o
Francisco. Esta regido € mais seca e menos estavel climaticamente em comparacdo com a Caatinga

meridional, mais Umida, proxima & Chapada Diamantina (Marmo e Silva, 2025).

As briofitas podem apresentar respostas contrastantes a variacao latitudinal. No Chile, a riqueza
de bridfitas aumenta em direcdo ao sul, especialmente na regido subantértica magalhanica. Esse padréo

esta ligado a sua tolerancia a dessecacao e ao clima frio, bem como ao papel dos ventos dominantes na
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dispersdo de esporos e estruturas assexuadas a longas distancias (Rozzi et al., 2008). Por outro lado, na
Europa, a diversidade de musgos mostra um padrdo oposto — a riqueza aumenta em dire¢do ao norte,
onde climas mais frios sdo mais adequados para plantas poiquiloidricas. Segundo os autores, as
condicBes quentes e secas do sul da Europa sdo menos favoraveis aos musgos, explicando a menor

riqueza de espécies nessas regides (Mateo et al., 2016).

Ao longo do gradiente longitudinal (oeste-leste), observamos menor FRed e FORed e maior
FVuln. Isso indica que, apesar das chuvas regulares moduladas pela Zona de Convergéncia Intertropical
(ZCIT) (Pagotto et al., 2015), localidades mais proximas do oceano em longitudes mais altas nédo
fornecem consistentemente ambientes mais favoraveis para as briofitas. Em contraste, areas elevadas e
Umidas como a Chapada Diamantina, situada a aproximadamente 320 km da costa, apresentaram riqueza
funcional significativa. Esta regido especifica ostenta a maior riqueza de briofitas da Caatinga (Marmo
e Silva, 2025), com suas cadeias montanhosas e aridez moderada desempenhando um papel fundamental

na promocao tanto do endemismo local quanto da diversidade funcional (Silva e Souza, 2018).

Assim, na Caatinga, a variagdo climatica entre areas xéricas e umidas resulta em estratégias
ecoldgicas distintas para as briofitas. Essas diferencas, de fato, foram observadas em diversos ambientes.
Espécies de areas imidas investem em tracos de retencdo de agua [e.g., Philonotis cernua (Wilson) D.G.
Griffin & W.R. Buck, Hygroamblystegium varium (Hedw.) Mdnk.], mesmo préximas a fontes de agua.
Em contraste, espécies como Campylopus filifolius (Hornsch.) Spruce, de ambientes variaveis, exibem
alta sensibilidade a perda de agua e se adaptam rapidamente as flutuacGes de umidade (Ribeiro et al.,
2022). Bridfitas de ambientes xéricos tendem a apresentar alta plasticidade adaptativa para otimizar o
uso da agua sob estresse, enquanto espécies de ambientes Umidos investem em mecanismos de

armazenamento e retencao hidrica.

No entanto, é importante considerar que regides subamostradas na Caatinga (Marmo e Silva,
2025) ainda podem revelar alta diversidade taxondmica e funcional, o que poderia remodelar os padrdes

espaciais aqui identificados.
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5. Conclusao

Nossos resultados destacam a influéncia da latitude e da longitude na diversidade funcional de
briéfitas na Caatinga. Em ambientes xéricos, as espécies priorizam tracos que maximizam a
sobrevivéncia sob disponibilidade hidrica restrita, enquanto em &reas imidas, elas expandem seu espago
funcional com estratégias para o uso eficiente de recursos abundantes. A identificacdo desses tracos
morfol6gicos e reprodutivos especificos é uma ferramenta valiosa para 0 monitoramento das mudancas
climéticas e a conservacao de habitats criticos na Caatinga, fornecendo insights sobre a resiliéncia das

briofitas em ecossistemas semiaridos.
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5 CONSIDERACOES FINAIS

Este estudo destaca a relevancia ecoldgica das briofitas na Caatinga,
evidenciando sua diversidade e os fatores que estruturam suas comunidades. Os
resultados indicam que variaveis ambientais, especialmente relacionadas a
disponibilidade hidrica, como precipitacdo e indice de aridez, sdo determinantes
fundamentais para a distribuicao, riqueza e composicao dessas espécies. Além disso,
filtros espaciais, como longitude e altitude, exercem influéncia significativa ao modular
gradientes de temperatura e padrées de chuva, impactando diretamente a diversidade
funcional das comunidades. Em ambientes mais secos, prevalecem estratégias
adaptativas que maximizam a tolerancia a dessecacdo e a eficiéncia no uso de
recursos, engquanto areas mais umidas apresentam maior amplitude de estratégias

funcionais.

A identificacdo de lacunas de amostragem e novos registros para a Caatinga e
o Nordeste ressalta a urgéncia de intensificar esforcos de coleta e monitoramento,
especialmente em regides subamostradas. Frente as mudancas climaticas e as
crescentes pressdes antropicas, os achados reforcam o papel essencial das bri6fitas
na manutenc¢éo do funcionamento ecoldgico e da resiliéncia desse bioma. A incluséo
desses organismos em programas de conservacgao deve ser priorizada, considerando
sua vulnerabilidade as alterac6es ambientais e sua contribuicdo para a preservacao

dos servigos ecossistémicos.
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