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RESUMO 
  

As briófitas compõem um grupo com amplo valor ecológico no processo de 

sucessão ecológica por condicionar de modo favorável o ambiente para o 

surgimento de grupos subsequentes. Desta forma, objetivou-se investigar a 

distribuição das comunidades de briófitas em uma cronossequência na Floresta 

Nacional de Caxiuanã, Pará, Brasil. O material biológico foi coletado em florestas 

que abrangeram diferentes estágios de sucessão conforme a idade de regeneração: 

Etapa I (0 – 10), Etapa II (10 ├─ 25), Etapa III (> 25) e Etapa IV (florestas primárias). 

Testou-se a diferença da densidade, riqueza e composição de espécies entre as 

etapas, além de verificar a ocorrência de possíveis espécies indicadoras. Os táxons 

identificados também foram classificados de acordo com a guilda de tolerância a luz 

solar e colonização por substrato. Constatou-se que a composição de espécies foi a 

variável que melhor contribuiu para compreender a distribuição da comunidade 

briofítica ao longo das etapas sucessionais e que oito espécies apresentaram 

potencial indicador das fases de sucessão. Ao longo das etapas, as espécies 

generalistas predominaram, havendo redução da riqueza de especialistas de sol e 

aumento de especialistas de sombra. E, acredita-se que as condições 

microclimáticas e a estrutura das florestas podem influenciar na disponibilidade e 

qualidade dos substratos, consequentemente na colonização das briófitas nas 

diferentes etapas. 

 

Palavras-chave: Briófitas. Floresta tropical úmida. Secessão ecológica.  
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ABSTRACT 
  

The bryophytes are a group with large ecological value in the process of ecological 

succession by conditioning the environment for emergence of subsequent groups. 

The objective was to investigate the distribution of bryophyte communities in a 

chronosequence in Caxiuanã National Forest, Pará, Brazil. The biological material 

was collected in forests of different succession stages according to the age of 

regeneration: Stage I (0 - 10), Stage II (10 - 25), Stage III (> 25) and Stage IV 

(primary forest). We tested difference in density, richness and species composition 

between the stages, also tested the possible occurrence of indicator species. We 

also classify the species according to tolerance guild to sunlight and substrate 

colonization. The species composition was the variable that best contributed to 

understand the distribution of the bryophyte community throughout the successional 

stages. Eight species are indicator of the succession phases and, throughout the 

stages, generalist species predominated, there was reduction in richness of sun 

specialists and increase in shade specialists. We also believed that the microclimatic 

conditions and the structure of the forests can influence in substrates availability and 

quality, consequently the colonization of bryophytes in different stages. 

 

Keywords: Cryptogams. Rainforest wet. Secondary forest.  
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1 CONTEXTUALIZAÇÃO 

As briófitas, representadas por antóceros, hepáticas e musgos, apresentam 

ampla distribuição geográfica mesmo sendo plantas morfologicamente simples e de 

pequeno tamanho (COSTA; LUIZI-PONZO, 2010). Consideradas como um dos 

maiores grupos vegetais e podem ocorrem nos mais diferentes ecossistemas e 

habitats como em desertos (SMITH, 2013), gelos árticos (LONGTON, 1988) e em 

afloramentos rochosos (SILVA; SILVA; PÔRTO, 2014). 

Algumas briófitas possuem ampla plasticidade e são capazes de resistir a alta 

intensidade luminosa e de suportar condições de dessecação ou até mesmo a 

ocorrência de fogo natural como nos ambientes de Cerrado (RIOS et al., 2016; 

VISNADI, 2004). Na ocorrência de perturbações em florestas conservadas, a 

composição de espécies é alterada, havendo o declínio de táxons sensíveis à 

dessecação (especialistas de sombra), bem como o surgimento e a permanência de 

táxons mais resistentes às variações ambientais (especialista de sol e generalistas, 

respectivamente) (GRADSTEIN et al., 2001). 

Embora a distribuição de briófitas seja fortemente influenciada por fatores 

limitantes como alta luminosidade e baixa umidade, a disponibilidade e a qualidade de 

detritos lenhosos e a continuidade da vegetação lenhosa também influencia na 

distribuição desse grupo (LESICA et al., 1991). Desta forma, as briófitas podem 

colonizar os mais diferentes substratos como solo, rochas, troncos e folhas (ROBBINS, 

1952). 

Plantas avasculares são especialmente vulneráveis às mudanças em fatores 

abióticos da floresta por mostrarem alto grau de sensibilidade às alterações 

microclimáticas (WERNER; GRADSTEIN, 2009). Em decorrência ao limite de 

tolerância de cada espécie, em florestas recém perturbadas ocorre o desaparecimento 

de espécies mais sensíveis e adaptadas a ambientes úmido e sombreado e a 

prevalência de táxons mais resistentes (ALATALO; JÄGERBRAND; MOLAU, 2015; 

FREGO, 2007). 

Estudos realizados em florestas secundárias identificaram que a riqueza em 

ambientes alterados é significativamente menor do que em áreas sem histórico de 

perturbação em Florestas Tropicais (WERNER; GRADSTEIN, 2009). Nöske et al. 

(2008) constataram que em florestas primárias a riqueza atinge até 72 espécies, 

enquanto em florestas alteradas atinge 49 espécies. Fato também observado por 
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Tavares-Martins et al. (2014), no qual as florestas secundárias apresentaram de 9 a 13 

espécies a menos do que em florestas primárias. 

Mesmo que a riqueza em florestas secundárias seja menor, as briófitas que 

colonizam esses ambientes possuem um amplo valor ecológico no processo de 

regeneração natural (SILVA; SILVA; PÔRTO, 2014). A brioflora estabelecida nas 

primeiras fases sucessionais condicionam o ambiente para o reestabelecimento das 

espécies tardias atuando na retenção de umidade, na fixação de nutrientes e na 

estabilização do solo (HALLINGBÄCK; HOSGETTS, 2000; TURETSKY et al., 2012). 

 Segundo Chokkalingam e Jong (2001), o processo de regeneração ocorre de 

forma natural e exibe diferença estrutural e na composição em florestas primárias, 

mesmo em áreas semelhantes. 

Florestas secundárias contribuem na cobertura do solo de áreas perturbadas, 

no sequestro e conservação de estoques de carbono, bem como na manutenção da 

biodiversidade, tanto em estrutura como em funcionalidade, ao considerar a perda total 

desses serviços ecossistêmicos (VIEIRA; GARDNER, 2012). 

A Floresta Nacional de Caxiuanã consiste em uma unidade de conservação que 

detém vasta extensão de floresta contínua (Lisboa, Bezerra, and Cardoso 2013). 

Entretanto, por se tratar de uma área protegida de uso sustentável, permite o uso da 

terra para fins de subsistência das populações tradicionais ali estabelecidas. As 

principais formas de utilização dos recursos naturais são caça, pesca, extração de 

madeira e agricultura familiar, onde nesta atividade a prática comum de trato cultural é 

o corte e a queima da vegetação para preparo do solo e cultivo (MIRANDA et al. 

2015). Após o desgaste do solo por repetidas colheitas ocorre o abandono dessas 

áreas, as quais seguirão uma trajetória sucessional que resultam na formação de um 

mosaico de florestas secundárias na área (Chazdon 2012; Massoca et al. 2012).  

Dada a importância, torna-se evidente a necessidade de aprimorar o 

conhecimento da brioflora nas florestas secundárias para melhor compreensão da 

dinâmica sucessional. Esse aspecto, conduziu a formação das questões que 

nortearam este trabalho, as quais foram: A brioflora diverge nos diferentes estágios 

sucessionais? Quais as guildas de tolerância que predominam ao longo das diferentes 

etapas de sucessão? Quais os substratos colonizados nas diferentes etapas de 

sucessão? 

 Diante disso, o presente trabalho teve por objetivo investigar a estrutura e a 

composição das briófitas em uma cronossequência de florestas secundárias na 
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Floresta Nacional de Caxiuanã, Pará, Brasil. Ressalta-se que os resultados desta 

pesquisa serão apresentados em modelo de artigo científico abordando sobre a 

brioflora de florestas primárias e secundárias em diferentes estágios (Artigo I), 

seguindo as normas técnica da Biotropica (Anexo).  
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INDEPENDENTEMENTE DA DIMENSÃO, AS PERTURBAÇÕES ANTRÓPICAS EM FLORESTAS 18 

TROPICAIS ACARRETAM MUDANÇAS NA DINÂMICA DAS COMUNIDADES JÁ ESTABELECIDAS 19 

(Chazdon 2008, Barlow et al. 2016, Machado et al. 2017). Após o desgaste e abandono das 20 

áreas perturbadas, inicia-se o processo de regeneração espontânea para reestabelecimento do 21 

equilíbrio dinâmico de uma floresta madura (Bazzaz & Pickett 1980, Finegan 1996, Chazdon 22 

2012). Nesse contexto, surgem as florestas secundárias, as quais exercem papel fundamental na 23 

proteção da biodiversidade e manutenção, tanto em estrutura como em funcionalidade, dos 24 

serviços ecossistêmicos (Vieira & Gardner 2012).  25 

A dinâmica de sucessão secundária em florestas tropicais úmidas segue uma progressão 26 

de estágios, nos quais ocorre o aumento gradativo da riqueza de espécie e da complexidade 27 

estrutural e funcional da floresta (Guariguata & Ostertag 2001, Chazdon 2012, Salomão et al. 28 

2012). Chazdon (2008), agrupando áreas conforme a idade de regeneração, classificou a 29 

sucessão secundária em três etapas. Para tanto, o autor considerou um conjunto de 30 

características como germinação de sementes, recrutamento de espécies e grupo ecológico. 31 

Nessa classificação, a primeira fase de sucessão é caracterizada pela dominância de espécies 32 

tolerantes à alta incidência solar como algumas herbáceas, arbustos e lianas lenhosas; após 10 33 

anos, quando a estrutura e a composição da vegetação mudam consideravelmente com a 34 

colonização de espécies arbóreas, define-se segunda fase; e na terceira fase, áreas com 25 anos 35 

de regeneração, a floresta é caracterizada por um maior grau de complexidade estrutural, com 36 

formação dos estratos florestais, distribuição heterogênea da luz no sub-bosque e mortalidade de 37 

espécies intolerantes à sombra (Chazdon 2008). 38 

Para outros grupos biológicos, como a macrofauna edáfica, a recolonização nas florestas 39 

secundárias é mais rápida do que as transformações da estrutura florestal da paisagem 40 

sucessional, entre o período de 7 a 8 anos pós-distúrbio a composição em floresta secundária 41 

assemelha à de floresta primária (Medeiros 2016, Amazonas et al. 2018). Diferentemente, em 42 

uma capoeira com quarenta anos de regeneração, as características ambientais determinadas 43 
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pelo tempo não são suficientes para reestabelecer a diversidade de macrolíquens epífitos que 44 

foram perdidos devido a distúrbios em uma floresta tropical de montana no sul do Equador 45 

(Benítez et al. 2012). Para as briófitas, estudos em florestas secundárias na Amazônia brasileira 46 

revelaram que a riqueza briofítica é menor do que em florestas primárias (Ilkiu-Borges & Lisboa 47 

2002, Tavares-Martins et al. 2014, Fagundes et al. 2016).  48 

Os distúrbios antrópicos em florestas conservadas ocasionam o declínio de briófitas 49 

extremamente sensíveis à dessecação (especialistas de sombra), bem como o surgimento e a 50 

permanência de táxons mais resistentes às variações ambientais (especialista de sol e 51 

generalistas, respectivamente) (Gradstein et al. 2001). Os táxons tolerantes à dessecação, 52 

apresentam um amplo valor ecológico no processo de sucessão por condicionar de modo 53 

favorável o ambiente recém alterado (Ariyanti et al. 2008). Ao atuar na retenção de umidade, 54 

fixação de nitrogênio e agregação no solo, essas espécies tolerantes beneficiam o 55 

desenvolvimento e a permanência de grupos ecológicos subsequentes (Glime 2007). 56 

Embora a distribuição de briófitas seja fortemente influenciada por fatores limitantes 57 

como alta luminosidade e baixa umidade, a disponibilidade e a qualidade de detritos lenhosos e 58 

a continuidade da vegetação lenhosa também influenciam na distribuição desse grupo (Lesica et 59 

al. 1991). Desta forma, as briófitas podem colonizar os mais diferentes substratos como solo, 60 

rochas, troncos e folhas (Robbins 1952).  61 

A Floresta Nacional (FLONA) de Caxiuanã consiste em uma unidade de conservação 62 

que detém vasta extensão de floresta contínua (Lisboa et al. 2013). Entretanto, por se tratar de 63 

uma área protegida de uso sustentável, permite o uso da terra para fins de subsistência das 64 

populações tradicionais ali estabelecidas. As principais formas de utilização dos recursos 65 

naturais são caça, pesca, extração de madeira e agricultura familiar, onde nesta atividade a 66 

prática comum de trato cultural é o corte e a queima da vegetação para preparo do solo e cultivo 67 

(Miranda et al. 2015). Após o desgaste do solo por repetidas colheitas ocorre o abandono dessas 68 
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áreas cultivadas, as quais resultaram na formação de um mosaico de florestas secundárias na 69 

FLONA de Caxiuanã (Chazdon 2012; Massoca et al. 2012).  70 

Diante disto, estudos ecológicos são necessários para compreender quais as 71 

contribuições das briófitas na estrutura e funcionalidade em florestas secundárias e primárias na 72 

FLONA de Caxiuanã. Portanto, com este estudo visou responder às seguintes questões: (1) A 73 

densidade, riqueza e composição da brioflora diverge nas etapas de sucessão? (2) Há presença 74 

de espécies com potencial indicador das fases de sucessão? (3) Como se distribuem as guildas 75 

de tolerância entre as etapas de sucessão ecológica? (4) Quais tipos de substratos são 76 

colonizados nas florestas com histórico de perturbação na FLONA de Caxiuanã? 77 

Objetivou-se investigar as características estruturais e as espécies indicadoras de 78 

sucessão nas comunidades de briófitas em uma cronossequência na Floresta Nacional de 79 

Caxiuanã, Pará, Brasil. 80 

 81 

MATERIAL E MÉTODOS 82 

 83 

STUDY SITE.— O presente estudo foi conduzido na Floresta Nacional (FLONA) de Caxiuanã, 84 

localizada nos limites dos municípios de Melgaço e Portel, estado do Pará, Brasil. Instituída 85 

como unidade de conservação federal de uso sustentável pelo Decreto nº 239, de 28 de 86 

novembro de 1961 (Brasil 1961), está inserida em uma área de planície, com revelo 87 

apresentando altitudes inferiores a 50 m e caracterizado por interflúvios extensos e tabulares 88 

com maior distribuição do tipo de solo classificado como latossolo amarelo (Costa et al. 2002). 89 

Enquadrada na faixa tropical, o clima da região é do tipo Am (tropical úmido) de acordo 90 

com a classificação de Köppen, com temperatura média anual de 26°C. A região apresenta 91 

incidência pluviométrica anual em torno de 1.717,3 mm e umidade relativa do ar por volta de 92 

80% (Costa et al. 2013). 93 

 94 
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SAMPLING DATA.— A amostragem da brioflora foi realizada em julho de 2016 e distribuída em 95 

20 parcelas de 20 m x 20 m (400 m²) no sub-bosque de florestas primárias e secundárias de 96 

Terra Firme seguindo as recomendações de Frahm et al. (2003), com adaptações de Medeiros 97 

(2016). As parcelas abrangeram diferentes estágios de sucessão (cinco em cada etapa) de acordo 98 

com a proposta por (Chazdon 2008), com adequações para as florestas primárias onde se 99 

convencionou classificar em Etapa IV (Tabela S1). Sendo assim, a Etapa I (0 – 10 anos de 100 

regeneração), compreende a fase de Iniciação; a Etapa II (10 ├─ 25 anos), a fase de Exclusão de 101 

caules; a Etapa III (> 25 anos), fase de Ressurgimento do sub-bosque e a Etapa IV, florestas 102 

primárias. 103 

A coleta do material biológico abrangeu toda a área delimitada de cada parcela e os 104 

procedimentos metodológicos de coleta, herborização e preservação do material biológico se 105 

procederam conforme (Yano 1984). O processo de identificação ocorreu com a utilização de 106 

literaturas especializadas para o grupo (Gradstein 1994, Reiner-Drehwald 2000, Buck 2003, 107 

Gradstein & Costa 2003, Zartman & Ilkiu-Borges 2007, Dauphin 2009, Gradstein & Ilkiu-108 

Borges 2009). A classificação de Marchantiophyta e Bryophyta foram utilizadas (Crandall-109 

Stotler et al. 2009, Goffinet et al. 2009), respectivamente, com adaptações de Carvalho-Silva et 110 

al. (2017) para Sematophyllaceae. O material analisado foi incorporado no Herbário Profª Drª 111 

Marlene Freitas da Silva (MFS) da Universidade do Estado do Pará. 112 

Visando avaliar o esforço amostral nas etapas de sucessão foram realizadas curvas de 113 

acumulação, obtidas com a função Mao Tau e intervalo de confiança de 95% (Gotelli & Colwell 114 

2001). Além disso, estimou-se a riqueza esperada para cada etapa sucessional pelos estimadores 115 

não paramétricos Chao 1 e Jackknife 1. Para ambas as análises, utilizou-se o programa Estimate 116 

8.0 (Gotelli & Colwell 2001). 117 

 118 
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DATA ESTIMATION AND ANALYSIS.— Considerando a parcela como unidade amostral, testou-119 

se a diferença entre as variáveis dependentes (densidade e riqueza) e as etapas de sucessão 120 

(ANOVA de um fator) no softwere Past 3.18 (Hammer et al. 2013). Para tanto, utilizou-se o 121 

termo de indivíduos para o número médio da ocorrência de briófitas em cada etapa. 122 

A diferença entre a composição de espécies das quatro etapas de sucessão foi testada 123 

pela Análise Multivariada da Variância (MANOVA), com índice de similaridade de Bray Curtis 124 

(Zar 2009). Para ordenação dos grupos, utilizou-se o Método de Escalonamento Não-Métrico 125 

Multidimensional (NMDS), o qual é baseado em uma matriz de distância em que o algarismo 126 

busca encontrar os pontos de dados em duas ou mais dimensões (Legendre & Legendre 2012). 127 

Como medida de distância foi utilizado com base no índice de Sorensen, com melhor 128 

espacialização em duas dimensões e critério para estabilização = 0,000001 no programa Primer-129 

Permanova. 130 

As possíveis espécies indicadoras de cada etapa de sucessão foram determinadas pelo 131 

índice de espécies indicadoras (IndVal) utilizando o software R. Esta análise considera a 132 

fidelidade e a especificidade de cada espécie separadamente a um determinado grupo, neste caso 133 

as etapas (Dufrêne & Legendre 1997). 134 

Registrou-se também a guilda de tolerância a incidência solar, classificando as espécies 135 

em especialista de sol, especialista de sombra e generalistas de acordo com os trabalhos de 136 

(Richards 1984, Cornelissen & ter Steege 1989, Gradstein 1992, 1994, Gradstein et al. 2001, 137 

Gradstein & Ilkiu-Borges 2009, Tavares 2009, Santos et al. 2011, Garcia et al. 2014a, Fagundes 138 

et al. 2016). 139 

As espécies foram classificadas de acordo com a colonização por substrato em epifila, 140 

epíxila, corticícola e terrícola (Robbins 1952), com adaptação para colonização em cupinzeiro e 141 

carvão. 142 

 143 
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RESULTADOS 144 

 145 

A brioflora de florestas primária e secundária de Terra Firme em cronossequência na 146 

FLONA de Caxiuanã foi composta por 136 espécies, distribuídas em 1291 indivíduos (Tabela 147 

S2). Mesmo com 309 amostras analisadas, a curva não estabilizou, no entanto, os estimadores 148 

Chao 1 e Jacknife 1 preveem um número apenas 25% maior que o observado (Fig. 1). 149 

 150 

Figura 1. Curva de acumulação de espécie para cada etapa sucessional na FLONA de Caxiuanã, 151 

Pará, Brasil. 152 

 153 

 154 

Na Etapa I (fase de iniciação), registrou-se 53 indivíduos e 29 espécies, na Etapa II (fase 155 

de formação de estratos), 70 indivíduos e 37 espécies; na Etapa III (ressurgimento do sub-156 

bosque), 73 indivíduos e 35 espécies e na Etapa IV, 62 indivíduos e 35 espécies (Fig. 2) 157 

Embora, estatisticamente não se tenha constatado diferenças significativas quanto a riqueza (F = 158 

1.35, p > 0.05) e a densidade (F = 1.65, p > 0.05) entre as etapas de sucessão. 159 

 160 
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Figura 2. (A) Densidade e (B) Riqueza de briófitas média por parcela nas etapas de sucessão na 161 

FLONA de Caxiuanã, Pará, Brasil. 162 

 163 

Constatou-se diferença significativa da composição de briófitas entre as etapas de 164 

sucessão ecológica na FLONA de Caxiuanã (Pseudo-F = 3.13, p < 0.001). O pós-teste 165 

identificou que a Etapa I difere significativamente das demais etapas (p < 0.01) e que a Etapa II 166 

e IV também são distintas entre si (t = 1.29, p < 0.01). A distinção entre as etapas pode ser 167 

observada na ordenação NMDS (Fig. 3).  168 

 169 
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Figura 3. Escalonamento Não-Métrico Multidimensional (NMDS) da composição de espécies 170 

de briófitas entre as quatro etapas de sucessão na FLONA de Caxiuanã. 171 

 172 

 173 

Por meio do teste IndVal, verificou-se que oito espécies são indicadoras para os 174 

diferentes estágios de sucessão ecológica. Archilejeunea auberiana (Mont.) A.Evans., 175 

Acrolejeunea torulosa (Lehm. & Lindenb.) Schiffn. e Acrolejeunea emergens (Mitt.) Steph. 176 

foram indicadas para a Etapa I; Cololejeunea subcardiocarpa Tixier para a Etapa II; e 177 

Prionolejeunea denticulata (Weber) Schiffn., Prionolejeunea muricato-serrulata (Spruce) 178 

Steph., Radula flaccida Lindenb. & Gottsche e Haplolejeunea cucullata (Steph.) Grolle para a 179 

Etapa IV. Para a Etapa III, não houve indicação. 180 

Quanto à guilda de tolerância à incidência solar, registrou-se na Etapa I a riqueza de sete 181 

especialistas de sol, dois especialistas de sombra e 20 generalistas; na Etapa II, seis especialistas 182 

de sol, seis especialistas de sombra e 22 generalistas; na Etapa III, quatro especialistas de sol, 183 

seis especialistas de sombra e 24 generalistas e na Etapa IV, quatro especialistas de sol, nove 184 
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especialistas de sombra e 19 generalistas (Fig. 4). Dentre as 136 espécies identificadas 13 185 

espécies não foram categorizadas de acordo com a guilda de tolerância a incidência solar.  186 

 187 

Figura 4. Distribuição das espécies quanto da guilda de tolerância à dessecação nas diferentes 188 

etapas sucessionais na FLONA de Caxiuanã, Pará, Brasil. 189 

 190 

No que tange aos substratos, as briófitas foram encontradas colonizando 191 

majoritariamente tronco vivo (70%, 899 espécimes e 116 spp.), seguido por troco em 192 

decomposição (16%, 206 ocorrências e 74 spp.), folhas (11%, 143 ocorrências e 28 spp.), carvão 193 

(2%, 20 ocorrências e 11 spp.), cupinzeiro (1%, 14 ocorrências e 8 spp.) e sobre o solo (1%, 9 194 

ocorrências e 8 spp.). 195 

As espécies corticícolas apresentaram distribuição variando entre 20% a 30% entre as 196 

etapas (Fig. 5). As espécies epíxilas foram pouco representativas na Etapa I (9%) e as epífilas na 197 

Etapa III (10%). As espécies que ocorreram sobre o solo foram mais representativas na Etapa I 198 

(56%). E, as espécies que colonizaram cupinzeiro e carvão ocorreram somente nas Etapas I, II e 199 

III, aumentando gradativamente a ocorrência ao longo das etapas sucessionais. 200 

 201 
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Figura 5. Colonização dos diferentes substratos nas etapas de sucessão ecológica na FLONA de 202 

Caxiuanã, Pará, Brasil. 203 

 204 

Houve diferença significativa entre a colonização dos substratos e a populações de 205 

briófitas (Pseudo-F= 4.14, p < 0.001). Com o pós-teste, identificou-se que composição de 206 

espécies epífilas apresentaram diferença significativa entre as demais populações que ocorreram 207 

sobre os substratos analisados (t > 1.76, p < 0.002). Além disso, constatou-se diferença entre 208 

composição de espécies que colonizaram carvão e cupinzeiro (t = 1.48, p = 0.02), bem como 209 

carvão e solo (t = 1.49, p < 0.05), havendo também diferença entre a composição de espécies 210 

corticícolas e epíxilas (t = 1.69, p = 0.0001). 211 

 212 

DISCUSSÃO 213 

 214 

SPECIES DENSITY AND RICHNESS.—  A brioflora registrada representou cerca de 22% do 215 

registado para a Amazônia brasileira, 33% das espécies catalogadas para o estado do Pará e 51% 216 

para a FLONA de Caxiuanã (Costa 2013). Segundo (Gradstein et al. 2001), as condições 217 

climáticas das Florestas Tropicais Úmidas favorecem a elevada riqueza da brioflora, o que 218 

justifica os valores registrados neste trabalho. 219 
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A curva de acumulação de espécies não estabilizou em nenhuma das etapas de sucessão, 220 

esse padrão é comumente encontrado para a maioria dos grupos biológicos em florestas tropicais 221 

devido a presença de um grande número de espécies raras e a heterogeneidade dos ambientes 222 

(Schilling & Batista 2008, Ferreira et al. 2011). Para a comunidade de briófitas, estudos 223 

realizados em áreas perturbadas na Amazônia, como em florestas fragmentadas próximo ao rio 224 

Xingu, rio Pará e em áreas no entorno do reservatório da hidrelétrica de Tucuruí, a curva de 225 

acumulação de espécies também não estabilizou (Garcia et al. 2014b, Pantoja et al. 2015, 226 

Fagundes et al. 2016). 227 

As briófitas das etapas com histórico de perturbação (Etapa I, II e III) tiveram um 228 

aumento crescente na densidade ao longo dessas etapas, de modo semelhante outros grupos 229 

como à macrofauna edáfica, foi constatado um aumento linear da densidade em uma 230 

cronossequência (Amazonas et al. 2018). Entretanto, ao comparar com a floresta primária 231 

(Etapa IV), constatou-se que o número de indivíduos registrados nas Etapas II e III foi maior.  232 

A riqueza de espécies registrada nas florestas secundárias diferiu de outros estudos 233 

realizados em florestas com histórico de alteração, nas quais a riqueza registrada foi menor do 234 

que em florestas primárias (6 a 13 espécies a menos) (Ilkiu-Borges & Lisboa 2002, Tavares-235 

Martins et al. 2014, Fagundes et al. 2016). Neste estudo, a Etapa II apresentou riqueza maior do 236 

que as etapas III e IV, sendo que estas duas estas foram equivalentes em número de espécies. 237 

Desta forma, tanto os valores de densidade, como os de riqueza ao longo das etapas estudadas 238 

estão em conformidade com a hipótese de que durante o processo de sucessão ecológica há 239 

ocorrência de um período intermediário em que esses parâmetros são maiores do que no estágio 240 

de uma floresta madura (Peet 1995). 241 

Na Etapa I, a qual engloba as parcelas com históricos mais recentes de perturbação (0 – 242 

10 anos), foi observado os menores valores de densidade (53 indivíduos) e riqueza (29 espécies) 243 

quando comparada com as demais etapas. No entanto, mesmo que os distúrbios ambientais 244 

resultem em grande perda na diversidade de briófitas (Newmaster et al. 2003), o dano ao 245 
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número de espécies registrado na Etapa I foi apenas de 17% em relação às florestas primárias, 246 

sendo que para alguns autores, a ocorrência de supressão da cobertura vegetal em áreas da 247 

América tropical resultou em taxas entre 30% a 50% da perda do número de espécies (Sillett et 248 

al. 1995, Acebey et al. 2003, Nöske et al. 2008). Segundo (Massoca et al. 2012, Silva et al. 249 

2016), a inserção das áreas perturbadas em meio às florestas ainda conservadas pode ter 250 

influenciado na manutenção do número de espécies. 251 

 252 

SPECIES COMPOSITION.— As mudanças nos fatores abióticos (temperatura e umidade) da 253 

floresta alterada influenciaram significativamente na composição da comunidade briofítica 254 

(Oliveira & ter Steege 2013). Na fase inicial de sucessão, onde a exposição solar é mais intensa, 255 

há o predomínio de espécies resistentes a dessecação (Ariyanti et al. 2008), como as espécies do 256 

gênero Frullania e Pycnolejeunea, fato que justifica esta etapa constituir um grupo de espécies 257 

isolado em relação às demais etapas. De modo semelhante, para plantas vasculares, a fase inicial 258 

de sucessão ecológica também é caracterizada pela dominância espécies tolerantes à alta 259 

incidência solar (Bazzaz & Pickett 1980, Guariguata & Ostertag 2001, Chazdon 2008).  260 

Ainda considerando as plantas vasculares, o processo de regeneração segue com o 261 

enriquecimento gradual de espécies e aumento da complexidade funcional (Chazdon 2012, 262 

Vieira et al. 2014). Fato também observado para as briófitas na Etapa II que apresentaram maior 263 

densidade e riqueza, havendo diferença significativa na composição de espécies em relação as 264 

Etapa I. Constatou-se que o número de indivíduos e de espécies com a presença de ocelos 265 

aumentou 32% (27 indivíduos) e 28% (4 spp.), respectivamente, em relação a Etapa I. Espécies 266 

como Ceratolejeunea confusa R.M.Schust., Ceratolejeunea guianensis (Nees & Mont.) Steph., 267 

Ceratolejeunea minuta Dauphin e Ceratolejeunea laetefusca (Austin) R.M.Schust., que 268 

possuem ocelos presentes nos filídios, passaram a ocorrer na Etapa II. Segundo (He et al. 2013) 269 

os oleocorpos contidos nos ocelos podem ter a função de proteger contra a luz excessiva, a 270 

radiação ultravioleta e a dessecação. 271 
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Neste estudo, a composição da brioflora em áreas com 25 anos de regeneração (Etapa 272 

III) assemelhou à de florestas primárias (Etapa IV), haja vista que não houve diferença na 273 

composição entre essas etapas. O período de recolonização das florestas secundárias por uma 274 

população semelhante à de florestas primárias varia para diferentes grupos biológicos. Para a 275 

macrofauna edáfica, em florestas tropicais, esse processo ocorre entre 7 a 8 anos pós-distúrbio 276 

(Medeiros 2016, Amazonas et al. 2018), entretanto, para os macrolíquens epífitos, uma capoeira 277 

com quarenta anos de regeneração não foi suficiente para reestabelecer a diversidade em uma 278 

floresta tropical de montana (Benítez et al. 2012). De acordo com (Massoca et al. 2012, Silva et 279 

al. 2016), a trajetória sucessional pode ser influenciada por diversos fatores, dentre eles a 280 

inserção das áreas perturbadas em meio à florestas ainda conservadas, bem como a 281 

disponibilidade de agente dispersores podem ter colaborado para regeneração da brioflora dos 282 

ambientes estudados. 283 

 284 

 BIOINDICATOR SPECIES.— Na Etapa I, ainda que compreenda a fase com menor densidade e 285 

riqueza de espécies, a Archilejeunea auberiana (Mont.) A.Evans., a Acrolejeunea torulosa 286 

(Lehm. & Lindenb.) Schiffn. e a Acrolejeunea emergens (Mitt.) Steph. apresentaram maior 287 

fidelidade e a especificidade pelas condições ambientais nesta fase de sucessão(Dufrêne & 288 

Legendre 1997). Classificadas como epífitas de sol, essas espécies possuem característica 289 

morfológica que confere alta capacidade de suportar condições ambientais que provocam a 290 

dessecação (Gradstein 1994, Fagundes et al. 2016). Dentre as características morfológicas, 291 

destaca-se o tamanho dos lóbulos, que variam entre 2/5 a 1/2 do comprimento do lobo em cada 292 

filídio quando desenvolvidos, e a pigmentação, que varia entre verdes a marrom avermelhadas 293 

ou marrom escuro para esses gêneros (Gradstein 1994, Gradstein & Costa 2003, Zartman & 294 

Ilkiu-Borges 2007). Os lóbulos são estruturas que proporcionam a estocagem de água e a 295 

pigmentação vermelha da célula tem a finalidade de proteger a clorofila e o DNA de possíveis 296 

danos causados pela radiação ultravioleta (Zartman 2003, Glime 2017). 297 
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Diferente do encontrado por Zartman (2003) que considerou as espécies epifilas um 298 

grupo ideal para descrever impactos da fragmentação do habitat devido à alta sensibilidade para 299 

condições ambientais locais. A Cololejeunea subcardiocarpa Tixier foi classificada como 300 

indicadora de florestas secundárias com 10 a 25 anos de regeneração pela maior fidelidade e a 301 

especificidade à esses ambientes, mesmo havendo registro de um a dois indivíduos nas demais 302 

etapas. 303 

Na Etapa IV, Prionolejeunea denticulata (Weber) Schiffn., Prionolejeunea muricato-304 

serrulata (Spruce) Steph., Haplolejeunea cucullata (Steph.) Grolle e Radula flaccida Lindenb. 305 

& Gottsche foram classificadas como espécies indicadoras e ocorreram exclusivamente em 306 

florestas primárias, com exceção da Haplolejeunea cucullata (Steph.) Grolle que teve um 307 

registro na Etapa II. A Radula flaccida Lindenb. & Gottsche, espécie de caráter generalista, foi 308 

reportada por Zartman (2003) como um táxon abundante em pequenos fragmentos florestais (1 a 309 

10 ha) na Amazônia central. As demais espécies, foram classificadas como epífitas de sombra e 310 

de acordo com Frahm et al. (2003) são boas indicadoras em florestas primárias pela alta 311 

vulnerabilidade à perturbação, havendo o desaparecimento dessas espécies quando a floresta é 312 

suprimida. 313 

 314 

TOLERANCE GUILD – Em ambientes com histórico de perturbações, as espécies generalistas são 315 

menos afetadas, o que justifica a ampla ocorrência em todas as etapas (Acebey et al. 2003). 316 

Segundo (Proctor et al. 2007), briófitas encontradas em locais abertos e expostos possuem 317 

extremos níveis de tolerância tanto à dessecação, com também radiação solar intensa, o que 318 

também se aplica para as epífitas de sol que tiveram maior representatividade na Etapa I. 319 

Com o desenvolvimento estrutural das florestas perturbadas, ocorre a substituição de 320 

especialistas de sol por espécies adaptadas às condições de sub-bosque em florestas maduras, o 321 

que resultou na maior porção desta guilda na Etapa IV (Benítez et al. 2015). Segundo (Frahm 322 
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1990), a tolerância à dessecação é considerada como uma adaptação de sobrevivência diante de 323 

condições hostis para plantas poiquilohídricas. 324 

 325 

SUBSTRATE . – A abundância acima de 70% de espécies corticícolas é comumente encontrada 326 

em estudos realizados na Amazônia brasileira (Brito & Ilkiu-Borges 2014, Garcia et al. 2014a), 327 

haja vista que em florestas tropicais tronco vivo e em decomposição são os substratos mais 328 

disponíveis para colonização das briófitas (Valente et al. 2009). No entanto, as floresta maduras 329 

proporcionam resíduos de madeira em decomposição com maior teor de umidade do que 330 

florestas recém alteradas, o que proporcionou o melhor estabelecimento de briófitas epíxilas nas 331 

etapas mais tardias da sucessão ecológica (Haughian & Frego 2015). 332 

De acordo com Pedroso-Júnior et al. (2008), a prática de corte e queima da vegetação é 333 

muito recorrente por pequenos agricultores na região amazônica o que acarreta na exposição do 334 

solo e justifica a ocorrência de espécie terrícolas principalmente na Etapa I. Nas etapas 335 

posteriores a camada de serapilheira é formada e dificulta o estabelecimento dessas espécies 336 

(Valente et al., 2009). Após o preparo do solo com a queima da vegetação, resíduos como o 337 

carvão se tornou habitat para algumas briófitas, o que justifica a ocorrência desse substrato 338 

somente nas etapas que tiveram histórico de perturbação. 339 

Em estudo com briófitas epífilas foi identificado a preferência por ambientes úmidos e 340 

sombreados (Gradstein et al. 2001, Zartman 2003). Em ambientes hostis como pequenos 341 

fragmentos florestais (1 a 10 ha), as epífilas ocorrem em alta abundância e baixa riqueza com 342 

diferenças significativas entre as florestas contínuas (Zartman 2003). Neste estudo, as epífilas 343 

que ocorreram na Etapa II apresentaram abundância próxima à de florestas primárias (30% e 344 

38%, respectivamente). Observou-se que as folhas de palmeiras foram as mais colonizadas, 345 

principalmente nas florestas secundárias. (Edwards 1986) contatou que as folhas de palmeiras 346 

representam microhabitats capazes de proporcionar condições que permitem o estabelecimento 347 

de briófitas em ambientes alterados.  348 
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 349 

CONCLUSÕES 350 

 351 

A composição de espécies foi a variável que melhor contribuiu para compreender a 352 

distribuição da comunidade briofítica ao longo das etapas sucessionais. Florestas secundárias 353 

com recente histórico de perturbação (0 a 10 anos) consistiu no grupo mais distante da 354 

composição de briófitas em uma floresta madura, enquanto que áreas com mais de 25 anos de 355 

regeneração apresentaram composição semelhante à de florestas primárias. 356 

As diferentes fases de sucessão foram marcadas por oito espécies indicadoras, exceto a 357 

Etapa III, na qual não foram observadas aquelas que apresentassem fidelidade e especificidades 358 

a esses ambientes. 359 

Espécies com amplo intervalo de tolerância (generalistas) predominaram em todas as 360 

etapas de sucessão e ao longo das etapas, houve a redução da riqueza de especialistas de sol e 361 

aumento de especialistas de sombra. 362 

Acredita-se que as condições microclimáticas e a estrutura das florestas podem 363 

influenciar na disponibilidade e qualidade dos substratos, consequentemente na colonização das 364 

briófitas nas diferentes etapas. Por isso, as espécies epíxilas foram mais representativas nas 365 

etapas tardias, as terrícolas nas iniciais e a colonização do carvão somente nas etapas de 366 

florestas secundárias. Além disso, para as epífilas, as folhas de palmeiras possivelmente 367 

proporcionaram a alta ocorrência nas etapas iniciais de sucessão. 368 
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Tabela S1. Caracterização das parcelas de coleta e distribuição do número de amostras por etapa 

de sucessão ecológica, conforme a idade de regeneração na Floresta Nacional de Caxiuanã, 

Pará, Brasil. 

Etapa  Fase  Caracterização 
Parcelas 

(Unidade amostral)  
Idade de 

regeneração 

I  
Iniciação 

 (0 – 10 anos)  

Germinação de sementes, 

mortalidade de espécies 

herbáceas e colonização de 

espécies pioneiras 

CPI-1  2  

CPI-2 3 

CPI-3  4 

CPI-4  6 

CPI-5 8 

II 

Exclusão de 

caules (10 ├─ 

25 anos)  

Adensamento do dossel e 

formação de estratos, bem como 

alta mortalidade de lianas e 

arbustos 

CPII-1  12 

CPII-2  14 

CPII-3  16 

CPII-4  20 

CPII-5  25 

III 

Ressurgimento 

do sub-bosque 

(> 25 anos)  

Distribuição heterogênea de 

luminosidade no sub-bosque, 

mortalidade de espécies 

pioneiras, predomínio de táxons 

de longa vida e maturidade 

reprodutiva de espécies tolerantes 

à sombra 

CPIII-1  30 

CPIII-2  30 

CPIII-3 40 

CPIII-4 40 

CPIII-5 40 

IV  
Florestas 

primárias  

Floresta madura sem histórico de 

perturbação antrópica. 

FP-1  -  

FP-2  -  

FP-3  -  

FP-4 -  

FP-5 -  

 

  



Ecological succession of bryophyte 39 

 

 

Tabela S2. Lista de briófitas em uma cronossequência na FLONA de Caxiuanã. Onde Oc. é o 

número de ocorrência; Etapa I – fase de iniciação, Etapa II – fase de exclusão de caules para 

plantas vasculares, Etapa III – fase de ressurgimento do sub-bosque e Etapa IV – florestas 

primárias; Gen – espécies generalistas, Som - especialista de sombra e Sol – Especialista de sol; 

Ca – carvão; Co – corticícola; Cu – cupinzeiro; Ep – epifila; Ex – epíxila e Te – terrícola. 

FAMÍLIA/Espécie Oc. 
Etapa 

Guilda 
Substrato 

Voucher 
I II III IV Ca Co Cu Ep Ex Te 

BRYOPHYTA                           

CALYMPERACEAE 
             

Calymperes erosum Müll.Hal. 28   8 14 6 Gen   21     7   MFS007684 

Calymperes nicaraguense Renauld & Cardot 2 1 1 
  

Gen 
 

1 
   

1 MFS007715 

Calymperes rubiginosum (Mitt.) Reese 1     1   Som   1         MFS007708 

Octoblepharum albidum Hedw. 20 2 8 7 3 Gen 2 12 
  

6 
 

MFS007719 

Octoblepharum costatum H.A.Crum 2   2     Som   2         MFS007759 

Octoblepharum cylindricum Mont. 18 2 9 3 4 Sol 
 

14 
  

4 
 

MFS007705 

Octoblepharum pulvinatum (Dozy & Molk.) Mitt. 9 1 1 2 5 Gen 1 7       1 MFS007729 

Syrrhopodon cymbifolius Müll.Hal. 5 
  

3 2 - 
 

4 
  

1 
 

MFS007697 

Syrrhopodon elatus Mont. 3   1   2 -   3         MFS007702 

Syrrhopodon incompletus Schwägr. 12 
 

2 4 6 Som 
 

11 
  

1 
 

MFS007701 

Syrrhopodon ligulatus Mont. 14 1 3 5 5 Som   12     2   MFS007699 

Syrrhopodon parasiticus (Sw. ex Brid.) Besch. 1 
  

1 
 

Sol 
 

1 
    

MFS007765 

Syrrhopodon prolifer Schwägr 5 2   1 2 Gen   3     2   MFS007766 

Syrrhopodon rigidus Hook. & Grev. 2 
 

1 
 

1 Som 1 
   

1 
 

MFS007720 

Syrrhopodon simmondsii Steere 1       1 Gen         1   MFS007680 

FISSIDENTACEAE              

Fissidens elegans Brid. 1     1   Gen   1         MFS007728 

Fissidens guianensis Mont. 2 
   

2 Som 
 

2 
    

MFS007760 

Fissidens ornatus Herzog 4   1 1 2 Som   2 1     1 MFS007695 

Fissidens pellucidus Hornsch. 2 1 1 
  

Som 
  

2 
   

MFS007741 

Fissidens prionodes Mont. 7     4 3 Som   2 3   1 1 MFS007687 

HYPNACEAE              
Rhacopilopsis trinitensis (Müll.Hal.) E.Britton & 

Dixon 
1   1     Gen   1         MFS007715 

LEUCOBRYACEAE              

Leucobryum crispum Müll.Hal. 2       2 Gen         2   MFS007706 

LEUCOMIACEAE              

Leucomium strumosum (Hornsch.) Mitt. 5   2   3 Som   3     2   MFS007717 

PILOTHICHACEAE              
Callicostella pallida (Hornsch.) Ångstr. 1       1 Som         1   MFS007761 

SEMATOPHYLLACEAE              

Donnellia commutata (Müll.Hal.) W.R.Buck 1     1   Gen   1     1 1 MFS007694 

Isopterygium subbrevisetum (Hampe) Broth. 5 2 2 
 

1 Sol 
 

3 
  

1 
 

MFS007712 

Isopterygium tenerum (Sw.) Mitt. 3   2   1 Gen   2     1   MFS007700 
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FAMÍLIA/Espécie Oc. 
Etapa 

Guilda 
Substrato 

Voucher 
I II III IV Ca Co Cu Ep Ex Te 

Microcalpe subsimplex (Hedw.) W.R.Buck 70 4 28 21 17 Gen 5 41 2 
 

1 
 

MFS007762 

Pterogonidium pulchellum (Hook.) Müll.Hal. 
3     1 2 Gen   2     3   MFS007681 

Taxithelium concavum (Hook.) Spruce 3 
 

1 
 

2 - 
 

2 
  

2 
 

MFS007764 

Taxithelium planum (Brid.) Mitt. 10 3 2 1 4 Gen   7         MFS007725 

Taxithelium pluripunctatum (Renauld & Cardot) 

Broth. 
2 

  
2 

 
Som 

    
22 

 
MFS007718 

Trichosteleum papillosum (Hornsch.) A. Jaeger 15 4 5 3 3 Gen   9     5 1 MFS007738 

Trichosteleum subdemissum (Besch.) A.Jaeger 12 4 3 3 2 Som 2 5 
  

3 2 MFS007753 

Trichosteleum bolivarense H. Rob. 2   1   1 -   1     1   MFS007763 

STEREOPHYLLACEAE              

Pilosium chlorophyllum (Hornsch.) Müll.Hal. 7     4 3 Gen   5     2   MFS007723 

THUIDIACEAE              

Pelekium involvens (Hedw.) A. Touw 3   1 2   Som   3         MFS007728 

Pelekium scabrosulum (Mitt.) A.Touw 2 
 

2 
  

Sol 
 

1 
  

1 
 

MFS007736 

MARCHANTIOPHYTA                           

FRULLANIACEAE 
             

Frullania apiculata (Reinw. et al.) Nees 4   2 1 1 Sol   2     2   MFS007722 

Frullania caulisequa (Nees) Nees 2 2 
   

Sol 
 

2 
    

MFS007755 

Frullania kunzei (Lehm. & Lindenb.) Lehm. & 

Lindenb. 
1   1     Sol   1         MFS007714 

Frullania serrata Gottsche 1 1 
   

Sol 
 

1 
    

MFS007730 

LEJEUNEACEAE                           

Acrolejeunea emergens (Mitt.) Steph. 3 3 
   

Sol 
 

3 
    

MFS007732 

Acrolejeunea torulosa (Lehm. & Lindenb.) 

Schiffn. 
20 18 1   1 Sol   17     3   MFS007754 

Archilejeunea auberiana (Mont.) A.Evans 4 4 
   

Sol 
 

4 
    

MFS007739 

Archilejeunea badia (Spruce) Steph. 1     1   Sol   1         MFS007769 

Archilejeunea fuscescens (Hampe ex Lehm.) 

Fulford 
38 4 8 17 9 Gen 

 
31 

  
7 

 
MFS007683 

Archilejeunea parviflora (Nees) Schiffn. 5     3 2 Gen   3     2   MFS007752 

Caudalejeunea lehmanniana (Gottsche) A.Evans 12 9 3 
  

Sol 
 

10 
  

2 
 

MFS007734 

Ceratolejeunea coarina (Gottsche) Steph. 24 1 10 9 4 Gen 1 17   3 3   MFS007745 

Ceratolejeunea confusa R.M.Schust. 9 
 

5 1 3 Gen 
 

9 
    

MFS007684 

Ceratolejeunea desciscens (Sande-Lac.) Schiffn. 1     1   Gen         1   MFS007745 

Ceratolejeunea guianensis (Nees & Mont.) 

Steph.  
12 

 
3 6 3 Gen 

 
10 

  
2 

 
MFS007697 

Ceratolejeunea minuta Dauphin 26   7 7 12 Gen   24     2   MFS007748 

Ceratolejeunea rubiginosa Gottsche ex Steph. 25 1 12 8 4 Gen 
 

22 
  

3 
 

MFS007737 

Ceratolejeunea cornuta (Lindenb.) Schiffn. 55 11 18 13 13 Gen 1 44   4 6   MFS007716 

Ceratolejeunea cubensis (Mont.) Schiffn. 26 2 9 11 4 Gen 
 

20 
 

3 3 
 

MFS007711 

Ceratolejeunea laetefusca (Austin) R.M.Schust. 32   7 20 5 Gen   27     5   MFS007743 

Cheilolejeunea adnata (Kunze) Grolle 17 
 

2 11 4 Gen 
 

13 
 

1 3 
 

MFS007724 

Cheilolejeunea aneogyna (Spruce) A.Evans 39 10 11 12 6 Gen   36     3   MFS007737 

Cheilolejeunea clausa (Nees & Mont.) 

R.M.Schust. 
2 

 
1 1 

 
Gen 

 
1 

  
1 

 
MFS007752 

Cheilolejeunea comans (Spruce) R.M.Schust. 8 1   6 1 Gen   5     3   MFS007739 
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FAMÍLIA/Espécie Oc. 
Etapa 

Guilda 
Substrato 

Voucher 
I II III IV Ca Co Cu Ep Ex Te 

Cheilolejeunea discoidea (Lehm. & Lindenb.) 

Kachr. & R.M.Schust. 
12 

 
3 8 1 Gen 

 
12 

    
MFS007682 

Cheilolejeunea holostipa (Spruce) Grolle & R.-

L.Zhu 
2 1   1   Gen   1     1   MFS007731 

Cheilolejeunea neblinensis Ilk.-Borg. & Gradst. 1 
   

1 Sol 
 

1 
    

MFS007698 

Cheilolejeunea oncophylla (Ångstr.) Grolle & 

E.Reiner 
49 8 15 16 10 Gen 1 40     8   MFS007757 

Cheilolejeunea rigidula (Mont.) R.M.Schust. 40 8 10 22 
 

Gen 
 

36 
 

2 2 
 

MFS007733 

Cheilolejeunea sp.1 1   1     -   1         MFS007775 

Cheilolejeunea urubuensis (Zartman & 

I.L.Ackerman) R.L.Zhu & Y.M.Wei 
4 3 1 

  
Sol 

 
3 

  
1 

 
MFS007734 

Cheilolejeunea insecta Grolle & Gradst. 1   1     Sol   1         MFS007773 

Cololejeunea cardiocarpa (Mont.) A.Evans 19 11 2 2 4 Gen 
 

8 
 

10 1 
 

MFS007740 

Cololejeunea clavatopapillata Steph. 1       1 Som   1         MFS007767 

Cololejeunea diaphana A.Evans 21 3 10 6 2 Gen 1 8 
 

8 4 
 

MFS007691 

Cololejeunea elegans Steph. 1   1     -       1     MFS007772 

Cololejeunea gracilis (Jovet-Ast) Pócs 6 
 

5 1 
 

Gen 
   

2 4 
 

MFS007772 

Cololejeunea microscopica var. exigua (A.Evans) 

Pócs 
1     1   Som   1         MFS007725 

Cololejeunea obliqua (Nees & Mont.) Schiffn. 2 2 
   

Gen 
 

1 
 

1 
  

MFS007743 

Cololejeunea sicifolia (Gottsche ex Steph.) Pócs 

et Bernecker 
2     2   Som         2   MFS007771 

Cololejeunea sp.1 1 1 
   

- 
    

1 
 

MFS007777 

Cololejeunea sp.2 2   1   1 -       1 1   MFS007772 

Cololejeunea subcardiocarpa Tixier 11 1 7 2 1 Sol 
   

11 
  

MFS007709 

Cololejeunea surinamensis Tixier 43 10 8 5 20 Som   1   42     MFS007710 

Cololejeunea papillosa Bernecker & Pócs 1 
 

1 
  

- 
   

1 
  

MFS007776 

Colura greig-smithii Jovet-Ast 4 4       Gen   1   3     MFS007758 

Cyclolejeunea convexistipa (Lehm. & Lindenb.) 

A.Evans 
1 

   
1 Som 

   
1 

  
MFS007713 

Diplasiolejeunea brunnea Steph. 11 2 2   7 Sol   1   10     MFS007685 

Drepanolejeunea bidens (Steph.) A.Evans 1 
  

1 
 

Gen 
 

1 
    

MFS007682 

Drepanolejeunea fragilis Bischl. 10 6 3   1 Gen   8     2   MFS007721 

Drepanolejeunea orthophylla (Nees & Mont.) 

Bischl. 
1 1 

   
Gen 

   
1 

  
MFS007770 

Haplolejeunea cucullata (Steph.) Grolle 7   1   6 Som   5   1 1   MFS007723 

Harpalejeunea oxyphylla (Nees & Mont.) Steph. 2 1 
 

1 
 

Gen 
 

2 
    

MFS007739 

Harpalejeunea stricta (Lindenb. & Gottsche) 

Steph. 
3   1 1 1 Gen   2     1   MFS007721 

Harpalejeunea tridens (Besch. & Spruce) Steph. 1 
   

1 Som 
    

1 
 

MFS007680 

Lejeunea adpressa Nees 12 8 3 1   Gen   12         MFS007742 

Lejeunea boryana Mont. 5 
  

2 3 Gen 
 

5 
    

MFS007726 

Lejeunea caulicalyx (Steph.) E.Reiner & Goda 8 5 2 1   Gen   4 1   3   MFS007757 

Lejeunea flava (Sw.) Nees 1 
  

1 
 

Gen 
    

1 
 

MFS007764 

Lejeunea immersa Spruce 7   5 1 1 Gen   3     3 1 MFS007738 

Lejeunea laetevirens Nees & Mont. 33 6 10 14 3 Gen 
 

30 1 1 1 
 

MFS007690 

Lejeunea oligoclada Spruce 1   1     Gen   1         MFS007692 

Lejeunea sp.1 1 1 
   

- 
 

1 
    

MFS007778 
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Guilda 
Substrato 

Voucher 
I II III IV Ca Co Cu Ep Ex Te 

Lejeunea tapajosensis Spruce 1     1   Sol   1         MFS007746 

Leptolejeunea elliptica (Lehm. & Lindenb.) 

Schiffn. 
24 15 3 

 
6 Gen 

 
10 

 
14 

  
MFS007749 

Leptolejeunea moniliata Steph. 10 9 1     Gen   3   7     MFS007756 

Lopholejeunea subfusca (Nees) Schiffn. 9 
 

3 4 2 Sol 
 

5 
  

4 
 

MFS007693 

Mastigolejeunea auriculata (Wilson) Schiffn. 5 1 1 3   Sol   4     1   MFS007750 

Microlejeunea acutifolia Steph. 14 4 1 5 4 Gen 
 

14 
    

MFS007739 

Microlejeunea epiphylla Bischl. 35 20 12 2 1 Gen   29   3 3   MFS007756 

Microlejeunea capillaris (Gottsche) Stephani 1 1 
   

- 
 

1 
    

MFS007733 

Otigoniolejeunea huctumalcensis (Lindenb. & 

Gottsche) Y.M.Wei, R.L.Zhu & Gradst. 
38 3 12 8 15 Som 1 30   4 3   MFS007744 

Pictolejeunea picta (Gottsche ex Steph.) Grolle 4 
   

4 Som 
 

4 
    

MFS007681 

Prionolejeunea aemula (Gottsche) A.Evans 1       1 Som   1         MFS007768 

Prionolejeunea denticulata (Weber) Schiffn. 9 
   

9 Som 
 

6 
  

3 
 

MFS007695 

Prionolejeunea muricatoserrulata (Spruce) Steph. 
3       3 Som   3         MFS007747 

Pycnolejeunea contigua (Nees) Grolle 8 5 1 1 1 Sol 
 

5 
  

3 
 

MFS007735 

Pycnolejeunea macroloba (Nees & Mont.) 

Schiffn. 
2 2       Sol   2         MFS007733 

Pycnolejeunea papillosa X.-L.He 11 4 2 1 4 Sol 
 

10 
  

1 
 

MFS007698 

Rectolejeunea berteroana (Gottsche ex Steph.) 

A.Evans 
18 5 3 5 5 Gen   13   4 1   MFS007721 

Rectolejeunea emarginuliflora (Gottsche ex 

Schiffn.) A.Evans 
2 2 

   
Gen 

 
2 

    
MFS007740 

Rectolejeunea flagelliformis A.Evans 22 11 5 4 2 Gen   20   1 1   MFS007758 

Rectolejeunea queenslandica (B.M.Thiers) X.-

L.He 
1 

 
1 

  
- 

 
1 

    
MFS007774 

Rectolejeunea sp. 10 4 1 5   -   8   1 1   MFS007742 

Symbiezidium barbiflorum (Lindenb. & Gottsche) 

A.Evans 
1 1 

   
Gen 

 
1 

    
MFS007731 

Symbiezidium transversale (Sw.) Trevis. 8   3 2 3 Sol   8         MFS007727 

Thysananthus amazonicus (Spruce) Steph. 2 
 

1 1 
 

- 
 

2 
    

MFS007769 

Verdoornianthus griffinii Gradst. 2 2       Sol   2         MFS007733 

Xylolejeunea crenata (Nees & Mont.) X.-L.He & 

Grolle 
43 1 15 16 11 Som 4 19 3 

 
17 

 
MFS007696 

LEPIDOZIACEAE                           

Monodactylopsis monodactyla (Spruce) 

R.M.Schust 
7 

 
3 2 2 Som 

 
3 1 

 
3 

 
MFS007688 

Zoopsidella integrifolia (Spruce) R.M.Schust. 1       1 Gen         1   MFS007707 

PLAGIOCHILACEAE              

Plagiochila aerea Taylor 2       2 Som   2         MFS007760 

Plagiochila disticha (Lehm. & Lindenb.) Lindenb. 2 
 

1 1 
 

Som 
 

2 
    

MFS007686 

Plagiochila martiana (Nees) Lindenb. 1   1     Som   1         MFS007691 

Plagiochila raddiana Lindenb. 1 
  

1 
 

Som 
    

1 
 

MFS007764 

Plagiochila subplana Lindenb. 1       1 Som   1         MFS007704 

RADULACEAE              

Radula flaccida Lindenb. & Gottsche 5       5 Gen   3   2     MFS007689 

Radula javanica Gottsche 4 
  

1 3 Sol 
 

4 
    

MFS007703 
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