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RESUMO 

 

Invasões biológicas são processos complexos cujos efeitos podem se apresentar em 

mais de uma escala espacial. A ecologia de metacomunidades fornece ferramentas 

úteis aos estudos com espécies exóticas invasoras (EEI) pois consideram explicita-

mente escalas locais e regionais, além dos três componentes da biodiversidade: alfa, 

beta e gama. A leucena (Leucaena leucocephala (Lam) de Wit) é uma importante EEI 

em florestas sob regeneração natural na Mata Atlântica (Brasil). As invasões de leu-

cena fornecem uma estrutura espacial única e interessante: a espécie forma popula-

ções densas e homogêneas, em vez de espalhar indivíduos pelas áreas invadidas. 

Aqui, aproveitamos essa configuração espacial única formada por fragmentos de flo-

resta nativa, áreas em regeneração e manchas de leucena para investigar como as 

dinâmicas locais e regionais de (meta-)comunidades vegetais sob regeneração natu-

ral são afetadas pela leucena. Realizamos levantamentos florísticos em 131 comuni-

dades distribuídas em 29 metacomunidades de florestas em regeneração que tiveram 

diferentes idades de invasão por leucena. Encontramos (i) respostas espelhadas entre 

as escalas local e regional: em ambas as escalas, a riqueza de espécies nativas dimi-

nuiu com o aumento da idade de invasão, enquanto a riqueza de EEI aumentou; e (ii) 

a diversidade-β diminuiu com o aumento da idade de invasão, mostrando que o 

avanço temporal da invasão levou a um efeito homogeneizador. Também encontra-

mos evidências de que o avanço das manchas de leucena em direção às florestas em 

regeneração aumenta com o tempo e com a proximidade ao fragmento florestal. Nos-

sos resultados podem ser consequências de efeitos bióticos indiretos e sugerem que 

os efeitos das invasões de leucena em florestas em regeneração podem ser tão vigo-

rosos que se propagam de escala local para regional, através de diminuição da diver-

sidade-β. Reforçamos a importância de considerar abordagens multiescala na avalia-

ção dos efeitos das invasões biológicas por plantas. 

 

Palavras-chave: espécies invasoras; leucena; metacomunidades; regeneração natu-

ral; escalas espaciais. 

 

 



 
 

ABSTRACT 

 

Biological invasions are complex scale-dependent processes. Metacommunity ecol-

ogy frameworks are useful to understand the effects of invasive non-native species 

(INNS) because they explicitly consider local and regional scales and the three main 

components of biodiversity: alpha, beta, and gamma. White-popinac (Leucaena leuco-

cephala (Lam) de Wit) is an important INNS in regenerating forests in the Atlantic For-

est (Brazil). White-popinac invasions form an interesting, unique spatial structure be-

cause the species forms dense and homogeneous patches, instead of spreading indi-

viduals throughout invaded areas. Here we took advantage of this unique spatial con-

figuration formed by patches of native forest, regenerating areas, and patches of white-

popinac to investigate how local and regional dynamics of plant (meta-)communities 

under natural regeneration are affected by white-popinac. We conducted floristic sur-

veys in 131 communities distributed among 29 metacommunities of regenerating for-

ests that had different ages of white-popinac invasion. We found (i) mirrored responses 

among local and regional scales: at both scales, native species richness decreased 

with the increase of invasion age, whereas INNS richness increased; and (ii) β-diversity 

decreased with the increase of invasion age, showing that time-advance of invasion 

led to a homogenizing effect. We also found evidence that the advance of white-pop-

inac patches towards regenerating forests increases with time and proximity to the 

forest fragment. Our results may be consequences of biotic indirect effects, and they 

suggest that the effects of white-popinac invasions on regenerating forests can be so 

vigorous that they propagate from local to regional scale, via decrease in β-diversity. 

We reinforce the importance of considering multiscale approaches on assessing ef-

fects of plant invasions.  

 

Key-words: invasive species; white-popinac; metacommunities; natural regeneration; 

spatial scales. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

1.1. Apresentação 

 

Este trabalho buscou responder questões acerca dos efeitos da invasão por leu-

cena (Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit) em comunidades e metacomunidades 

vegetais sob regeneração natural da vegetação. O trabalho está dividido em partes 

que seguem a sequência: 

a) Introdução geral: esta introdução geral é constituída por uma revisão biblio-

gráfica, em português, em torno de temas que serão abordados no capítulo, 

incluindo um espaço para uma escrita com caráter levemente opinativo. É divi-

dida em três seções, sendo: 

i. uma contextualização teórica sobre invasões biológicas, especialmente em 

comunidades vegetais, com enfoque nas principais hipóteses e modelos 

teóricos; 

ii. uma breve descrição da fitofisionomia de Floresta Estacional Semidecidual 

na Mata Atlântica do estado de São Paulo, sob um contexto de invasão; e 

uma lista com todas as espécies de plantas exóticas invasoras que foram 

registradas nos campos deste projeto de mestrado; 

iii. uma revisão bibliográfica sucinta sobre a espécie-alvo deste trabalho, a leu-

cena (Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit), nos âmbitos internacional e 

brasileiro quanto à invasão por esta espécie.  

b) Capítulo 1: este capítulo é o conteúdo principal do trabalho. Está escrito em 

língua inglesa, em formato de artigo científico, que será submetido à revista 

Biological Invasions. A formatação do artigo segue os padrões exigidos pela 

revista. O artigo conta com sua própria lista de referências e uma seção de 

Material Suplementar, que é apresentada no Apêndice A dessa dissertação. 

c) Considerações finais: esta seção finaliza o texto e estabelece discussões, em 

português, sobre os resultados gerais do trabalho e traz reflexões sobre pros-

pecções futuras no âmbito de produção científica acerca de invasões por leu-

cena. 
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1.2. Introdução geral 

 

1.2.1 Invasões biológicas – um panorama 

 

Espécies exóticas são espécies que se encontram fora de sua área natural de 

distribuição geográfica (RICHARDSON et al., 2000b). A categorização de uma espé-

cie como exótica depende de conhecimento taxonômico e biogeográfico prévio, visto 

que sua área de distribuição natural depende de um contexto geográfico de especia-

ção e história natural (LEVIN, 2003). Quando espécies exóticas são introduzidas por 

ações humanas – intencionalmente ou não -, e são capazes de estabelecer popula-

ções sem manejo humano, podendo causar impactos nos ecossistemas naturais e 

seminaturais, trata-se de um evento de invasão biológica (BLACKBURN et al., 2011; 

PYŠEK; HULME, 2005). Assim, nem toda espécie exótica é necessariamente inva-

sora, ainda que muitas delas podem, eventualmente e em contextos específicos, tor-

narem-se invasoras (REJMANEK; RICHARDSON, 1996; STRAUSS; WEBB; 

SALAMIN, 2006). O processo de invasão é gradativo, passa por estágios com duração 

de tempo distinta, e não é necessariamente linear (BLACKBURN et al., 2011; 

THEOHARIDES; DUKES, 2007).  

Os eventos de invasão biológica estão intimamente relacionados às movimenta-

ções humanas na paisagem ao longo da História. Graças à maior conexão interconti-

nental, as invasões aumentaram expressivamente nas últimas décadas (HULME, 

2009; KANNAN; SHACKLETON; UMA SHAANKER, 2013; WESTPHAL et al., 2008). 

Atualmente, as invasões biológicas estão listadas entre os principais drivers de perda 

de diversidade biológica (DÍAZ et al., 2019) 

Invasões biológicas podem alterar processos locais e regionais, e às vezes as con-

sequências são extremamente prejudiciais em termos de conservação e áreas prote-

gidas (SHACKLETON et al., 2020). O processo de invasão geralmente causa diferen-

tes respostas de diversidade dependendo da escala (FRIDLEY et al., 2007; SAX; 

GAINES, 2008), como modificação da sucessão ecológica e processos ecossistêmi-

cos (WALLER et al., 2020), mudanças na diversidade funcional (RENAULT et al., 

2022) e alterações em relações tróficas (HOFFMEISTER et al., 2005). Por consequên-

cia, invasões biológicas podem culminar em extinção local e regional de espécies 
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(CHASE et al., 2020) e aumento da suscetibilidade das comunidades a novos eventos 

de invasão (CAVIERES, 2021).  

As invasões biológicas também podem afetar sistemas de produção agropecuária, 

e trazendo consequências econômicas severas (HANLEY; ROBERTS, 2019; 

HOFFMANN; BROADHURST, 2016; LOVELL; STONE; FERNANDEZ, 2006; OLSON, 

2006; PIMENTEL; ZUNIGA; MORRISON, 2005). Plantas invasoras podem ocupar 

áreas de agricultura, transmitindo patógenos e competindo por espaço e nutrientes 

(MANGLA; INDERJIT; CALLAWAY, 2008; MONTESINOS, 2022; PIMENTEL, 2009; 

SUN et al., 2020). Neste contexto, é comum o emprego de termos adjacentes, não 

sinônimos a “plantas invasoras”, como “planta daninha” (equivalente a weed, em in-

glês) ou “praga” (pest, em inglês, com algumas diferenças no significado); este último 

se refere a um espectro mais amplo de formas de vida que ameaçam severamente 

sistemas de produção agropecuária (BRIGHENTI; OLIVEIRA, 2011; CATFORD; 

JANSSON; NILSSON, 2009). 

Animais invasores podem ser vetores de doenças, inclusive de potencial pandê-

mico, e podem causar danos à produção pecuária (CROWL et al., 2008; KADING et 

al., 2018; TORCHIN; MITCHELL, 2004). Os sistemas de aquicultura e pesca também 

são extremamente afetados por espécies invasoras aquáticas, o que levou inclusive 

ao estabelecimento de regulações internacionais de prevenção, controle e manejo de 

invasão (BAILEY, 2015; NIIMI, 2004; VAN DER VEER; NENTWIG, 2015; 

WERSCHKUN et al., 2014).  

No contexto de saúde pública, os efeitos de invasões biológicas podem ser seve-

ros e custosos. Diferentes patógenos podem aumentar sua distribuição geográfica por 

meio de introduções de espécies exóticas (DUNN; HATCHER, 2015; HULME, 2014; 

PYŠEK; RICHARDSON, 2010). Em um contexto brasileiro, a dengue é um marcante 

exemplo de doença potencialmente fatal que está intimamente relacionada a eventos 

de invasão biológica (CARRINGTON et al., 2005; LOURENÇO-DE-OLIVEIRA et al., 

2004). Modelos teóricos em biologia das invasões são muito úteis para abordar con-

textos epidemiológicos, especialmente quando consideram vias de dispersão e uma 

perspectiva espacial multiescala (ANDERSEN et al., 2004). Alguns autores propõem 

que considerar doenças infecciosas emergentes como espécies invasoras é indispen-

sável para o estabelecimento de políticas internacionais de combate e prevenção efe-

tivos e duradouros (OGDEN et al., 2019). Esta proposta integra o conceito interdisci-

plinar e unificado de One Biosecurity (HULME, 2021). 
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As comunidades tradicionais (no Brasil, sendo representadas pelas comunidades 

indígenas, ribeirinhas, caiçaras, quilombolas, entre outras estabelecidas pelo Decreto 

nº 8750/2016) constituem um grupo especialmente vulnerável aos efeitos de invasões 

biológicas (PEJCHAR; MOONEY, 2009; REO et al., 2017), embora haja escassa pro-

dução científica neste tema no Brasil. Alterações em serviços ecossistêmicos e disse-

minação de patógenos são causas principais de consequência socioeconômica que 

afligem comunidades tradicionais afetadas por espécies invasoras (LINDERS et al., 

2020; MCNEELY, 2001). É indiscutível a importância da inclusão destas comunidades 

como partes interessadas em manejo de espécies invasoras, principalmente em es-

paços territoriais especialmente protegidos (PEREIRA; SCARDUA, 2008). Apesar dos 

potenciais problemas concorrentes às invasões biológicas, é importante destacar que, 

sob pontos de vista etnográficos, algumas comunidades tradicionais consideram es-

pécies invasoras sob outras perspectivas contexto-específicas, disjuntas à dualidade 

“nativa ou exótica” (HELMREICH, 2005; REO; OGDEN, 2018). No cenário brasileiro, 

a relação entre visões etnográficas e invasões biológicas é ainda escassamente es-

tudado e há uma importante lacuna de conhecimento neste tema. 

 

 

1.2.2.1 Terminologia 

 

Em português, o termo mais comum para se referir às espécies invasoras é espé-

cie exótica invasora (EEI; LEÃO et al. 2011). O termo espécie invasora, sem o ad-

jetivo “exótica” tem significado equivalente, mas abre brechas para o debate de se 

espécies nativas podem ser consideradas invasoras (VALÉRY et al., 2009). Alguns 

autores defendem que uma espécie nativa com ampla distribuição, forte dispersão, e 

que se sobressaia em abundância e/ou densidade em relação às outras da comuni-

dade, causando alterações em diversidade e estrutura dos ecossistemas, deve ser 

chamada de superdominante (PIVELLO et al., 2018). Este debate é intenso e, por 

esta razão, escolhemos usar a o termo espécie exótica invasora (EEI) ao longo do 

trabalho.  

Se em português já temos um termo relativamente consagrado, a terminologia em 

inglês é mais ampla: exotic invasive species, invasive alien species, non-indigenous 

invasive species e invasive non-native species são exemplos ocorrentes em órgãos 

de conservação da natureza e em bibliografia científica (EHRENFELD, 2008; 
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HUGHES et al., 2020; RICHARDSON; REJMÁNEK, 2011; SOUSA et al., 2008). O 

termo invasive non-native species (INNS) parece ter se consagrado nos últimos 

anos. Colautti e MacIsaac (2004) propuseram um framework que buscou resolver im-

passes em terminologia, considerando diferentes estágios de invasão. Os autores dis-

correm que uma abordagem geográfica ao invés de taxonômica resolveria a maior 

parte das diferenças em escolha de termos para futuros estudos. Ainda assim, todos 

os termos previamente citados continuam a aparecer em estudos atuais.  

Outros termos por vezes intercambiáveis em invasões biológicas são “planta dani-

nha”, “erva daninha” (para plantas não lenhosas); “praga agrícola” e “invasora de cul-

turas” (ALCÂNTARA; NÓBREGA; FERREIRA, 2007; GAZZIERO et al., 2015; 

POLANCZYK et al., 2006). Vale ressaltar que estes termos se referem a um contexto 

de produção agrícola, sob um viés econômico e produtivo. Apesar de o senso comum 

considerar estes termos como equivalentes às espécies exóticas invasoras, principal-

mente por algumas EEI serem também consideradas plantas daninhas, as terminolo-

gias partem de diferentes perspectivas. Especialmente o termo “invasora de culturas”, 

que parte de um contexto agrícola, pode ser confundido com o conceito de EEI, que 

parte de um contexto geográfico/taxonômico.  

Em inglês, há possibilidade de “planta daninha” ser traduzida como weed. Esta 

tradução pode não ser aplicável em todos contextos. Os termos pest ou noxious po-

dem ser traduzidos – com ressalvas - como “praga”. Catford e colaboradores (2009) 

propõem delimitações para os termos “introduced”, “weed”, “naturalized”, “invasive” e 

“noxious/pest”, baseadas em estágios de invasão. Apesar de oportuna, essa proposta 

não foi integralmente adotada pela comunidade científica, e outros autores atribuem 

distintas nomenclaturas (BLACKBURN et al., 2011; COLAUTTI; MACISAAC, 2004; 

SAX; GAINES, 2008; SUN et al., 2020).  

A denominação espécie naturalizada é essencialmente muito problemática. O 

termo pode se referir a estágios iniciais (RICHARDSON et al., 2000b) ou intermediá-

rios (CATFORD; JANSSON; NILSSON, 2009) de invasão. Talvez o uso mais comum 

seja para referir a espécies que, apesar de capazes de se dispersarem sem intermédio 

humano, supostamente não interferem na biodiversidade nativa (ESSL et al., 2019; 

GALLAGHER; RANDALL; LEISHMAN, 2015; RICHARDSON et al., 2000b). A proble-

mática da terminologia espécie naturalizada é justamente a sua inespecificidade. Es-

pécie naturalizada aproxima-se ao o conceito de nativa (“tão natural que é quase na-

tiva”), criando uma falsa ideia de que a espécie não é invasora ou potencialmente 
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invasora. Esta terminologia incerta é inclusive adotada pelo Jardim Botânico do Rio 

de Janeiro (JBRJ, 2023). Este caráter impreciso pode, inclusive, afetar decisões na 

esfera de políticas públicas.  

Uma espécie exótica pode apresentar características ecológicas que a favoreçam 

num contexto de invasão (REJMANEK; RICHARDSON, 1996). Fatores como plastici-

dade fenotípica, altas taxas de reprodução, crescimento acelerado e resistência a pa-

tógenos podem facilitar o estabelecimento e dispersão da espécie exótica, agora sob 

a denominação de espécie exótica invasora (LOCKWOOD; CASSEY; BLACKBURN, 

2005; RICHARDSON et al., 2000b; WALLER et al., 2020). A este conjunto de carac-

terísticas inatas à espécie, damos o nome de potencial de invasão. Em inglês, existe 

o termo invasiveness (HUI et al., 2016; REJMANEK; RICHARDSON, 1996), que po-

deria ser cruamente traduzido para algo como “invasividade”, mas esta palavra não 

existe em português. O termo potencial de invasão cumpre esta definição e é um con-

ceito amplamente empregado em português (ATTIAS; SIQUEIRA; BERGALLO, 2013; 

ZIMMERMANN, 2016).  

As comunidades ou ecossistemas invadidos apresentam características intrínse-

cas que os conferem maior ou menor resistência à invasão (LONSDALE, 1999). Uma 

série de condições abióticas compõem este escopo, juntamente com elementos bióti-

cos como presença de predadores (e.g. DERIVERA et al., 2005), competidores (e.g. 

CAVIERES, 2021), disponibilidade de recursos e habitat (e.g. HIERRO; MARON; 

CALLAWAY, 2005), patógenos (e.g. BLUMENTHAL et al., 2009), dispersores (e.g. 

NORTHFIELD et al., 2018) e mutualismos (e.g. MOLES et al., 2022) Este conjunto de 

condições das comunidades e ecossistemas passíveis de serem invadidos é definido 

como suscetibilidade à invasão. Assim como o potencial de invasão, este termo 

também tem um equivalente em inglês, que não existe em português. O termo invasi-

bility é frequentemente empregado neste âmbito, e em tradução livre equivaleria a 

“invasibilidade” (CAVIERES, 2021; HOWETH, 2017; HUI et al., 2016; RENAULT et al., 

2022).  

Outro conceito essencial no estudo de invasões biológicas é pressão de propá-

gulos (propagule pressure). Propágulos, no contexto de invasão biológica, são unida-

des de reprodução de espécies (como sementes, esporos, ou partes vegetativas com 

potencial reprodutivo) que chegam a um local em cada evento de invasão. A pressão 

de propágulos compreende o número de propágulos em cada evento de invasão (pro-

pagule size) e a quantidade de eventos de invasão (propagule number;  LOCKWOOD; 
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CASSEY; BLACKBURN, 2005). Desta maneira, alta pressão de propágulos está as-

sociada a maior potencial de invasão (KING; HOWETH, 2019; LONSDALE, 1999; 

PYŠEK; RICHARDSON, 2006) . Alguns autores consideram ainda o número de popu-

lações-fonte e os padrões espaciais e temporais da chegada de propágulos como 

partes também componentes do conceito de pressão de propágulos (DE JONG; 

FOWLER, 2018; SIMBERLOFF, 2009). Ademais, alguns autores também propõem 

que pressão de propágulos pode funcionar como modelo nulo em invasões biológicas 

(CASSEY et al., 2018; COLAUTTI; GRIGOROVICH; MACISAAC, 2006). 

 

1.2.2.2 Principais hipóteses 

 

A ecologia de invasões é historicamente marcada por uma abundância de hipóte-

ses e modelos teóricos que, se por um lado representam avanço científico, por outro 

mostram que há forte redundância em terminologia. Muitos autores propõem termos 

caso-específicos, com baixo poder de generalização, e com pouca comunicabilidade 

com estudos prévios. Esta crítica à ecologia de invasões é recorrente, e muitos auto-

res propuseram frameworks que visam conciliar hipóteses semelhantes, e padronizar 

os diferentes termos empregados para explicar os mesmos mecanismos (e.g. 

ALPERT, 2006; BLACKBURN et al., 2011; BROWN; BARNEY, 2021; CATFORD; 

JANSSON; NILSSON, 2009; FOXCROFT; PICKETT; CADENASSO, 2011; PERKINS; 

LEGER; NOWAK, 2011). Nesta seção, abordaremos hipóteses marcantes e mais fre-

quentemente abordadas em estudos de invasão, que estão mais diretamente relacio-

nadas a este trabalho. Todas elas compartilham, em diferentes proporções, compo-

nentes bióticos, abióticos e pressão de propágulos (BLACKBURN et al., 2011). Exis-

tem muitas outras hipóteses que não serão abordadas aqui (ver CATFORD; 

JANSSON; NILSSON, 2009).  

 

1.2.2.2.1  Global competition 

 

A hipótese de global competition se baseia em pressão de propágulos, mas não 

é espécie-específica. Propõe que quanto mais espécies exóticas são introduzidas em 

um local, maiores são as chances de alguma dessas espécies superarem as barreiras 

impostas pela comunidade nativa (ALPERT, 2006; COLAUTTI; MACISAAC, 2004). 
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Em essência, este modelo é completamente baseado em uma abordagem de invasão 

por plantas, proposta por Richardson e colaboradores (2000), onde a invasão é defi-

nida pelas barreiras as quais uma espécie invasora supera. Talvez a hipótese de glo-

bal competition seja aplicável a modelos de invasão por animais, baseados em 

Williamson (1996), mas algumas adaptações conceituais seriam necessárias. Reco-

nhecemos que esta hipótese compartilha, indiretamente, algumas semelhanças com 

dinâmicas neutras em teoria de metacomunidades (HUBBELL, 2005; THOMPSON et 

al., 2020) e teoria de biogeografia de ilhas (MACARTHUR; WILSON, 1967). 

 

1.2.2.2.2. Ideal weed 

 

 A hipótese de ideal weed considera história natural e atributos de uma EEI como 

os principais fatores que facilitam sua invasão (BAKER, 1965; SUTHERLAND, 2004). 

São exemplos de fatores relacionados à uma invasive weed: alta plasticidade fenotí-

pica e genotípica, reprodução precoce e com muitos propágulos, crescimento acele-

rado, generalismo de habitat e resistência a patógenos (LOCKWOOD; CASSEY; 

BLACKBURN, 2005; REJMANEK; RICHARDSON, 1996; RICHARDSON et al., 2000b; 

SULTAN; MATESANZ, 2015; WALLER et al., 2020). O papel dos mutualismos 

(RICHARDSON et al., 2000a) na hipótese de ideal weed é debatido, haja vista evi-

dências recentes têm mostrado que algumas EEI com forte potencial de invasão (ideal 

weeds, per se) são altamente dependentes de relações mutualísticas (MOYANO; 

RODRIGUEZ-CABAL; NUÑEZ, 2020, 2021).  

 

1.2.2.2.3 Enemy-release 

 

Outra relevante hipótese, certamente entre as mais testadas, é a hipótese de 

enemy release (KEANE; CRAWLEY, 2002). Baseia-se na ideia de que, ao invadir 

uma comunidade, a EEI “é liberada” (released) de seus inimigos naturais (predadores, 

herbívoros, patógenos), os quais ocorrem em sua área de distribuição geográfica ori-

ginal (COLAUTTI et al., 2004; LIU; STILING, 2006; MEIJER et al., 2016). A ausência 

de inimigos que limitam o crescimento populacional da EEI na área invadida faz com 

que a população cresça livremente. Alguns autores atribuem a esse tipo de liberação 

o nome “regulatório” (regulatory enemy release; COLAUTTI et al., 2004; KEANE; 
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CRAWLEY, 2002). A ausência de inimigos também permite com que a população in-

vasora rearranje recursos e energia que outrora seriam usados para sua defesa, e 

agora estão disponíveis para maior investimento em reprodução e crescimento. Este 

efeito é tido como “compensatório” (compensatory enemy release; LU; DING, 2012; 

ROGERS; SIEMANN, 2005).  

Gruntman et al. (2017) apontam que estudos com esta hipótese devem explicita-

mente incluir escala temporal, visto que, sob certas circunstâncias, existe uma recu-

peração de inimigos ao longo do tempo, e os efeitos de enemy release diminuem. 

Existem hipóteses correlatas a esta, com algumas variações: enemy reduction 

(COLAUTTI; MACISAAC, 2004), evolution of increased competitive ability (BLOSSEY; 

NOTZOLD, 1995; JOSHI; VRIELING, 2005) e resource-enemy release 

(BLUMENTHAL et al., 2009; BLUMENTHAL, 2006).  

 

1.2.2.2.4 Biotic resistance e Missed mutualisms 

 

Biotic resistance é uma hipótese que se refere às condições de uma comunidade 

que a conferem menor suscetibilidade à invasão. Competidores nativos, herbívoros e 

patógenos limitam colonização e avanço de invasão, uma vez que a EEI não é adap-

tada às novas interações competitivas que estabelece com a comunidade nativa 

(ALPERT, 2006; BEAURY et al., 2020; GRUTTERS et al., 2017; LEVINE; ADLER; 

YELENIK, 2004; PARKER; HAY, 2005). Enquanto biotic resistance se refere à menor 

suscetibilidade de uma comunidade à invasão, a hipótese de missed mutualisms 

aborda a redução do potencial de invasão de uma EEI. Esta hipótese postula que 

certas espécies perdem relações mutualísticas importantes ao expandirem sua distri-

buição geográfica para novas áreas, e por isso têm seu potencial de invasão reduzido 

(ALPERT, 2006; LOPEZ et al., 2021; MITCHELL et al., 2006; MOLES et al., 2022). A 

ocorrência concomitante de biotic resistance e missed mutualisms é um tópico ligeira-

mente discutido (MOYANO et al., 2019).  

 

 

1.2.2.2.5 Limiting similarity e Empty niche 

 

A hipótese de limiting similarity considera que EEI’s com sucesso na invasão são 

funcionalmente distintas das espécies na comunidade invadida (ABRAMS, 1983; 
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CALLAWAY; RIDENOUR, 2004; MACARTHUR; LEVINS, 1967). De certa maneira, é 

o inverso de biotic resistance (CATFORD; JANSSON; NILSSON, 2009), pois consi-

dera que, sendo funcionalmente distintas da espécies nativas, as EEI’s têm vantagem 

na invasão, e não uma redução do potencial competitivo (mecanismo proposto em 

biotic resistance). É uma hipótese antiga e foi inicialmente abordada por Darwin, como 

um componente de sua hipótese de naturalização (DARWIN, 1859). Também é uma 

hipótese muito próxima à de empty niche, com a diferença de que empty niche expli-

citamente considera o tamanho do pool de espécies nativas como componente da 

resistência à invasão (ELTON, 1958; HIERRO; MARON; CALLAWAY, 2005; 

MACARTHUR, 1970). Em empty niche, comunidades nativas com baixo pool de es-

pécies são possivelmente “insaturadas”, ou seja, há espaço e “nichos vazios” a serem 

ocupados pela EEI. 

Ambas hipóteses são relevantes e explicam processos fundamentais em invasões. 

Contudo, o papel de disponibilidade de nichos para sucesso de EEI’s parece ter sido 

superestimada historicamente, e evidências recentes sugerem que mesmo EEI funci-

onalmente semelhantes às nativas, e em comunidades “saturadas”, podem ter su-

cesso da invasão, por exemplo, ao estabelecer novas relações positivas e de facilita-

ção com outras EEI ou com as próprias espécies nativas. Evidências recentes apon-

tam que a hipótese de limiting similarity é (i) mais corroborada em ecossistemas com 

maior disponibilidade de recursos (EL-BAROUGY et al., 2020); e (ii) não tem relação 

obrigatória com proximidade filogenética (FRITSCHIE et al., 2014). Apesar de ser uma 

das primeiras hipóteses em invasões biológicas, há um montante significativo de es-

tudos que encontraram pouca ou nenhuma evidência de sua existência em comuni-

dades vegetais (EMERY, 2007; HESS et al., 2020; PRICE; PÄRTEL, 2013; YANNELLI 

et al., 2017). A hipótese de empty niche, por sua vez, parece ser desafiada em casos 

de espécies lenhosas invasoras capazes de invadir florestas em estágio avançado de 

sucessão (FRIDLEY et al., 2023).  

 

1.2.2.2.6 Biotic indirect effects e Spillover effects 

 

A hipótese de biotic indirect effects contempla uma série de mecanismos aos 

quais uma comunidade invadida é submetida, cujos efeitos se dão por processos in-

diretos (por exemplo, como “a” afeta “b”, que por sua vez afeta “c” (CATFORD; 

JANSSON; NILSSON, 2009; MARLER; ZABINSKI; CALLAWAY, 1999; STRAUSS, 
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1991; WHITE; WILSON; CLARKE, 2006). Exemplos de mecanismos com resultados 

indiretos são competição aparente (e.g. BONSALL; HASSELL, 1997; HOLT; 

BONSALL, 2017), mutualismo e comensalismo indiretos (e.g. FATH, 2007; 

SANDERS; VAN VEEN, 2012), cascatas tróficas (e.g. KIMBRO et al., 2009) e compe-

tição indireta (exploitative competition; e.g. DAMAS-MOREIRA et al., 2020).  

Um outro termo recentemente importado para o contexto de invasões biológicas é 

o spillover effect (ALTIERI; IRVING, 2017; FENICHEL; RICHARDS; SHANAFELT, 

2014; GOEDKNEGT et al., 2017; WELLS et al., 2015). Os spillovers são processos 

em que um dado processo rompe limitações espaciais/temporais e “transborda” seu 

efeito a outros elementos, de maneira indireta (JACOBSON, 2014; KUSCHNIG et al., 

2021; WANG et al., 2021). Para invasões biológicas, acreditamos que spillovers es-

paciais (spatial spillovers) podem ser interpretados como uma escala mais ampla (por 

exemplo, escala de metacomunidade) de biotic indirect effects. Esta interpretação pa-

rece já ter sido feita em dinâmicas espaço-temporais de patógenos, mas de maneira 

indireta, não explicitamente comparando biotic indirect effects com spillover effects 

(ALLEN et al., 2018; DILLON; MEENTEMEYER, 2019; DUNN et al., 2012). 

 

1.2.2.2.7 Invasional meltdown 

 

Invasional meltdown é uma hipótese complexa que aborda “efeitos-dominó” em 

invasões (CATFORD; JANSSON; NILSSON, 2009). A partir de interações simbióticas 

ou de facilitação, tanto direta quanto indiretamente, EEI’s podem aumentar a susceti-

bilidade de uma comunidade à invasão (MACK, 2003; RICCIARDI, 2001; 

SIMBERLOFF; VON HOLLE, 1999). O aumento na suscetibilidade à invasão pode ser 

ocasionado, por exemplo, por alterações em condições microclimáticas (e.g. 

LEMBRECHTS et al., 2018), de microbiota do solo (e.g. CHEN; VAN KLEUNEN, 2022; 

ZHANG et al., 2020), e de regimes de fogo (e.g. D’ANTONIO; HUGHES; TUNISON, 

2011; SIMBERLOFF; VON HOLLE, 1999), criando condições adequadas para novos 

eventos de invasão. Essa interpretação parece ser especialmente apropriada em 

ecossistemas fragmentados (CACABELOS et al., 2022; GIBSON et al., 2013; 

WADDELL et al., 2020).  
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1.2.2 Florestas Estacionais Semideciduais (FES’s) – um cenário de inva-

são 

 

 Florestas Estacionais neotropicais ocorrem da América Central à Argentina, em 

solos férteis, e são marcadas por uma estação seca bem definida (LIMA et al., 2018). 

No Brasil, Florestas Estacionais ocorrem, em sua maioria, nas faixas de transição en-

tre florestas ombrófilas e ecossistemas mais abertos, como savanas e estepes. São 

florestas com pluviosidade anual inferior a 1.100 mm (outros autores consideram va-

lores superiores (e.g. OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000)), irregularmente distribuída 

ao longo do ano, visto que, por no mínimo cinco meses, a precipitação mensal é infe-

rior a 100 mm. Nesses períodos de seca, pode ocorrer caducidade foliar (IBGE, 2012; 

LIMA et al., 2018; OLIVEIRA-FILHO; JARENKOW; RODAL, 2006).  

 A terminologia em inglês é um desafio: há pouca padronização, e conflitos entre 

classificações brasileiras e internacionais. Aqui, apresentamos resumidamente os 

principais termos usados para referir Florestas Estacionais em inglês: Seasonal fo-

rests (e.g. ZAK; CABIDO; HODGSON, 2004), Stational forests (e.g. FIRMINO et al., 

2021), Seasonally dry forests (e.g. PENNINGTON; PRADO; PENDRY, 2000), Dry for-

ests (sensu lato, e.g. RIVAS et al., 2020). Todos estes termos são usados de maneira 

intercambiável e por vezes considerados sinônimos. Alguns deles, como “stational fo-

rests”, parecem estar associados a inadequações em tradução de português para in-

glês. Em português, há divergências entre autores, mas, desde 2012, o Manual Téc-

nico da Vegetação Brasileira, elaborado pelo IBGE, trouxe padronização que passou 

a ser convenientemente adotada em esferas de políticas públicas e planejamento ter-

ritorial do meio ambiente (IBGE, 2012). Este manual divide as Florestas Estacionais 

em três grandes grupos, que são divididos com base em caducidade foliar na estação 

seca. São eles:  

(i) Floresta Estacional Perenifólia (ou Sempre-Verde): geralmente ocorre em 

transição com florestas ombrófilas, e apresenta menos de 20% das espé-

cies arbóreas do estrato superior com caducidade foliar na seca. Apesar de 

haver estação seca definida, os níveis de umidade no solo não diminuem 

de maneira tão intensa ao ponto de ocasionar expressiva queda de folhas.   

(ii) Floresta Estacional Semidecidual: apresenta de 20 a 50% das árvores do 

estrato superior com caducidade foliar. Pode ser confundida com savanas 

florestadas, principalmente em áreas de transição Mata Atlântica-Cerrado. 
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Este tipo de floresta será abordado ao longo do texto, e é o sistema no qual 

nossos estudos foram conduzidos.  

(iii) Floresta Estacional Decidual: apresenta mais de 50% de árvores caducifó-

lias, e tendem a se formar em solos mais rasos e com menor capacidade 

de retenção hídrica. Pode ser confundida com Caatinga.  

   As Florestas Estacionais Semideciduais (FES’s), focos do nosso trabalho, têm 

sua maior extensão concentrada nas regiões Sul e Sudeste do Brasil, em áreas de 

domínio da Mata Atlântica. Tem ocorrência pontual em domínio Amazônico, e no Cer-

rado ocorre de maneira disjunta em matas ciliares e de galeria (IBGE, 2012). Em 

campo, FES’s podem ser confundidas com savanas florestadas (Cerradão), por simi-

laridades em altura de dossel, sazonalidade e compartilhamento de muitas espécies 

vegetais. Todavia, savanas florestadas ocorrem em solos muito permeáveis, e apre-

sentam dossel consideravelmente descontínuo, com áreas de abertura de dossel as-

sociadas a espécies graminoides (BUISSON et al., 2019; MIATTO; WRIGHT; 

BATALHA, 2016). Isso não ocorre naturalmente em áreas de FES’s, cujo estrato her-

báceo é mais sombreado e com maior cobertura por serapilheira (SOUZA et al., 2019).  

No domínio de Mata Atlântica, as FES’s estão entre as fitofisionomias com 

maior fragmentação (REZENDE et al., 2018). Uma vez que se encontram em terrenos 

com menor declive quando comparadas às Florestas Ombrófilas serranas, as FES’s 

sofreram forte desflorestamento por expansão urbana e agropecuária. Atualmente, a 

cobertura de FES’s nas regiões sul e sudeste é essencialmente descontínua, restrita 

a fragmentos isolados ou com baixa conectividade, e localizados principalmente em 

áreas de APP nas margens de corpos d’água (IBGE, 2012; REZENDE et al., 2018; 

RIBEIRO et al., 2011).  

Segundo o Mapeamento da Cobertura Vegetal Nativa do Estado de São Paulo 

de 2020 (IF, 2020), estágios médios e avançados de Floresta Estacional Semidecidual 

representam em torno de 30% do total de cobertura vegetal atual no estado, e ocupam 

7% de seu território. Em sua maioria, são fragmentos de floresta secundária, em pro-

cesso de regeneração. Este cenário de fragmentação traz consequências negativas 

severas como aumento dos efeitos de borda (e.g. BANKS-LEITE; EWERS; 

METZGER, 2010), diminuição da conectividade na paisagem (e.g. PEREIRA et al., 

2022), erosão de biodiversidade (e.g. DE LIMA et al., 2020), maior suscetibilidade ao 

fogo (e.g. SINGH; HUANG, 2022), e repetidos eventos de invasão biológicas (e.g. 

PIVELLO et al., 2018).  
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1.2.2.1 Plantas exóticas invasoras em FES’s sob regeneração natural no 

interior do estado de São Paulo 

 

As FES’s do estado de São Paulo sofrem historicamente com introdução de 

espécies exóticas e com invasão biológica (CALABONI et al., 2018; ZENNI; ZILLER, 

2011). Espécies dos gêneros Urochloa (gênero atual da conhecida Brachiaria spp.) e 

Megathyrsus (gênero atual de Panicum spp.) se destacam como invasoras de áreas 

em regeneração de FES no estado (SOBANSKI; MARQUES, 2014; ZWIENER et al., 

2014). FES’s em estado avançado de sucessão também não são imunes às plantas 

invasoras (ver DECHOUM et al. (2015) para exemplo em floresta estacional em Santa 

Catarina). O número de espécies de plantas exóticas invasoras que ocorrem nessas 

áreas de FES’s regenerantes é, por vezes subestimado (ZENNI; ZILLER, 2011). 

 Esta subseção dedica-se a apresentar todas as espécies de plantas exóticas 

invasoras e potencialmente invasoras que foram registradas ao longo dos trabalhos 

de campo neste projeto de mestrado. O objetivo é, exclusivamente, fornecer dados de 

registro de plantas exóticas invasoras em áreas de regeneração natural de Florestas 

Estacionais Semideciduais. Nem todas as espécies desta lista compuseram o levan-

tamento florístico abordado no capítulo 1. Uma vez que não está diretamente relacio-

nada às perguntas a serem respondidas neste trabalho, trouxemos essa lista como 

parte da introdução geral. Todas as espécies aqui citadas poderiam ter sido nossa 

espécie-alvo. A escolha da Leucaena leucocephala se deu por motivos específicos, 

discutidos na seção 1.3. Logo, essa lista reforça que FES’s em regeneração natural 

são áreas submetidas a intensa e contínua invasão por espécies de plantas exóticas, 

uma realidade que ameaça a rica biodiversidade sustentada por essas florestas.  

Todas as espécies apresentadas nesta lista (tabela 1) foram registradas no mu-

nicípio de Porto Feliz, interior do estado de São Paulo, em áreas de vegetação secun-

dária dominadas por Floresta Estacional Semidecidual. Classificamos como “potenci-

almente invasoras” espécies majoritariamente ruderais, cujas populações foram regis-

tradas em nossas áreas, mas não é sabido se, de fato, comportam-se como invasoras. 

As espécies Lantana camara L. e Cardiospermum halicacabum L. também foram re-

gistradas, mas não foram inclusas na lista abaixo pois apresentam distribuição geo-

gráfica original incerta, além de discussões taxonômicas importantes (CABI, 2023).  
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Tabela 1: Espécies de plantas exóticas invasoras ou potencialmente invasoras registradas 

em áreas de regeneração natural de Floresta Estacional Semidecidual, no município de Porto 

Feliz – SP. 

Família Espécies 

Acanthaceae Thunbergia alata Bojer ex Sims 

Thunbergia grandiflora Roxb. 

Amaranthaceae Amaranthus deflexus L. 

Amaranthus retroflexus L. 

Anacardiaceae Mangifera indica L. 

Araliaceae Heptapleurum actinophyllum (Endl.) Lowry & G.M. Plunkett 

Heptapleurum arboricola Hayata 

Arecaceae Caryota mitis Lour. 

Asparagaceae Sansevieria trifasciata Prain 

Asteraceae Cosmos sulphureus Cav. 

Emilia fosbergii Nicolson 

Youngia japonica (L.) DC. 

Balsaminaceae Impatiens walleriana Hook.f. 

Bignoniaceae Jacaranda mimosifolia D. Don 

Spathodea campanulata P. Beauv. 

Tabebuia rosea (Bertol.) Bertero ex A.DC. 

Tecoma stans (L.) Juss. ex Kunth 

Boraginaceae Cordia africana Lam. 

Combretaceae Terminalia catappa L. 

Commelinaceae Commelina benghalensis L. 

Tradescantia zebrina Heynh. ex Bosse 

Convolvulaceae Ipomoea cairica (L.) Sweet 

Cucurbitaceae Sicyos edulis Jacq. 

Cyperaceae Cyperus difformis L. 

Cyperus esculentus L. 

Euphorbiaceae Ricinus communis L. 

Fabaceae Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit 

Mimosa caesalpiniifolia Benth. 
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Neonotonia wightii (Graham ex Wight & Arn.) J.A.Lackey 

Tipuana tipu (Benth.) Kuntze 

Lamiaceae Leonotis nepetifolia (L.) R.Br. 

Leonurus japonicus Houtt. 

Mesosphaerum pectinatum (L.) Kuntze 

Lauraceae Persea americana Mill. 

Meliaceae Melia azedarach L. 

Moraceae Artocarpus heterophyllus Lam. 

Muntingiaceae Muntingia calabura L. 

Myrtaceae Psidium guajava L. 

Syzygium cumini (L.) Skeels 

Nyctaginaceae Mirabilis jalapa L. 

Orchidaceae Oeceoclades maculata (Lindl.) Lindl. 

Pinaceae Pinus elliottii Engelm. 

Poaceae Guadua angustifolia Kunth 

Megathyrsus maximus (Jacq.) B.K.Simon & S.W.L.Jacobs 

Melinis minutiflora P.Beauv. 

Melinis repens (Willd.) Zizka 

Urochloa decumbens (Stapf) R.D.Webster 

Pteridaceae Pteris vittata L. 

Proteaceae Grevillea robusta A.Cunn. ex R.Br. 

Rosaceae Eriobotrya japonica (Thunb.) Lindl. 

Rubiaceae Coffea arabica L. 

Rutaceae Citrus x limonia Osbeck (pro. sp.) 

Murraya paniculata (L.) Jack 

Thelypteridaceae Christella dentata (Forssk.) Brownsey & Jermy 

Urticaceae  Boehmeria nivea (L.) Gaudich. 

Zinziberaceae Hedychium coronarium J.Koenig 

Fonte: elaborado pelo autor. 
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1.2.3 Leucaena leucocephala (Lam.) de Wit 

 

A espécie Leucaena leucocephala (Lam. de Wit) é uma árvore de pequeno porte, 

altamente invasora, nativa da América Central (CABI, 2019). Em português, é popu-

larmente conhecida como “leucena”. Em inglês, recebe nomes como white-popinac, 

river-tamarind, horse-tamarind e wild-tamarind. Essa espécie pertence à família Faba-

ceae, subfamília Caesalpinioideae (circunscrição atual que integra Mimosoideae; APG 

- IV (2016)). Tem como sinonímias botânicas o basiônimo Mimosa leucocephala Lam. 

e o heterotípico Leucaena glauca Benth (JBRJ, 2023). Outras sinonímias são descri-

tas em World Flora Online (2023). Três subespécies são reconhecidas: L. leuco-

cephala subsp leucocephala; subsp. glabrata e subsp. ixtahuacana, esta última tendo 

pouca importância comercial (CABI, 2019). A subespécie leucocephala é conhecida 

como a variedade “comum” ou “havaiana”, e costuma apresentar porte menor, arbus-

tivo-arborescente. A subespécie glabrata é conhecida como a variedade “gigante” ou 

“Salvador” e apresenta maior porte, explicitamente arbóreo (GISD, 2015). 

 A plasticidade fenotípica em relação ao porte arbóreo e/ou arbustivo é uma carac-

terística marcante. Em regiões insulares do Japão, a leucena é oficialmente descrita 

como um arbusto, raramente ultrapassando 3 metros de atura (HATA; SUZUKI; 

KACHI, 2010; OSAWA; HATA; KACHI, 2016). No Brasil, indivíduos isolados podem 

atingir alturas superiores a 15 metros (MARCHIORI, 2007). A Figura 1 mostra alguns 

dos maiores indivíduos de leucena registrados neste trabalho.  
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Figura 1: Grandes indivíduos de Leucaena leucocephala registrados em Porto 

Feliz – SP. O indivíduo à direita teve altura total estimada em aproximadamente 16 

metros, com diâmetro à altura do peito (DAP) de 41 centímetros. A título de compa-

ração, a pessoa ao centro da imagem tem 1,70 metros de altura.  

 

Fonte: acervo pessoal. 

 

Leucena é uma espécie de crescimento extremamente rápido, e inicia sua repro-

dução em idade precoce (1 ano), quando comparada a espécies arbóreas típicas 

(CABI, 2019). Tem dispersão autocórica, e as sementes costumam cair próximas à 

árvore-matriz, apenas por ação da gravidade (MARQUES et al., 2014). Por conta 

dessa dispersão limitada espacialmente, costuma formar grandes maciços populacio-

nais (Figura 2), com alta densidade de indivíduos (GISD, 2015).  A formação desses 

maciços homogêneos também está associada aos efeitos alelopáticos da espécie, 

que leva a um menor recrutamento de plântulas de outras espécies no interior do ma-

ciço.  

Há registros históricos de potenciais efeitos alelopáticos de leucena sob outras 

espécies (AHMED; HOQUE; HOSSAIN, 2008; SINGH; BATISH; KOHLI, 1999), mas 

um estudo recente confirmou a ação alelopática relacionada à mimosina e outras 

substâncias presentes em partes da planta (KATO-NOGUCHI; KURNIADIE, 2022) Há 

registro de dispersão por herbívoros como cabras (HATA; SUZUKI; KACHI, 2010) e 
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de transporte de sementes por formigas cortadeiras (Figura 3 – registro pessoal), mas 

pouco se sabe sobre a relevância de episódios de zoocoria para dispersão da espécie.  

 

Figura 2: Maciço de leucena em área de regeneração natural de Floresta Estacional 

Semidecidual, interior do estado de São Paulo. 

 

Fonte: acervo pessoal. 

 

Figura 3: Painel de registros fotográficos de transporte de sementes de leucena 

(Leucaena leucocephala) por formigas cortadeiras (Atta sp.), em área de regenera-

ção natural de Floresta Estacional Semidecidual, interior do estado de São Paulo. A 

e B: formigas carregando sementes de leucena; C: formiga levando semente ima-

tura de leucena (possível predação); D: acúmulo de sementes de leucena em torno 

de uma das aberturas do formigueiro. 

(próxima página) 
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Fonte: acervo pessoal (registros fotográficos feitos por Wolf J Moeller). 

 

Produz grande quantidade de sementes ao longo de todo o ano, com maior inten-

sidade na estação seca (MARQUES et al., 2014). A chuva de sementes de um indiví-

duo adulto chega a uma média de 5500 sementes por metro quadrado em um ano 

(MARQUES et al., 2014). As sementes podem apresentar dormência, permanecendo 

viáveis no solo por até 20 anos (GISD, 2015). A espécie é majoritariamente polinizada 

por Apis mellifera (Linnaeus, 1758)(DE MELO-SILVA et al., 2014), mas é também vi-

ável em autofecundação (BREWBAKER, 1983). É muito resistente a podas drásticas, 

após as quais costuma apresentar intenso rebrote (COSTA; DURIGAN, 2010).   

 

1.2.3.1 Cenário internacional de invasão 

 

A leucena é nativa da América Central, provavelmente do México. Não há con-

senso quanto a sua distribuição nativa original, pois esta espécie foi amplamente cul-

tivada ao longo de outros países da América Central em períodos pré e pós Colombi-

anos (CABI, 2019). A subespécie leucocephala (comum ou “havaiana”) foi a primeira 

a ser introduzida em outros países. Esta subespécie tem maior potencial de invasão 

quando comparada à subespécie glabrata. A espécie já estava amplamente distribu-

ída em países da África e Ásia em meados de 1800, sendo considerada, a partir desse 

período, como uma espécie de ocorrência pantropical (CABI, 2019; GISD, 2015).  
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Leucena é citada entre as 100 piores espécies invasoras do mundo pela IUCN 

(ISSG, 2000). Atualmente, é encontrada em todos os continentes exceto Antártica (Fi-

gura 4). Apesar de introduzida na Europa, é registrada como invasora apenas nas 

Ilhas Canárias e Espanha (CABI, 2019). Regiões insulares são regiões drasticamente 

afetadas com a invasão pela espécie. O país polinésio Reino de Tonga enfrenta grave 

invasão por leucena, e cita-a como a planta invasora mais prevalente na região (PIER, 

2017). As Ilhas Bonin, no Japão, tiveram uma explosão demográfica de leucena após 

a erradicação de cabras ferais (HATA; SUZUKI; KACHI, 2010; OSAWA; HATA; 

KACHI, 2016). No Arquipélago de Galápagos, houve implementação de tentativas de 

manejo, sem sucesso, e a espécie é listada entre as principais plantas invasoras em 

algumas ilhas (GARDENER; ATKINSON; RENTERÍA, 2010). 

 

Figura 4: Distribuição geográfica atual da leucena (Leucaena leucocephala).   

 

Fonte: Invasive Species Compendium (CABI). Disponível em: < https://www.cabidigi-

tallibrary.org/> 

 

 Apesar do contexto de invasão, a leucena ainda é amplamente cultivada em 

países da África Subsaariana, Ásia e América do Sul (CABI, 2019). Em regiões com 

estação seca duradoura, leucena é frequentemente utilizada como planta de forrage-

amento para gado (e.g. Paquistão; AGANGA; TSHWENYANE, 2003), apesar de sua 

toxicidade conhecida (MATOS, 2011), principalmente em equinos (PORTO, 2016). Al-
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gumas regiões fazem uso de madeira (e.g. Índia; PRASAD et al., 2011), outras imple-

mentam plantios de leucena para recuperação de solos degradados (e.g. China; 

PENG et al., 2013), ou para aumento de fixação de nitrogênio no solo em sistemas 

agrícolas (e.g. Nigéria; KANG; WILSON; SIPKENS, 1981). Alemán-Raamirez et al. 

(2022) realizaram uma revisão de usos e potenciais de leucena em produção bioener-

gética sob uma perspectiva global, destacando sua aplicabilidade para indústria de 

biocombustíveis. 

 O desencaixe entre os vieses ecológico e produtivo no que tange espécies in-

vasoras é intrigante. A leucena é, há décadas, descrita como uma espécie altamente 

invasora, potencialmente causadora de inúmeros problemas em regeneração de 

áreas naturais de vegetação e ameaça a espécies endêmicas (CABI, 2019; GISD, 

2015). Ainda assim, anualmente, diversos estudos insistem em propor a espécie como 

uma potencial aliada em regeneração de solos e florestas degradados (e.g. COLÓN; 

LUGO, 2006; COSTA; DURIGAN, 2010; PENG et al., 2013; SANTIAGO-GARCÍA et 

al., 2008). Campbell et al. (2019) propõem que o fato da leucena ainda ser vista como 

uma espécie valiosa economicamente seja talvez o principal empecilho às tentativas 

de prevenção e controle de invasão. É de extrema importância que políticas interna-

cionais de manejo de ecossistemas e espécies invasora passem a considerar, de ma-

neira expressa, o desencorajamento de uso de espécies exóticas invasoras como 

agentes de restauração ecológica. 

 

1.2.3.2 Cenário brasileiro de invasão 

 

Não há consenso sobre a história da introdução de leucena no Brasil. A citação 

mais antiga de introdução era referida a 1940 (VILELA; PEDREIRA, 1976). Machado 

(2018) realizou uma extensiva busca em herbários brasileiros e identificou inúmeras 

introduções anteriores a 1940, sendo o registro mais antigo datado no ano de 1831, 

no estado da Bahia. Atualmente, a espécie é registrada em todos os estados brasilei-

ros exceto Amapá e Roraima (GBIF, 2022). Os estados de São Paulo, Paraná e Bahia 

são os que combinam mais registros (MACHADO, 2018). 

Zenni e Ziller (2011) apontam que leucena é invasora em áreas de Savana e 

Savana Estépica, Manguezais, Restingas, Caatinga, Florestas Estacionais Deciduais 

e Semideciduais, Florestas Ombrófilas e zonas de Ecótonos. Assim como ocorre em 

outros países tropicais, a espécie no Brasil invade áreas relativamente abertas, não 
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sendo muito comum em formações florestais antigas ou primárias - com dossel supe-

rior bem estruturado (MACHADO, 2018).  

Marques e colaboradores (2014) avaliaram potencial de germinação e banco 

de sementes de leucena em região de ecótono entre Cerrado e Floresta Estacional 

Semidecidual, e observaram alta produção de sementes, com viabilidade duradoura 

no solo, formando bancos de sementes viáveis por pelo menos cinco anos. A forma-

ção de bancos de sementes duradouros é um dos maiores desafios para o manejo da 

espécie no Brasil. Frequentemente, prefeituras municipais e outras instituições públi-

cas implementam tentativas de manejo de leucena em Áreas de Preservação Perma-

nente às margens de corpos d’água, parques, terrenos baldios e beira de estradas 

(e.g. CAMPINAS, 2019; SEMA-VOTORANTIM, 2015). A imensa maioria das tentati-

vas de manejo encontra fracasso em um período curto de tempo, onde ocorre intenso 

rebrote de indivíduos cortados (COSTA; DURIGAN, 2010), e recrutamento de plântu-

las no banco de sementes no solo. (MARQUES et al., 2014).  

No interior do estado de São Paulo, especialmente na microrregião de Soro-

caba, a leucena é uma das espécies exóticas invasoras mais comuns às margens de 

estradas e corpos d’água urbanos. Essa presença quase ubíqua da espécie fez com 

que eu, ao longo do meu crescimento e maturação do interesse por ecologia, aten-

tasse-me às áreas invadidas, especialmente florestas em regeneração natural. Como 

apresentado na seção 1.2.1, dezenas de outras espécies invasoras também estão 

presentes; contudo, nenhuma delas destacou-se tanto em relação à expansão popu-

lacional quanto a leucena. Vi pastos e plantações abandonados tornarem-se unica-

mente adensamentos de leucena em períodos surpreendentemente curtos. Por esses 

motivos, e considerando o contexto intenso e problemático de invasão de leucena no 

Brasil, eu estruturei as perguntas que foram respondidas ao longo deste trabalho.  
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3. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Esta dissertação de mestrado buscou abordar, através de uma perspectiva de 

ecologia de metacomunidades, os efeitos causados por uma espécie exótica invasora, 

a árvore leucena (Leucaena leucocephala), em áreas de regeneração natural de Flo-

resta Estacional Semidecidual (FES), no interior do estado de São Paulo. Nós obser-

vamos que tanto dinâmicas locais (comunidades) quanto regionais (metacomunida-

des) são negativamente afetadas pelo avanço temporal da invasão de leucena. Nes-

sas duas escalas, a riqueza de espécies nativas diminuiu com o aumento da idade de 

invasão, enquanto a riqueza de outras espécies exóticas invasoras (EEI) aumentou. 

Houve também uma forte homogeneização na composição de espécies (diversidade-

β) entre comunidades em metacomunidades com invasão mais antiga. A diminuição 

da diversidade-β é o mecanismo que provoca a propagação dos efeitos encontrados 

em escala local para a escala regional.  

Os resultados sugerem que, em florestas regenerantes, os efeitos da invasão 

por leucena podem ser tão vigorosos que até mesmo a escala regional é afetada. Este 

tipo de resultado não é muito comum, sendo frequentes a redução ou até inexistência 

de efeitos de EEI em escalas regionais (POWELL; CHASE; KNIGHT, 2011). Este es-

tudo é importante ao corpo de evidências que reforçam a importância de considerar 

leucena como uma espécie invasora que causa, de fato, impactos às (meta-)comuni-

dades nativas. Apesar de o estabelecimento da leucena estar associado a áreas de-

gradadas, seus efeitos como espécie invasora não se restringem, aparentemente, 

apenas às áreas antropizadas ou extremamente degradadas. No nosso cenário de 

invasão em FES, os maciços de leucena não invadem o sub-bosque da floresta já 

estruturada. Logo, ainda que restritos às bordas da floresta e à sua respectiva área 
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em regeneração, foram capazes de afetar negativamente a riqueza e variação na 

composição de espécies nativas.  

Este trabalho teve dois pontos-fortes que merecem destaque. Nós incluímos 

amostragem de estrato herbáceo, uma prática não muito frequente em estudos envol-

vendo sistemas dominados por floresta. Praticamente metade do total de espécies 

amostradas pertence a este estrato. Foi inclusive nesse estrato onde observamos os 

efeitos locais da invasão de leucena. A não inclusão teria resultado em ausência de 

efeitos locais observados. Nós reforçamos a importância de considerar o estrato her-

báceo em sistemas de florestas, especialmente sob regeneração natural. A replicação 

de unidades amostrais em escala regional foi o segundo ponto-forte. O imenso esforço 

amostral para estabelecer 29 réplicas de metacomunidades foi compensado com uma 

segura e efetiva capacidade explicativa dos modelos para escala regional. Um esforço 

amostral reduzido teria prejudicado o potencial oferecido pela escala regional em re-

gistrar os efeitos da invasão.  

Os desafios para conduzir um estudo observacional como este são diversos. A 

dificuldade em padronizar unidades amostrais é, talvez, o maior deles. No nosso caso, 

ainda que a leucena tenha ampla distribuição no interior do estado de São Paulo, 

encontrar unidades amostrais adequadas não é uma atividade corriqueira. Ao todo, 

40 metacomunidades foram visitadas, mas 29 foram escolhidas por compartilharem 

características mais semelhantes. Tivemos que excluir áreas com evidente passagem 

de fogo recente, áreas com manejo humano (entrada de tratores, por exemplo), e 

áreas com entrada de gado. Apesar dessas limitações metodológicas, o estudo teve 

uma boa condução e foi capaz de apresentar resultados importantes. 

Esperamos que mais estudos em invasão biológica contemplem escalas regio-

nais. A ecologia de metacomunidades é promissora à Biologia da Invasão, e fornece 



58 
 

ferramentas importantes para abordar dinâmicas espaciais, como dispersão e conec-

tividade, e possibilita condutas eficazes em análises de risco (BROWN; BARNEY, 

2021). Recomendamos que estudos futuros acerca de invasões por leucena conside-

rem também outros componentes da invasão, especialmente dinâmicas de propágu-

los e populações-fonte, que não foram abordadas neste trabalho. O marcante contra-

ponto entre quantidade de propágulos versus distância percorrida na dispersão de 

leucena é intrigante e certamente oferece respostas importantes à implementação de 

medidas de manejo.  

Finalmente, consideramos que este trabalho atingiu seus objetivos propostos e 

trouxe resultados importantes para entender o presente cenário de invasão de flores-

tas regenerantes por leucena. A lista de espécies registradas será apresentada a al-

guma base de dados de ocorrência (por exemplo, GBIF) e também abrirá caminhos a 

um futuro artigo abordando diversidade funcional em (meta-)comunidades invadidas 

por leucena.  
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