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RESUMO

Em ecologia de comunidades buscam-se padrdes reproduziveis, dentre os quais se
destaca a busca por regras de montagem ou padrdes de organizagdo de comunidades.
Diante disso propomos a avaliacdo desses padroes, com base em convergéncia e
divergéncia de atributos (TCAP — frait convergence assembly patterns e TDAP - frait
divergence assembly patterns, respectivamente), e da influéncia filogenética na organizagéo
de assembléias de espécies lenhosas em florestas. As comunidades foram descritas a partir
de atributos funcionais de espécies vegetais, considerando um gradiente sucessional de
Floresta Ombrdfila Mista, entre areas que sofreram supressao total da vegetacao
(denominadas comunidades iniciais) e areas que nao sofreram intervengdes expressivas
(comunidades avangadas). Para tal, as espécies amostradas, tanto para o estrato superior
(individuos com DAP = 10 cm), quanto para o estrato inferior (individuos com altura > 0,10 m
e até 1 cm de DAP), que apresentaram frequéncia superior a 10%, considerando a
amostragem total, foram descritas a partir de 17 atributos funcionais e por relagbes
filogenéticas. Os dados foram analisados a partir de algoritmos baseados em multiplicacao e
correlacdes parciais entre diferentes matrizes, que possibilitam discriminar a relevancia de
TCAP, TDAP e do sinal filogenético para os padrées. Os resultados indicaram que esta
ocorrendo estruturagdo das comunidades vegetais a partir dos padrbes avaliados, seja
convergéncia ou divergéncia, relacionados, também, com a filogenia. Diante disso,
avaliamos fatores abidticos (filtros ambientais) e bioticos (filtros bidticos) exercem efeitos
distintos em comunidades ao longo de um gradiente sucessional, sendo possivel observar,

também, o sinal filogenético nessas.

Palavras chave: convergéncia de atributos; divergéncia de atributos; sinal filogenético;

gradiente sucessional; filtros ambientais; filtros bidticos.



ABSTRACT

In community ecology reproducible patterns are sought, among which stands out the
search for assembly rules or assembly patterns. Considering this we propose to evaluate
these patterns, based on convergence and divergence of attributes (TCAP - frait
convergence assembly patterns and TDAP - trait divergence assembly patterns,
respectively) and the phylogenetic influence in the organization of assemblages of woody
species in forests. The communities were described from functional traits of plant species,
considering a successional gradient of Araucaria Forest, among areas subjected to total
removal of vegetation (called initial communities) and areas that haven'’t suffered significant
interventions (advanced communities). To this end, the species sampled for both the upper
stratum (individuals with DBH = 10 cm), and for the lower stratum (individuals with height >
0.10 m and until 1 cm DBH), which had a frequency exceeding 10%, considering the total
sampling, were described from 17 functional attributes and phylogenetic relationships. Data
were analyzed using algorithms based on multiplication and partial correlations between
different matrixes, which permit to discriminate the relevance of TCAP, TDAP and
phylogenetic signal to the patterns. The results indicated that is occurring organization of
plant communities from the patterns assessed, either convergence or divergence, related
also with the phylogeny. Given this, we conclude that abiotic (environmental filters) and biotic
(biotic filters) factors exert distinct effects on communities along a successional gradient, and

it was possible to observe also the phylogenetic signal in these.

Keywords: trait convergence; trait divergence; phylogenetic signal; successional gradient,

environmental filters, biotic filters.

vi



SUMARIO

LISTADE TABELAS ......coooiieoeieoeeeeeeeeeeeee et en e, 2
LISTADE FIGURAS ........ooooimieieeeeeeeeoeeeeeeeee e, 3
INTRODUGAO GERAL ......cooooimieeeeoeeeeeeee oo 4
REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS ...........coooiiieeeeeeeeeeeeeeeeeeeee e, 19

CAPITULO 1

RESUMO ...ttt e et e et e et e e ene e e sne e e sneeeanteeenneas 22
1 INTRODUGAOD ...ttt en et en s 23
2. MATERIAIS E METODOS ........ooviiiieeeceieeeeeeeeeee e en e 26
2.1, Area de eStUAO ............c.coovieiieeeeeeeeee e, 26
2.2. Delineamento Amostral e Coleta dos Dados .................ccccooiiiiiiiiiinnnn. 27
2.3. Variaveis EStruturais .................coocoiiiiiiiiiii 28
2.4, Atributos FUNCIONAIS .............ocuviiiiiii e 29
2.5, FIlOgeNIa .....oooeeiieie e ——————————————— 31
2.6. Andlise de dados ............cccuiiiiiiiiiiiii 32
3. RESULTADOS ...ttt ettt et e et e et e e e be e e enee e eneeeaneeeennees 37
A. DISCUSSAOD .......ooooeeeeeeeeeeeeeeeeeeee ettt en et n e 46
5. REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS ..........c.occooiiiiiniiieiiieniceeecie e 55
CONSIDERAGOES FINAIS ...........cooeooieieeeieeeeeteee e 63
ANEXOS ...t ettt e et ne e neeeanneas 64



LISTA DE TABELAS

Capitulo 1

Tabela 1. Atributos funcionais de plantas selecionados para a descricdo das
comunidades vegetais em areas de Floresta Ombrdfila Mista, no sul do Brasil. Entre
parénteses estao presentes os rotulos dos atributos. No caso de atributos binarios
(presenca ou auséncia), a escala é expressa por (0/1). Atributos qualitativos foram
decompostos em tantos quantos foram os estados apresentados..............cccuuen...... 30
Tabela 2. Padrées de organizacdo de comunidades vegetais associadas as
variaveis estruturais avaliadas: estagio sucessional, soma da area basal, numero de
individuos com DAP > 10 cm. Conjuntos de atributos maximizando, em nivel de
comunidade, a expressao de TCAP e TDAP para (a) estrato inferior e (b) estrato
superior. A descri¢cao dos atributos esta presente naTab. 1 ... 37

Tabela 3. Coeficientes de determinacdo (r?*) e de regresséo (b) dos modelos
lineares, calculados a partir dos atributos que maximizaram a expressao de TCAP e
as variaveis ambientais consideradas. (a) estrato inferior e (b) estrato superior. Os
resultados foram testados a partir de aleatorizacdo, com 1.000 iteracdes................ 43

Tabela 4. Padrbées de organizacdo de comunidades vegetais estruturados
filogeneticamente, associadas as variaveis estruturais avaliadas. Conjuntos de
atributos maximizando o Sinal filogenético em nivel especifico (PSS), e expressao
de TCAP e TDAP em nivel de comunidade (PSMr e PSMx), para (a) estrato inferior
e (b) estrato superior. A descrigdo dos atributos estd presente na Tab.

LISTA DE FIGURAS

Figura 1. Localizagcdo da area de estudo. (a) localizagdo do Centro de Pesquisas
para Conservacdo da Natureza Pro-Mata (CPCN Pro-Mata) no Estado do Rio
Grande do Sul e delimitacdo de sua area (b) distribuicdo das parcelas amostrais.
Avan = area avangada. Capo = area inicial. Escala em (a) representa 2 km. Escala
em (b) representa 1 km.

Figura 2. Padrbes de assembléia a partir da divergéncia de atributos funcionais
(TDAP) no (a) estrato inferior e (b) estrato superior. Os rétulos compostos por quatro
caracteres representam as espécies (ver Anexo 1) e aqueles compostos por dois
caracteres representam 0s atributos funcionais que maximizam

Figura 3. Padrdes de diversidade funcional (entropia quadratica de Rao) a partir dos
atributos que maximizaram a expressao de TDAP em relag&o ao estagio sucessional
(1: inicial; 2: avangado) e numero de individuos com DAP > 10 cm da parcela. (a) e
(c) estrato inferior e (b) e (d) estrato superior. As escalas foram uniformizadas de
forma a facilitar a comparacao dos PAdrOES........ccccevvivvuiiiieeiiiiiieee e 41
Figura 4. Padrbes de assembléia estruturados filogeneticamente, relacionados com
os atributos que maximizaram convergéncia de atributos (PSM1) no (a) estrato
inferior e (b) bstrato superior. Os rotulos compostos por quatro caracteres
representam as espécies (ver Anexo 1) e aqueles compostos por dois caracteres
representam os atributos funcionais que maximizam PSMr (Ver Tab. 1).................. 45



ANEXO

Anexo 1. Espécies selecionadas para a descricdo de padrées de organizagao das
comunidades vegetais em areas de Floresta Ombréfila Mista, no sul do Brasil. Os
rétulos foram compostos pela combinagéao dos dois primeiros caracteres do género e
(o Lol =T o1 (=] (o I =T=1 o= o T o JE 55

APENDICE

Apéndice 1. Tabela 1. Parametros fitossociolégicos das espécies amostradas para
o estrato superior nas comunidades vegetais em areas de Floresta Ombréfila Mista,
no sul do Brasil. NI: numero de individuos; DR: densidade relativa (%); FR:
frequéncia relativa (%); DoR: dominancia relativa (%); IVI: indice de valor de
importancia; IVI-R: indice de valor de importancia relativo (%) .....cccccccceeviiiiiiiiinne 57

Apéndice 2. Parametros fitossociologicos das espécies amostradas para o estrato
inferior nas comunidades vegetais em areas de Floresta Ombréfila Mista, no sul do
Brasil. NI: numero de individuos; NP: numero de parcelas em que a espécie ocorreu;
FR: frequéncia relativa (%); DR: densidade relativa (%);DoR: dominéncia relativa
(%); IVI: indice de valor de importancia; IVI-R: indice de valor de importancia relativo



INTRODUGAO GERAL

Assim como a ciéncia é a busca por padrbes reproduziveis, a ecologia de
comunidades deve ser a busca desses padroes em comunidades (Wilson 1999).
Entender como as comunidades estdo organizadas € uma antiga busca das ciéncias
naturais, mas que, no entanto, ainda gera muita discussao, principalmente sobre a
importancia do acaso e do determinismo na estruturagdo dessas (Clements 1916;
Gleason 1926; Burns 2007; Eliot 2007). Porém, para definir a prépria ecologia de
comunidades, ha a necessidade de se definir seu objeto de estudo.

O conceito de comunidades € algo discutido por diversos autores, sendo que
alguns chegam a questionar a prépria existéncia dessas como associag¢des reais.
Nesse sentido, alguns autores chegam a discutir se as comunidades nado sao
apenas um conjunto de espécies que ocorrem aleatoriamente em um determinado
ambiente e que ndo apresentam padrdes definidos (Wilson 1991; Keddy 1992; 1993;
Wilson 1999).

Historicamente a percepgao de comunidade (no caso, limitada a comunidade
vegetal), é diretamente afetada por dois paradigmas opostos, gerando uma
dicotomia histérica (Lortie 2004):

(1) as comunidades vistas como organismos, com fronteiras discretas, cujo
desenvolvimento lembra a ontogenia de um individuo (desde sua concepgao até a
maturidade) e apresenta interagdes entre seus diferentes componentes (espécies e
individuos), baseada no entendimento de Clements (1916);

(2) um conjunto de espécies, gerado ao acaso (‘meramente uma
coincidéncia”), podendo ndo ser nem ao menos uma unidade vegetal, segundo a

visdo de Gleason (1926) (Lortie 2004).



A visdo apresentada por Clements baseia-se na resposta das espécies as
condigcbes ambientais, i.e., na adaptacao fisioldgica dessas ao ambiente que as
rodeia, sendo que a dindmica das diversas populacbes que compdem as
comunidades deve-se a respostas fisioldgicas individuais (Eliot 2007). Partindo
desse pressuposto, conhecendo a fisiologia das espécies e as condigdes
ambientais, seria possivel avaliar quais espécies conseguiriam prosperar em dado
ambiente. Da mesma forma, essas espécies modificam o ambiente, sendo que este
pode se tornar mais favoravel para o estabelecimento de novas espécies e ao
mesmo tempo deixar de ser favoravel as presentes. A sucessao se deve a
substituicdo das espécies inicialmente presentes num dado momento, por outras
que melhor se adequem as modificagdes geradas pelas primeiras. O cessamento
dessas modificagdes pode produzir um equilibrio, o climax da comunidade (Eliot
2007). Nesse sentido, a dindmica de uma comunidade seria previsivel como o
desenvolvimento de um organismo (Glenn-Lewin et al. 1992).

Por outro lado, a visdo de Gleason coloca que a resposta fisioldgica individual
(e ndo da espécie) se deve a condigbes ambientais particulares, e ndo a localizagao
geografica ou vegetagao circundante em si. Isto leva a uma grande heterogeneidade
interna que torna dificil (impossivel) limitar fronteiras mensuraveis que possibilitem
comparar uma associagao vegetal com um organismo, conforme apresentado por
Clements (Eliot 2007). A proposta de Gleason passa a ser classificada como o
conceito individualistico da associagédo vegetal.

A visdo de Gleason prevaleceu e interpretacdes do seu conceito permeiam as
teorias ecoldgicas, em especial, a partir das proposi¢des de Hubbell (2001), segundo

as quais, as espécies sao vistas a partir da neutralidade (Hubbell 2001; Lortie 2004).



Diante da impossibilidade de se definir fronteiras nas comunidades que se
busca avaliar, € necessario considerar que a percepcado dos padrdes € diretamente
afetada pela escala de observacdo, sendo que a composicdo de espécies e as
caracteristicas a elas associadas variam através de gradientes locais e regionais
(Whittaker 1956; Dale 1999). Grande parte desta resposta esta relacionada com
variacdes nas condicdes ambientais, e 0s mecanismos envolvidos nesse processo
podem ser definidos como filtros, a partir dos quais, condi¢gdes abidticas impedem a
ocorréncia (ou aumentam a probabilidade de nao ocorréncia) de determinada(s)
espécie(s) do pool de espécies regional e permitem que apenas espécies com
atributos adequados persistam sob certos conjuntos de condi¢gdes (Keddy 1992;
Diaz et al. 1998; Wilson 1999).

Diversos filtros e processos podem estar estruturando as comunidades. A
estrutura da comunidade, diante disso, é determinada pela interagcéo sinérgica entre
processos estocasticos, tolerancias especificas, interagées positivas ou negativas,
diretas ou indiretas entre plantas e também entre outros organismos. Esse modelo é
definido por Lortie et al. (2004) como o “conceito da comunidade integrada” (ver
Lortie et al. 2004 para maiores detalhes), sendo que outros autores ja discutiram o
tema anteriormente (e.g. Keddy 1992; Wilson 1999).

Dessa forma, para a estruturagdo das comunidades, duas condicdes
principais estardo presentes: a convergéncia e a divergéncia de atributos funcionais.
As condigdes ambientais, vistas como filtros, atuam diretamente na selecao de
atributos (caracteristicas de estratégias adaptativas) das espécies, sendo que
apenas alguns estados de atributos (certas caracteristicas) sao aptos as condigdes
ambientais, i.e., tem possibilidade de transpassar esses filtros e assim dar condi¢des

a espécie se estabelecer na comunidade (Keddy 1992; Weiher et al. 1998; Wilson



1999). Por outro lado, a coexisténcia das espécies deve ser restrita pela similaridade
de atributos, de forma que as interagdes bidticas negativas sejam reduzidas, levando
a divergéncia de atributos e gerando uma limitagdo por similaridade entre as
espécies presentes num determinado local (MacArthur & Levins 1967; Pillar et al.
2009). Diante disso, as comunidades nao seriam apenas aglomerados de espécies;
mas sim organizagdes de espécies com certos estados de atributos que possibilitam
nao apenas a superacdo dos filtros ambientais, mas também a coexisténcia entre
espécies (Pillar et al. 2009).

As condi¢des bidticas que permeiam a organizagao de comunidades podem
ser definidas como “regras de montagem” (assembly rules), termo proposto por
Diamond (1975), na busca em entender como comunidades tdo distintas s&o
formadas a partir de um mesmo pool de espécies local, descrevendo como
interagdes bidticas podem restringir a organizagao dessas (Diamond 1975; Keddy
1992; Weiher et al. 1998; Burns 2007). Regras de montagem e filtros ambientais
atuam conjuntamente na organizagao das comunidades, estando assim amplamente
relacionados com “padrdes de organizagao” (assembly patterns) (Pillar et al. 2009).

Padrdes ou regras de montagem de comunidades podem ser avaliados pelas
préprias espécies (entidades taxonOmicas), bem como através de atributos de
espécies (Weiher et al. 1998), ou, de forma indireta, através de guildas ou tipos
funcionais que sintetizam diversos atributos de forma simultdnea (Belyea &
Lancaster 1999; Holdaway & Sparrow 2006; Muller et al. 2007). Weiher et al. (1998)
afirmam que diante da dificuldade aparente em se encontrar regras de montagem, a
melhor forma de observar esses padrbes é avaliar como atributos e a dispersao
desses varia através de gradientes. Alteragdes nos estados dos atributos das

comunidades podem estar relacionadas a substituicdo de espécies com estados de



atributos distintos (variacao interespecifica) ao longo de gradientes, a alteragdo nos
estados dos atributos nas proprias espécies (variagdo intraespecifica) ou a
combinagado dos dois fatores (Garnier et al. 2004). Nesse sentido, a avaliagdo da
substituicdo de atributos ao longo da sucessao vegetal, relacionada com a alteragao
das variaveis ambientais pode revelar padrdes uteis para predizer a estrutura das
comunidades (Weiher & Keddy 1995) e suas fung¢des ecossistémicas (Garnier 2004;
Diaz et al. 2007). Soma-se a isso o fato de que a descrigdo das comunidades a partir
de atributos das espécies, em detrimento da classificacdo taxonémica, pode permitir
a extrapolacao dos padrbes de processos gerais em termos regionais, de bioma ou
mesmo globais (Noble & Gitay 1996; Cornelissen et al. 2003; Kahmen & Poschlod
2004).

Diante desses pressupostos, este estudo busca respostas para questdes
acerca dos padrdées de organizacdo de comunidades vegetais, baseados em
atributos das espécies presentes ao longo de um gradiente ambiental associado ao
tempo sucessional de regeneracao florestal, dentre as quais:

Dentre os padroes observados, ha distincdo entre os padrbées de
comunidades em diferentes estagios sucessionais?

Quéo convergentes e/ou divergentes sao os atributos das espécies em
comunidades vegetais em um gradiente ambiental respectivo a transicdo do estagio
inicial ao avangado na sucessao florestal? e,

Qual a influéncia da filogenia das espécies mais freqientes nos padrdes de

convergéncia e divergéncia de atributos das espécies presentes nesse gradiente?
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CAPITULO 1
Estruturagcao de comunidades vegetais em um gradiente sucessional: o papel

da filogenia e da convergéncia e divergéncia de atributos no padrao observado

RESUMO

Em ecologia de comunidades buscam-se padrdes reproduziveis, dentre os quais se destaca
a busca por regras de montagem ou padrbes de organizacdo de comunidades. Diante da
necessidade atual da ecologia de comunidades em buscar padrbes reproduziveis, dentre
eles, regras de montagem, propomos a avaliagdo desses padrbes com base em
convergéncia e divergéncia de atributos (TCAP — frait convergence assembly patterns e
TDAP — trait divergence assembly patterns, respectivamente), e da influéncia filogenética na
organizagao de assembléias de espécies lenhosas em florestas. As comunidades foram
descritas a partir de atributos funcionais de espécies vegetais, considerando um gradiente
sucessional de Floresta Ombrofila Mista, entre areas que sofreram supressao total da
vegetacdo (denominadas comunidades iniciais) e areas que nao sofreram intervencdes
expressivas (comunidades avancadas). Para tal, as espécies amostradas, tanto para o
estrato superior (individuos com DAP = 10 cm), quanto para o estrato inferior (individuos
com altura > 0,10 m e até 1 cm de DAP), que apresentaram frequéncia superior a 10%,
foram descritas a partir de 17 atributos funcionais e 10 clados filogenéticos. Os dados foram
analisados a partir de algoritmos baseados em multiplicacdo e correlagdes parciais entre
diferentes matrizes, que possibilitam discriminar a relevancia de TCAP, TDAP e do sinal
filogenético para os padrdes. Os resultados indicaram que esta ocorrendo estruturagcado das
comunidades vegetais a partir dos padrbes avaliados, seja convergéncia ou divergéncia,
relacionados, também, com a filogenia. Diante disso, avaliamos que fatores abiodticos (filtros
ambientais) e bidticos (filtros bidticos) exercem efeitos distintos em comunidades ao longo

de um gradiente sucessional, sendo possivel observar, também, o sinal filogenético nessas.
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Palavras-chave: convergéncia de atributos; divergéncia de atributos; sinal filogenético;

gradiente sucessional; filtros ambientais; filtros bidticos

1. INTRODUGAO

Assim como a ciéncia é a busca de padrdes reproduziveis, a ecologia de
comunidades deve ser a busca desses padroes em comunidades (Wilson 1999).
Muitos trabalhos em ecologia se baseiam em comparagdes entre espécies que
ocorrem em locais distintos. Essa simples comparacao pode determinar onde as
espécies co-ocorrem mais ou menos do que o esperado ao acaso. Os primeiros
modelos nulos que buscavam a ocorréncia de padrdes em comunidades se
baseavam nessa premissa, e as ‘regras de montagem” parecem estar bem
fundamentadas nesse modelo (Weiher & Keddy 1995).

Diamond (1975) definiu o termo regras de montagem (assembly rules),
buscando avaliar como comunidades tao distintas quanto a composi¢cao de espécies
de aves sdo formadas a partir de um mesmo pool regional de espécies. Neste
sentido, considera-se como interagdes bidticas podem restringir a organizagao de
comunidades sob influéncia de um mesmo pool de espécies (Diamond 1975; Keddy
1992; Weiher et al. 1998; Burns 2007). Outros fatores considerados estruturantes
emergiram e atualmente entende-se que a organizagao das comunidades pode ser
guiada por fatores relacionados ao nicho das espécies, filtros ecoldgicos ou
ambientais, interagbes bidticas e limitacdo espacial de dispersao (Hubbell 2001;
Cornwell & Ackerly 2009; Pillar & Duarte 2010).

A partir da perspectiva de nicho, a organizagao das comunidades envolve
duas vias paradoxais: convergéncia e divergéncia de atributos das espécies ou
populagdes presentes (Pillar et al. 2009). A convergéncia de atributos, neste

pressuposto, esta relacionada com a capacidade das espécies que estao
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colonizando determinado ambiente em transpor os filtros ambientais presentes. Isto
€, as espécies tendem a apresentar similaridade na expressdo de determinados
atributos (Keddy 1992; Weiher et al. 1998; Pillar & Duarte 2010). Nesse sentido,
antes das regras de montagem agirem, havera uma filtragem ambiental,
inicialmente, em relagcéo ao pool regional e determinada pelo clima e, na sequéncia,
em relagcédo ao pool local e determinada pelo habitat (Bastow 2007) (que também se
altera ao passo que ocorre a sucessao, gerando um efeito ciclico). Além disso, a
capacidade de dispersao, a estocasticidade e eventos evolucionarios influenciam no
pool regional de espécies (Hubbell 2001). Esses fatores (nicho e neutralidade)
podem ser colocados como extremos opostos de um continuo e, dessa forma, atuar
em conjunto na estruturagdo das comunidades (Gravel et al. 2006).

Por outro lado, a similaridade ecoldgica limita a coexisténcia das espécies,
considerando principalmente o pool local, onde essas buscam reduzir as interacoes
negativas, dentre elas, a competicdo. Essa limitagdo de similaridade leva a
divergéncia de atributos nas espécies (MacArthur & Levins 1967; Pillar & Duarte
2010). As regras de montagem seriam restricbes na forma como as espécies podem
se organizar em comunidades, limitando a coexisténcia dessas (Diamond 1975).
Além da competicao, esses mesmos padrdes podem estar baseados em outros tipos
de interferéncias negativas, como alelopatia, disturbios autogénicos, oclusdo de
polen, tolerancia a sombra ou estresse hidrico, disponibilidade de propagulos, dentre
outros (Bastow 2007). Porém, devem ser consideradas interferéncias positivas
presentes nas relagdes bidticas, como a facilitacdo e o mutualismo, que podem
influenciar a coexisténcia de espécies e o caminho sucessional presente na

comunidade (Bruno et al. 2003; Hobbs & Norton 2004).
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Diante da multiplicidade de sentidos relacionados a regras de montagem
(Wilson 1999) e pelo fato da convergéncia e divergéncia de atributos estarem
relacionadas a padrdes que emergem de diferentes processos de organizagao das
comunidades, ao longo de gradientes ecoldgicos que se expressam em diferentes
escalas a partir do pool de espécies regional, Pillar et al. (2009) adotam os termos
“trait-convergence assembly pattern” “(TCAP)” e “trait-divergence assembly pattern”
“(TDAP)”. Esses termos se referem a convergéncia (similaridade) e divergéncia
(dissimilaridade), respectivamente, entre os estados dos atributos das espécies ao
longo de gradientes ecoldgicos. Nesse trabalho, os autores apresentam um método
para discriminar TCAP e TDAP nas comunidades em relagdo a gradientes
ecologicos, baseado em correlagbes parciais de matrizes descritas por espécies,
atributos e condigdes ambientais (Pillar et al. 2009).

Somado aos fatores estruturantes acima apresentados, deve-se acrescentar o
papel da histéria evolutiva das espécies na organizagdo das comunidades. A
estrutura filogenética das comunidades pode indicar a relativa importancia de
diferentes processos ecoldgicos, pois sdo capazes de deixar sua assinatura na
estrutura filogenética das espécies que compdem as comunidades, uma vez que
esses processos (como a competicdo e exclusdo competitiva) interagem com a
historia evolutiva das espécies (Webb et al. 2002). Considerando que os fatores
estruturantes da comunidade selecionam as espécies que possuam atributos
capazes de estar presentes (seja por convergéncia ou divergéncia), pode-se esperar
que isso se reflita na estrutura filogenética da comunidade (Kembel & Hubbell 2006),
assim como o pool de espécies regional € determinado por fatores historicos
relacionados a biogeografia e processos macro-evolutivos (Webb et al. 2002;

Cavender-Bares et al. 2009; Pillar & Duarte 2010). Sendo assim, nicho, neutralidade
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e fatores histéricos, em conjunto, podem determinar quais espécies constituirdo o
pool em nivel geografico (diversidade y) e local (as proprias comunidades;
diversidade a), bem como a variagdo na composi¢cao das diferentes comunidades
(diversidade B) (Pillar & Duarte 2010).

Neste estudo, realizamos uma avaliagdo dos padrbes de convergéncia e
divergéncia de atributos de plantas em comunidades em estagios inicial e avangado
de sucessao florestal, relacionados com o préprio estagio e com variaveis estruturais
ao longo do gradiente ecolégico de areas de Floresta com Araucaria no sul do Brasil.
Além disso, avaliamos a influéncia da filogenia nos padrdes das assembléias
descritas por atributos das espécies que as compdem, considerando o mesmo
gradiente, buscando testar as seguintes hipoteses:

H:) O estrato inferior das areas iniciais apresentara maior divergéncia de
atributos em relagdo ao estrato superior, que apresentara maior convergéncia. As
espécies presentes no estrato superior foram restringidas por filtros ambientais,
sendo que a colonizagao do estrato inferior atualmente se da por espécies distintas
daquelas presentes no estrato superior, com menor pressao do ambiente para o
estabelecimento dessas, em comparagao a exercida pelos filtros bibticos.

Hy,) Além disso, a divergéncia sera o principal fator estruturando as
comunidades no estagio avangado, sendo que esse padrdao se mantera para ambos
os estratos. Essas comunidades estabeleceram-se e modificaram as condi¢des
ambientais ao longo do tempo, de forma que os fatores bidticos passam a exercer

maior influéncia na estruturacdo das assembléias.

16



2. MATERIAL E METODOS
2.1. Area de Estudo

O presente estudo foi conduzido no Centro de Pesquisas para Conservagao
da Natureza Pro-Mata (CPCN Pré-Mata) (Fig. 1), localizado no municipio de Sao
Francisco de Paula, estado do Rio Grande do Sul, entre as coordenadas 29° 27’ S e
50° 08’ W, no sul do Brasil. Este centro, uma area particular para a conservacao da
natureza, possui area de 3.103 ha e trés formagdes vegetacionais predominantes, a
saber: Floresta Ombréfila Densa, Floresta Ombroéfila Mista e Campos (Bertoletti &
Teixeira 1995; Nimer 1989), sendo que neste estudo, apenas a Floresta Ombrofila
Mista foi considerada. A area situa-se a uma altitude variando entre 800 m e 950 m
a.n.m., apresenta clima Cfb, segundo a classificagdo do sistema de Koppen:
temperado, mesotérmico, superumido (Nimer 1989, Dalmargo & Vieira 2005).

As areas de Floresta Ombrofila Mista ocorrentes no Pro-Mata apresentam-se
em diferentes estagios sucessionais, de formagdes primarias a secundarias em um
gradiente com caracteristicas distintas, cujo estagio inicial caracteriza-se por
capoeiras. Esse gradiente sucessional é resultado de agdes antropicas, as quais
levaram a supressao total ou parcial da vegetagao para utilizagdo com pastagem
cultivada, sendo estas posteriormente abandonadas, ha aproximadamente 15 anos
(Ricardo Silva Pereira Mello, comunicagdo pessoal). A partir do abandono, a
recuperacao ocorreu naturalmente, ndo sendo realizado plantio ou outra atividade
que favorecesse a regeneragdo. Neste sentido, para a definicdo dos pontos
amostrais, classificamos as areas em dois estagios categéricos e distintos,
determinados pela ocorréncia ou nao de supressao da vegetagao:

Avancadas — aquelas que nao sofreram intervengdes expressivas; e
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Iniciais — denominadas capoeiras, as quais sofreram supressao total ou

parcial da vegetagao.

Figura 1. Localizagcdo da area de estudo. (a) localizagcdo do Centro de Pesquisas
para Conservagdo da Natureza Pro-Mata (CPCN Pro-Mata) no Estado do Rio
Grande do Sul e delimitacdo de sua area (b) distribuicdo das parcelas amostrais.
Avan = area avangada. Capo = area inicial. Escala em (a) representa 2 km. Escala
em (b) representa 1 km.
2.2. Delineamento Amostral e Coleta dos Dados

A partir da definicdo do estagio sucessional de cada area, foram selecionados
trés sitios em estagio avangado e quatro em estagio inicial para o levantamento
vegetacional. A seguir, a descricdo do delineamento em cada estagio:

- Estagio Avancado: Em cada sitio classificado como avangado, foi
demarcada uma area amostral de 1 ha (100 x 100 m), na qual foram distribuidas as
subunidades amostrais (SUAs). Essas SUAs consistiram de 12 parcelas circulares

de 100 m? (circulo de 5,64 m de raio) por area amostral, cuja posigao foi sorteada

levando em conta a divisdo da area em quatro setores de um quarto de hectare (50
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x 50 m), dispondo trés subunidades em cada um desses (total = 36 SUAs em areas
de estagio avangado). Nessas parcelas foram amostrados todos os individuos
arboreos com didametro a altura do peito (DAP) igual ou superior a 10 cm, sendo este
denominado de estrato superior. No interior de cada SUA de 100 m? foram
distribuidas quatro subparcelas de 1 m? (0,57 m de raio), uma por quadrante, para a
amostragem do estrato inferior representativo de cada SUA, i.e., abrangendo todos
os individuos lenhosos com altura entre 0,10 m e com DAP inferior a 1 cm. As trés
SUAs de cada setor foram agrupadas para a avaliagdo dos resultados, ou seja, a
soma dessas SUAs configura uma unidade amostral (UA) e assim temos 4 UAs por
sitio, totalizando 12 UAs para o estagio avangado.

- Estagio Inicial: Em cada um dos quatro sitios classificados como iniciais foi
demarcada uma area amostral de 0,25ha (50x50 m), equivalente a um setor do
estagio avangado, onde foram distribuidas aleatoriamente trés unidades amostrais
de 100 m?, totalizando 12 UAs. Seguindo o mesmo padrao das parcelas avancadas,
foram dispostas subparcelas para o levantamento do estrato inferior.

O conjunto de dados das espécies amostradas (a tabela fitossociologica)
serviu como base para a selecédo de um subconjunto de espécies a ser considerado
para o levantamento dos atributos funcionais das mesmas e posterior relacées dos
padrées de convergéncia e divergéncia destes ao longo do gradiente ambiental
relacionado a sucessao florestal. A estratégia de selecionar um subconjunto e nao
considerar todas as espécies levantadas foi a dificuldade (e o tempo necessario para
tanto) em se mensurar os atributos no conjunto total de espécies presentes. Assim,
partiu-se do pressuposto de que as espécies mais abundantes expressam boa parte
(se nao a totalidade) do padrao de organizagdo das comunidades vegetais (Garnier

et al. 2004). Portanto, do conjunto das espécies amostradas (lista apresentada no
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Apéndice 1), foram selecionadas todas aquelas que apresentaram frequéncia
superior a 10%, considerando-se ambos os estratos levantados, para as analises de

padrdes de organizagao.

2.3. Variaveis Estruturais

Como descritores das unidades amostrais, foram selecionadas duas variaveis
estruturais, além do parametro categorico do estagio sucessional (definido in loco
como avancgado ou inicial, a partir de informacgdes histéricas de uso das areas), a fim
de representar a variagao interna das comunidades avaliadas em cada estagio: area
basal total da parcela (soma da area basal dos individuos do estrato superior) e
numero de individuos arbéreos com DAP maior ou igual a 10 cm (i.e., do estrato

superior) na parcela.

2.4, Atributos Funcionais

Foram priorizados  atributos  fisiologicamente representativos e
morfologicamente faceis de mensurar, relacionados a resposta das espécies aos
filtros ambientais e a adaptacdes relevantes para a interagao entre elas e, dessa
forma, considerados funcionais, seguindo orientagdes de Cornelissen et al. (2003),
entre outros autores (Duarte et al. 2006 e 2007; Muller et al. 2007). A selecao de
atributos de facil mensuracdo é uma das premissas definidas em um Workshop
organizado pela IGBP (International Geosphere-Biosphere Programme). Além da
facil mensuragao, buscam-se atributos acessiveis a baixo custo e com medicéo
padronizada em diferentes regides e biomas terrestres (Cornelissen et al. 2003).

Considerando o objetivo central deste estudo (avaliagdo ao longo de um gradiente
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sucessional), priorizou-se a escolha de atributos categorizados em vegetativos ou
regenerativos.

Dessa forma, as espécies selecionadas para este estudo foram descritas por
17 atributos funcionais levantados em campo e na literatura, além daqueles
coletados em campo e analisados em laboratério (Tab. 1). A literatura utilizada para
obtencdo das informagdes nao coletadas a campo foi amplamente relacionada as
floras (especialmente a Flora Catarinensis — Reitz 1965 e fasciculos subsequentes)
respectivas a cada familia, bem como a livros (e.g. Lorenzi 1992, Carvalho 2003;
Sobral 2003) e artigos que contém descricbes acerca das espécies encontradas

neste estudo (e.g. Mikich & Silva 2001; Marques et al. 2004; Tannus et al. 2006).
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Tabela 1. Atributos funcionais de plantas selecionados para a descricdo das
comunidades vegetais em areas de Floresta Ombrofila Mista, no sul do Brasil. Entre
parénteses estdo presentes os rotulos dos atributos. No caso de atributos binarios
(presenga ou auséncia), a escala é expressa por (0/1). Atributos qualitativos foram
decompostos em tantos quantos foram os estados apresentados.

N° Atributo

Estados (rétulo)

Escala

Funcao Ecolédgica

1 Altura
2 Comprimento foliar

3 Largura foliar

4 Relagao
Comprimento/largura
foliar

5 indice de forma da
lamina foliar*

6 Area foliar**t

7 Pilosidade foliar

8 Deciduidade foliar

9 Nitrogénio foliart

10 Densidade da
madeirat

1: média (al)
1: média (cf)

1: média (If)

1: total (cl)

1: total (ff)

1: média (am); 2: desvio

(ad)

(pi)

(de)

1: média (nm)

1: média (dm)

m
mm

mm

mm?

0/1

0/1

% N

g/lcm?

Habilidade competitiva
Resposta climatica, as
condicdes do solo, aos
efeitos dos ciclos
biogeoquimicos
competitividade e
protecao/defesa
Resposta climatica, as
condi¢des do solo, aos
efeitos dos ciclos
biogeoquimicos
competitividade e
protecao/defesa
Resposta climatica, as
condi¢des do solo, aos
efeitos dos ciclos
biogeoquimicos
competitividade e
protecao/defesa
Resposta climatica, as
condi¢des do solo, aos
efeitos dos ciclos
biogeoquimicos
competitividade e
protecao/defesa
Resposta climatica, as
condicdes do solo, aos
efeitos dos ciclos
biogeoquimicos
competitividade e
protecao/defesa
resposta as condigdes
climaticas,
protecao/defesa
resposta as condigdes
climaticas, alocacéo de
recursos

Resposta climatica, as
condi¢des do solo, a
concentracao de CO2,
a disturbios, aos
efeitos dos ciclos
biogeoquimicos, aos
efeitos do regime de
disturbios e
protecdo/defesa
Resposta climatica, a
disturbios, aos efeitos
do regime de
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disturbios e

] protecao/defesa
11 Area foliar 1: média (sm); 2: desvio mm?/mg Resposta climatica, as
especifica (SLA)**t  (sd) condicdes do solo, a

concentragao de CO2,
aos efeitos dos ciclos
biogeoquimicos, aos
efeitos do regime de

disturbios e
protecao/defesa
12 Conteudo de 1: média (ms) mg/g Resposta climatica, as
matéria seca foliar condicdes do solo, aos
(LDMC) efeitos dos ciclos

biogeoquimicos, aos
efeitos do regime de

disturbios e
protecao/defesa
13 Sindrome de 1: zoocoria (zo) 0/1 Habilidade de
dispersao dispersao, resposta a
disturbios
14 Tipo de diasporo  1: drupa (dr); 2: baga (ba); - Habilidade de
3: seco (ca); dispersao
4: gimnosperma (gi) 0/1
15 Cor do diasporo 1: preto/roxo/violeta/azul - Habilidade de
(fp); 2: marrom/verde (fm); dispersao
3: laranja/amarelo (fl); 4: -
vermelho (fv);
5: branco (fb) 0/1
16 Tamanho do 1: média (tf) mm Habilidade de
diasporo dispersao, resposta as
condi¢des do solo e a
disturbios.
17 Numero de 1: média (ns) - Habilidade de
sementes dispersao

* Segundo Weiher et al. 1998;
** Coeficiente de variagao (desvio);
T Médias combinadas entre areas iniciais e avangadas.

Cada atributo qualitativo foi decomposto em tantas quantas fossem as
variacoes existentes para este (variaveis dummy), de forma que se permitisse a
analise quantitativa a partir da presenga ou auséncia desta caracteristica (veja Tab.
1). Isto é, atributos qualitativos foram decompostos em atributos binarios (por
exemplo, o atributo correspondente a cor do diasporo foi decomposto em todas as
cores observadas, de forma que a presenga de uma cor para a espécie determina a

auséncia das demais cores para essa, assim como para o modo de dispersao).

23



Diante da variabilidade observada, decidiu-se acrescentar, além da média, o
coeficiente de variagao, a partir dos dados levantados em campo, para os atributos

area foliar e area foliar especifica.

2.5. Filogenia

A obtencdo de relagcbes filogenéticas entre espécies, na auséncia de
similaridade obtida por mecanismos moleculares (como sequenciamento genético)
(Herbert et al. 2003), pode ser realizada a partir de dados retirados da classificagao
por arvores filogenéticas (como APG Il (2003), para as plantas) (Fazekas et al. 2009;
Pillar & Duarte 2010). Apesar de nao expressar as reais distdncias evolucionarias
entre as espécies, uma vez que a similaridade entre pares de espécies €
proporcional ao numero de nés da arvore ligando-as, o método em questédo
proporciona uma medida util para a avaliagao filogenética (Webb 2000; Webb et al.
2002; Swenson 2009; Pillar & Duarte 2010).

Dessa forma, a partir das espécies amostradas foi gerada uma matriz
qualitativa, na qual essas espécies foram descritas por dez clados, de género e
familia até os grupos monofiléticos superiores (e.g. Eudicots, Magnoliophyta),
baseados no APG Il (2003). Na sequéncia, as informagbes qualitativas nominais
foram transformadas em qualitativas numeéricas, para possibilitar as analises. Apoés,
€ calculada a similaridade entre os pares de espécies, sendo a matriz denominada

Sk (variando de 0 a 1) (ver Pillar & Duarte 2010 para exemplo da matriz de entrada).

2.6. Analise de dados

Foram geradas matrizes que descrevem as comunidades (para fins de

analise, cada UA é considerada uma comunidade) a partir da performance das
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espécies (abundancia), para os dois estratos considerados (inferior e superior -
separadamente), dos sitios avangados e iniciais selecionados para este estudo
(matriz W). Paralelamente, as espécies (ou OTUs — unidade taxonémica operacional
em Pillar et al. 2009) de cada estrato foram descritas a partir dos atributos
selecionados (matriz B). Além dessas, foi gerada uma matriz para descrever as
comunidades a partir das variaveis estruturais (matriz E) e outra para descrever as
espécies a partir da filogenia (matriz P) (Pillar 1999, Pillar et al. 2009, Pillar & Duarte,
2010).

Para verificar a similaridade na composi¢cao de espécies entre os estratos de
acordo com os estagios sucessionais amostrados, foi gerada uma matriz com os
valores ponderados das espécies para todas as parcelas (propor¢ao das espécies
em relagédo ao total da parcela). Na sequéncia, foi calculada a dissimilaridade (Bray
& Curtis) entre os pares de parcelas descritas pelo estrato inferior e superior (por
exemplo, parcela 1 do estrato inferior e parcela 1 do estrato superior) e, apds, a
variacdo da dissimilaridade entre os pares de parcelas conforme o fator estagio
sucessional foi avaliada por teste de aleatorizagdo, com 10.000 iteracdes. As
analises foram realizadas no software MULTIV 2.63b (Pillar 2010a).

Divergéncia e convergéncia de atributos: para a obtencdo dos padrbes de
divergéncia e convergéncia utilizamos o método proposto por Pillar et al. (2009)
implementado no software SYNCSA 2.6.8 (Pillar 2010b). O método consiste
basicamente em analises de multiplicacdo e correlagdes parciais entre as diferentes
matrizes.

Para se obter uma analise comparativa de comunidades baseada em
atributos, & necessario fazer inicialmente uma transferéncia da informacdo dos

atributos do nivel das espécies (matriz B) para o nivel de comunidades (scaling up).
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Ha duas formas de fazer esta transferéncia da informagao, sendo que uma delas ira
permitir a representacdo dos padrbes de convergéncia dos atributos e a outra a
divergéncia destes. Para a transferéncia associada aos padrdes de convergéncia,
realiza-se a multiplicagcdo das matrizes B’ (matriz B inversa) e W, e se obtém a
matriz T (T= B’W), que passa a representar as comunidades descritas pelas
quantidades dos atributos, uma vez que ha uma ponderacdo dos atributos pela
abundancia das espécies nas proprias comunidades. Essa matriz ira permitir a
percepcao dos padrdes de convergéncia de atributos (TCAP — trait convergence
assembly patterns), como explicado mais adiante. Para a percepg¢ao dos padrdes de
divergéncia de atributos (TDAP — trait divergence assembly patterns), inicialmente a
matriz B é utilizada para a definir o “grau de pertencimento” das espécies com base
na caracterizacao das mesmas pelos atributos, num intervalo [0, 1], ou seja, cada
espécie apresenta um valor de pertencimento (tendo em vista a semelhanca nos
estados dos atributos) a outra espécie, sendo 1 para ela mesma e 0 para espécies
cujos estados de atributos sdo completamente distintos entre ambas (método fuzzy
weighting). Esta matriz com os graus de pertencimento entre as espécies passa a
ser denominada matriz C (ver Pillar et al. 2009 para maiores explicagdes). Em
seguida, é realizada a multiplicagdo das matrizes C e W, resultando na matriz X (X=
C’W), a qual representa a performance das espécies ponderadas (de modo fuzzy)
pelos atributos nas comunidades avaliadas.

Posteriormente, € avaliada a relagdo das matrizes (T e X) com as variaveis
ambientais (E) através de correlagdo matricial; essa correlagdo demonstrara o
quanto os padrdes observados nas matrizes T e X estdo relacionados com o
gradiente ambiental considerado neste estudo. Para tal, sdo calculadas matrizes de

distancia das comunidades a partir de T (DT), de X (DX) e de E (DE) e, de forma
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analoga a correlagdo do teste de Mantel, sdo estimadas correlagdes matriciais (p)
entre os respectivos conjuntos de dados [p(TE)= p(DT;DE), p(XE)= p(DX;DE)] para
avaliar o nivel de congruéncia entre as variagdes expressas nestes.

Valores elevados de p(TE) indicam que comunidades mais semelhantes em
atributos sdo também mais semelhantes para as variaveis ambientais. Sendo assim,
p(TE) mede a convergéncia dos atributos (TCAP) ao longo do gradiente ecoldgico.
Por outro lado, considerando a forma de transferéncia de informacao dos atributos
expressa na matriz X, valores elevados de p(XE) podem indicar que tanto TCAP
quanto TDAP (ambos ou um deles) estao relacionados com E. Sendo assim, é
necessario remover o componente de convergéncia dos atributos (TCAP) da p(XE),
através do método de correlagdo parcial de matrizes (teste de Mantel parcial),
obtendo-se p(XE.T), que finalmente representa a magnitude do efeito TDAP em
p(XE), ou seja, sua relagao ao longo do gradiente ambiental ou em parte dele.

Neste processo de obtencéo de p(TE) e p(XE.T), isto €, de TCAP e TDAP, é
possivel utilizar todos os atributos definidos na matriz B ou parte deles, i.e., aqueles
que em conjunto maximizam os respectivos valores de correlagdo. O método
interativo de Pillar & Sosinski (2003) foi implementado na rotina da analise, a fim de
que subconjuntos de atributos 6timos que maximizem a fungdo desejada (neste
caso, p(TE) e p(XE.T)) ao longo do gradiente considerado possam ser encontrados
(Pillar et al. 2009). Assim, do total de atributos inicialmente considerados neste
estudo, a andlise aponta ainda quais os subconjuntos 6timos para cada fungao, para
o estrato superior e o inferior. A significancia das correlagbes parciais foi sempre
testada por permutacédo em comparagdo a um modelo nulo (Pillar et al. 2009).

Padrées filogeneticamente estruturados: a analise para a obtengao desses

padrées segue o método descrito acima, porém apresenta um novo componente, a
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matriz Sg, que representa as relagdes filogenéticas entre as espécies, estabelecidas
de acordo com a topologia da arvore filogenética das espécies deste estudo (Pillar &
Duarte 2010). De forma analoga ao que foi descrito anteriormente, € definido o “grau
de pertinéncia” das espécies presentes em relagdo as suas caracteristicas
filogenéticas (matriz de similaridade Sg¢), gerando a matriz Q. Em seguida, pela
multiplicagdo das matrizes Q e W teremos a matriz P (P= Q’W), que contém a
composicdo das comunidades apds uma ponderagao (fuzzy weighting) da
abundancia das espécies pelas similaridades filogenéticas entre elas.

A partir destes dados é possivel identificar o sinal filogenético' no nivel do
pool de espécies (PSS — Phylogenetic Signal at the Species pool level), sendo o

pool o conjunto das espécies amostradas e consideradas no estudo, através da
correlagado matricial p(FB), entre a matriz de similaridade filogenética (S¢) e a matriz
de similaridade de atributos (Sg).

A correlagdo entre a estrutura filogenética descrita na matriz P e a
convergéncia de atributos descrita na matriz T — p(PT)= p(De; D) — indica o sinal

filogenético no nivel de metacomunidade (PSM - Phylogenetic Signal at the
metacommunity level) relacionado ao TCAP (PSMy). Um elevado valor de PSMr é
observado quando comunidades que apresentam maior similaridade em termos

filogenéticos apresentam, também, maior similaridade na composigao de atributos

funcionais otimizados. Além disso, foi mensurada a forca da associagéo (p(PE))

entre as distancias das comunidades baseadas em suas estruturas filogenéticas (Dp)

e em suas condigcbes ambientais (De). Para todas estas anadlises filogenéticas,

! Sinal filogenético: correlagéo entre a estrutura filogenética das espécies (ou metacomunidade) e
similaridade fenotipica (ou neste caso, padrdo de organizagdo baseado na similaridade de atributos
funcionais) (Blomberg et al. 2003, Pillar & Duarte 2010).
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também fez-se a selegdo do subconjunto de atributos 6timos, conforme descrito
anteriormente.

Apos a identificacdo dos padroes de TCAP, TDAP, PSS e PSM; foram
realizadas analises exploratdrias para facilitar a interpretagao dos resultados. A partir
da matriz de performance dos atributos selecionados (matriz X para TCAP e TDAP e
matriz P para padrdes filogenéticos) foram realizadas ordenagdes apos a analise de
coordenadas principais (PCoA). Além disso, foi observado o padrao de diversidade
funcional (entropia quadratica de Rao), gerado pelo software SYNCSA 2.6.8 (Pillar
2010b), ao longo do gradiente ambiental avaliado neste estudo (areas iniciais vs.
avancadas; numero e cobertura basal total de arvores presentes no estrato superior
das comunidades). A entropia quadratica de Rao (Rao 1982) incorpora tanto a
abundancia relativa das espécies quanto a medida de diferengas funcionais entre
pares de espécies, podendo ser empregada como uma medida de diversidade
funcional (Zoltan 2005), o que também indica a divergéncia ao longo do gradiente
ambiental. Por fim, para avaliar como ocorre a variacdo dos atributos que
maximizaram a expressdao de TCAP ao longo do gradiente ambiental estudado,
foram realizadas regressdes lineares desses atributos (matriz T) em relagdo as

variaveis estruturais supracitadas.

3. RESULTADOS

Inicialmente, foi verificada uma maior similaridade na composicado de espécies
entre os estratos avaliados (inferior e superior) para as areas avangadas, em
comparagao com as areas iniciais (P>0,001). Este resultado demonstra a ocorréncia
de maior dindmica de substituicdo de espécies nessas ultimas, visto a menor

semelhanga entre o estrato estabelecido (superior) e o estrato regenerante (inferior).
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Os conjuntos de atributos que maximizaram a expressao de convergéncia

(TCAP) e de divergéncia (TDAP) variaram conforme o estrato avaliado (Tab. 2).

Tabela 2. Padrbes de assembléia de comunidades vegetais associadas as variaveis
estruturais avaliadas: estagio sucessional, soma da area basal, nimero de individuos com
DAP > 10 cm. Conjuntos de atributos maximizando, em nivel de comunidade, a expressao
de TCAP e TDAP para (a) estrato inferior e (b) estrato superior. A descrigdo dos atributos
esta presente na Tab. 1.

(a) Estrato inferior TDAP P TCAP P
Subconjunto de ff, de, sd, ad, dr, al, am, nm, ms, sd,

atributos gi, fm, tf ad, dr, fp, fv

p(TE) 0,148 0,277 0,447 0,015
p(XE.T) 0,510 0,004 0,169 0,197
p(XT) 0,693 0,444

(b) Estrato superior TDAP P TCAP P
Subconjunto de al, ff, sm, dm, sd, al, nm, dm

atributos gi, b

p(TE) 0,299 0,428 0,789 0,001
p(XE.T) 0,754 0,001 -0,051 0,846
P(XT) 0,611 0,983

Nota:

P(TE): expresséo de TCAP a partir de correlagao matricial entre Dre De.

P(XE.T): expressao de TDAP a partir da correlagdo matricial entre Dx € De removendo o
efeito de TCAP (D).

Divergéncia de Atributos: Considerando o estrato inferior, os atributos que
maximizaram a expressao de TDAP em um nivel de correlagao parcial significativo
(p(XE.T)= 0,51) relacionaram-se a léamina foliar (indice de forma da lamina, desvio
de SLA, desvio de area foliar), deciduidade foliar e caracteristicas do diasporo (cor
marrom, tipo drupa ou gimnosperma, e tamanho).

Para o estrato superior, verificamos que o conjunto de atributos que

maximizam a expressao desse padrao se altera. A divergéncia entre as espécies do
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estrato superior para o gradiente avaliado tem sua maxima expressao (p(XE.T)=
0,754) no subconjunto constituido por altura, caracteristicas foliares (indice de forma
e SLA) e de diasporo (tipo gimnosperma; cor branca), e densidade da madeira.

Os diagramas de ordenacédo das parcelas em relagdo aos atributos que
maximizaram TDAP expressam claros gradientes, especialmente ao longo do eixo 1,
onde é possivel distinguir as areas iniciais a esquerda dos graficos e as avangadas a
direita, sendo que as ultimas também demonstram certa variacdo dos atributos ao
longo do eixo 2 (Fig. 1a e 1b). Além dos altos valores de explicacdo dos eixos (71,97
e 17,96 para os eixos 1 e 2 no estrato inferior; 60,03 e 17,45 para os eixos 1 e 2 no
superior), esse gradiente fica evidente quando se correlaciona os dois eixos com as
variaveis ambientais avaliadas. Para ambos os estratos, o eixo 1 apresentou alta
correlagdo com as trés variaveis ambientais/estruturais (inferior: 0,79; 0,70; 0,84 e
superior: 0,92, 0,82, 0,87, respectivamente para a categoria de estagio sucessional,
a area basal total e o numero de arvores no estrato superior, com valor de P>0,001
para todos os casos). J& 0 eixo 2 nao apresenta correlagdo significativa com

nenhuma das variaveis, considerando os dois estratos.
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Figura 2. Diagramas de dispersao originados a partir das analises de Coordenadas
Principais das matrizes X ilustrando os padrbes de organizagdo a partir da
divergéncia de atributos funcionais (TDAP) no (a) estrato inferior e (b) estrato
superior. Os rétulos compostos por quatro caracteres representam as espécies (ver
Anexo 1) e aqueles compostos por dois caracteres representam os atributos
funcionais que maximizam TDAP.

No diagrama do estrato inferior (Fig. 1a), podemos observar que as areas
iniciais se distinguem pelo fato de apresentarem um conjunto de espécies com maior
coeficiente de variacdo na area foliar e na SLA, maior propor¢cao de diasporos
marrons ou verdes e pela presenga de diasporo gimnosperma, ou seja, de Araucaria
angustifolia colonizando estas areas. Por outro lado, as areas avancadas sao
compostas por espécies que apresentam maiores valores de indice de forma da
lamina foliar (i.e, folhas com maior area em relagdo ao comprimento), didsporos
maiores, deciduidade foliar e maior proporcdo de diasporos drupa. A despeito da
classificagdo categorica feita a priori (iniciais vs. avangadas), observa-se que
algumas parcelas iniciais se sobrepdem com areas avangadas, dada a similaridade
entre elas quanto aos atributos funcionais das espécies presentes no estrato inferior.

Considerando as areas descritas pelo estrato superior (Fig. 1b), se observa
maior variabilidade entre as areas avangadas (expressa no eixo 2) e uma clara
distincdo destas com relagdo as iniciais (expressa no eixo 1), que sdao menos
divergentes entre si quanto aos atributos descritores. Além disso, os atributos que
expressam a TDAP tém maior representatividade (valores maiores para os estados)
nas areas avangadas, exceto a varidncia da SLA, que foi maior entre as iniciais.
Dessa forma, observamos que o estrato superior das parcelas avancadas é

constituido por espécies que possuem maior altura, maior valor e variacdo do indice

de forma da lamina foliar, maior densidade da madeira e proporcdo de diasporo
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branco, e pela ocorréncia de Araucaria angustifolia adulta. Por outro lado, as areas
iniciais se caracterizam por valores maiores de SLA e na variacao desta.

Os resultados da diversidade funcional (valores de entropia quadratica de
Rao), a qual expressa a divergéncia (a variabilidade) dos atributos nas unidades
amostrais (Fig. 2), retratam os padrdes ja mencionados de diferenciagcdo dos dois
estagios sucessionais. Observa-se que para ambos os estratos, as areas avangadas
apresentaram maiores valores € menor variagado, indicando maior similaridade da
diversidade funcional entre elas, apesar dos conjuntos de estados de atributos que
compde as comunidades serem distintos, visto o padrao de dispersao observado na
Fig. 1. Ja para as areas iniciais, observamos uma grande variabilidade nesta
diversidade, revelando um gradiente sucessional entre essas areas. A expressao
deste gradiente é mais clara para o estrato inferior, sendo que algumas das areas
iniciais apresentam valores muito semelhantes aqueles das areas avancadas e, para
ambos os estagios, percebe-se um aumento da diversidade a medida que aumenta
o0 numero de individuos arboreos adultos. Padrao similar foi expresso quanto a area
basal total destes individuos (dados n&o apresentados).

Este mesmo padrdao se manifesta no estrato superior, apresentando, porém,
valores inferiores e menor variacado entre as areas, em especial no tocante as areas
iniciais. As areas avancgadas, descritas pelo estrato superior, ttm maior variabilidade
na diversidade funcional entre as parcelas, sem demonstrar aumento conforme
aumenta o numero de individuos arbéreos com DAP > 10 cm. Além disso, observa-
se que ha uma diferenciagdo mais clara entre os estagios sucessionais, nao

ocorrendo sobreposi¢cdes, como no estrato inferior.
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Figura 3. Padrdes de diversidade funcional (entropia quadratica de Rao) a partir dos
atributos que maximizaram a expressao de TDAP em relag&o ao estagio sucessional
(1: inicial; 2: avangado) e numero de individuos com DAP > 10 cm da parcela. (a) e
(c) estrato inferior e (b) e (d) estrato superior. As escalas foram uniformizadas de
forma a facilitar a comparagao dos padrdes.

Convergéncia de atributos: Considerando o0s subconjuntos que
maximizaram a expressao de TCAP (p(TE)= 0,44) ao longo do gradiente observado
nas areas de estudo (Tab. 2) para o estrato inferior, observa-se que o padréao é
expresso através da altura, atributos foliares (area, nitrogénio, conteudo de matéria

seca foliar, variagado da SLA e variagdo da area) e diasporo do tipo drupa.
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Em relagdo ao estrato superior, o subconjunto que maximizou a TCAP
corresponde aos atributos altura, nitrogénio foliar e densidade da madeira (p(TE)=
0,79).

A interacdo dos atributos que apresentaram maior relagcdo com as variaveis
ambientais estagio sucessional da formagao (1: inicial; 2: avangado) e numero de
arvores com DAP maior ou igual a 10 cm pode ser observada na Tab. 3. A variavel
de area basal total das arvores do estrato superior apresentou padrdo muito similar

ao numero e, por isso, nao sao indicados os valores nesta tabela.
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Tabela 3. Coeficientes de determinagéo (r?) e de regresséo (b) dos modelos lineares,
calculados a partir dos atributos que maximizaram a expressao de TCAP e as variaveis
ambientais consideradas. (a) estrato inferior e (b) estrato superior. Os resultados foram

testados a partir de aleatorizacdo, com 1.000 iteragdes.

.- . N° arvores maiores
Estagio sucessional

Atributo de 10 cm DAP
r b P r b P

a) Estrato inferior

Altura (al) 0,421 0,030 o 0,286 0,001 *

Area foliar (am) 0,436 -0,050 o 0,429 -0,002 o

Nitrogénio foliar (nm) 0,022 -0,002 0,001 0,000

LDMC (ms) 0,284 0,015 * 0,346 0,000 *

Desvio SLA (sd) 0,335 -0,060 * 0,278  -0,002 *

Desvio area foliar (ad) 0,497 -0,082 e 0,512 -0,003 o

Diasporo drupa (dr) 0,351 0,170 > 0,418 0,007 e

Diasporo preto (fp) 0,439 0,120 > 0,375 0,005 >

Diasporo vermelho (fv) 0,230 0,170 * 0,381 0,009 bl

b) Estrato superior

Altura (al) 0,728 0,050 i 0,674 0,002 o

Nitrogénio foliar (nm) 0,016 -0,002 0,000 -0,000

Dens. da madeira (dm) 0,627 0,050 bl 0,640 0,002 bl

*p>0,05; **p>0,01; ***p>0,001

Para o estrato inferior, destacamos uma maior variagao da area foliar para as
areas iniciais, assim como e diminuigao da variacao da area foliar com o aumento do
numero de individuos arbdreos na parcela. Em relagao ao estrato superior, destaca-
se o incremento em altura e densidade da madeira para as espécies das areas
avangadas e conforme o0 aumento do numero de individuos adultos na parcela.

Padroes filogeneticamente estruturados: Os padroes de assembléia
estruturados filogeneticamente sdo apresentados na Tab. 4 e nos diagramas de
dispersao das analises de ordenacao presentes na Fig. 3, nos quais € possivel
observar que diferem em relacdo ao estagio sucessional e o estrato utilizado para a
descricdao das comunidades. Considerando o estrato inferior, verificamos que um

conjunto formado por dez atributos (altura, area foliar, nitrogénio foliar, LDMC,
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variagao na SLA, variacdo na area foliar, diasporo drupa, preto/violeta, vermelho e

numero de sementes) apresentou sinal filogenético significativo, em nivel especifico

(PSS), apesar de correlagdo matricial relativamente baixa (p(BF)=0,17). Além disso,

esse conjunto maximizou a correlagdo entre estrutura filogenética e variaveis
estruturais e a expressdo do sinal filogenético em nivel de metacomunidade (PSM)
relacionado a TCAP. Esses atributos, no entanto, ndo indicaram relacéo da filogenia
com TDAP em nivel de metacomunidade.

A expressao desses padroes, em relagao ao estrato superior, ocorreu a partir
de outro conjunto de atributos, composto por relagdo entre comprimento e largura
foliar, indice de forma foliar, variancia de SLA, didsporo gimnosperma, diasporo

marrom/verde e diasporo branco. Esse conjunto exibiu sinal filogenético em nivel

especifico (PSS) significativo (p(BF)=0,33), porém, ao contrario do apresentado para

o estrato inferior, ndo maximizou a correlagdo entre a estrutura filogenética e as
variaveis ambientais. A expresséo de sinal filogenético relacionado tanto com TCAP

quanto com TDAP foi significativa para esse conjunto de atributos.
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Tabela 4. Padrbes de assembléia de comunidades vegetais estruturados
filogeneticamente, associadas as variaveis estruturais avaliadas. Conjuntos de
atributos maximizando o Sinal filogenético em nivel especifico (PSS), e a expressao
de TCAP e TDAP em nivel de comunidade (PSM: e PSMx+), para (a) estrato
inferior e (b) estrato superior. A descrigado dos atributos esta presente na Tab. 1.

(a) Estrato inferior

(b) Estrato superior

Subconjunto de atributos

al, am, nm, ms, sd,
ad, dr, fp, fv, ns

cl, ff, sd, gi, fm, fb

PSS
o(BF) 0,170  (p=0,028) 0,330  (p=0,007)
PSM

o(PE) 0,371  (p=0,067) 0,099  (p=0,861)

o(PT) 0,543  (p=0,046) 0,553  (p=0,037)

p(PX.T) 0,410 (p=0,578) 0,780 (p=0,004)
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| Figura 4. Diagramas de dispersao originados a partir das_analises de Coordenadas
Principais das matrizes P ilustrando os padrdées de organizacdo estruturados
filogeneticamente, relacionados com os atributos que maximizaram convergéncia de
atributos (PSMr) no (a) estrato inferior e (b) estrato superior. Os rétulos compostos
por quatro caracteres representam as espécies (ver Anexo 1) e aqueles compostos
por dois caracteres representam os atributos funcionais que maximizam PSMr (Ver

Tab. 1).
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Conforme a Fig. 3 observa-se que o gradiente entre as unidades amostrais,
tanto dentro quanto entre estagios sucessionais, também €& evidente quando
analisado a partir da maximizacdo da convergéncia relacionada com padrbes
filogenéticos. No entanto, ocorre uma maior sobreposi¢gdo entre algumas areas
considerando ambos os estratos, se comparada aos padrbes descritos puramente
pela divergéncia e convergéncia de atributos.

Em relagcdo ao estrato inferior, os atributos foliares foram os principais
atributos que diferenciaram as areas iniciais (tamanho e variagdo da area foliar e
variacdo da SLA) e, em contraponto, atributos reprodutivos diferenciaram as areas
avangadas (concentracao de espécies com diasporo tipo drupa, de cor preta ou
vermelha), além de maior altura e maior LDMC. No estrato superior, as areas iniciais
foram diferenciadas pela presenca de espécies com folhas compridas e estreitas
(alta relacdo entre comprimento e largura foliar), enquanto as avangadas se
caracterizaram pela presenga de Araucaria angustifolia, espécies com frutos brancos

e marrom/verdes, maior indice de forma foliar e variagao na SLA.

4. DISCUSSAO

A menor similaridade entre os estratos superior e inferior das areas iniciais
indica que ha colonizagdo nas comunidades iniciais via propagulos de novas
espécies, externas ao local, que passam a compor o estrato inferior. Isto indica a
substituicdo de espécies ao longo do tempo sucessional, em vez da estabilidade na
composi¢cao das espécies ja presentes no estrato superior. Nas areas avangadas,
por outro lado, a similaridade entre as espécies presentes no estrato superior e no
estrato inferior foi significativamente maior, indicando uma taxa maior de auto-

substituicdo entre individuos da mesma espécie, como esperado para areas em
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estagio avangcado de desenvolvimento florestal. A sucessao vegetal representa o
processo de substituicdo de espécies ao longo do tempo (Pickett et al. 1987), sendo
que um dos principais mecanismos desse processo € a colonizagdo. Ao longo da
sucessdo, atributos dos ecossistemas maduros sdo restaurados, incluindo
diversidade de espécies e complexidade estrutural (Odum 1969; Bazzaz 1975).

A colonizagado resulta da interagdo entre a presenga e migragao de
propagulos, padrées espaciais do ambiente e da vegetagado préxima, morfologia e
fisiologia dos propagulos, sendo que o propagulo pode encontrar condigdes distintas
daquelas observadas no interior de florestas (Glenn-Lewin & van der Maarel 1992;
Duarte et al. 2006). Considerando que espécies iniciais tendem a ter ciclo de vida
mais curto — sdo temporarias no processo de sucessao (Hubbell & Foster 1986) —
espera-se que a distingao entre os estratos superior e inferior diminua a medida que
o estagio sucessional avance. Além disso, os individuos (e/ou espécies) que dao
inicio a esse processo podem facilitar a colonizagdo desses ambientes por outras
espécies incapazes de se estabelecerem em ambientes iniciais (Bruno et al. 2003;
Duarte et al. 2006), gerando maior dindmica em comunidades iniciais.

Os resultados observados em relagdo a convergéncia (TCAP) e divergéncia
(TDAP) fortalecem a premissa de que a utilizagdo de atributos funcionais de facil
mensuragao e fisiologicamente representativos € eficaz para a observagdo de
padrées de organizacdo de comunidades vegetais (Weiher & Keddy 1995;
Cornelissen et al. 2003; Muller et al. 2007). Neste estudo, a avaliagao dos atributos
levou em conta, principalmente, a variacdo interespecifica em detrimento da
intraespecifica. A expressao do gradiente ecolégico no padrao de organizagao das
comunidades foi clara, demonstrando a ocorréncia da substituicdo dos estados dos

atributos ao longo do processo sucessional, em consequéncia da substituicdo de
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espécies. O mesmo foi observado por Garnier et al. (2004), em comunidades
sucessionais, onde as mudancgas na composicido dos atributos nas comunidades
estavam relacionadas mais fortemente a substituicdo de espécies, tendo em vista
que a variagao interna (intraespecifica) dos atributos tende a ser menor do que a
interespecifica (Ellsworth & Reich 1996; Garnier et al. 2001a).

Os resultados do presente estudo indicaram que a organizagdo das
comunidades avaliadas no gradiente sucessional tem forte relacdo (mais de 0,70)
com padrodes tanto de convergéncia quanto de divergéncia de atributos (Weiher et al.
1998). Todavia, os conjuntos de atributos que maximizaram a expressao desses
padrées (TCAP ou TDAP) foram distintos em relacdo ao estrato utilizado para
caracterizar as comunidades (superior vs. inferior) e de acordo com o padrao a ser
evidenciado, TCAP ou TDAP. A expressdo de TCAP relaciona-se com os filtros
ambientais, o que pode levar as espécies presentes numa mesma comunidade a
apresentar similaridade de atributos maior do que esperado ao acaso (Keddy 1992;
Weiher et al. 1998; Pillar & Duarte 2010), enquanto TDAP pode representar limitagao
de similaridade entre as espécies coexistentes (MacArthur & Levins 1967).

Considerando a expressao dos padrdes pelo estrato superior, a convergéncia
foi relacionada com altura, nitrogénio foliar e densidade da madeira, enquanto que a
divergéncia esteve relacionada a atributos foliares e de diasporo. Tanto a altura
quanto a densidade da madeira apresentam um aumento de valor nas areas
avangadas, quando comparadas com as iniciais, para a convergéncia. De forma
semelhante, as areas avangadas possuem maior representatividade dos atributos
que maximizaram a divergéncia.

Todos os atributos relacionados a convergéncia para o estrato superior sao

associados a resposta das espécies a filtros ambientais (Cornelissen et al. 2003).
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Existe um trade-off entre altura da planta e tolerancia a estresse ambiental, estando
relacionada com vigor competitivo, fecundidade, além do fato de que as espécies
tendem a crescer mais em periodos entre disturbios (Cornelissen et al. 2003). A
concentracdo do nitrogénio foliar esta relacionada com a taxa maxima de
fotossintese (capacidade fotossintética), que é fortemente influenciada pela
luminosidade do ambiente em que os individuos estdo se desenvolvendo (Dedong &
Doyle 1985; Cornelissen et al. 2003). Somado a isso, destaca-se a relagao entre a
densidade da madeira e as taxas de crescimento e mortalidade das espécies
(espécies com maior densidade de madeira, tendem a crescer mais lentamente e
apresentar menores taxas de mortalidade), sendo uma caracteristica de grande
importancia por representar a alocagado de biomassa do individuo (Enquist et al.
1999; Swenson & Enquist 2008). Filtros ambientais associados as areas iniciais,
segundo o presente estudo, selecionam espécies com menor altura e menor
densidade da madeira, se comparadas as que ocorrem em estagios mais avangados
de sucessao.

Atributos foliares, selecionados por maximizarem TDAP no estrato superior,
caracterizam-se como parametros relacionados ao fithess das espécies e podem
garantir vantagem competitiva para essas (Cornelissen et al. 2003). Da mesma
forma, atributos reprodutivos (neste caso, diasporos) apresentam respostas ligadas
a interagcbes entre organismos, estando relacionadas com a capacidade de
dispersao e estabelecimento de individuos (Leishman & Westoby 1994; Cornelissen
et al. 2003). Assim, considerando populagbes de espécies ja estabelecidas (estrato
superior) ao longo do gradiente sucessional, os resultados indicam que espécies que
co-existem nas comunidades tendem a divergir principalmente com relagéo a altura,

a forma da folha, ao tamanho e variacdo na SLA, e as caracteristicas de diasporo.
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Tendo em vista o padrdao observado no diagrama de ordenagdo, a divergéncia
nestes atributos € maior nas areas de estagio sucessional avangado, indicando
maior influéncia de fatores relacionados as interacdes bidticas.

Para o estrato inferior, os padrbes observados sao semelhantes, apesar da
substituicdo de alguns dos atributos que maximizam um ou outro padrdo. Em
relagdo a convergéncia, observa-se que o padrdo se manifesta através da presenca
de diasporo drupa, pretos/violeta e/ou vermelhos, sendo todos predominantemente
encontrados em areas mais avancadas. Nas iniciais, a presenca de espécies com
estas caracteristicas € proporcionalmente mais ocasional. Duarte et al. (2007)
registraram, em um trabalho sobre a expansao florestal sobre areas de campo
nativo, na mesma regido desse estudo, que grande parte das espécies
colonizadoras das areas de campo apresenta diasporos do tipo drupa ou baga, de
pequeno porte (>10 mm), nas cores preta, violeta e vermelha. Diante dessa relagao,
os autores sugerem que a alocagao de recursos para a dispersdo (ao invés de
reservas relacionadas a manutengao a longo prazo) aumenta a probabilidade de
sucesso na colonizagdo de novos sitios (Duarte et al. 2007). No processo de
sucessao pos-abandono de uso — nas areas iniciais aqui avaliadas — percebe-se que
a participacdo de espécies com estas caracteristicas € ainda insipiente na
comunidade regenerante.

Além de atributos relacionados a dispersdo, aqueles responsaveis pela
manutengdo da espécie (caracteristicas foliares — area, conteudo de nitrogénio,
variacdo da SLA, LDMC), todavia, também se destacaram na expressdo da
convergéncia. Essas condigbes foliares estao relacionadas com a capacidade das
espécies se estabelecerem sob determinadas condicdes ambientais e apresentarem

alta producao de biomassa (SLA, conteudo de nitrogénio e grande area foliar), ou de
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se manterem com condicbes de sobrevivéncia a longo prazo (LDMC). Essas
condi¢gbes indicam que ha um trade-off entre rapido crescimento (SLA) e eficiéncia
na conservagao de nutrientes (LDMC) (Poorter & Garnier 1999; Garnier et al. 2001b)
entre as espécies presentes nas comunidades ao longo do gradiente sucessional.

Considerando a divergéncia de atributos no padrdo avaliado para o estrato
inferior, observa-se que as espécies tendem a apresentar distingdo em relagao a
forma foliar (indice de forma, SLA e area) e as caracteristicas do diasporo, sendo
esses do tipo drupa ou gimnosperma, de cor marrom e de grande tamanho. Essas
caracteristicas estdo fortemente relacionadas a presenca de Araucaria angustifolia
neste estrato. Individuos jovens de A. angustifolia ocorreram predominantemente em
parcelas das areas iniciais, o que salientou a diferenciacdo dessas com as
avancadas. A ocorréncia dessa espécie, bastante distinta das demais, pode levar a
reducdo da competicdo por divergéncia de atributos, ou seja, limitacdo de
similaridade (MacArthur & Levins 1967).

Outra caracteristica interessante observada para o estrato inferior foi que a
despeito da classificagdo categorica feita a priori (iniciais vs. avangadas), observou-
se que algumas parcelas iniciais se sobrepdem com areas avangadas, dada a
similaridade entre elas quanto aos atributos funcionais que maximizaram TDAP. Tais
areas iniciais apresentam maior complexidade estrutural (nUmero e area basal de
arvores com DAP maior do que 10 cm) sugerindo um efetivo processo de
colonizacdo de espécies lenhosas caracteristicas da Floresta Ombrdfila Mista, ao
longo de um gradiente e em outras palavras, sucessao.

A avaliagao da diversidade funcional tem recebido especial atengcdo como um
aspecto de grande importancia para a avaliagado de processos ecossistémicos (Diaz

& Cabido 2001), sendo, muitas vezes, mais importante do que a riqueza de espécies
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para a observacdo desses processos (Diaz & Cabido 2001; Zdéltan 2005). A
diversidade funcional pode ser definida como a multiplicidade funcional dentro das
comunidades (Tesfaye et al. 2003) ou como o numero, tipo e distribuicdo das
funcdes desenvolvidas pelos organismos dentro de um ecossistema (Diaz & Cabido
2001). A maioria dos estudos n&o explicita os efeitos dos atributos e principalmente,
das medidas de abundancia das espécies na estimativa da diversidade funcional
(Lavorel et al. 2008). Para uma medida desse parametro nas comunidades,
utilizamos a entropia quadratica de Rao (Rao 1982; Zdltan 2005), que incorpora os
dois fatores discutidos (Zdltan 2005). Nesse sentido, observou-se que ao longo do
processo sucessional, ha um acréscimo da diversidade funcional, além de uma
diminuigdo da variabilidade desse indice para as areas avangadas, em relagao as
areas iniciais. Isso reflete a presenca de condicdes bidticas e abidticas tipicas de
comunidades florestais, que possibilitam a co-existéncia de uma gama maior de
espécies lenhosas, em contraponto as areas iniciais, onde os filtros condicionam o
estabelecimento de certos conjuntos de espécies, cujos estados dos atributos
permitem a transposicao dos filtros

A expressao de TDAP é baseada em interagdes bidticas, que podem levar a
limitacdo por similaridade. Sendo assim, pode ocorrer uma complementaridade no
uso dos recursos e, dessa forma, acréscimo na diversidade funcional (Tilman et al.
1997, Diaz & Cabido 2001). A diversidade funcional apresentou maiores valores
para o estrato inferior em comparagcao com o estrato superior. Esse resultado indica
que pode estar ocorrendo um processo de facilitagdo (Bruno et al. 2003), que
promove a atracao de diferentes espécies e possibilita o estabelecimento dessas
espécies, com diferentes atributos, no estrato inferior. O sucesso da passagem

destas para o estrato superior, porém, parece nao ser completo, uma vez que nao

45



se observa a mesma diversidade funcional dentre as espécies adultas presentes nas
areas avancgadas, sugerindo a presencga de novos filtros neste processo.

Além dos padrdes funcionais expressos por TCAP e TDAP, observou-se a
influéncia da filogenia nos padrdes de organizacdo das comunidades, seja em nivel
especifico (considerando o pool de espécies), seja em nivel de metacomunidade
(considerando todas as unidades amostradas), em ambos os estratos. Para o
estrato inferior, um subconjunto de 10 atributos maximizou a expressao da filogenia
no nivel de espécies, sendo a correlagdo baixa (0,17), enquanto para o estrato
superior foram seis atributos com 0,33 de correlacido. Este resultado indica o quanto
a convergéncia entre as espécies esta correlacionada com a filogenia, i.e., existe
sinal filogenético em nivel especifico (Blomberg et al. 2003; Pillar et al. 2009).

Por outro lado, valores significativos quanto a expressao do sinal filogenético
em nivel de metacomunidade (PSMy) indicam que comunidades mais similares em
suas estruturas filogenéticas sdo também similares em suas composi¢cdes de
atributos (Pillar & Duarte 2010). Em ambos os estratos, verificou-se essa expressao
nos padrbes de organizagdo de atributos convergentes. No estrato superior
observamos também o sinal filogenético relacionado com TDAP (PSMx+) ao longo
do gradiente ecoldgico.

Diante disso, observamos que a influéncia da filogenia na convergéncia
relacionada aos filtros ambientais se expressa em ambos os estratos, enquanto que
na divergéncia de atributos essa influéncia filogenética se expressou apenas para 0s
dados do estrato superior (Webb et al. 2002; Cavender-Bares et al. 2004; Verdu et
al. 2009). Além disso, nos padrbes expressos pelas analises de ordenagédo das
comunidades estruturadas filogeneticamente do presente estudo, percebe-se que as

areas iniciais tendem a ser mais agrupadas que as unidades das areas avangadas,
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indicando menor distancia entre os clados ali representados, ou seja, menor
diversidade filogenética.

A avaliagdo da estrutura filogenética em comunidades ecoldgicas tem sido
abordada por diversos trabalhos recentes (Webb et. al 2002; Cavender-Bares et al.
2004; Kembel & Hubbell 2006, Letcher 2010; Pillar & Duarte 2010). Cavender-Bares
et al. (2004), por exemplo, observaram padrdes de divergéncia filogenética em
relagdo a espécies congéneres, observando que espécies co-ocorrentes
apresentavam distdncia maior do que o esperado ao acaso, e que espécies do
mesmo clado apresentavam menor sobreposicdo de nicho. Com relagdo a
sucessao, Letcher (2010) afirma que o processo resulta em assinaturas distintas na
estrutura filogenética das comunidades. Porém, pouca atencdo tem se dado as
mudancgas na estrutura filogenética ao longo de gradientes sucessionais (Letcher
2010). A principio, padrdes distintos sdo gerados a partir da sucessao florestal: num
primeiro momento, o processo de facilitagao cria condicbes para o estabelecimento
de algumas espécies e guia a dindmica sucessional, incrementando a diversidade;
subsequente a esse processo, a competi¢cao reduz a diversidade filogenética (Verdu
et al. 2009).

Diante disso, observa-se que filtros ambientais, facilitacdo e competicao séo
responsaveis pela estruturacdo das comunidades avaliadas. A colonizagao de areas
impactadas, em um processo inicial de sucessdo secundaria, € dominada por
espécies de rapido crescimento e com tolerancia a sombra (Letcher 2010). O
estabelecimento dessas espécies modifica o ambiente ao redor e permite a
ocorréncia de espécies menos tolerantes. Esse enriquecimento pode levar a
competicdo e a expressao da divergéncia filogenética, com subsequente reducéo da

diversidade filogenética (Verdu et al. 2009). Resultado semelhante foi observado por
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Dinnage (2009), que observou que areas impactadas apresentam maior
convergéncia em comparagdo com areas sem disturbios, que apresentam
divergéncia maior do que esperada ao acaso. Essa € mais uma evidéncia de que
comunidades vegetais iniciais sao influenciadas por filtros ambientais.

Os resultados apresentados por esse estudo indicam que comunidades
vegetais, diante de um gradiente sucessional, sao estruturadas por padrdes
simultaneamente relacionados com convergéncia e divergéncia de atributos
funcionais, que por sua vez apresentam maior ou menor influéncia da filogenia das
espécies que as compdem. Além disso, ressalta-se que esses padrdes sao distintos
entre diferentes estratos e estagios sucessionais, resultado de diferentes fatores
estruturantes, sejam filtros ambientais ou limitagdo de similaridade. Conforme
apresentado por Letcher (2010), a sucessao gera padrdées nao aleatérios na

estrutura filogenética, deixando sua assinatura nessas comunidades.
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CONSIDERAGOES FINAIS

Os resultados desse trabalho indicam que as comunidades vegetais
pertencentes a formacao Floresta Ombréfila Mista, analisadas a partir de um
gradiente sucessional, através de atributos funcionais, sdo estruturadas tanto por
fatores abidticos (filtros ambientais) quanto bidticos (interagdo entre espécies,
levando a limitagdo por similaridade). A partir dos dados coletados foi possivel
observar padrdes distintos, tanto de convergéncia quanto divergéncia de atributos,
além de estruturacdo filogenética dessas comunidades, e esses padroes
relacionam-se com o estagio sucessional e estratos avaliados.

Os métodos utilizados nesse trabalho discriminaram os padrdes buscados.
Assim destacamos a importancia de avaliacbes de padrdes contra modelos nulos,
somado ao fato de se considerar gradientes ecoldgicos para as analises. Além
disso, atentamos ao fato da possibilidade de se discriminar TDAP, em especial pelo
fato de ser um padrdao mais dificil de ser observado, quando comparado com a
convergéncia (Wilson 1999).

Finalizamos destacando que o processo de sucessdo gera padrées nao

aleatdrios na estrutura das comunidades, deixando sua assinatura nelas.
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Anexo 1. Espécies selecionadas para a descricdo de padroes de
organizacédo das comunidades vegetais em areas de Floresta Ombrdfila
Mista, no sul do Brasil. Os rétulos foram compostos pela combinacao
dos dois primeiros caracteres do género e do epiteto especifico.

Espécie Rétulo

Aquifoliaceae llex microdonta ilmi
Aquifoliaceae llex paraguariensis ilpa
Araucariaceae Araucaria angustifolia aran
Asteraceae Piptocarpha notata pino
Asteraceae Piptocarpha tomentosa pito
Asteraceae Vernonia discolor vedi
Euphorbiaceae Sapium glandulosum sagl
Lauraceae Cryptocaria aschersoniana cras
Lauraceae Nectandra grandiflora negr
Lauraceae Ocotea corymbosa 0cco
Lauraceae Ocotea pulchella ocsp
Melastomataceae Leandra australis leau
Melastomataceae Miconia cineracens mici
Melastomataceae Tibouchina sellowiana tise
Meliaceae Cedrela fissilis cefi
Monimiaceae Mollinedia elegans moel
Myrsinaceae Myrsine lorentziana mylo
Myrtaceae Calyptranthes grandifolia cagr
Myrtaceae Eugenia handroii euha
Myrtaceae Eugenia subterminalis eusu
Myrtaceae Mpyrceugenia euosma myeu
Myrtaceae Myrceugenia miersiana mymi
Myrtaceae Myrceugenia myrcioides mymy
Myrtaceae Myrcia guianensis mygu
Myrtaceae Myrcia hartwegiana myha
Myrtaceae Myrcia oligantha myol
Myrtaceae Myrcia retorta myre
Myrtaceae Syphoneugenia reitzii syre
Rubiaceae Rudgea parquioides rupa
Rutaceae Zanthoxylum rhoifolium zarh
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Continuagao Anexo 1
Salicaceae
Sapindaceae
Symplocaceae
Theaceae
Thymelaeacea
Winteraceae

Casearia decandra
Matayba elaeagnoides
Symplocos tetrandra
Gordonia acutifolia
Daphnopsis fasciculata
Drimys angustifolia

cade
mael

goac
dafa

dran
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Apéndice 1. Parametros fitossocioldgicos das espécies amostradas para o estrato superior nas comunidades vegetais em
areas de Floresta Ombrofila Mista, no sul do Brasil. NI: nimero de individuos; DR: densidade relativa (%); FR: frequéncia
relativa (%); DoR: dominancia relativa (%); IVI: indice de valor de importancia; IVI-R: indice de valor de importancia relativo

(%)

(a) Estrato superior

Familia Espécie Estagio Inicial Estagio Avancado

NI DR FR DoR VI IVI-R NI DR FR DoR VI IVI-R
Aquifoliaceae llex microdonta - - - - - - 26 087 185 937 23,08 7,69
Aquifoliaceae llex paraguariensis - - - - - - 10 290 3,09 166 8,26 2,75
Araucariaceae Araucaria angustifolia - - - - - - 14 029 1,23 544 1444 481
Asteraceae Piptocarpha angustifolia - - - - - - 1 058 432 0,08 0,99 0,33
Asteraceae Piptocarpha tomentosa - - - - - - 3 029 556 128 3,38 1,13
Asteraceae Vernonia discolor - - - - - - 6 029 185 1,05 5,87 1,96
Cunoniaceaea Lamanonia ternata 1 1,56 3,23 2,02 6,81 2,27 3 087 062 0,57 2,67 0,89
Cunoniaceaea Weinmannia paulliniifolia - - - - - - 2 232 3,09 2,33 3,53 1,18
Euphorbiaceae Sapium glandulosum 3 4,69 9,68 9,01 23,38 7,79 10 2,61 1,23 0,64 4,77 1,59
Fabaceae Inga lentiscifolia - - - - - - 1 1,16 247 0,05 0,9 0,32
Fabaceae Mimosa scabrella - - - - - - 2 3,77 062 0,70 2,51 0,84
Lauraceae Cinnamomum amoenum - - - - - 1 812 556 0,07 0,98 0,33
Lauraceae Cinnamomum glaziovii - - - - - - 1 087 062 0,06 0,9 0,32
Lauraceae Cryptocaria aschersoniana - - - - - - 3 029 0,62 2,01 4,73 1,58
Lauraceae Nectandra grandiflora - - - - - - 8 203 309 117 6,58 2,19
Lauraceae Ocotea corymbosa - - - - - - 9 058 3,70 2,00 7,70 2,57
Lauraceae Ocotea porosa - - - - - - 4 203 1,85 1,03 3,42 1,14
Lauraceae Ocotea sp. - - - - - - 13 0,29 0,62 150 9,59 3,20
Melastomataceae Tibouchina sellowiana 28 43,75 29,03 32,08 104,86 34,95 3 0,29 062 0,41 3,13 1,04
Meliaceae Cedrela fissilis - - - - - - 1 029 123 0,37 1,28 0,43
Myrsinaceae Myrsine coriacea - - - - - - 2 261 3,70 0,48 2,00 0,67
Myrsinaceae Myrsine lorentziana 7 10,94 16,13 6,83 33,89 11,30 7 1,74 617 1,07 557 1,86
Myrtaceae Blepharocalix salicifolius - - - - - - 1 4,06 0,62 0,13 1,03 0,34
Myrtaceae Eugenia handroii 1 1,56 3,23 2,88 7,67 2,56 9 203 309 38 10,18 3,39
Myrtaceae Eugenia subterminalis - - - - - - 6 957 062 1,75 534 1,78
Myrtaceae Myrceugenia euosma - - - - - - 14 029 6,17 9,66 14,95 498
Myrtaceae Myrceugenia miersiana - - - - - - 7 1,74 185 3,67 940 3,13
Myrtaceae Myrceugenia myrcioides - - - - - - 33 058 062 3,80 19,54 6,51
Myrtaceae Myrceugenia oxysepala - - - - - - 1 18,3 0,62 0,25 1,16 0,39
Myrtaceae Myrcia guianensis - - - - - - 6 087 062 144 6,27 2,09
Myrtaceae Myrcia oligantha - - - - - - 2 0,29 062 0,23 1,43 0,48
Myrtaceae Myrcia retorta 1 1,56 3,23 7,95 12,74 4,25 63 0,29 247 3229 56,73 18,91
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Continuagao Apéndice 1

Myrtaceae Syphoneugenia reitzii - - - - - - 3 029 062 068 340 1,13
Pinaceae Pinus sp. 1 1,56 3,23 0,01 4,8 1,6 - - - - - -
Proteaceae Roupala brasiliensis - - - - - - 1 261 062 0,38 1,29 0,43
Rosaceae Prunus myrtifolia - - - - - - 1 029 1,85 0,35 1,26 0,42
Salicaceae Casearia decandra - - - - - - 9 029 3,09 1,15 6,22 2,07
Salicaceae Xylosma pseudosalzmanii - - - - - - 1 087 123 0,06 0,96 0,32
Solanaceae Solanum mauritianum - - - - - - 1 1,45 3,09 0,07 0,98 0,33
Solanaceae Solanum pseudoquina - - - - - - 3 116 1,23 0,25 2,97 0,99
Theaceae Gordonia acutifolia - - - - - - 5 1,74 3,09 137 591 1,97
Thymealeacea Daphnopsis fasciculata 4 6,25 6,45 3,24 14,94 5,31 6 406 3,09 1,07 590 1,97
Winteraceae Drimys angustifolia 14 21,88 16,13 27,98 65,98 21,99 27 7,83 556 297 16,35 545
- Morto 4 6,25 9,68 8,01 23,93 7,98 16 464 6,17 153 1234 4,11




Apéndice 2. Parametros fitossocioldgicos das espécies amostradas para o estrato inferior nas comunidades vegetais em
areas de Floresta Ombrofila Mista, no sul do Brasil. NI: numero de individuos; NP: niumero de parcelas em que a espécie
ocorreu; FR: frequéncia relativa (%); DR: densidade relativa (%);DoR: dominancia relativa (%); IVI: indice de valor de

importancia; IVI-R: indice de valor de importancia relativo (%)

Familia Espécie Estagio Inicial Estagio Avancado

NI NP FR DR NI NP FR DR
Anonaceae Rollinia rugulosa - - - - 4 1 0,53 0,44
Aquifoliaceae llex microdonta 4 2 213 0,75 27 8 4,28 2,96
Aquifoliaceae llex paraguariensis 8 4 4,26 1,51 4 4 2,14 0,44
Araucariaceae Araucaria angustifolia 4 2 2,13 0,75 1 1 0,53 0,11
Asteraceae Dasyphyllum spinescens 1 1 1,06 0,19 - - - -
Asteraceae Eupatorium serratum 4 2 2,13 0,75 - - - -
Asteraceae Piptocarpha notata 12 3 3,19 2,26 18 5 2,67 1,98
Asteraceae Piptocarpha tomentosa 1 1 1,06 0,19 7 5 2,67 0,77
Asteraceae Trixis sp. 1 1 1,06 0,19 - - - -
Asteraceae Vernonia discolor 4 4 4,26 0,75 3 1 0,53 0,33
Berberidaceae Berberis laurina - - - - 2 1 0,53 0,22
Cunoniaceaea Weinmannia paulliniifolia - - - - 3 2 1,07 0,33
Erythroxylaceae Erythroxylum cuneifolium - - - - 3 1 0,53 0,33
Euphorbiaceae Sapium glandulosum 1 1 1,06 0,19 - - - -
Fabaceae Dalbergia frutescens - - - - 3 1 0,53 0,33
Fabaceae Inga lentiscifolia 1 1 1,06 0,19 3 2 1,07 0,33
Fabaceae Inga virescens - - - - 2 2 1,07 0,22
Lauraceae Cryptocaria aschersoniana 1 1 1,06 0,19 6 4 2,14 0,66
Lauraceae Nectandra grandiflora 4 3 3,19 0,75 75 10 5,35 8,23
Lauraceae Ocotea corymbosa 5 3 3,19 0,94 108 12 6,42 11,86
Lauraceae Ocotea puberula 1 1 1,06 0,19 - - - -
Lauraceae Ocotea porosa - - - - 1 1 0,53 0,11
Lauraceae Ocotea sp. 2 2 2,13 0,38 7 4 2,14 0,77
Melastomataceae Leandra australis 16 4 4,26 3,02 20 9 4,81 2,2
Melastomataceae Miconia cinerascens 33 7 7,45 6,23 76 12 6,42 8,34
Melastomataceae Tibouchina sellowiana 4 2 213 0,75 - - - -
Meliaceae Cabralea canjerana 1 1 1,06 0,19 2 1 0,53 0,22
Meliaceae Cedrela fissilis 3 3 3,19 0,57 - - - -
Monimiaceae Mollinedia elegans - - - - 12 3 1,6 1,32
Myrsinaceae Myrsine coriaceae - - - - 1 1 0,53 0,11
Myrsinaceae Myrsine lorentziana 22 8 8,51 4,15 58 11 5,88 6,37
Myrtaceae Calyptranthes grandifolia - - - - 2 2 1,07 0,22
Myrtaceae Myrceugenia euosma - - - - 11 2 1,07 1,21
Myrtaceae Eugenia pluriflora 1 1,06 1,51 - - - -
Myrtaceae Eugenia handroii 1 1 1,06 0,19 6 3 1,6 0,66
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Continuagao Apéndice 2

Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Myrtaceae
Rosaceae
Rubiaceae
Rubiaceae
Rutaceae
Salicaceae
Salicaceae
Salicaceae
Sapindaceae
Sapindaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Symplocaceae
Theaceae
Thymealeacea
Winteraceae
Winteraceae

Eugenia sp.

Eugenia subterminalis
Myrceugenia miersiana
Myrceugenia myrcioides
Myrceugenia oxysepala
Myrcia guianensis
Myrcua hartwegiana
Myrcia oligantha

Myrcia retorta
Syphoneugenia reitzii
Prunus myrtifolia
Psychotria sp.

Rudgea parquioides
Zanthoxylum rhoifolium
Casearia decandra
Casearia obliqua
Xylosma pseudosalzmanii
Cupania vernalis
Matayba elaeagnoides
Solanum capsicodendrum
Solanum cf. pabstii
Solanum cf. pseudoquina
Solanum pseudocapsicum
Symplocos tetandra
Gordonia acutifolia
Daphnopsis fasciculata
Drimys angustifolia
Drimys brasiliensis
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1,06 0,57
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1,06 0,75
3,19 0,94
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2,13 0,57
1,06 0,57
1,06 0,75
1,06 0,19
11,70 58,11
2,13 1,13
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1,07
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0,22
0,77
29,64
0,33

0,11
0,11
2,31
2,85
0,22
0,22
1,21
0,44
0,33
0,22
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0,33
1,87
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0,11
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6,04
0,33
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