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RESUMO

DINIZ, Ecio Souza, D.Sc., Universidade Federal de Vicosa, fevereiro de 2017.
Competicao, filtros ambientais e diversidade filogenética em Florestas Atlanticas
Orientador: Jodo Augusto Alves Meira Ne@oorientadores: Markus Gastauer e Jan
Thiele.

Ha ainda muitas indagacdes sobre os principais fatores que determinam a dinamica e
estrutura filogenética de comunidades florestais distribuidas por distintas tipologias de
Floresta Atlantica, assim como também h& uma escassez de estudos acerca de interacoes
competitivas nessas florestas. Assim, este estudo foi calcado em trés objetivos centrais,
seguindo distintas abordagens metodologicas: a) investigar a influencia de eventos
dindmicos (mortalidade e recrutamento, ambos baseados em abundancia e biomassa) na
estrutura filogenética de comunidades arbéreas da Floresta Atlantica, assim como
investigar o grau de parentesco entre arvores mortas e recrutas com as sobreviventes de
diferentes classes de tamanho (diametro); b) avaliar a distancia filogenética entre trés
tipologias de Floresta Atlantica, distribuidas nos Estados de Minas Gerais e litoral da
Bahia, e investigar a influéncia de fatores ambientais (clima, altitude e distancia do
oceano) nas suas diversidades e estruturas filogenéticas e riqgueza de espécies e c)
avaliar possiveis interacdes competitivas em diferentes tipologias de Florestas
Atlanticas, relacionando densidade (medida como abundancia por subparcela) e
tamanho (altura e didametro méaximos por subparcela) e medindo o grau de parentesco
entre arvores mais vigorosas (maior altura e diametro) e as demais (sobreviventes,
mortas e recrutas). Para atender aos objetivos propostos, nés amostramos por meio de
subparcelas de 10 x 10 m nove florestas distribuidas pelos Estados da Bahia e Minas
Gerais (sete florestale 0.5 hectares cada uma, uma de 0.49 hectares de uma de 0.70
hectares), sendo provenientes de: Floresta de Galeria, Floresta Ombrofila e Floresta
Semidecidua. Relativo ao primeiro objetivo, nossos resultados evidenciaram
concomitante atuacao de filtros ambientais ou eventos aleatérios e interacfes negativas
como a competicdo, visto o aumento do agrupamento filogenético com a taxa de
recrutamento e aumento da sobredispersédo filogenética com a taxa de mortalidade,
respectivamente, na montagem das comunidades florestais estudadas. Contudo, uma
maior importancia foi sugerida para a competicdo como principal interacdo negativa
atuante, principalmente devido ao parentesco proximo entre as arvores mortas e as
sobreviventes maiores que 30 cm e o maior percentual de arvores mortas observado
dentre as menores que 10 cm. O segundo objetivo nos levou a resultados que indicaram
um distinto gradiente ambiental (clima, altitude e distancia do oceano) compreendido
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entre a Floresta de Galeria e Floresta Ombrofila, tendo a Floresta Semidecidua como
intermediaria. Estes trés gradientes ambientais distintos possivelmente influenciam no
parentesco distante (alto turnover filogenético) entre essas tipologias. As caracteristicas
ambientais particulares de cada tipologia certamente influenciaram os padroes
encontrados para o conjunto total, dentre eles: a sobredisperséo filogenética nos clados
mais basais (MPD) com aumento da temperatura do més mais quente e do agrupamento
filogenético nesses clados com aumento da altitude e aumento da sobredispersdo nos
clados mais recentes (NTI) com a distancia do oceano. Por fim, embasado no terceiro
objetivo, nossos resultados evidenciaram fortes relacées negativas entre a densidade e
recrutamento em todas as tipologias, indicadas por mais altas taxas de recrutamento em
parcelas com densidade mais baixa. Os tracos altura maxima e diametro maximo
apresentaram sinal filogenético, indicando seus conservantismos em linhagens
evolutivas e houve baixo turnover filogenético entre as arvores mais vigorosas e as

mortas.
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ABSTRACT

DINIZ, Ecio Souza, D.Sc., Universidade Federal de Vigosa, February, 2017.
Competition, environmental filtering and phylogenetic diversity in Atlantic
Forests Advisor: Jodo Augusto Alves Meira Netoo-advisors: Markus Gastauer and
Jan Thiele.

There are still many questions about the main factors ruling the dynamics and
phylogenetic structure of forest communities distributed along distinct vegetation types
of Atlantic Forests, as well as a scarcity of studies investigating negative interaction
among plant in these forests. Thus, this study was based on three central aims following
different methodological approaches: a) to investigate the influence of dynamic events
(mortality and recruitment, both show in terms of abundance and biomass) on the
phylogenetic structure of tree communities in the Atlantic Forest and also to figure out
the relatedness among dead trees to the surviving ones from different size classes
(diameter); b) to evaluate the phylogenetic distance among three vegetation types of
Atlantic Forest distributed through Bahia and Minas Gerais States and to investigate the
influence of environmental factors (climate, altitude and ocean distance) in their
phylogenetic diversity and structure and species richness; c) to evaluate possible
competitive interactions in different types of Atlantic Forests relating density (measured
as abundance per subplot) and size (maximum diameter and height per subplot) and
measuring the relatedness degree among the larger trees (bigger diameter and height)
and the other ones (survival, dead and recruits). To achieve these aims, we sampled
subplots of 10 per 10 meters in nine forests distributed along Bahia and Minas Gerais
States (seven forests of 0.5 hectares each one, one of 0.49 hectares and one of 0.70
hectares) which are from: Gallery Forest, Rain Forest and Semideciduous Forest. In
relation to the first aim our findings indicated simultaneous acting of environmental
filters or random events and negative interactions such as competition on the assembly
of the studied communities, once it was observed phylogenetic clustering increasing
with recruitment rate and phylogenetic overdispersion increase with mortality rate,
respectively. Nevertheless, it was suggested a higher importance to competition as main
negative interaction acting as a ruler, mainly due to the close relatedness between dead
trees and the survivors larger than 30 cm in diameter and the highest percentage of dead
trees observed among those trees larger than 10 cm. The second aim conducted to
results that indicated a distinct environmental gradient (climate, altitude and ocean

distance) between Gallery and Rain Forests with the Semidecidous Forest in between
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representing an intermediate. These three distinct environmental gradients possibly
influence in the distant relatedness (low phylogenetic turnover) among the vegetation
types. The specific environmental conditions of each vegetation type certainly
influenced in the patterns found for the whole subset, among them: increasing
phylogenetic overdispersion in the basal clades (MPD) with temperature of the warmest
month and increasing of phylogenetic clustering in these clades as the altitude was
higher and overdispersion increase in the more recent clades (NTI) with increase of
ocean distance. Finally, based on the third aim our findings suggested a strong negative
relationship among density and recruitment in all of the three vegetation types, which
were indicated by higher recruitment rates in subplots with lower density. The traits
maximum diameter and maximum height showed phylogenetic signal indicating their
conservatism in evolutionary lineages and there was a lower phylogenetic turnover

among the larger trees and the dead ones.
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INTRODUCAO GERAL

As Florestas Tropicais sdo ecossistemas altamente dinamicos, visto que possuem
uma ampla gama de fatores que determinam a coexisténcia entre suas espécies, levando
a alteracdes na composicao e diversidade florestal ao longo do tempo (WRIGHT, 2002).
Os principais fatores que determinam a montagem de comunidades vegetais em grande
escala espaco-temporal sdo os fatores historicos, biogeograficos e eventos evolutivos
(p.ex. especiacdo) (CAVENDER-BARES et al.,, 2009; RICKLEFS, 1987). Num
contexto contemporaneo os fatores mais influentes sdo os abidticos como a
heterogeneidade ambiental (TILMAN; PACALA, 1993), que aumenta com a escala
espacial e inclui diferencas expressadas na topografia, regime hidrico €BARRY,

2008; GUARIGUATA; KATTAN, 2002; HAWKINS et al., 2003; LETCHER et al.,

2015; MCCAIN; GRYTNES, 2010; PHILLIPS, 1996; TOLEDO et al.,, 2011,
WELDEN; SLAUSON, 1986), e os fatores bidticos como intera¢des positivas como a
facilitagdo (VALIENTE-BANUET; VERDU, 2007) interacdes negativas como a
competicdo e outras dependentes de densidade como a herbivoria e patégenos
(BECERRA, 2007; BREWER, 2011; CONNELL, 1971; GRACE; TILMAN, 1990;
JANZEN, 1970; KUNSTLER et al., 2012; NOVOTNY et al., 2002).

Os fatores estocéasticos também influenciam, porém, ndo deterministicamente, a
montagem e evolugcédo das comunidades de plantas (HUBBELL, 2001a) e os principais
reconhecidamente sao limitacdo de dispersédo (HUBBELL, 2001a; WRIGHT,, 2002)
dindmica temporal de nicho (KELLY et al., 2008) e deriva ecolégica (CHAVE, 2009)

No entanto, os fatores deterministicos e aleatérios operam de forma sobreposta na
montagem das comunidades, se alternando em grau de importancia ao longo do espaco
geografico e do tempo (CAVENDER-BARES et al., 2009).

Visto a multiplicidade de fatores com distintos graus de importancia na
montagem de comunidades é importante a busca por uma melhor compreenséo acerca
da dindmica estrutural e da estrutura filogenética de diferentes tipologias vegetacionais
principalmente em Florestas Tropicais que s&o um conjunto de mosaicos vegetacionais
heterogéneos com distintas idades de form&GAMARIGUATA; KATTAN, 2002),
muitas vezes localizados dentro de poucos hectares de uma determinada localidade
(WRIGHT, 2002). A Floresta Atlantica Brasileira € um bom exemplo de Floresta

Tropical que abriga uma grande diversidade de espécies (FORZZA et al., 2014),



distribuidas em diferentes tipologias com distintas condicbes ambientais (OLIVEIRA
FILHO; FONTES, 2000; STEHMANN et al., 2009).

Dentre as principais diferencas ambientais entre tipologias de Floresta Atlantica
podemos ressaltar regime hidrico e sazonalidade climatica. No caso das Florestas
Ombrdfilas de Terras Baixas, popularmente conhecidas como Florestas de Tabuleiro
por crescerem sobre os Tabuleiros Costeiros pliopleistocénicos do Grupo Barreiras
(p.ex. aquelas situadas no extremo sul da Bahia) h4 uma alta precipitacdo media anual
(entre 500 mm e 1500 mm), sem periodo seco pronunciado e com alta disponibilidade
hidrica constante ao longo do ano (IBGE, 2012). J4 as Florestas de Galeria sdo um
corredor floristico do dominio do Cerrado no seu sentido noroeste-sudoeste, o qual
estabelece ligacoes floristicas entre as Florestas Ombroéfilas Amazénicas e Atlanticas.
Além disso, as Matas de Galeria apresentam normalmente alta umidade solo
(OLIVEIRA-FILHO; RATTER, 1995). Por fim, as Florestas Semideciduas
Submontanas ocorrem frequentemente nas encostas interioranas de varias serras (p.ex: a
vertente mineira da Serra da Mantiqueira) (IBGE, 2012) e possuem intensa sazonalidade
a medida que adentram mais ao continente sul-americano em sua por¢ao brasileira, com
periodos secos mais acentuados (OLIVEIRAHO; FONTES, 2000).

As diferencas em precipitagéo interferem de maneiras diversas na estruturagéo
de comunidades vegetais (COMITA; ENGELBRECHT, 2009; SCHWINNING et al.,
2004; SCHWINNING; KELLY, 2013). Em florestas com mais alta precipitacdo ou que
que sofrem inundacdes como as Florestas de Galeria, a saturacdo hidrica esporadica e
subsequente reducéo de fertilidade devido a redistribuicdo de serrapilheira e natrientes
a remocdo de camadas de solos podem restringir o desenvolvimento de espécies
arboreas (GIEHL; JARENKOW, 201BUDKE; JARENKOW:; OLIVEIRA-FILHO,

2007), atuando como um filtro ambiental, selecionando as espécies com tracos
funcionais adaptados a tal condicdo. Contudo, uma alta disponibilidade hidrica
constante (p.ex: Florestas Ombrofilas litoraneas) também pode ser limitante, pois pode
favorecer o aumento da captacdo de recursos de forma mais equitativa entre 0s
individuos, levando ao incremento da biomassa comunitaria e consequente limitacdo
desses recursos, sobreposicdo de nichos no uso de recursos e exclusdo competitiva
(BREWER, 2011; GOLDBERG; NOVOPLANSKY, 1997; URIARTE et al., 2010).

Além disso, florestas cujas pressdes antropicas foram controladas e hoje sao
areas protegidas fornecem condi¢cOes para o avanc¢o da sucesséo florestal, permitindo o
acumulo de biomassa, principalmente a partir do crescimento em abundancia e tamanho

de individuos de espécies dominantes (CHAZDON, 2008, 2014; MUSCARELLA et al.,
2



2016; OLDEMAN, 1990). Esse aumento em biomassa leva ao aumento da importancia
de interagdes negativas como a competicdo (LETCHER, 2010), uma vez que as arvores
maiores reduzem o0s recursos disponiveis e tendem a excluir as arvores menores
(SWAINE; LIEBERMAN; PUTZ, 1987), causando um desbaste no componente
arboreo (GUARIGUATA; OSTERTAG, 2001; OLDEMAN, 1990; WESTOBY, 1984),

ao qual apenas sobrevivem arvores de espécies mais resistentes a distlrbios como
aqueles causados por mortalidade de grandes arvores (BREWER, 2011; LETCHER,
2010).

A competicdo é um processo que pode ser considerado subjacente aos eventos
de mortalidade e recrutamento e sua atuagdo na montagem de comunidades ocorre
(GRACE; TILMAN, 1990; THORPE et al., 2011) na escala de vizinhangca (BENNETT
et al., 2013; CAVENDER-BARES et al., 2009) e quando a intensidade da atuacédo de
filtros ambientais € menor (MUSCARELLA et al.,, 2016). O recrutamento de
individuos, favorecido pela disponibilizacdo de recursos causada pela mortalidade
arbérea (URIARTE et al., 2005), pode ser benéfico nos estagios iniciais, mas com o
avanco sucessional as interacfes competitivas tendem a se fortalecer entre parte desses
individuos, 0s quais competem por recursos como espaco para melhor obtencdo de
nutrientes do solo e luz (LETCHER, 2010; LETCHER; CHAZDON, 2009).

Segundo os principios que constituem a base da filogenia de comunidades se os
tracos ligados a habilidade competitiva como a altura maxima e densidade de madeira
(KUNSTLER et al., 2016) sédo conservados em linhagens evolutivas de espécies
filogeneticamente préximas (WEBB et al., 2002), a similaridade ecoldgica entre elas
seria grande e levaria sobreposicdo de seus nichos que resulta em exclusdes
competitivas (GAUSE, 1934), resultando na montagem de uma comunidade composta
de espécies de espécies mais distantemente aparentadas do que o esperado ao acas
sendo este padrdo denominado sobredisperséo filogenética (WEBB, 2000; WEBB et al.,
2002). Entretanto, a sobredispersao filogenética também poderia ser resultante de
interacdo positiva como a facilitacdo (VALIENTE-BANUET; VERDU, 2Q07)
fitragem ambiental sobre tracos convergentes ecologicamente importantes
(CAVENDER-BARES et al., 2009) e atuacdo de processos dependentes de densidade
como a herbivoria e patdbgenos compartilhados entre espécies proximas (NOVOTNY et
al., 2002; PETERS, 2003).

O outro cenario num contexto de conservantismo de caracteres funcionais ocorre
gquando espécies proximas filogeneticamente sdo submetidas a pressdo de filtros

impostos pelas condicbes do ambiente, os quais selecionam apenas as espécies
3



funcionalmente similares e adaptadas a esses filtros (KRAFT; ACKERLY, 2010;
WEBB et al., 2002), implicando na estruturacdo de uma comunidade com espécies mais
proximamente aparentadas (WEBB et al., 2002) e similares do que o esperado ao acaso
(BLOMBERG; GARLAND; IVES, 2003). Todavia, esse agrupamento filogenético
reduz a diversidade filogenética e funcional local (CAVENEEARES et al., 2004,
KRAFT et al.,, 2007; KRAFT; ACKERLY, 2010; SANTOS et al.,, 2010). H& ainda
casos mais especificos e até entdo pouco relatados da propria competicdo constituir um
filtro bidtico que leva ao agrupamento filogenético (GODOY; KRAFT; LEVINE,
2014), visto que ela seleciona apenas aqueles individuos de melhor habilidade
competitiva, e competicdo difusa entre diversos individuos distintos de diversas
espécies proximas ou distantes em parentesco (BENNETT et al., 2013; WILSON;
KEDDY, 1986), a qual teria for¢ca de atuacao insuficiente para deixar sua assinatura na
estrutura filogenética de uma comunidade (KELLY; BOWLER, 2005).

O monitoramento no longo prazo de comunidades florestais, assim como a
medicdo de tragcos funcionais que caracterizam adaptacbes aos filtros ambientais
(LEBRIJA-TREJOS et al., 2015, PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013;
SCHWINNING; KELLY, 2013; WESTOBY et al., 2002) e a habilidade competitiva
(FOX; VASSEUR, 2008; KUNSTLER et al.,, 2016; WRIGHT et al., 2010), é num
cenario atual de rapidas mudancas globais nos ecossistemas de suma importancia para
alcancar uma maior compreensdo da historia evolutiva, processos ecoldgicos
contemporaneos, funcionamento e relacdes filogenéticas e ecoldgicas entre espécies
dentro dessas comunidades (CAVENDER-BARES et al.,, 2009; GRAHAM; FINE,
2008; RUGER et al., 2012; WIENS; DONOGHUE, 2004; WIENS; GRAHAM, 2005;
WRIGHT et al.,, 2010) Nos Neotropicos a demanda por mais estudos focados em
investigar a filogenia e ecologia funcional de suas florestas se torna ainda mais urgente,
visto a incipiéncia de pesquisas deste porte, principalmente, no contexto de interacdes
negativas (p.ex: CANETTI et al., 2016; COOMES; GRUBB, 1998).
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REFERENCIAL TEORICO

Tipologias vegetacionais dentro da Floresta Atlantica

A Floresta Atlantica € um ecossistema de ampla area de distribui¢cdo, ocorrendo
ao longo de quase toda a costa leste brasileira e adentra ao interior do pais (OLIVEIRA-
FILHO; FONTES, 2000). Sua biodiversidade estad entre as mais altas do mundo,
abrigando diversas plantas endémicas (RIBEIRO et al., 2009), mas também esta entre as
ecorregifes mais ameacadas com relacdo a perda de espécies (MITTERMEIER et al.,
2004). O nivel de endemismo contido em sua flora, estimada em torno de 15.000
espécies de plantas vasculares, abrange cerca de 48% do seu total (STEHMANN et al.,
2009).

A grande diversidade vegetal abrigada nos dominios da Floresta Atlantica ocorre
sobre ambientes altamente heterogéneos distribuidos ao longo do espaco fisico. Essa
heterogeneidade é, principalmente, reflexo das variacbes no regime hidrico,
sazonalidade climética, altitude e fertilidade do solo (OLIVEIRA-FILHO; FONTES,
2000; SCUDELLER MARTINS; SHEPHERD, 2001; MURRAY-SMITH et al., 2009),
as quais determinam formacé&o de gradientes ambientais que condicionam a formacéo de
suas distintas tipologias vegetacionais como, por exemplo, as Florestas Semideciduas e
Ombrofilas Densas (VELOSO; RANGEL FILHO; LIMA, 1991). Além disso, a Floresta
Atlantica ainda compartilha flora de outros dominios como o Cerrado e Floresta
Amazobnica, 0 que ocorre nas Matas de Galeria (OLIVEIRA-FILHO; RATTER, 1995).

Florestas Estacionais Semideciduas

As Florestas Estacionais Semideciduas compreendem uma grande distribui¢éo
no territério brasileiro, sendo ligadas a bacia do Rio Parana na regido sul, Estado do
Parand, mas principalmente na regido sudeste nos Estados de S&o Paulo, Rio de Janeiro,
Espirito Santo e Minas Gerais (IBGE, 2012; OLIVEHRAHO; FONTES, 2000). S&o
caracterizadas por um clima cada vez mais sazonal a medida que adentram o continente
sul-americano (OLIVEIRAFILHO; FONTES, 2000), sendo compostas por duas
estacbes bem definidas, uma caracteristica de clima tropical com acentuado verao
chuvoso e a outra de subtropical com inverno seco e baixa precipitagéo (IBGEg 2012)

sua precipitacdo total anual ocorre em torno de 1500 a 2000 mm (OLIVHIR¥O;
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FONTES, 2000). Suas arvores perdem entre 30 a 60% das folhas na estacéo seca e fria
(OLIVEIRA FILHO, 2009).

Em amplo senso, tais florestas possuem dominancia de espécies pertencentes a
géneros como Parapiptadenia, Peltophrum, Cariniana, Lecythis, Tab&sianium
(IBGE, 2012). H4 ainda um subtipo de floresta semidecidua que ocorre principalmente
na regido sudeste na face interior da Serra da Mantiqueira e dos Org&os, abarcando os
Estados de Sédo Paulo, Rio de Janeiro e Minas Gerais (IBGE, 2012) e sdo encontradas
entre 300 e 700 m de altitude, sendo denominadas como Submontanas (OLIVEIRA
FILHO; FONTES, 2000). De uma forma geral, as florestas semideciduas tém sofrido
intensas intervencdes antropicas em detrimento principalmente da expanséo agricola,
reduzindo-as a pequenos fragmentos cujas suas estruturas e composicoes floristicas sdo
por vezes drasticamente alteradas (MINISTERIO DO MEIO AMBIENTE, 2003).

Florestas de Galeria

As florestas de galeria, popularmente referidas como “Matas de Galeria”,
seguem os cursos d’agua (VAN DEN BERG; OLIVEIRA-FILHO, 2000), sendo
dependentes de alta umidade do solo e funcionam como um corredor vegetacional no
sentido noroeste-sudoeste do dominio do Cerrado que promove ligacdes floristicas entre
as Florestas Ombréfilas Amazoénicas e Atlanticas (OLIVEIRA-FILHO; RATTER,
1995; RIZZINI, 1997). Assim, ha muitas espécies generalistas de habitat nas Matas de
Galeria, como também h& um alto grau de endemismo, mostrando aquelas distribuidas
na porcao centro-sul do dominio do Cerrado com altas afinidades floristicas com as
Florestas Semideciduas Montanas do Sudeste brasileiro (OLIVEIRA-FILHO;
RATTER, 1995). Algumas das espécies comuns em Florestas de Galeria sdo: Aniba
heringeri, Calophyllum brasiliensis, Calyptranthes concinna, Cedrela odorata, Ficus
obtusiuscula, Protium spruceanum, Tabebuia umbedafagnolia ovata (TORRES;
MATTHES; RODRIGUES, 1994).

Do ponto de vista floristico, nas Matas de Galeria podem ser observadas
semelhancas coasflorestas paludosas encontradas nos Estados de Minas Gerais e Sao
Paulo (SILVA et al.,, 2007). H4 dois tipos de floresta de galeria: a) inundaveis:
predominéancia de poucas espécies dominantes adaptadas as condicdes de estresse
(GUARINO; WALTER, 2005) promovidas por inundacfes periodicas causadas pelas
variagdes dos cursos d’agua (RODRIGUES; SHEPHERD, 2000). Assim, sua riqueza é
aumentada principalmente por espécies raras (GUARINO; WALTER, 2005); b) ndo
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inundaveis: sdo situadas sobre solos bem drenados e possuem menor dominancia e
maior equabilidade de individuos dentro das espécies, ocasionando maior riqueza e
diversidade (GUARINO; WALTER, 2005).

Embora, as Florestas de Galeria sejam de grande importancia devido aos seus
servicos ecossistémicos tais como a protecdo de recursos hidricos (p.ex. nascentes),
protecdo contra erosédo do solo e favorecimento do fluxo génico de fauna e flora, por
serem tipicamente restritas a pequenas areas sofrem intensamente diversos disturbios
antropicos que influenciam em sua perda de diversidade funcional (p.ex. extracdo de
palmito e arvores, construcdo de canal e de aterros e expansao urbana (TEIXEIRA et
al., 2008).

Florestas Ombroéfilas Densas

As Florestas Ombrofilas Densas sdo uma tipologia vegetacional influenciadas
pela cadeia litoranea, ocorrente sobre escarpas da cordilheira atlantica ou préximas ao
oceano. Assim, elas recebem grandes massas Umidas de ar advindas do oceano, obtendc
alta pluviosidade continua no decorrer do ano (IBGE, 2012). Sua precipitacdo anual
total varia entre 2.000 e 3.600 mm (OLIVEIFALHO; FONTES, 2000) e é submetida
a um clima tropical de elevada temperatura com média aproximada de 25° C (IBGE,
2012). Dentro da area de distribuicdo dessas florestas ha um subtipo, de grande extensao
de distribuicdo do nordeste para o sudeste do Brasil, denominado Florestas Ombrofilas
Densas de Terras Baixas (IBGE, 2Q4®)pularmente conhecidas como “Florestas de
Tabuleiro” devido ao fato de se desenvolverem sobre Tabuleiros Costeiros
pliopleistocénicos do Grupo Barreiras (IBGE, 2012). Além disso, as Florestas de
Tabuleiro sdo a tipologia ombrofila predominante no Nordeste do Brasil (RIZZINI,
1997), sendo mais concentradas no sul da Bahia (IBGE, 2012).

Dentre as principais familias botanicas das Florestas de Tabuleiro estéo:
Anacardiaceae, Bignoniaceae, Calophyllaceae, Euphorbiaceae e Moraceae (VELOSO,;
RANGEL FILHO; LIMA, 1991). Os géneros mais representativos sédo: Calophyllum
Ficus, Alchornea, Handroanthwes Tapirira (IBGE, 2012). Num contexto geral as
Florestas Ombréfilas Densas possuem afinidades floristicas com a Floresta Amazonica
e a parte norte do Bioma Caatinga (MARQUES; SWAINE; LIEBSCH, 2011), mas suas
particularidades giram em torno do grande numero de espécies endémicas que elas
comportam (TABARELLI; MANTOVANI, 1999; THOMAS et al., 1998).
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Competicao vegetal

A competicdo € de suma importancia no funcionamento das comunidades
vegetais, pois ao causar exclusdes de espécies e extin¢des, ela influi diretamente na
diversidade de espécies (GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009). De acordo com
Cavender-Bares et al. (2009), dentre os processos que influenciam na diversidade e
organizacdo de espécies sobre variadas escalas espaco-temporais, a competicdo € umn
processo que atua fortemente na escala de vizinhanca, somando-se a atuacéo de filtros
ambientais. Todavia, ainda ha muitas indagacdes sobre o funcionamento da competicédo
como habilidade individual e processo ecossistémico (BEGON; TOWNSEND;
HARPER, 2007; BENNETT et al., 2013; GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009), e
muitos ecologos tem procurado por evidéncias de sua atuacdo em padrbes de
coocorréncia de espécies (BENNETT et al., 2013; BURNS; STRAUSS, 2012; GRACE;
TILMAN, 1990; HUBBELL et al., 2001; KEDDY, 2001; KELLY; BOWLER, 2005;
WILSON; KEDDY, 1986)

Por definicdo, a competicdo representa um desempenho decrescido, ou seja,
reducdo na fecundidade, crescimento e sobrevivéncia para um ou mais individuos de
uma espécie (BEGON; TOWNSEND; HARPER, 2007; GRACE; TILMAN, 1990) em
detrimento do uso compartiihado de um recurso que tem suprimento limitado
(GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009), e tende a ser monopolizado por um menor
grupo de espécies (GRIME, 2002). As vérias estratégias competitivas das espécies
vegetais foram discutidas ardorosamente perante diversas abordagens tedricas, dentre as
quais se destaca a divergéncia nos pontos de vista de David Tilman e John Grime.

Segundo (TILMAN, 1988) os atributos vegetais competitivos sdo vantajosos
apenas em certas condicbes e ambientes. Plantas que sombreiam vizinhos sao
competidores superiores por luz, em ambientes férteis de alta produtividade. Em solos
inférteis seria superior o competidor por nitrogénio, o qual o reduz abaixo de um nivel
que possa limitar a existéncia e persisténcia de competidores diretos. J4 para Grime
(GRIME, 1998, 2002, 2006) a habilidade competitiva € relevante apenas em ambientes
de alta produtividade, sendo que nos ambientes de baixa produtividade, os atributos
competitivos dariam lugar aos que conferem tolerancia ao estresse (p.ex: folhas de vida
longa). Adicionalmente, Brewer (2011) também postula que ha espécies que séo
melhores competidoras por serem mais resistentes a disturbios em ambientes de baixa
disponibilidade de recursos, como também ha espécies que resilientes a estresse causadc

por disturbio (p.ex: espécie com individuos que tém melhor desempenho fotossintético
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em solo que se tornou menos fértil apods inundacdo numa floresta), que sao
competidoras superiores em condi¢cdes de maior disponibilidade de recursos.

A medida que as arvores crescem, a competicdo por recurso e espaco para
explorar esse recurso tende a aumentar (BELCHER; KEDDY; TWOLAN-STRUTT,
1995; CHAZDON, 2008; GRACE; TILMAN, 1990; KEDDY, 2001). Alguns autores
acreditam que a competicdo pode ser assimétrica (p.ex: COMITA et al., 2010; VAN
BREUGEL et al.,, 2012; WEINER, 1990), quando ela é por luz (BERNTSON;
WAYNE, 2000; POORTER, 2001; SWAINE; LIEBERMAN; PUTZ, 1987), ou pode
ser simétrica para nutrientes do solo (BERNTSON; WAYNE, 2000; SCHWINNING;
KELLY, 2013; VOLKOV et al., 2005). No entanto, essa descricdo ndo € tao simples,
pois a alocagdo para ambos os tipos pode ser assimétrica (TILMAN, 2004). Além disso,
pode haver trade-offs entre a alocacdo desses recursos, fazendo com que uma maior
alocacdo para um deles seja mais vantajosa dependentemente do ambiente (TILMAN,
2004).

Os atributos que conferem vantagens competitivas as espécies vegetais sao
provenientes de seus tracos funcionais (p.ex: celulares, fisioldgicos e morfoldgicos)
(PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013; WESTOBY et al., 2002), os quais podem
responder tanto a fatores abidticos quanto as interacdes interespecificas, mediando a sua
coexisténcia (LUSK et al., 2008). Os tracos funcionais relativos ao tamanho como altura
e diametro (KUNSTLER et al., 2016; PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013) sio
cruciais no processo competitivo, pois fornecem vantagem de crescimento para algumas
espécies sobre outras (WESTOBY et al., 2002; TIMAN, 1988).

A vantagem (p.ex: maior didmetro) concebida a uma espécie, em especial
inicialmente, permitindo que ela exclua competitivamente outras espécies, pode ser
denominada como vigor competitivo. Esse vigor competitivo pode ser considerado uma
medida do fithess de uma espécie, pois ele representa 0 sucesso da espécie em acumulal
recursos limitados e aloca-los em sua reproducao e crescimento, possibilitando que ela
se torne dominante na area em que ocorre. De fato, durante os estagios iniciais de
crescimento, aqueles individuos que se tornam altos mais rapidamente suprimem as
taxas de crescimento dos outros (TILMAN, 1988). Gaudet e Keddy (1988) encontraram
gue a biomassa (expressa, por exemplo, em altura) exclusivamente poderia explicar
63% da variacdo em habilidade competitiva entre espécies, sendo que caracteristicas
intrinsecas ao dossel explicavam parte consideravel da variacdo restante.

Diversos métodos tém sido propostos para analisar a competi¢cdo, especialmente

em vegetacao nédo tropical, em experimentos e ambientes naturais como um processo
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(BENNETT et al., 2013; CAHILL et al., 2008; COATES; LILLES; ASTRUP, 2013;
VAN BREUGEL et al., 2012), como a habilidade competitiva individual (BARBERIS;
TANNER, 2005; COOMES; GRUBB, 1998) e através da verificacdo de quais tragos
funcionais sdo mais importantes para competicdo (BURNS; STRAUSS, 2012;
KUNSTLER et al., 2016; MAYFIELD; LEVINE, 2010). Os métodos mais usuais ao
longo da historia envolvem a abundéancia e distribuicdo espacial de espécies (ZHANG,
2011), tendo como exemplo mais comum a andlise do vizinho mais préximo, no qual se
mede a distancia entre plantas e sua influéncia na competicdo, partindo do
conhecimento que a vizinhanca influencia crucialmente a coexisténcia (HUBBELL et
al., 2001; KEDDY, 2001; VAN BREUGEL et al., 2012; LONG et al., 2013). Todavia,
tal método é mais passivel de aplicagdo em florestas de regides temperadas (p.ex:
COATES; LILLES; ASTRUP, 2013), monoculturas e vegetacbes mais abertas
(SHACKLETON, 2002), pois 0 adensamento entre individuos € menor e isso facilita
para obter melhor referencia da separacao e distancia entre eles (DAMGAARD et al.,
2011).

Com o0s avancos nos estudos de comunidades, hoje robustas analises
filogenéticas e funcionais tém permitido analisar com maior acuracia e confiabilidade a
magnitude da atuacdo da competicdo em processos ecoldgicos e evolutivos (BURNS;
STRAUSS, 2012; CHAVE, 2009; KELLY; BOWLER, 2005; KUNSTLER et al., 2016;
NAVAS; VIOLLE, 2009; SCHWINNING; KELLY, 2013). Assim, uma vez que 0S
tracos funcionais sdo conservados em linhagens evolutivas (WEBB et al., 2002), as
espécies mais proximas em parentesco competem mais fortemente do que as mais
distantes (CAHILL et al., 2008). Sob essas premissas, a competicdo pode levar a uma
sobredispersao filogenética, tornando a comunidade composta por espécies com o grau
de parentesco mais distante (WEBB et al., 2002). Contudo, essa hipotese de
competicdo-parentesco ainda ndo é absolutamente concreta, e tem sido contradita em
alguns trabalhos (CAHILL et al., 2008; BENNETT et al., 2013), visto que outros
fatores como a facilitacdo (VALIENTE-BANUET; VERDU, 2007) e herbivoria
(CAVENDER-BARES et al., 2009; WEBB; GILBERT; DONOGUE, 2006) também
podem causar tal sobredispersdo filogenética, além do fato que em casos mais
especificos a competicdo pode atuar como um filtro biético que leva a agrupamento
filogenético (GODOY; KRAFT; LEVINE, 2014; MAYFIELD; LEVINE, 2010).

Assim, a competicdo deve ser primeiramente analisada por métodos mais
diretos, mas néo apenas baseados em ocorréncia, abundancia e distribuicdo de espécies

sendo a filogenia uma o6tima ferramenta que possibilita corroborar os resultados
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encontrados. Para tal, é necessario entender a intensidade (impacto absoluto da
competicdo) e a importancia da competicdo (seu impacto relativo em relacdo a outros
fatores que determinam sucesso das plantas) (WELDEN; SLAUSON, 1986;
FRECKLETON et al., 2009; KIKVIDZE et al., 2011; CARLYLE et al.; 2010).

A compreensdo de eventos competitivos entre espécies vegetais proporciona
aplicacdo prética das informacdes obtidas, podendo ser aplicadas para planos de manejo
e conservacdo. Um exemplo é aplicacdo do conhecimento sobre as interactes
competitivas € o uso espécies de alto potencial competitivo para combater espécies
exoticas invasoras (MITCHELL et al., 2006), e 0 uso de espécies que possam ser mais
resilientes ou resistentes a distirbios em ambientes baixa produtividade (BREWER,
2011).
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CAPITULO |
INFLUENCIA DE EVENTOS DINAMICOS NA ESTRUTURA FILOGENETICA
DE FLORESTAS ATLANTICAS

RESUMO

A montagem e dindmica das comunidades florestais é governada por uma ampla gama
de fatores que atuam concomitantemente, dentre eles eventos biogeograficos e
evolutivos, filtragem ambiental, interacdes positivas e negativas e fatores neutros como
limitacdo de disperséo e dinamica temporal de nicho. Visto que ainda ha poucos estudos
no Brasil que investigam os principais fatores que atuam nas regras de montagem, e
consequentemente na dindmica, de florestas do Bioma Mata Atlantica, o presente estudo
teve como objetivo investigar a influencia de eventos dindmicos como mortalidade e
recrutamento, ambos baseados em abundancia e biomassa, na estrutura filogenética de
comunidades arbdreas desse bioma, assim como investigar o grau de parentesco entre
arvores mortas e recrutas com as sobreviventes de diferentes classes de tamanho. Para
tal, nés utilizamos dados de dinAmica de inventarios com intervalo de quatros anos entre
eles para nove comunidades florestais distribuidas em trés tipologias vegetacionais:
Florestas Semideciduas, Florestas de Galeria Florestas Ombroéfilas Densas. NOs
relacionamos as taxas de mortalidade, recrutamento, perda e ganho de area basal (proxy
para biomassa) com as métricas filogenéticas MNTD (Distancia média do taxon mais
préximo), NTI (indice do taxon mais proximo) e sesPD (Tamanho efetivo padrédo
negativo da diversidade filogenética). N6s calculamos a distancia filogenética média
par a par e fizemos transformacdes do tamanho efetivo padrdo dessa distancia para
verificar o parentesco entre 0s mortos e recrutas com os sobreviventes de diferentes
classes de tamanho (pool total com todos os diametros; apenas maiores que 10 cm e
apenas maiores que 30 cm). NOs encontramos que a sobredispersdo aumentou com a
mortalidade e o agrupamento aumentou com o recrutamento e perda de area basal,
sugerindo respectivamente uma atuacao simultdnea de interagdes negativas e eventos
aleatérios ou filtros ambientais na montagem das comunidades deste estudo. Contudo,
uma maior importancia para interacbes negativas foi sugerida pelo conservantismo
indicado pelo sinal filogenético para a altura maxima e diametro maximo, associado a
baixa distancia filogenética, sugerindo parentesco proximo, entre as arvores mortas e as
sobreviventes do pool total, mas principalmente, das maiores que 30 cm. A importancia

de interagBes competitivas também é sugerida por dominéncia das arvores maiores que
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30 cm, as quais apresentaram maior percentual de espécies que apresentaram ambos O¢
individuos mortos e recrutas no periodo de quatro anos de estudo, diferentemente das
arvores maiores que 1€m (com inclusdo de individuos menores que 30 cm) que
apresentou maior percentual de arvores mortas. Além disso, a riqueza de espécies
demonstrou aumento com a reducdo da mortalidade. O agrupamento filogenético
aumentou com a taxa de recrutamento, sugerindo efeito de filtragem ambiental ou
eventos aleatdrios sobre arvores recrutas. A diversidade filogenética também aumentou
com a taxa de recrutamento, sugerindo um cenario de pouca limitacdo de dispersdo para
recrutas de espécies distintas e talvez uma fuga a competicdo por estabelecimento dos
individuos préoximos a vizinhos heteroespecificos. Em suma, nossos resultados sugerem
a competicdo como mais provavel interacdo negativa e importante agente na montagem
das comunidades deste estudo, seguida secundariamente pela atuacdo de filtros

ambientais ou eventos aleatorios.
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ABSTRACT

The assembly and dynamics of forest communities are drove by a wide range of factors
that act simultaneously such as the biogeographic and evolutionary ones, environmental
filtering, positive and negative interactions and neutral factors such as dispersal
limitation and temporal dynamics of niche. Since there are still few studies in Brazil
investigating the main drivers acting on the assembly rules and, consequently, on the
dynamics of forests of the Atlantic Forest Biome, the present study aimed to investigate
the influence of dynamic events such as mortality and recruitment (both based on
abundance and biomass) on the phylogenetic structure of tree communities of this
Biome. It has been investigated the degree of relatedness of the dead and recruited trees
to the surviving trees of different diameter classes. For that, it was used a dataset of
dynamics from censuses realized in four years intervals in between to the nine sampled
forest communities distributed through three vegetation types: Gallery Forest, Rain
Forest and Semideciduous Forest. It was related dynamic rates (mortality, recruitment,
gain and loss of basal area proxy to biomass) to the phylogenetic parameters MNTD
(Mean nearest taxon distance), NTI (Nearest taxon index) and sesPD (Negative effective
standardized size of phylogenetic diversity). It has been pairwise calculated the mean
phylogenetic distance and done transformations of the standardized size effect of this
distance to figure out the relatedness between dead and recruited trees and the surviving
trees of different size classes (whole pool containing trees of all diameter sizes; larger
than 10 cm and larger than 30 cm). It was found an increasing in phylogenetic
overdispersion with mortality and a clustering increasing as recruitment and loss of
basal area were higher suggesting, respectively, simultaneous role of negative
interactions and environmental filters or stochastic events on the assembly of the
studied communities. However, negative interactions like competition were indicated to
be more important as suggest the phylogenetic signal (indication of conservatism) found
to maximum diameter and maximum height associated to the lower phylogenetic
distance (close relatedness) among dead trees and the surviving ones from the whole
pool, but mainly the close relatedness to the surviving larger than 30 cm. The
importance of competitive interactions is also suggested for the dominance of trees
larger than 30 cm, which presented higher percent of species that presented both dead
and recruited trees over the period of four years in between the conducted censuses.
Differently, the trees larger than 10 cm (included also individuals smaller than 30 cm)

exhibited the higher percent of dead trees. Moreover, the species richness increased as
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mortality decreased. The phylogenetic clustering increased with the recruitment rate
suggesting environmental filtering effect or random events on recruited trees. The

phylogenetic diversity also increased with recruitment rate suggesting a scenario of low
dispersal limitation to recruits of distinct species and perhaps a scape of competition by
doing to establish of related individuals close to heterospecific neighbors. In summary,

these findings suggest competition as the most probable negative interaction and an
important driver on the assembly of communities studied followed by a secondary role

of environmental filters or random events.

24



1 INTRODUCAO

As florestas tropicais sdo ecossistemas ecologica e dinamicamente complexos,
cujas montagens de suas comunidades sao governadas por uma ampla gama de fatores
que operam de forma sobreposta no espaco e no EMPERIGUATA; KATTAN,

2002; SILVA; BATALHA, 2009; WRIGHT, 2002). Esses fatores, comuns na
montagem de comunidades vegetais, vao desde aqueles que ocorrem em grandes escalas
espaco-temporais, tais como os biogeogréficos e evolutivos (CAVENDER-BARES et
al., 2009; RICKLEFS, 1987; WIENS; DONOGHUE, 2004), até fatores abidticos como
clima e condicdes fisicas do ambie(@ ARIGUATA; KATTAN, 2002; PHILLIPS et

al., 2004; PHILLIPS, 1996; TILMAN; PACALA, 1993) e bidticos como interacfes
positivas como a facilitacdo (VALIENTE-BANUET; VERDU, 2007) e negativas como

a competicdo (CONNELL, 1971; HOWE; SMALLWOOD, 1982; JANZEN, 1970;
NOVOTNY et al., 2002; WEBB; GILBERT; DONOGUE, 2006; WELDEN;
SLAUSON, 1986). Ha ainda a influéncia dos fatores neutros (HUBBELL, 2001a) tais
como dindmica temporal de nicho (KELLY et al., 2008), deriva ecolégica (CHAVE,
2009; HUBBELL, 2001a) e limitacdes de dispersdo (VAMOSI et al., 2009; WRIGHT,
2002) e historico de perturbacdes antropiCASHTON, 1992; GUARIGUATA;
KATTAN, 2002; WRIGHT, 2002; CHAZDON, 2008a). Diante de toda essa
complexidade ecologica nas florestas tropicais é importante a compreensdo dos
principais fatores estruturantes de suas comunidades.

Os filtros ambientais como diferencas em precipitacdo e sazonalidade climatica
(OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000; STEHMANN et al.,, 2009 a limitacdo de
dispersdo sdo reconhecidos como responsaveis por boa parte da variacdo floristica
observada nas Florestas Atlanticas Brasileiras (BERGAMIN; MULLER; MELLO,
2012; DUARTE et al., 2014; DUARTE; PRIETO; PILLAR, 2012; GASTAUER et al.,
2015; GIEHL; JARENKOW, 2015; OLIVEIRAILHO; FONTES, 2000;
SCHWEIZER et al., 2015)Por outro lado, apesar da importancia de interacbes como a
competicdo na montagem de comunidades de florestas tropicais (LETCHER et al.,
2012) e de que 50% ou mais de suas espécies estejam distribuidas dentro de pares ou
grupos congenéricos (KELLY et al., 2001), o que aumenta a chance de interacdo entre
espécies proximas, ha escassa informagdo acerca do papel de interacdem como
competicdo na montagem de comunidades de Florestas Neotropicais como na Floresta

Atlantica.
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A competicdo ocorre quando um ou mais individuos séao excluidos
competitivamente devido ao decréscimo na taxa de crescimento causado por uma maior
captura de recursos limitadamente disponiveis por outro individuo proximo (GRACE;
TILMAN, 1990; KEDDY, 2001). Assim, a competicdo € um processo subjacente aos
eventos de mortalidade e recrutamento (SCHWINNING; KELLY, 2013) que atua na
montagem de comunidades vegetais na escala de vizinhanca (CAVENDER-BARES et
al., 2009; CAHILL et al., 2008; COATES; LILLES; ASTRUP, 2013; GRACE;
TILMAN, 1990; KELLY; BOWLER, 2005; WILSON; KEDDY, 1986; BENNETT et
al., 2013; FANGLIANG; LEGENDRE; LAFRANKIE, 1997) e quando ha menor
importancia da atuagéo de filtros ambientais (MUSCARELLA et al., 2016), causando
exclusdes e extingdes e, consequentemente, reestruturando composi¢coes e diversidades
taxonémica e filogenética das comunidades (BELCHER; KEDDY; TWOLAN-
STRUTT, 1995; BURNS; STRAUSS, 2012; GOLDBERG; NOVOPLANSKY, 1997;
GRACE; TILMAN, 1990; MAYFIELD; LEVINE, 2010).

Dentre os principais atributos funcionais que determinam a habilidade e sucesso
competitivo das arvores em comunidades florestais, a altura (KUNSTLER et al., 2016)
e o diametro (OLDEMAN, 1990; POORTER, 20LVES; SANTOS, 2002) séo de
grande importancia, principalmente a medida que a sucessdo florestal, avanca
caracterizando o acumulo de biomassa de arvores dominantes (FARRIOR et al., 2016;
BELCHER; KEDDY; TWOLAN-STRUTT, 1995; CHAZDON, 2008a, 2014;
GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009), as quais sombreiam as arvores menores
(OLDEMAN, 1990; SWAINE; LIEBERMAN; PUTZ, 1987) num contexto,
principalmente, de competicdo por luz (BERNTSON; WAYNE, 2000; WEINER,
1990).

De acordo com o conceito de similaridade limitante (DARWIN, 1859), as
espécies que sao ecologicamente equivalentes e tem seus tracos funcionais relativos a
habilidade competitiva (KUNSTLER et al., 2016; MAYFIELD; LEVINE, 2010)
conservadosm linhagens evolutivas (GAUSE, 1934; WEBB, 2000) tendem a sobrepor
seus nichos efetivos (BEGON; TOWNSEND; HARPER, 2007; PARMENTIER,;
HARDY, 2009), resultando em exclusdo competitiva (GAUSE, 1934; KEDDY, 2001)
Contudo, a competicdo também € influenciada por ambientes heterogéneos com
condicdes favoraveis ou desfavoraveis (COATES; LILLES; ASTRUP, 2013; COMITA,;
ENGELBRECHT, 2009; GASTAUER; MEIRA-NETO, 2014; GIEHL; JARENKOW,
2015; GRIME, 2006; SCHWINNING et al., 2004; TILMAN, 1988), sendo essa
heterogeneidade comum nas florestas tropicais (GUARIGUAXRAITAN, 2002).



A heterogeneidade ambiental engloba diferencas espaciais entre as comunidades
e seus conjuntos de espécies (FORTIN; DALE, 2005; LEGENDRE; FORTIN,.1989)
Contudo, a medida que aumenta a escala espacial, mais heterogeneidade ambiental é
englobada (BATALHA et al., 2011; CAVENDER-BARES et al., 2009), ressaltando os
efeitos da filtragem ambiental se os tracos funcionais das espécies sdo conservados em
linhagens evolutivas (KRAFT; ACKERLY, 2010; WEBB et al.,, 2002) e tornando a
comunidade mais agrupada filogeneticamente, uma vez que a arvore filogenética da
metacomunidade também aumenta com a escala e engloba essa heterogeneidade
(CAVENDER-BARES et al., 2009; GASTAUER et al., 2015).

Todavia, os efeitos dos filtros advindos da heterogeneidade ambiental também
podem atuar em interacdes competitivas, selecionando espécies com melhor habilidade
para persistirem perante eventos de distirbio ou espécies mais resilientes perante
periodos de estresse (BREWER, 2011). Dessa forma, em florestas conservadas as
alteracdes ambientais ocorrentes com a abertura de clareiras causada pela mortalidade
natural de arvores dominantes em tamanho formam um filtro (LETCHER,,2010)
permitindo a sobrevivéncia apenas dos individuos de espécies persistentes a essas
alterag6es (BREWER, 2011; SCHWINNING; KELLY, 2013; WRIGHT et al., 2010).

As andlises filogenéticas sdo uma importante ferramenta em estudos ecoldgicos
ao utilizar dados acerca da filogenia das espécies de uma metacomunidade, fornecendo
um maior suporte na predicdo acerca de quais fatores (p.ex: interacfes negativas ou
fitragem ambiental) sdo mais importantes na montagem da comunidade numa
determinada escala espaco-temporal. Dessa forma, se as espécies possuem seus traco
conservados em linhagens evolutivas e sdo parentes préximos, dois padrdes podem
ocorrer (WEBB et al., 2002): agrupamento filogenético, se a atuacdo de filtros
ambientais € mais forte na estruturacdo comunitaria (KRAFT; ACKERLY, 2010), ou
sobredispercéo, se as interacdes negativas (p.ex. competicao, herbivoria especializada e
doencas) sdo mais importantes. Entretanto, a sobredispersdo também pode ocorrer em
caso de interacBes positivas como a facilitagdo, ocorrente entre espécies distantemente
aparentadas (VALIENTE-BANUET; VERDU, 2007) ou como resultado filtragem
ambiental sobre espécies com evolucdo convergente de tracos também (CAVENDER-
BARES et al., 2009), embora tal filtragem também possa gerar um padrao filogenético
aleatério (KRAFT; ACKERLY, 2010).

Importantes estudos tém sido publicados acerca da estrutura filogenética de
comunidades arbdéreas em Florestas Tropicais Brasileiras (p.ex. GASTAUER; MEIRA-

NETO, 2014; GASTAUER et al., 2015; GIEHL; JARENKOW, 2015; SCHWEIZER et
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al., 2015; DUARTE et al.,, 2014; SANTOS et al.,, 2010) e o presente se propde
contribuir para a ampliacdo desse conhecimento através da investigatiiicedcia de

eventos dinamicos (p.ex: mortalidade, recrutamento, perda e ganho de biomassa) na
estrutura filogenética dessas comunidades e do grau de parentesco entre arvores mortas
e recrutas com as sobreviventes de diferentes classes de tamanho.

Portanto, a pergunta central do estudo é: os eventos dindmicos sdo estocasticos
ou exercem efeitos deterministicos na estrutura filogenética das comunidades
estudadas? A partir desta pergunta pautamos as seguintes hipoteses: a) A dinamica
mostra alteracbes filogenéticas nas comunidades causadas pela mortalidade,
recrutamento e variacdo de area basal; b) a sobredisperséo filogenética aumenta com a
mortalidade, enquanto 0 agrupamento aumenta com 0O recrutamento; c) as arvores
mortas e as sobreviventes de maior tamanho e as recrutas e as sobreviventes maiores Sac

proximamente aparentadas.

2 MATERIAL E METODOS

2.1 Areas de Estudo

O estudo foi conduzido em trés florestas classificadas como Florestas
Estacionais Semideciduais Submontanas, em trés Florestas Ombrofilas de Terras Baixas
(Florestas de Tabuleiro) e em trés Florestas Semideciduais Aluviais (Mata de Galeria)
(IBGE, 2012; VELOSO; RANGEL FILHO; LIMA, 1991). A localizacdo das areas de
estudo pode ser visualizada no mapa da Figura 1 e Tabela 1 e as Bacias hidrogréficas as
guais elas pertencem se encontram na Tabela 1.

Todas as florestas selecionadas para este estudo estdo protegidas ha mais de 30
anos. Os critérios para a selecdo das areas foram: auséncia de disturbio quando as
subparcelas para amostragem e monitoramento foram instaladas nas areas, ser distante
de borda e possuir um historico continuo de dinamica sem perturbacédo. Além disso,
foram priorizadas as areas que, mesmo nao sendo amostradas num mesmo ano, foram
inventariadas na mesma época do ano (neste caso entre Junho a Agosto).

O clima das éreas é classificado de acordo com o sistema de Kdppen (Tabela 1),
sendo o Af o clima tropical chuvoso das Florestas Ombroéfilas Densas de Terras Baixas;
Aw tropical imido com estagéo seca e inverno brando das Florestas de Galeria; Cwb
subtropical moderado uamido, marcado por presenca de chuvas no verao (de Outubro a
Marco) e auséncia de chuvas no inverno (de Abril a Setembro) das Florestas
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Semideciduas; Cwa com verdes quentes e chuvosos e invernos moderadamente frios e
secos (RAMOS; SANTOS; FORTES, 2009) das Florestas de Galeria. Os valores
médios de precipitacdo e temperatura descritos na Tabela 1 foram obtidos através do
software World Clim verséo 1.4,

A descricdo dos solos das areas foi baseada no Mapa de Solos do Brasil
(SANTOS et al.,, 2011, 2013). Assim, na area da Reserva do Cérrego Fundo predomina
o Latossolo Vermelho Distréfico. Na regido do Vale do Rio Doce, relativo as areas do
municipio de Dionisio (Florestas do Mumbaca, Lagoa do Capim e Santa Cruz) os solos
dominantes sdo Latossolos Vermelho-Amarelos e Cambissolos Haplicos, sendo ambos
acidos e de baixa fertilidade natural. Ja a regido de Carbonita possui tipicamente solos
que variam de coloragdo bruno-amarelada a vermelha-escuro, pertencendo as classes
dos Latossolos, Cambissolos, Plintossolos e Neossolos. As Florestas Ombrofilas Densas
de Terras Baixas nos tabuleiros costeiros da Bahia possuem solos que variam entre

Argissolos Amarelos e Vermelhos Distréficos.
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Tabela 1 Areas e tipologias de estudo nos Estados da Bahia e Minas Gerais.

Area de estudo e localizag&o Tipo Coord. Geogréficas Censos Bacia Hidrografica Parc. Clima Prec. Temp.

Veg. (anos) Ne (mm) (C°)

Mata do Mumbaca, DionisimG FSS | 19°48°S ¢ 42°31’W 2006/2010 Rio Doce 70 Cwb | 1.133| 234
Reserva Santa Cruz, Dionida FSS | 23°74,7°98”S e 18°07°78°W 2008/2012 Rio Doce 50 Cwb 1.134| 235
Reserva Lagoa do Capim, DionidG FSS | 19°52'10"S e 42°34'50"W 2007/2011 Rio Doce 50 Cwb | 1.130| 23.3

Reserva Corrego Fundo, Quartel Gevil- FG | 19°20°33”S € 45°27°04.6"W 2006/2010 | Alto Rio Sdo Franciscq 49 Aw 1.375| 22.7

Mata do TicO, CarbonitMG FG | 17°43'23"S e 43°17'14"W 2007/2011 Rio Jequitinhonha 50 Cwa | 1.151| 211
APP Santa Barbara, Carbonks FG | 17°36°50”S € 43°08°48”W 2006/2010 Rio Jequitinhonha 50 Cwa | 1.094 21

15A, MucuriBA FOD | 18°04'47"S e 39°54'57"W 2007/2011 Rio Mucuri 50 Af 1.142| 244
Reserva da Fazenda Palhau, PrBdo- FOD | 17°15°41”S e 39°29°43”W 2005/2009 | Rio Jucurugu do Sul | 50 Af 1.049| 24.6
Reserva Sombra da Tarde, Alcob&ya- FOD | 17°23'24"S e 39°26'31"W 2006/2010 Rio Itanhetinga 50 Af 1.047| 244

Tipo Veg.: tipologia florestal a qual determinada area de estudo pertence; CoqudfiGaa coordenadas geogréficas nas quais se localizacdo as areas de estasddaiiss):

anos em que foram conduzidos os inventarios (censos) de cada &stado, constituindo a base de dados para estudo da dindmica; Parcelag)Ddimensdes das subparcelas

em metros quadrados; Parc. N°: quantidade de subparcelas alocadas; CAP (cio)ndritéo de inclusdo de individuos originalmente adotado para &sd@a®as; Clima: clima

tipico das areas de estudo; Prec. (mm): precipitagdo média anual; Tempn{@&jatara média anual, FOD: Floresta Ombréfila Densa das Terras Baixas; FG: Floresta de Galeria,;
FSS: Floresta Semidecidual Submontana. Em todas as areas foram amosiratieislogs arb6reos iguais ou maiores que 10 cm de didmetr@otxsiem subparcelas de 10 x 10

m; Prec. (mm) e Temp. (C°) foram extraidas do software World Cne a classificagdo climéatica baseada no Sistema de Koppen. O.b.s: todas as areastisélas em 0,5
hectare, exceto Mumbaca (0,7 hectare) e Cérrego Fundo (0,49 hectare).
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(® Reserva Sombra da Tarde

Figura 1: Distribuicdo e localizacdo das areas de estudo em seus Estados e no Brasil.
Os simbolos em verde indicam Floresta Semidecidual Submontana (FSS); em azul
indicam Floresta de Galeria (FG) e em amarelo indica Floresta Ombréfila Densa das
Terras Baixas (FOD).
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2.2 Levantamento das comunidades arbéreas

Todas as areas de estudo foram amostradas através do método de parcelas
(MUELLER-DOMBOIS; ELLENBERG, 1974; NEWTON, 2007) e cada floresta
representa um bloco composto de subparcelas de 10 x 10 m (Tabela 1 do Capitulo ).
Como mostrado na Tabela 1 do Capitulo I, as areas tiveram as medi¢fes feitas em
individuos arbéreos com CAP (circunferéncia a altura do peito) a 1,30 m do solo maior
ou igual a 10 cm (equivalente 3,18 cm em diametro).

A clasdficacdoao rivel de fanilias foi baseada no Angiosperm Phyloge
Group Il (BREMER et al., 2009). Verificamos as grafiasrretas e
sinonimiss através do site TNRS(Taxonanmic Name Resolution Service
tnrs.iplantcdlaboraive.org/) (BOYLE et al., 2013) quesaconfere em

bancos de dadwmnline e nds utilizamos o banco online Tpicacs.

2.2.1 Analise de dindmica das comunidades arbdreas

Para avhar a dindmica do componente arbdreo akela floresta em
abundancia e area basal (proxy de biomassa) foramladdsupor subparcelas a
taxas médis anuais de mortalidade (M) eautamento (R) dendividuos, assim
como perda (P) e gho (G) de area basal. As taxas foram calculadasoaielo com
as formulas dé&keil, Burslem e Alder (1995), StheJennings e Savill (2000) e $he
e May (1996):

Eqg.1: M = {1{No-Nm/Ng) ¥} x 100,

Eq.2: R =(t¢/Ny) ¥ x 100,

EQ.3: P = {1-[AB- (AB+ABg)/AB¢] 1"} x 100,
Eq.4: G = {4-(AB+AB,)/AB] "} x 100,

Onde,t € o intervalo de tempo entre os inventariog;oNhumero inicial de
individuos arbdreos e numero final; m € o nimero de mortos e r de recrd&s;
area basal inicial @&B; final, AB,, corresponde a area basal das arvores maiis;
corresponde a area basal dos recr#g;é decremento em area basal (por quebra ou
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perda parcial do tronco); AB4 corresponde ao incremento em area basal das arvores
sobreviventes.

O monitoramento para o estudo da dinamica de cada uma das florestas citadas
compreende um intervalo de quatro anos em suas dinamicas (Tabela 1). Mesmo que o0s
anos em que as florestas em estudo foram inventariadas difiram (Tabela 1), os intervalos
de diferenca observados sédo aceitaveis visto que uma menor confiabilidade em taxas de
dindmica, especialmente mortalidade e recrutamento, € significativamente pronunciada

em periodos que excedem 10 anos, levando aos seus decréscimos (LEWIS et al., 2004).

2.2.2 Estrutura filogenética das comunidades

Para analisar a estrutura e diversidade filogenética do bloco amostral de cada
comunidade, as espécies do pool total de espécies (conjunto de espécies de cada
comunidade, precedidas pelos nomes de suas familias e géneros, encontradas nas
parcelas de cada area) (KEMBEL; HUBBELL, 2006; WEBB; ACKERLY; KEMBEL,
2008) foram inseridas na super arvore filogenética R20120829mod.new (GASTAUER,;
MEIRA-NETO, 2016) baseada no APG Il (BREMER et al., 2009). Esta insercao foi
feita via funcé@o phylomatic do pacote Phylocom 4.2 (WEBB; DONOGHUE, 2005).

A calibracdo da é&rvore foi conduzida através do pacote Phylocom 4.2,
permitindo calcular a distancia filogenética entre as espécies. Tal calibracao foi feita
com uso do algoritmo bladj em combinagdo com um arquivo ages baseado na datacéo
molecular de registros fosseis de Bell et al. (2010), conforme o proposto por Gastauer e
Meira-Neto (2016). Como a arvore construida por bladj € ultramétrica, a extensdo dos
ramos corresponde a uma escala de tempo, mostrando mudancas evolutivas ou o tempo
decorrido entre eventos de cladogénese (WEBB; ACKERLY; KEMBEL, 2008).

Apés a montagem e calibracdo da arvore filogenética foi calculada através do
Phylocom 4.2 o MNTD (Mean nearest taxon distance), que é a média de distancia entre
0s taxons mais proximos de cada subparcela (WEBB, 2000; WEBB et al., 2002). N6s
utilizamos o MNTD devido ao nosso interesse em investigar os efeitos da historia
evolutiva mais recente (espécies no topo da arvore filogenética) nos eventosainami
das florestas em estudo. Além disso, duas comunidades localizadas numa mesma
tipologia vegetacional sdo esperadas variar mais em relagdo a ocorréncia de n0s mais
recentes (MNTD) do que nos nés mais basais (MPIMean pairwise distange
(DUARTE et al., 2014).
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Também foi calculado o indice NTI (Nearest taxon index) a partir da média e
desvio padrdao de MNTD de todas as comunidades randomizadas, além de ser
considerada uma estatistica mais robusta para detectar os efeitos de interacdes como a
competicdo entre espécies mais proximas filogenetice(&RAFT et al.,, 2007).

MNTD e NTI foram também calculados englobando o peso da abundancia de espécies
no calculo. No calculo de NTI foi aplicado através do Phylocom 4.2 um modelo nulo
sem restricdes, que mantem a riqgueza de espécies de cada comunidade, mas randomiza
suas identidades (KEMBEL; HUBBELL, 2006), fazendo com que todas as espécies das
areas de estudo tenham igual probabilidade de serem incluidas nas comunidades
aleatorizadas (WEBB; ACKERLY; KEMBEL, 2011). Quando o MNTD observado é
menor do que o esperado ao acaso indica agrupamento filogenético. Mas quando
MNTD observado é maior do que o0 esperado ao acaso indica sobredispersao
filogenética (WEBB et al.,, 2002). Os valores positivos do indice NTI indicam
agrupamento filogenético e valores negativos indicam sobredispersdo filogenética
(WEBB, 2000).

Foi também calculado o tamanho efetivo padréo da diversidade filogenética
sesPD (Standard effect size of phylogenetic diversity) no software R, versdo 3.3.0 (R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016jtravés do pacote “Picante” (KEMBEL, 2008;

KEMBEL et al., 2010). Visto que a diversidade filogenética (PD) é correlacionada com

a rigueza de espécies (SWENSON, 2014), o sesPD separa essas variaveis comparando
os valores observados de PD com aqueles de comunidades de igual rigueza de espécies
criadas por modelos nulos que aleatoriamente sorteiam espécies do pool de espécies.

Dessa forma, nas comunidades com maior PD do que o esperado possuem valores

positivos de sesPD e aquelas com menor do que o esperado possuem valores negativos
(SWENSON, 2014).

Para obter os valores de todas as métricas filogenéticas mencionadas entre
inventarios como uma medida de dindmica deles para as areas de estudo foram obtidos
0s seus deltas (valores do segundo inventario menos os valores do primeiro inventario).
Os deltas foram entdo utilizados para testar as relacgdes filogenéticas (deltaMNTD,
deltaNTI e deltasesPD) com as taxas de dindmica (mortalidade, recrutamento, perda e
ganho de area basal).
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2.3 Distancia filogenética

Foram definidos trés pools de espécies: a) pool total (mortos e recrutas com
todos os sobreviventes amostrados em todas as florestas do estudo);>b) (poni
(mortos e recrutas com apenas 0s sobreviventes maiores que 10 cm de diametro) e c)
pool > 30 cm (mortos e recrutas com apenas os sobreviventes maiores que 30 cm de
diametro). Mantivemos 0s mesmos mortos e recrutas em todos o0s trés pools para
verificar a distancia filogenética deles com as arvores sobreviventes de diferentes
classes de tamanho. A metacomunidade considerada para calcular essas distancias
filogenéticas foi baseada na &rvore filogenética contendo as 604 espécies de
amostragem empreendida através das nove florestas de estudo.

O parametro de distancia filogenética utilizado foi betaMNTD (FINE;
KEMBEL, 2011), no qual quanto maior seu valor para um par de espécies (p.ex. mortos
e sobreviventes) maior € a distancia filogenética entre essas espécies (GASTAUER et
al., 2015). A métrica betaNTI foi calculada como o tamanho efetivo padrdo negativo
(negative standardized effect size) de betaMNTD (WEBB et al.,, 2002) através do
modelo nulo sem restricbes (KEMBEL; HUBBELL, 2006), conduzindo-se 100
randomizacdes para cada um dos trés pools (total, > 10 cm e > 30 cm) nas quais as
identidades das espécies foram embaralhadas dentro dos censos conduzidos nas
florestas de estudo (WEBB et al.,, 2011). Os valores positivos de betaNTI indicam
agrupamento filogenético, enquanto os valores negativos indicam sobredispersao
filogenética. Os calculos de betaMNTD e betaNTI foram conduzidos através da funcéo
“COMDISTNT” do pacote Phylocom 4.2 (WEBB; ACKERLY; KEMBEL, 2008) e os
valores observados e randomizados através do software R, versdo 3.3.0 (R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016).

A significancia da distancia filogenética (agrupada ou sobredispersa) para
betaNTI entre mortos e sobreviventes e recrutas e sobreviventes para os trés pools de
espécies (total, >10 cm e > 30 cm) foi testada contra zero através do Wilcoxon Signed-
Rank Test (com alfa de decisdo p<0,05) através do pacote “stats” (R DEVELOPMENT
CORE TEAM, 2016). A média de betaMNTD entre mortos e sobreviventes foi
comparada a média de betaMNTD entre recrutas e sobreviventes nos trés pools atravées

do teste de ManWhitney também no pacote “stats” no software R, versdo 3.3.0.
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2.3.1 Sinal Filogenético

Para testar o sinal filogenético como indicativo de conservantismo ao longo de
linhagens evolutivas para os tracos funcionais altura e diametro maximos nés utilizamos
trés métodos: fungdo “aotf” do Phylocom 4.2, K de Blomberg e Lambda de Pagel. NOs
utilizamos uma arvore filogenética construida a partir de um pool de 593 espécies para
as quais os valores dos tracos foram disponiveis, representando 98% do nosso total de
espécies (604) distribuidas nas trés tipologias vegetacionais deste estudo.
Primeiramente, nos construimos um arquivo “sample” contendo os valores de altura
maxima e diametro maximo de todos os individuos (sobreviventes, mortos e recrutas)
por subparcelas de cada area de estudo e posteriormente calculamos os valores maximos
de ambos os tracos para cada uma das 593 espécies.

O teste do sinal filogenético pelo pacote Phylocom 4.2 (WEBB; ACKERLY;
KEMBEL, 2008) foi conduzido através da fungdo “aotf”, que compara a categoria
(rank) da variancia média observada do traco sob analise por meio de todos os nés de
uma distribuicdo randémica proveniente de 10.000 aleatorizacdes dos valores de tracos
através da filogenia (WEBB; ACKERLY; KEMBEL, 2008). A significancia do
conservantismo de tracos é testada por meio da randomizacao dos valores dos tracos em
torno do topo da éarvore filogenética. Assim, foi analisada a variancia dos contrastes
independentes, sendo empregadas 10.000 aleatorizacdes e se a variagdo observada
desses contrastes (VarContr no output do Phylocom) for menor que 2,5% das
aleatorizacfes, isto indicaria conservantismo de traco, mostrado por presenca
significativa de sinal filogenético.

O K de Blomberg € uma medida de sinal filogenético que é obtida através da
quantificacdo da variancia observada de um traco comparada a esperada por um
Movimento Browniano de Evolucao (Brownian Motion Evolution), sendo K uma razéo
de dois erros quadrados médios (MSEs - mean squared) dBbOMBERG;
GARLAND; IVES, 2003). De acordo com este, K= 0 representa auséncia de sinal
filogenético; K=1 significa que o sinal filogenético de um traco nao difere do esperado
por um Movimento Browniano de Evolucdo, evidenciando que os tracos podem ter
mudado em pequenas quantidades aleatoriamente e a uma taxa constante através do
tempo (BLOMBERG; GARLAND; IVES, 2003); K<1 mostra que parentes proximos se
assemelham um ao outro menos do que esperado por um Movimento Browniano de

Evolugdo. J& K>1 implica que os parentes proximos sdo mais similares do que o



esperado por um Movimento Browniano de Evolucdo (BLOMBERG; GARLAND;
IVES, 2003).

O teste para o K de Blomberg foi conduzido no pacote “picante” através da
fun¢do “phylosignal” (KEMBEL, 2008; KEMBEL et al., 2010). Para calcular a
significancia estatistica de K nés utilizamos 10.000 aleatorizacdes, sendo a significancia
do sinal filogenético baseada na varidncia dos contrastes independentes relativos a
randomizacdo de embaralhamento do topo da &rvore filogenética (tip shuffling
randomizatiom implementado pela fungdo “phylosignal”. Assim, a significancia dos p-
valores € calculada por meio da comparacéo da variancia dos contrastes independentes
padronizados para os valores de ponta com as variancias randomizadas (KEMBEL et
al., 2010).

O Lambda (A) de Pagel ¢ proveniente de uma transforma¢do que maximiza a
verossimilhanca dos dados de um Movimento Browniano de Evolucéo
(FRECKLETON; HARVEY; PAGEL, 2002; PAGEL, 1999). Essa maximizagdo da
verossimilhanga permite encontrar valores de A que melhor explicam a variagdo de
tracos entre as espécies no topo da filogenia (FRECKLETON; HARVEY; PAGEL,
2002; PAGEL, 1999). Assim, podemos considerar tal método adequado para medir
relacdes interespecificas (p.ex: competicdo) entre espécies mais préximas numa historia
evolutiva mais recente. Com relagdo aos valores, A=0 significa auséncia de sinal
filogenético; 8 A=1 ¢ congruente com o Movimento Browniano de Evolugdo baseado
no comprimento dos ramos representados pela variancia-covariancia em mudanca nos
tragos; valores A entre 0 e 1 indicam menos sinal filogenético do que o esperado ao
acaso (Modelo Browniano), ou seja, que as espécies sdo menos similares do que o
esperado pelo Movimento Browniario-1 representam mais sinal filogenético do que o
esperado pelo Movimento Browniano (FRECKLETON; HARVEY; PAGEL, 2002).

O teste de sinal filogenético através de A foi feito através da funcdo “phylosig”
do pacote “phytools” (REVELL, 2012). A significancia do sinal descrita por um p-valor
€ baseada num teste de raz&o da verossimilhanca (ratio likelihood test) para comparar
um modelo com o valor de maximarossimilhanga observado de A com um modelo
com um A fixo de zero (sem sinal filogenético) ou unidade (A =1; o esperado por um
Modelo Browniano de Evolugéo) (FRECKLETON; HARVEY; PAGEL, 2002). Foram

utilizadas 10.000 aleatoriza¢des neste método.
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2.4 Analises Estatisticas

2.4.1 Taxas de dinamica e filogenia

As andlises para testar as relagfes entre as taxas de dindmica e as métricas
filogenéticas foram conduzidas seguindo os seguintes passos:

1°) teste de normalidade por avaliacdo preliminar de residuos através de LM
(Linear models) e do teste Shapiro-Wilk no software R, versdo 3.3.0 (R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016).

2°) teste de correlacdo das variaveis pineat por meio da correlagdo de
Pearson (HINKLE; WIERSMA; JURS, 2003; LEGENDRE; LEGENDRE, 2012) para
verificar quais delas poderiam entrar num mesmo modelo e evitar problemas de
multicolinearidade (DORMANN et al., 2013; GOTELLI; ELLISON, 2011). O teste foi
feito com o pacote “PerformanceAnalytics” (PETERSON; CARL, 2014) no software R,
versao 3.3.0.

3°) teste de linearidade através dos testes Kolmogorov-Smirnov e Cramér-Von
Mises (CvM) a nivel alfa p<0,05 (LIN; WEI; YING, 2002). Estes testes verificam se a
relacdo entre a variavel dependente e as preditivas € linear, considerando um nivel alfa
de corte de p<0.05. Caso algum desses testes aponte valor abaixo do alfa estabelecido
para a relacdo entre alguma das taxas de dinamica (preditivas) e a métrica filogenética
em questao, transformacdes (p.ex. log, raiz quadrada) e adequacdes dos dados séo feitas
para o ajuste do modelo a funcao linear (LIN; WEI; YING, 2002). Os dois testes foram
realizados com o uso do pacote “gof” (HOLST, 2014) no software R, verséo 3.3.0.

4°) teste de autocorrelacédo espacial nos modelos de acordo com o proposto por
Legendre e Fortin (1989), Borcard, Gillet e Legendre (2011) e Legendre e Legendre
(LEGENDRE; LEGENDRE, 2012) através do teste de autocorrelacdo espacial | de
Moran (Moran’s I), conduzido através dos pacotes “Ictools” (KALOGIROU, 2015)e
“ncf” (BJORNSTAD, 2016) no software R, versdo 3.3.0 ao nivel alfa p<0,05 para
significativa autocorrelagdo.  Primeiramente foram convertidas as coordenadas
geogréficas (latitude-S e longitude-W) para coordenadas UTM através do site RCN
(Yellowstone Research  Coordination  Network: http://www.rcn.montana.edu/
resources/resources/converter. aspx).

Apoés a obtencdo das coordenadas UTM rodamos um modelo linear (LM) e este
modelo foi inserido na sintaxe do | de Moran no software R, versao 3.3.0 para testar a
autocorrelacdo. A decisdo do modelo de regressdo adequado de acordo com presenca ou
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auséncia de significativa autocorrelacdo nos dados (LEGENDRE; LEGENDRE, 2012)
seguiu a proposta de Dormann et al. (2007). Assim, quando os dados sao
autocorrelacionados a fungdo “corExp” do pacote “nlme” (PINHEIRO et al., 2016§
adicionada na sintaxe do modelo final, corrigindo tal viés e fornecendo valor de p nao
enviesado (BORCARD; GILLET; LEGENDRE, 2011; PINHEIRO; BATES, 2000).

5°) modelo final: os modelos a partir dos quais os resultados sao aqui
apresentados nao apresentaram autocorrelacado espacial significativa de acordo com o |
de Moran. NOs utilizamos o LME (Linear mixed effects = Efeitos lineares mistos) a
partir do pacote “nlme” (PINHEIRO et al., 2016) para as regressdes que testaram as
relagfes entre as taxas de dindmica e as métricas deltaMNTD e deltaNTI (pesadas e ndo
pesadas quanto a abundancia) e deltasesPD, visando aumentar a seguranc¢a das analises
visto ele ser um modelo misto eficiente para tratar dados oriundos de pseudoréplicas e
garantir adicionalmente p-valores ndo enviesados (BORCARD; GILLET; LEGENDRE,
2011; PINHEIRO; BATES, 2000). Além disso, o LME comparado a outros modelos
testados apresentou o melhor ajuste dos residuos ao modelo.

A significancia das relacdes encontradas foi obtida empregando-se no modelo
uma ANOVA tipo II (com alfa de decisdo p<0,05) conduzida através do pacote “car”
(FOX; WEISBERG, 2010) no software R, versdo 3.3.0, que é preferivel porque nela
cada efeito € ajustado para todos os outros termos, exceto termos que contém o efeito
sendo testado, ordenando todos com igual probabilidade de se tornarem significantes
(LANGSRUD, 2003). Os graficos das regressGes foram construidos com o pacote
“lattice” (SARKAR, 2008).

2.4.2 Riqueza de espécies e filogenia

Noés também testamos a influéncia das taxas de dinamica no delta de riqueza de
espécies do pool total (604 espécies). A analise foi feita através de GLMM
(Generalized Linear Mixed Models = Modelos lineares generalizados mistos) através
do pacote “lme4” (BATES et al., 2015). Foi utilizada ANOVA tipo Il (com alfa de
decisao p<0,05; LANGSRUD, 2002) através do pacote “car” (FOX; WEISBERG,

2010) no software R, versao 3.3.0 e o grafico da regressao foi construido com o pacote
“lattice” (SARKAR, 2008).
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2.4.3 Quantificacdo de pares de espécies

Ao acessar diretamente trés pools de espécies (pool total, >10 cm e > 30 cm) nds
verificamos quantas espécies apresentaram concomitantemente ambos individuos
mortos e recrutas durante os quatro anos nas florestas de estudo. Similarmente aos
procedimentos anteriores adotados para a andlise de distancia filogenética, os mortos e
recrutas foram 0os mesmos para os trés pools, ou seja, 0s mesmos em identidade e
qguantidade do pool total. Foram entdo definidas quantitativamente (em numero total e
porcentagem) para estes pools as seguintes categorias: M: numero total de espécies
mortas; R = numero total de espécies recrutas; MR = numero total de espécies com
mortos e recrutas no periodo de quatro anos; Sob = numero total de espécies
sobreviventes no periodo de quatro anos; SM = numero total de espécies com
sobreviventes e mortos; SR = nimero total de espécies com sobreviventes e recrutas.

O principal objetivo desta analise foi verificar a porcentagem que MR
representou com relacdo ao pool total (604 espécies). Assim, partimos do pressuposto
que se MR representa uma alta porcentagem do pool total, isso indica interacfes
negativas, sendo assim a mortalidade um filtro que recruta individuos das mesmas
espécies. Por outro lado, se SR é significativamente maior que SM indica que a
filtragem pode ser oriunda de outra fonte e ocorre selecionando espécies mais
distantemente aparentadas.

Foi aplicado um teste de particdo do Qui-quadrado (com alfa de decisédo p<0,05)
para verificar se SM e SR diferem entre os trés pools, identificando em caso de
diferenca significativa entre quais pools ela ocorre. Adicionalmente foi testado par a
par diferencas entre todas as combinac¢des de todas as categorias (M, MR, R, SM, Sob e
SR) através de Teste de Poisson com o pacote “exactci” (FAY, 2010) no software R

versao 3.3.1. (com alfa de decisao p<0,05).

2.4.4. Relacao entre mortalidade e recrutaméa

Esta analise teve por objetivo verificar se o0os eventos de mortalidade e
recrutamento influenciam  significativamente um ao outro ou ocorrem
independentemente. Para isso, foram utilizadas as taxas de mortalidade e recrutamento
transformadas pela raiz quadrada do Arcoseno para atingir os requisitos de distribuicao
normal necessarios para a realizacdo de LM (Linear Models = Modelos lineares) no

software R, versao 3.3.0.
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3 RESULTADOS

Avaliada num periodo de quatro anos, foi evidenciado na dindmica da estrutura
filogenética entre os taxons das florestas estudadas que a mortalidade aumenta
significativamente a distancia filogenética (sobredispersdo) representada por
deltaMNTD entre espécies mais proximas em parentesco (Figura 2), uma vez que o
MNTD representa divisbes evolutivas mais recentes, constituintes do topo da arvore
filogenética. Por outro lado, o deltaMNTD é reduzido significativamente (agrupamento)

por recrutamento e perda de area basal (agrupamento).

p <0001 p < 0.001
-

delta MNTD1
delta MNTD1

delta MNTD1
delta MNTD1

Loss of basal area 1 Gain of basal area 1

Figura 2: Dinamica filogenética durante quatro anos em Florestas Atlanticas nos
Estados de Minas Gerais e Bahia, representada pela relacdo entre o delta Distancia
média do taxon mais proximo (deltaMNTD) e as taxas anuais de mortalidade,
recrutamento e perda e ganho de area basal. Regresséo obtida por LME.

A dinamica filogenética representada pelo indice deltaNTI (Figura 3) mostrou
gue as relacdes com recrutamento (significativa) e perda de area basal (marginalmente
significativa) corroboram os padrbes observados para deltaMNTD. A estrutura
filogenética representada pelo peso da abundéncia das espécies mostrou resultado
similar aos encontrados entre tdxons para deltaMNTD e parcialmente semelhantes para
deltaNTlI, corroborando o aumento do agrupamento filogenético com a perda de area
basal (Tabela S1 do MATERIAL SUPLEMENTAR
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delta NTI1
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Loss of basal area 1 Gain of basal area 1

Figura 3: Dinamica filogenética durante quatro anos em Florestas Atlanticas
Brasileiras, nos Estados de Minas Gerais e Bahia, representada pela relacéo entre o delta
do indice do taxon mais préximo (deltasesNTI) e as taxas anuais de mortalidade,
recrutamento e perda e ganho de area basal. Regresséao obtida por LME.

As analises em diferentes categorias de diametro mostraram que a distancia
filogenética média, representada aqui por betaMNTD, é significativamente maior do
que o esperado ao acaso entre todas as arvores sobreviventes e mortas do que entre a
sobreviventes € as recrutas na categoria “All cm” que incluiu arvores de todos os
tamanhos (Tabela )2 Contudo, ndo houve diferenca significativa na distancia
filogenética entre sobreviventes maiores que 10 e 30 cm e 0s mortos e recrutas (Tabela
2). O betaNTI demonstrou significativa baixa distancia filogenética entre os pares
constituidos pelos mortos e todos o0s sobreviventes e recrutas e todos sobreviventes e
dos mortos e recrutas com apenas 0s sobreviventes maiores que 30 cm, respectivamente.
Em contrapartida, a mesma relacdo nao foi significativa entre os mortos e recrutas com
0s sobreviventes maiores que 10 cm (Tabgla 2

Em nosso teste para o conservantismo de tracos ao longo da histéria evolutiva,
encontramos sinal filogenético significativo para altura maxima e diametro maximo nos
resultados obtidos pelo K de Blomberg e A de Pagel para ambas as analises com 1.000 e
10.000 randomizagbes (Tabela 3). Segundo os principios metodologicos de cada
método, visto que ambos os tracos obtiveram valores de K menores que um e maiores
que zero e o p-valor foi significativo, isto indica que as espécies proximas sdo menos

similares que o esperado pelo Movimento Browniano. Assim, ha sugestdo de mais
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convergéncia que o esperado ao acaso, porém, 0s tracos Sao mais conservados que G
esperado por um Movimento Browniano de Evolug&o visto os seus significantes p-
valores (Tabela)3 A mesma interpretagdo se aplica para os resultados gerados por A. A

presenca de alguns grupos funcionais que indicaram conservantismo para a altura e
diametro maximos ao longo do pool total (593 espécies) pode ser observada ao longo da
arvore filogenética construida a partir do referido pool (Figuras S1 e S2, MATERIAL
SUPLEMENTAR).

Tabela 2 Distancia filogenética entre arvores sobreviventes, mortas e recrutas
distribuidas em categorias diamétricas em Florestas Atlanticas Brasileiras, nos Estados
de Minas Gerais e Babhia.

All cm >10 cm >30 cm
P(U) P(U) P(U)
betaMNTD (mxs) 72.728 .., 157.863 | ..o 215.237 ..
betaMNTD (r xs) 58.569 166.256 216.846
P(V) P(V) P(V)
betaNTI (m x s) 0.550 <0.0001 0.280 0.122 0.122 0.016
betaNTI (r x s) 0.856 <0.0001 0.108 0.373 0.023 0.005

betaMNTD = beta Distancia média do taxon mais proximo; betaNT| = beta indice do réisn
préximo; m x s = mortos e sobreviventes; r X s = recrutas edwbntes; All cm = todos individuos
sobreviventes medidos previamente a partir do critério de #tactu8.18 centimetros de didmetro; >10
cm = apenas individuos >10 centimetros; >30 cm = apenas individQazntimetros; P(U) = nivel de
significancia a 0.05 para o teste de Mann-Whitney; P(V) = nivel ddis@griia a 0.05 para o Wilcoxon
Signed Rank Test, indicando se os valores de betaNTI diferem significatieasheezero.

Tabela 3 Sinal filogenético testado para os tragcos funcionais altura maxima e diametro
maximo a partir de um pool total de 593 espécies distribuidas em trés tipologias
vegetacionais de Florestas Atlanticas Brasileiras, nos Estados de Minas Gerais e Babhia.
Valores de p<0.05 indicam tracos mais conservados que o0 esperado ao acaso.

10.000 rand.
Hmax 2.857 0.222 0.215 0.003 0.998 <0.0001
Dmax 9.39 0.376 0.223 0.0001 0.999 <0.0001

Nés também encontramos que 89 espécies sobreviventes (14.7% do pool total de
espécies (604); 25.8% do pool das maiores que 10 cm e 91% do pool das maiores que
30 cm) apresentaram concomitantemente individuos mortos e recrutas no periodo de
quatro anos das florestas de estudo (Tabela S2; MATERIAL SUPLEMENTAR). Além
disso, nos trés pools de espécies houve mais espécies sobreviventes que
concomitantemente também apresentaram arvores mortas do que sobreviventes que
também recrutaram (Tabela S2; MATERIAL SUPLEMENTAR). Mas, nédo houve
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diferenca significativa entre os trés pools de espécies quanto ao numero de espécies
sobreviventes que apresentaram Aarvores mortas e recruta8.309, p=0.827),
respectivamente, no periodo de quatro anos. Contudo, o percentual de espécies com
arvores mortas, recrutas e ambas (37.8%, 48.2% e 91%, respectivamente) no pool das
maiores que 30 cm foi mais alto do que o encontrado para este mesmo calculo no pool
total (Tabela S2; MATERIAL SUPLEMENTAR). Também ¢€ interessante destacar o
mais alto percentual de espécies com arvores mortas do pool das maiores que 10 cm em
relacdo ao total de espécies e o0 ja mencionado alto percentual (91%) de espécies que
apresentaram no periodo ambos mortos e recrutas do pool das maiores que 30 cm em
relacdo ao total de espécies. Ou seja, 91% das espécies maiores que 30 que
apresentaram ambos mortos e recrutas concomitantemente no periodo de estudo.

Foi observado que a taxa anual de recrutamento néo influencia
significativamente a taxa anual de mortalidade, mostrando uma atuacéo independente de
ambos os eventos de recrutamento e mortalidade (Figura 4). No entanto, a mortalidade
influenciou significativamente o aumento do delta da riqueza de espécies (Figura 5).

A diversidade filogenética (Figura 6) (deltasesPD) demonstrou relacdo negativa
significativa com recrutamento, visto que valores positivos de sesPD representam maior
distancia filogenética. Portanto, 0 aumento nas taxas de recrutamento ocasiona um

aumento na diversidade filogenética composta por espécies distantemente relacionadas.

p= 0704
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Figura 4: Relagdo entre mortalidade e recrutamento em Florestas Atlanticas Brasileiras.
Regressao obtida por LM. Os valores das taxas séo transformacdes de seus valores
brutos a partir do arco-seno da raiz quadrada.
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4 DISCUSSAO

A dinamica de quatro anos das Florestas Atlanticas estudadas sugere a atuagéo
concomitante de filtros ambientais (p.ex: estresse hidrico) ou eventos aleatérios
interacbes negativas (p.ex: competicdo) na montagem de suas comunidades. Os
resultados sugerem interacdes negativas, como a exclusdo competitiva e efeitos
dependentes de densidade (p.ex: herbivoria, patégenos), onde a mortalidade causa
aumento da sobredispersdo entre as plantas mais proximamente aparentadas das
subparcelas (deltaMNTD). Contudo, onde o recrutamento € mais alto, a distancia
filogenética diminui entre as plantas mais aparentadas das subparcelas, o que sugere
fitragem ambiental, selecionando espécies mais adaptadas a filtros abidticos como
sombreamento e estresse hidrico, ou este agrupamento pode ser devido a um
preenchimento aleatério da comunidade com recrutas. Assim, visto que a mortalidade
aumentou a sobredispersdo da comunidade, esse preenchimento aleatério reduz tal
sobredispersédo, aumentando o agrupamento.

N&o obstante, nossos resultados sugerem uma maior importancia de interacdes
negativas na estruturacdo dessas comunidades dentro do periodo de quatro anos das
florestas analisadas. Primeiramente, o que nos leva a esta interpretacdo € que quanto
maior a mortalidade maior a distancia filogenética entre as arvores das subparcelas
(Figura 2), sendo isto corroborado pela baixa distancia filogenética entre as arvores
sobreviventes e mortas no pool total e entre as sobreviventes maiores que 30 cm de
diametro (DAP) e as mortas, mas com baixa distancia filogenética média né&o
significativa para as maiores que 10 cm (Tabela 2).

A significAncia do agrupamento filogenético entre arvores sobreviventes grandes
com mais de 30 cm de DAP e arvores mortas é um resultado que sugere a competicdo
como interacdo negativa mais provavel num contexto de conservantismo de nicho para
caracteristicas relacionadas ao vigor competitivo, como é o caso da altura maxima
(KUNSTLER et al., 2016), mas também do diametro das arvores (HUBBELL et al.,
2001b; O’BRIEN et al., 1995). Neste contexto de conservantismo de nicho, implicando
gue arvores sobreviventes e mortas proximas filogeneticamente sejam ecoldgica e
funcionalmente similares (WEBB et al., 2002), o esperado seria uma sobreposi¢cao de
nichos que levaria a exclusdo competitiva (GAUSE, 1934; WEBB et al., 2002). Assim,

o sinal filogenético significativo (em ambos K de Blomberg e o A de Pagel) como
indicativo de conservantismo encontrado para oS nossos tracos de altura maxima e

diametro maximo (Tabela 3) do pool total (593 espécies de todos os tamanhos em
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diametro, incluindo as sobreviventes, mortas e recrutas) reforca 0 n0sSsSO pressuposto
dessa maior importancia da competicdo na estruturacdo das florestas deste estudo.

Contudo, visto que pool total é constituido por espécies de tipologias distintas e
separadas espacialmente, a competicdo poderia ser oriunda de diferentes €enarios.
cenario mais provavel € que as florestas tropicais, como as do presente estudo, séo
constituidas por espécies dominantes e de crescimento mais lento que geralmente sdo
melhor competidosa(CONDIT et al., 2002; FARRIOR et al., 2016; GUARIGUATA,
OSTERTAG, 2001; LETCHER; CHAZDON, 2009; OLDEMAN, 1990), aumentando
neste caso a importancia do grau de parentesco na determinacdo das interacfes
competitivas (THORPE et al., 2011).

Além disso, o sinal filogenético observado para altura e didmetro méximos
somado ao agrupamento entre as arvores > 30 cm e as mortas mostrado por betaNT|
(Tabela 2) sugere predominancia da competicdo entre arvores melhores competidoras e
arvores mais aparentadas excluidas competitivamente. Isto é congruente com
importantes estudos em florestas tropicais que constataram competicdo mais forte entre
espécies mais proximas do que distantes filogeneticamente (KELLY et al., 2010, 2008
WEBB; GILBERT; DONOGUE, 2006). Todavia, visto outros tracos funcionais de
grande importancia na habilidade competitiva como éarea foliar especifica (SLA -
Specific leaf area) e densidade da madeira (Woody density) (KUNSTLER et al., 2016)
nao foram testados neste estudo, os padrdes filogenéticos poderiam ser diferentes.

O outro possivel cenario seria relativo a competicao difusa (KELLY; BOWLER,
2005; THORPE et al., 2011; WILSON; KEDDY, 1986) se consideramos que Florestas
Tropicais abrigam grandes numeros de espécies com equivaléncia ecoldgica, as quais
podem desenvolver independentemente habilidades para tolerar este tipo de competicao
(HUBBELL; FOSTER, 1986). A partir deste pressuposto, ao incluirmos tipos distintos
de Florestas Atlanticas, o efeito da dominancia no pool total de espécies seria diluido
entre essas tipologias (THORPE et al., 2011), possibilitando a competicdo ocorrer entre
muitos individuos distintos de multiplas espécies tanto préximas quanto distantemente
aparentadas (BENNETT et al., 2013; THORPE et al., 2011). No entanto, a competi¢céo
difusa ainda tem recebido poucos estudos e suporte empirico, sendo considerada atée
entdo de fraca atuacdo na estruturacdo de comunidades vegetais e com dificil predicéo
acerca dela deixar alguma assinatura filogenética (BENNETT et al., 2013; KELLY;
BOWLER, 2005).

Um exemplo que pode reforcar o efeito de dominancia em tamanho sobre

arvores menores advem do fato que 91 % das espécies do pool das arvores maiores que
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30 cm apresentaram concomitantemente arvores mortas e recrutas no periodo de estudo,
enguanto o pool das arvores maiores que 10 cm, o qual incluiu também muitas arvores
menores (< 10 cm), mostrou o0 maior percentual (62.2%) de espécies com arvores
mortas comparado aos outros pools. Este cenario € comum na dinamica florestal, visto
gue normalmente a medida que a sucessdo avanga algumas poucas espécies com
grandes individuos dominam a é&rea disponivel (CHAZDON, 2008a; CONDIT et al.,
2002; FARRIOR et al., 2016; GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009; LETCHER,
2010; LETCHER; CHAZDON, 2009; MUSCARELLA et al., 2016; OLDEMAN, 1990;
WESTOBY et al., 1984), subjugando individuos menores e menos competitivos aos
ambientes mais sombreados, os quais permanecem com tamanho reduzido (FARRIOR
et al., 2016; LETCHER et al., 2012; SWAINE; LIEBERMAN; PUTZ, 1987). Essa
hierarquia de tamanho é tipica num contexto de competicdo assimétrica por luz, que
geralmente € mais intensa do que a competicdo abaixo do solo e possui maior impacto
na estrutura comunitaria (BENNETT et al., 2013; HAUTIER; NIKLAUS; HECTOR,
2009; LAMB; KEMBEL; CAHILL, 2009).

Os individuos como aqueles menores que 10 cm de diametro estdo mais
suscetiveis a efeitos dependentes da densidade, sdo menos competitivos e mais sensiveis
a distarbios (CLARK; CLARK, 1991; HUBBELL et al., 2001b; LIEBERMAN et al.,

1985; SWAINE; LIEBERMAN; PUTZ, 1987). Assim, o disturbio causado pela
mortalidade de grandes arvores proximas filogeneticamente como as maiores que 30 cm
de didametro do presente estudo cria um filtro (LETCHER, 2010) ao ocasionar a morte
de diversos outros individuos, coespecificos ou ndo. Portanto, a filtragem ambiental
promovida pelos efeitos das alteracdes ambientais oriundas de distirbios como a
abertura de clareira tende a favorecer no longo prazo as espécies mais resistentes,
caracterizadas por ciclos de vida mais longo e lento e maior acumulo de biomassa
(BREWER, 2011; CLARK; CLARK, 1991), como as espécies maiores que 30 cm.

Se fizermos uma ligacdo entre as relagdes da mortalidade, perda de area basal e
recrutamento com o deltaMNTD (Figura 2), os nossos resultados sugerem gae com
mortalidade de grandes arvores e consequente perda de biomassa, ha uma liberacdo de
recursos que poderia favorecer espécies proximas contidas no pool total adaptadas a
condicbes ambientais distintas com, por exemplo, aquelas encontradas em clareiras.
Estudos de ecologia filogenética em clareiras (p.ex: JIN; QIAN; YU, 2015) nessas
florestas poderiam elucidar se ha agrupamento filogenético nas comunidades em

clareiras e quais caracteres estariam relacionados a um eventual conservantismo de



nicho em clareiras como também pode ocorrer em bordas de fragmentos (MATOS et
al., 2016; veja também ARROYO-RODRIGUEZ et al., 2012; SANTOS et al., 2010).

Nossos resultados mostraram aumento do recrutamento causando maior
agrupamento filogenético. Isso pode ser efeito de filtros ambientais ou eventos
aleatdérios com aumento da escala espacial sobre as arvores recrutas presentes no n0sst
pool total de espécies. Em sua faixa de distribuicdo as Florestas Atlanticas ocorrem
sobre distintos gradientes ambientais (OLIVEIRWHO; FONTES, 2000) e como o
aumento da escala espacial engloba mais heterogeneidade ambiental (CONDIT et al.,
2002; DUARTE et al., 2014; DUARTE; PRIETO; PILLAR, 2012; GASTAUER et al.,
2015), espécies proximas com requerimentos ambientais compartilhados séo
selecionadas através de pontos distintos desses gradientes (CAVENDER-BARES et al.,
2009). Dessa forma, quanto maior a metacomunidade utilizada numa analise mais
heterogeneidade € englobada, aumentando consequentemente o agrupamento
filogenético (SWENSON et al., 2006, 2007; VAMOSI et al., 2009). Visto que nossa
amostragem que constituiu o pool total advém de florestas pertencentes a distintas
tipologias e separadas espacialmente, uma heterogeneidade ambiental entre as florestas
pode ter sido englobada em nossas analises, resultando no aumento do agrupamento
filogenético.

Por outro lado, a intensificacdo de forcas aleatérias com o aumento da escala
espacial também (CAVENDER-BARES et al., 2009; HUBBELL, 2001a) pode atuar
sobre o recrutamento de individuos que preenchem os nichos liberados (TILMAN,
2004) pela mortalidade arborea, reduzindo desta forma a sobredispersdo e aumentando o
agrupamento filogenético. Embora, este pressuposto remete a uma importancia mais
geral da estocasticidade (p.ex: TILMAN, 2004), alguns estudos discutem e demonstram
a aleatoriedade como principal forca propulsora da colonizagéo inicial por individuos
(recrutamento neste caso) nas comunidades (p.ex: CHAI et al., 2016; ULRICH et al.,
2016).

Contudo, nossos resultados evidenciaram que o aumento do recrutamento
também levou a aumento da diversidade filogenética composta por espécies
distantemente relacionadas (Figura 6). Este resultado talvez possa ser entendido pelo
fato que apenas 14.7% das espécies em relacdo ao pool total apresentaram ambos
mortos e recrutas (Tabela S2, MATERIAL SUPLEMENTAR), implicando num numero
maior de recrutas de espécies distintas presentes na metacomunidade (neste caso,
constituida pelas espécies das nove areas de estudo), congruentemente a um cenario de

baixa limitacdo de dispersdo para o recrutamento arbéreo (HUBBELL, 2001a; veja
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também: PARMENTIER; HARDY, 2009; VAMOSI et al.,, 2009; WRIGHT, 2002).
Outras possiveis causas podem explicar esse aumento de diversidade, inclusive efeitos
dependentes de densidade como observado numa floresta tropical em Borneo em que
Webb, Gilberb e Donogue (2006) observaram maior sobrevivéncia de plantulas em
locais com maior diversidade filogenética. Ou seja, quando espécies coexistentes sédo
mais distantes, elas sdo menos submetidas a interacbes negativas e consequentemente
influem fracamente na sobrevivéncia das plantulas (WEBB; GILBERT; DONOGUE,
2006).

A observada auséncia de relacdo significativa entre as taxas anuais de
mortalidade e recrutamento (Figura 4) pode ser considerada congruente com os distintos
padrdes filogenéticos encontrados (sobredispersdo e agrupamento). O aumento no delta
de riqueza de espécies ocasionado pelo incremento na mortalidade (Figura 5) associado
a baixa distancia filogenética entre arvores mortas e sobreviventes indica um cenario de
maior mortalidade coespecifica do que heteroespecifica (COMITA et al., 2010;
HARMS et al., 2000). O aumento na mortalidade coespecificia fornece espaco para a
entrada de individuos de mais espécies (URIARTE et al., 2005) do que dos individuos
mortos, diminuindo os efeitos de dominancia por poucas espécies (HARMS et al.,
2000). No entanto, a medida que a riqueza de espécies aumenta diante da reducdo da
dominancia, as interacbes negativas entre plantas voltam a se intensificar e tornam-se
mais complexas e importantes nos processos de montagem das comunidades
(GUARIGUATA; OSTERTAG, 2001; LETCHER, 2010; LETCHER; CHAZDON,
2009).

Neste estudo nos fizemos a primeira tentativa de analisar e explicar a influencia
de eventos dinamicos (mortalidade, recrutamento, perda e ganho de biomassa) na
estrutura filogenética de Florestas Tropicais, como também tentar verificar as relacdes
filogenéticas dos mortos e recrutas com os sobreviventes de diferentes tamanhos em
diametro. Contudo, estamos cientes que para extrapolar nossos resultados gerais para
padrées na Floresta Atlantica é necessario o emprego de um esforco amostral
consideravelmente maior juntamente com a obtencdo de mais informagdes ambientais
das areas de estudo (p.ex. solos, relevo e topografia) e outros tracos funcionais
(caracteristicos de adaptacdes a filtros ambientais e habilidade competitiva).

Também devemos ter em mente que interpretacfes e afirmacgfes acerca de
processos ecoldgicos complexos e de dificil mensuragdo como a competicdo devem ser
cautelosas, visto a multiplicidade de fatores (p.ex: parentesco, heterogeneidade

ambiental, plasticidade de tracos de habilidade competitiva e conservantismo de tragos e
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nichos) que podem levar individuos a competirem, permitindo que a competicdo deixe
sua assinatura filogenética. Uma observacdo mais pontual da competicdo em seus
efeitos e respostas nos individuos, como também sua influéncia nas relagbes
filogenéticas, poderia ser atingida ao avaliar taxas de crescimento e relacdes alométricas
de individuos de espécies alvos quando préximos de vizinhos coespeeificos
heteroespecificos, ndo limitando investigar competicdo apenas por inferéncia a partir de
dados de ocorréncia de espécies (KRAFT et al., 2007).

5 CONCLUSAO

Nossos resultados sugeriram que os filtros ambientais ou eventos aleatérios e,
principalmente, as intera¢cdes negativas como a competicdo sdo 0S mais importantes
fatores atuantes na montagem das comunidades de nossas areas de estudo. A sugestivi
maior importancia de competicdo num contexto de conservantismo dos tracos altura
méaxima e diametro maximo foi indicada pelo aumento da sobredisperséo filogenética
com a taxa de mortalidade no pool total, associada ao parentesco mais proximo entre
arvores mortas e sobreviventes do pool total e, principalmente, entre arvores mortas e as
arvores maiores que 30 cm de DAP. Além disso, efeitos de dominancia de tamanho que
sdo tipicos causadores de desbastes em florestas tropicais conservadas foram sugeridos
em nossas observacdes, sendo que as arvores maiores que 30 cm mostraram 0 maior
percentual de espécies com concomitante ocorréncia de mortos e recrutas, enquanto as
maiores que 10 cm o maior percentual de arvores mortas.

O incremento com agrupamento filogenético com a taxa de recrutamento, por
outro lado, sugeriu ser resultado de filtragem ambiental sobre espécies funcionalmente
similares ou do preenchimento aleatério da comunidade por recrutas, reduzindo a
sobredispersdo filogenética. No entanto, o aumento da diversidade filogenética
composta por espécies distantemente aparentadas com o incremento do recrutamento
sugeriu um cenario de pouca limitacdo de dispersdo para os recrutas de espécies
distintas presentes na metacomunidade, o que também pode ser reflexo de uma
estratégia de fuga de interacbes competitivas através do estabelecimento proximo a

individuos heteroespecificos.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela St Dindmica filogenética pesada pela abundancia das espécies em Florestas
Tropicais Brasileiras. Coef. = coeficiente angular da regresséo; p = significancia da
regressao calculada por uma ANOVA Tipo Il através de LME (Linear Mixed Bffects

Mortalidade Recrutamento Perda Ganho
Coef. p Coef. p Coef. p Coef. p
dMNTD | 1.14 <0.001 | -3.81 <0.001 | -0.57 0.002 |0.24 0.08
dNTI 0.01 0.10 -0.00 0.430 |0.11 0.015 |-0.00 0.04

As métricas filogenéticas precedidas de ‘d’ representam os deltas de MNTD (Mean nearest taxon

distance) e NTI (Nearest taxon injlex

Tabela S2 Numero de espécies sobreviventes, mortas, recrutas e o0 seus percentuais em
relacéo aos trés pools de espécies (total, > 10 cm e >30 cm).

Spp. % Ger. %10 % 30
Status N Pool Pool Pool
M 214 35.43 62.2 37.85
R 168 27.81 48.83 48.21
MR 89 14.73 25.87 91.01
Sob 551 91.22 56.95 1341
SM 200 33.11 44.18 61.72
SR 153 25.33 33.72 40.74
Sobl10 344 56.86 _ _
Sob30 81 13.39 _ _
SM10 152 25.16 _ _
SM30 50 8.27 _
SR10 116 19.2 _

SR30 33 13.57

Spp.Status = classificagdo mortas, recrutas e sobreviventes e suas combinacdes; i denéspécies;
% Ger. Pool = pool geral de espécies (604); % 10 Pool = pool das maioresanu¢4uat); % 30 Pool =
pool das maiores que 30 cm (319); M = mortas; R = recrutas; MR = com rmogoditas; Sob =

sobreviventes; SM = com sobreviventes e mortos; SR = com sobreviventes
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CAPITULO II
FATORES AMBIENTAIS COMO MODELADORES DA ESTRUTURA
FILOGENETICA E RIQUEZA DE ESPECIES EM FLORESTAS ATLANTICA S
BRASILEIRAS

RESUMO

A Floresta Atlantica Brasileira € um dos maiores Biomas da América-Latina, possuindo
alta heterogeneidade ambiental evidenciadas no clima, altitude e distancia do oceano
que reflete sobre a distribuicéo, filogenia e riqueza de suas espécies, formando distintas
tipologias vegetacionais. Os efeitos da filtragem podem levar respectivamente ao
agrupamento ou sobredispersao filogenética se os tracos funcionais das espécies sao
conservados ou convergentes nas linhagens evolutivas. Assim, o objetivo do presente
estudo foi avaliar a filobetadiversidade entre trés tipologias de Floresta Atlantica
(Floresta Ombrofila Densa, Floresta de Galeria e Floresta Semidecidua Submontana),
distribuidas nos Estados de Minas Gerais e litoral da Bahia, e investigar a influéncia de
fatores ambientais nas suas diversidades e estruturas filogenéticas e riqueza de espécies.
Para tal, nos utilizamos nove &reas distribuidas em cada uma das tipologias
mencionadas acima e verificamos a distancia filogenética entre elas por meio de anélise
de filobetadiversidade. Analisamos as suas diversidades e estruturas filogenéticas por
meio das métricas MPD (Distancia média aos pares), MNTD (Distancia média do
taxon mais proximo), NRI (indice de parentesco liquido), NTI (indice do taxon mais
proximo) e sesPD (tamanho efetivo padrdo negativo da diversidade filogen&tica).
filobetadiversidade entre as tipologias de estudo foi andlise a partir dos célculos das
métricas betaNRI e betaNTI. Nés obtivemos as seguintes variaveis para cada area de
estudo através do software World Clim 1.4: altitude, médias anuais de temperatura e
precipitacdo, temperatura do més mais quente e precipitacdo do més mais Uumido. A
distancia do oceano foi calculada em linha reta em quildmetros através do Google Earth.
Os tracos funcionais altura maxima e diametro maximo foram testados quanto ao
conservantismo através de testes de sinal filogenético. NGs encontramos que todas as
tipologias apresentaram alto turnover filogenético entre si, 0 que possivelmente resulta
de alguns aspectos distintos de suas estruturas filogenéticas e dos seus distintos
gradientes ambientais, evidenciados por maior altitude e distédncia do oceano, menor
temperatura e maior precipitacao anual para a Floresta de Galeria, mais alta temperatura
e menor precipitagcdo anual, altitude e distancia do oceano para a Floresta Ombrofila
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um gradiente intermediario para a Floresta Semidecidua Submontana. A Floresta de
Galeria teve maior tendéncia ao agrupamento em direcdo aos nos basais (MPD) em
relacdo as outras tipologias e maior sobredispersdo em relacdo aos nés terminais (NTI)
da arvore filogenética, o inverso disso para a Floresta Semidecidua Submontana e a
maior diversidade filogenética composta por espécies proOximas em parentesco para a
Floresta Ombrofila. Todas as trés tipologias apresentaram sinal flogenético dos tracos

altura e didmetro maximos. A riqueza de espécies no conjunto total com todas as

tipologias inclusas diminuiu com o aumento da altitude, da temperatura e da

precipitacdo. Houve aumento da sobredispersédo filogenética para os clados basais
(MPD) com a temperatura do més mais quente e aumento do agrupamento com a
altitude para esses clados. Os clados mais recentes (NTI) aumentaram em

sobredispersdo com a distancia do oceano e também houve aumento da diversidade
filogenética (sesPD) composta por espécies filogeneticamente distantes com o aumento
da altitude e da distancia do oceano. Em conclusdo a este estudo, nds sugerimos a
heterogeneidade como um importante agente na montagem das comunidades

distribuidas em diferentes gradientes nas tipologias estudadas.



ABSTRACT

The Brazilian Atlantic Forest is one of the biggest Biomes of Latin-America and has
high environmental heterogeneity showed in climate variations, altitude and ocean
distance, which act over their distribution, phylogeny and species richness creating
distinct vegetation types. The effects of filtering can lead to phylogenetic clustering or
overdispersion whether the species functional traits are conserved or convergent within
the evolutionary lineages. Thus, the aim of this study was to evaluate the
phylobetadiversity between three vegetation types of Atlantic Forest (Gallery Forest,
Rain Forest and Semideciduous Forest) distributed through Bahia (in the coast) and
Minas Gerais States and to investigate the influence of environmental factors in their
phylogenetic diversity and structure and species richness. For that it was sampled nine
sites distributed through the vegetation types mentioned above and verified the
phylogenetic distance among them by phylobetadiversity analysis. It has been analyzed
their phylogenetic diversity and structure by using the metrics MPD (Mean pairwise
distance), MNTD (Mean nearest taxon distance), NRI (Net relatedness index), NTI
(Nearest taxon index) and sesPD (negative effective standardized size of phylogenetic
diversity). The phylobetadiversity among the studied vegetation types was analyzed by
calculating the metrics betaNRI and betaNTI. We obtained the following variables to
each study site by downloading them from the World Clim 1.4 software: altitude,
annual average of precipitation and temperature, temperature of the warmest month and
precipitation of the wettest month. The ocean distance was calculated in straight line in
kilometers through Google Earth. The functional traits maximum diameter and
maximum height were tested in respect to their conservatism by testing the phylogenetic
signal. It has been found from the results that all vegetation types have had high
phylogenetic turnover between each other what possibly is a result of their distinct
phylogenetic structure and environmental gradients, which ones we observed among the
types showed by occurrence of higher altitude and ocean distance, lower temperature
and higher annual precipitation in the Gallery Forest. Such as it was found a higher
temperature and lower annual precipitation, altitude and ocean distance in the Rain
Forest and an intermediated gradient in the Semideciduous Forest. Gallery Forest
showed the major tendency to clustering toward to basal nodes (MPD) compared to
others vegetation types and higher overdispersion toward to the terminal nodes (NTI) of
the phylogenetic tree and the opposite of such patterns happened in the Semideciuous

Forest. The highest phylogenetic diversity regarding closely related species was found
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in the Rain Forest. All of the three vegetation types showed phylogenetic signal to
maximum diameter and maximum. The species richness in the whole sample with all
vegetation included decreased as increased altitude, precipitation and temperature. Basal
nodes (MPD) were more phylogenetic overdispersed with temperature of warmest
month increasing and more clustered as altitude was higher. More recent clades (NTI)
increased phylogenetic overdispersion with ocean distance and also happened
phylogenetic diversity (sesPD) increasing constituted for distantly related species with
higher altitude and ocean distance. In conclusion to this study, we suggest
environmental heterogeneity as an important driver on the communities assembly
within the studied vegetation types acting in different points of the observed

environmental gradient among the types.



1 INTRODUCAO

A grande heterogeneidade ambiental distribuida ao longo da Floresta Atlantica é
um das principais forgas estruturadoras de suas distintas tipologias florestais (veja mais
detalhes sobre as tipologias na Tabela 1, da ségéséas de Estudo” no Material e
Métodos do CAPITULO 1), elencando principalmente a influéncia de fatores ambientais
como o clima e fatores como a limitacdo de dispersdo de espécies (BERGAMIN;
MULLER; MELLO, 2012; DUARTE; PRIETO; PILLAR, 2012; GASTAUER et al.,
2015; OLIVEIRAFILHO; FONTES, 2000), relevo e altitude (IBGE, 2012;
OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000; STEHMANN et al., 2009), propriedades do solo
como fertilidade e disponibilidade de aguaB’SABER, 2003; GIEHL; JARENKOW,

2015) e a influencia do aumento da distancia do oceano na sazonalidade climatica
(OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000). Todos esses fatores condicionam a formacéo de
reconhecidas tipologias de Floresta Atlantica: Florestas Densas, Mistas e Estacionais
Semideciduas e Deciduas (IBGE, 2012).

Dentre os fatores ambientais mencionados, o primeiro a se considerar € o clima,
visto que ele influencia a formacédo e qualidade dos solos e, consequentemente, no
estabelecimento, distribuicdo e riqueza de espéei@d. ABY; GARRATT, 2006;
GUARIGUATA; KATTAN, 2002). Dessa forma, o aumento na precipitacéo, refletindo
numa maior disponibilidade hidrica, proporciona um incremento na biomassa vegetal
(MURPHY; LUGO, 1986), que sofre decremento em condi¢cdes de alta temperatura e
seca (LOLA DA COSTA et al.,, 2010). Contudo, com o aumento da altitude, a
intensidade do vento e a precipitacdo tendem a aumentar e a temperatura a reduzir
(BARRY, 2008), limitando esse tipo de ambiente apenas as espécies adaptadas a essas
condicBes (HAWKINS et al., 2003; SCHWINNING; KELLY, 2013). A distancia do
oceano também influencia na precipitacdo através da conducdo de massas de ar
responsaveis pela distribuicdo das chuvas e ocorréncia de clima mais seco (se mais
distante do litoral) ou mais Umido (se mais préximo do litoral) (BARRY, 2008;
MCCAIN; GRYTNES, 2010; OLIVEIRAFILHO; FONTES, 2000).

A disponibilidade hidrica € bastante variavel em muitas Florestas Tropicais
(DAWS et al., 2002; GIEHL; JARENKOW, 2015; GUIMARAES et al., 2008;
MARQUES; SWAINE; LIEBSCH, 2011), como no caso das Florestas Atlanticas,
tornando-se mais ou menos sazonal dependendo da regido (OLMNAHIRA;
FONTES, 2000). Os ambientes mais limitados hidricamente promovem ampla variacéo
nas adaptacdes funcionais das plantas a essa condicdo (BALTZER et al., 2007;
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ENGELBRECHT et al., 2007; TOLEDO et al., 2011). Ja a saturacdo hidrica influencia
no aumento de interagées competitivas (COMITA et al.,, 2010), uma que vez muitas
plantas capturam agua e nutrientes do solo mais eficientemente, aumentando a biomassa
vegetal local (GOLDBERG; NOVOPLANSKY, 1997), reduzindo assim
subsequentemente os recursos disponiveis (BREWER, 2011).

O crescimento em altura e didmetro é influenciado tanto pela limitacdo quanto
pela saturacdo hidrica, sendo que num caso de saturacdo as arvores investiriam, por
exemplo, no aumento da folhagem e da condutancia foliar como uma forma de captura
mais rapida de agua, permitindo que uma arvore mantenha sua vantagem em altura em
relagdo as outras (COMITA; ENGELBRECHT, 2009; SCHWINNING; KELLY, 2013;
WESTOBY et al.,, 2002). Mas quando o ambiente esta limitado hidricamente, a
estratégia competitiva muda para menor investimento em raizes de menor diametro de
espessura e maior investimento em espessura da casca e diametro do tronco,
objetivando maior armazenamento d’agua (LEBRIJA-TREJOS et al., 2015; PEREZ-
HARGUINDEGUY et al., 2013; SCHWINNING; KELLY, 2013)Além disso, estas
estratégias adaptativas a limitacao e saturacdo hidrica influenciam na relacédo alométrica
(FARRIOR et al., 2016; HUBBELL et al., 2001) entre altura e diametro, visto que uma
arvore tende a investir no crescimento em altura concomitante com o seu incremento em
diametro (OLDEMAN, 1989; POORTER, 2001).

A filogenia de comunidades € uma abordagem que tem se mostrado de grande
importancia para o entendimento dos padrées ecolégicos em comunidades vegetais,
principalmente aqueles observados no presente, pois estabelece uma ligacdo mais clara
entre as condicdes ambientais e as adaptacbes das espécies a essas condi¢cdes, com
também relacbes entre espécies mediadas pelo ambiente (CAVENDER-BARES et al.,
2009). Esta abordagem se baseia no estabelecimento de uma ligagao do parentesco entre
espécies de plantas com a influéncia de fatores como as condicbes ambientais e as
interacbes positivas e negativas (GODOY; KRAFT; LEVINE, 2014; KRAFT et al.,
2007; URIARTE et al., 2010; VALIENTE-BANUET; VERDU, 2007; WEBB et al.,
2002).

Segundos os principios da filogenia de comunidades, se os tracos funcionais das
espécies sao conservados dentro das linhagens evolutivas (WEBB et al.g 2902)
atuacdo de interagcbes negativas (p.ex: competicdo, patdgenos e herbivoria)
(CAVENDER-BARES et al., 2009; CONNELL, 1971; JANZEN, 1970; NOVOTNY et
al., 2002; WEBB et al., 2002; WELDEN; SLAUSON, 1986) é mais importante do que a

filtragem ambiental, a comunidade seria filogeneticamente mais sobredispersa do que o
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esperado ao acaso (WEBB et al.,, 2002). Mas se no contexto de conservantismo de
tracos a filtragem ambiental é mais importante, entdo a comunidade deveria ser
filogeneticamente mais agrupada (WEBB et al., 2002).

As espécies proximas em parentesco com tracos funcionais conservados tendem
a ser ecologicamente similares ( DARWIN, 186RAUSE, 1934; WEBB, 2000), o que
faz com que sobreponham seus nichos na utilizagdo de recursos comuns (p.ex: agua),
causando exclusdes competitivas (BEGON; TOWNSEND; HARPER, 2007; GAUSE,
1934). Contrariamente, ha a possibilidade de sobredispersédo filogenética gerada por
competicdo difusa, a qual pode ocorrer entre individuos de multiplas espécies
distantemente aparentadas (BENNETT et al., 2013; THORPE et al., 2011; WILSON;
KEDDY, 1986). Todavia, a competicdo difusa é de dificil observagcdo, tem pouco
suporte empirico e tem sido considerada fraca para deixar uma assinatura filogenética
(BENNETT et al., 2013; KELLY; BOWLER, 2005).

A forca seletiva dos filtros ambientais se torna mais importante na montagem
das comunidades a medida que aumenta a escala espacial, visto que uma maior
heterogeneidade ambiental € englobada, selecionando espécies similares funcionalmente
com tracos conservados dentro de cada posicado do gradiente ambiental (CAVENDER-
BARES et al.,, 2009; KRAFT; ACKERLY, 2010; WEBB et al., 2002). A arvore
filogenética da metacomunidade, consequentemente, também engloba os efeitos do
aumento da escala espacial, tornando a comunidade mais agrupada filogeneticamente
(CAVENDER-BARES et al., 2009QQuanto maior € a escala espacial maior é também a
possibilidade de englobar clados e linhagens distantes, aumentando @ssim
agrupamento resultante da filtragem ambiental ou processos neutros sobre espécies com
evolucdo convergente (CAVENDER-BARES et al., 2009; FINE;, KEMBEL, 2011;
SWENSON et al., 2006, 2007).

As medidas filobetadiversidade sao importantes ferramentas para comparar
tipologias vegetacionais com distintas histérias evolutivas, condicdes ambientais e
composicao floristica (GRAHAM; FINE, 2008; PARMENTIER; HARDY, 2009)
Entdo, se considerarmos a influencia na vegetacéo de fatores como mudancas climaticas
globais num passado distante (MORLEY, 2000), isso resultaria numa divergéncia
evolutiva nos nos basais da arvore filogenética (MPD e betaMPD), enquanto mudancas
evolutivas e processos ecoldgicos mais recentes sdo refletidos em tdxons mais proximos
em parentesco no topo da arvore filogenética (MNTD e betaMNTD) (FINE; KEMBEL,
2011; WEBB et al., 2002). Dessa forma, duas comunidades localizadas numa mesma
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tipologia vegetacional tendem a variar mais em relacdo a n6s mais recentes (DUARTE
et al., 2014).

Assim, este estudo teve como objetivo: avaliar a filobetadiversidade entre trés
tipologias de Floresta Atlantica (Floresta Ombrdfila Densa, Floresta de Galeria e
Floresta Semidecidua Submontana), distribuidas nos Estados de Minas Gerais e litoral
da Bahia, e investigar a influéncia de fatores ambientais (clima, altitude e distancia do
oceano) nas suas estruturas filogenéticas e riqueza de espécies. Para tal, foram pautadas
as seguintes hipoteses: 1°) Florestas no interior do Brasil (Semideciduas e de Galeria)
apresentam menor riqueza e maior agrupamento filogenético, se os tracos funcionais das
espécies sdo conservados, partindo do pressuposto que suas condicdes de maior
sazonalidade climética e altitudes mais elevadas sejam filtros significativamente mais
fortes do que nas florestas litoraneas (Ombrdfilas); 2°) As florestas litoraneas tendem a
mostrar maior sobredispersdo filogenética, supondo que sua mais constante
disponibilidade hidrica ao longo do ano é um recurso melhor distribuido a todas as
plantas, o que gera crescimento mais equitativo e que promove repeléncia filogenética

por interacdes negativas dependentes de densidade ou competitivas.

2 MATERIAL E METODOS

2.1 Areas de Estudo

O estudo foi conduzido em trés florestas classificadas como Florestas
Estacionais Semideciduais Submontanas, em trés Florestas Ombrofilas de Terras Baixas
(Florestas de Tabuleiro) e em trés Florestas Semideciduais Aluviais (Mata de Galeria)
(IBGE, 2012; VELOSO; RANGEL FILHO; LIMA, 1991). A localizacao das areas de
estudo pode ser visualizada no mapa da Figura 1 e Tabela 1 e as Bacias hidrogréficas as
quais elas pertencem também na Tabela 1 da s€As&s de Estudo” no Material e
Métodos do Capitulo .

Todas as florestas selecionadas para este estudo estdo protegidas ha mais de 30
anos. Os critérios para a selecdo das areas foram: auséncia de disturbio quando as
subparcelas para amostragem e monitoramento foram instaladas nas areas, ser distante
de borda e possuir um histérico continuo de dindmica sem perturbacdo. Além disso,
foram priorizadas as areas que, mesmo ndo sendo amostradas num mesmo ano, foram

inventariadas na mesma época do ano (neste caso entre Junho a Agosto).
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O clima das areas é classificado de acordo com o sistema de Képpen (Tabela 1
da sessdo “Areas de Estudo” no Material ¢ Métodos do Capitulo I), sendo o Af o clima
tropical chuvoso das Florestas Ombrofilas Densas de Terras Baixas; Aw tropical imido
com estacao seca e inverno brando das Florestas de Galeria; Cwb subtropical moderado
umido, marcado por presenca de chuvas no verédo (de Outubro a Marco) e auséncia de
chuvas no inverno (de Abril & Setembro) das Florestas Semideciduas; Cwa com verdes
guentes e chuvosos e invernos moderadamente frios e secos (RAMOS; SANTOS;
FORTES, 2009) das Florestas de Galeria. Os valores médios de precipitacdo e
temperatura descritos na Tabela 1 do Capitulo | foram obtidos através do software
World Clim verséo 1.4.

A descricdo dos solos das éareas foi baseada no Mapa de Solos do Brasil
(SANTOS et al., 2011, 2013). Assim, na area da Reserva do Cdérrego Fundo predomina
o Latossolo Vermelho Distrofico. Na regido do Vale do Rio Doce, relativo as areas do
municipio de Dionisio (Florestas do Mumbaca, Lagoa do Capim e Santa Cruz) os solos
dominantes sdo Latossolos Vermelho-Amarelos e Cambissolos Haplicos, sendo ambos
acidos e de baixa fertilidade natural. Ja a regido de Carbonita possui tipicamente solos
que variam de coloracdo bruno-amarelada a vermelha-escuro, pertencendo as classes
dos Latossolos, Cambissolos, Plintossolos e Neossolos. As Florestas Ombrdfilas Densas
de Terras Baixas nos tabuleiros costeiros da Bahia possuem solos que variam entre

Argissolos Amarelos e Vermelhos Distroéficos.

2.2 Levantamento das comunidades arbéreas

Todas as areas de estudo foram amostradas através do método de parcelas
(MUELLER-DOMBOIS; ELLENBERG, 1974; NEWTON, 2007) e cada floresta
representa um bloco composto de subparcelas de 10 x 10 m (Tabela 1). Como mostrado
na Tabela Ha sessdo “Areas de Estudo” no Material e Métodos do Capitulo I, as areas
tiveram as medicoes feitas em individuos arb6reos com CAP (circunferéncia a altura do
peito) a 1,30 m do solo maior ou igual a 10 cm (equivalente 3,18 cm em diametro).

A clasdficacdoao rivel de fanilias foi baseada no Angiosperm Phyloge
Group Il (BREMER et al., 2009). Verificamos as grafiasrretas e
sinonimiss através do site TNRS(Taxonanic Name Resolution Service
tnrs.iplantcdlaboraive.org/) (BOYLE et al., 2013) quesaconfere em

bancos de dadmnline e nds utilizamos o banco online Tmpicacs.
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2.3 NMDS e Andlise de similaridade (ANOSIM)

Para verificar se havia similaridade floristica entre as tipologias nds utilizamos
uma analise NMDS (Escalonamento Multimensional N&o Métrico), pesada pela
abundéancia das espécies por subparcelas, no software R, versdo 3.3.1 (R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016), seguida pela ANOSIM (Analise de
Similaridade) com distancia de Bray-Curtis, na qual verificamos par-a-par a
similaridade entre as tipologias pelos valores da estatistica R e os p-valores. A
ANOSIM foi conduzida no software Past, fornecendo resultados advindos de 9.999
aleatorizacfes. Os eixos 1 e 2 da NMDS também foram testados quanto a diferenca
entre tipologias pelo teste Kruskal-Wallis, seguido do teste Dunn no software R verséo
3.3.1, com o uso dos pacotes “stats” (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016g
“dunn.test” (DINNO, 2016), respectivamente. Em nossa primeira analise para NMDS
encontramos um outlier que distribuiu as tipologias em agregacdes separadas e ficou a
parte delas no grafico. Entdo verificamos os scores dos dois primeiros eixos e
encontramos que outlier foi relativo a subparcela 21 da area 15A (Floresta Ombrofila)
que inclui as espécies Annona furfuracea A. St.-Hil., Casearia javitensis (Turcz.) L.O.
Williams, Parkia pendul@willd.) Benth. ex Walp. e Vismia latifolia (Poir.) Reich. in
Martius. Assim, nés retiramos o outlier e rodamos novamente NMDS e ANOSIM,

utilizando os resultados dessa segunda rodada de analises para inserir nos resultados.

2.4 Filobetadiversidade

As tipologias de Floresta Atlantica deste estudo foram testadas quanto ao
turnover filogenético entre elas por meio de comparacdes par a par da distancia
filogenética (FINE; KEMBEL, 2011). Nos utilizamos através do pacote Phylocom 4.2
(WEBB; ACKERLY; KEMBEL, 2008) as funcdes COMDIST para obtencdo de
betaNRI e COMDISTNT para calcular betaNT]I, relacionados aos clados basais (raiz da
arvore filogenética) e clados oriundos de historia evolutiva recente (topo da arvore
filogenética) (WEBB et al., 2002), respectivamente. Assim, o grau de similaridade ou
dissimilaridade filogenética entre as tipologias avaliados por betaNRI e betaNTI teve
sua significancia testada considerando-se menores -1.96 (alto turnover filogenético) ou
maiores que 1.96 (baixo turnover filogenético). Os calculos de betaNRI e betaNTI
foram ponderados de duas formas: i) ndo pesado pela abundancia (presenca e auséncia

das espécies) e ii) pesado pela abundancia. O objetivo ao conduzir este calculo baseado
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em duas ponderac0Oes distintas foi verificar se um determinado padrao encontrado (p.ex:
alto turnover) é consistente mesmo quando diferentes pesos sao adicionados no célculo

ou se esses pesos exercem algum influencia significativa nesse padréo.

2.5 Obtencéo e interpolacdo dos dados ambientais

Como dados ambientais nés utilizamos dados climaticos e fisicos (altitude e
distancia do oceano). Para obtencdo dos dados climaticos e altitude foi utilizada a
modelagem por interpolagcdo do WorldClim 1.4 para o tempo presente, baseada no
método de interpolagéo de 30 arc sec (~ 1 km de distancia). O método de interpolagéo
“Neighbour station” com 30 arc sec ¢ de alta resolucdo espacial e robusto poder de
predicdo matematica para o clima atual das areas de estudo (p.ex. ultimos 15 anos),
visto que ele se baseia em dados temporais de pelo menos 30 anos (1960-1990)
(HIIMANS et al., 2005; NEW; HULME; JONES, 2000). Além disso, para regides
tropicais como a brasileira, a interpolacdo pbde ser feita em boa parte para o periodo
1950-2000 (NEW; HULME; JONES, 1999).

Os dados climaticos foram extraidos para as coordenadas das areas de estudo a
partir da ferramenta “Spatial Analytics” através da funcdo ArcMap do pacote ArcGis
10.1 Os dados obtidos através do WorldClim entéo foram: Altitude = altitude das areas
de estudo em metros; BIO1 = Temperatura média anual; BIO12 = Precipitacdo anual;
BIO5 = Temperatura maxima do més mais quente; BIO13 = Precipitacdo do més mais
umido, tendo sido renomeados neste estudo como Tmean (BIO1), Panual (BIO12),
Tmax (BIO5) e Pmum (BIO 13). A distancia do oceano foi calculada em linha reta
como a distancia mais préxima de cada area para o oceano em quildmetros, objetivando
verificar se tal variavel influencia na filogenia e riqgueza de espécies.

As quatro variaveis bioclimaticas (BIO1, BIO5, BIO12 e BIO13) dentre as
disponibilizadas pelo WorldClim e altitude e distancia do oceano foram selecionadas
pelas seguintes razddg variaveis bioclimaticas podem fornecer uma util aproximacao
priméria para o entendimento do impacto potencial do clima sobre a distribuicdo de
espécies (PEARSON; DAWSON, 2003); dante do fato que nossas areas de estudo
estdo distribuidas em por¢cdes mais interioranas e litorAneas do territorio brasileiro
(Tabela 1 e Figura 1 do Capitulo 1), e essa por¢gbes apresentam condi¢ces climaticas
tipicamente distintas (OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000), n0s pressupomos que
variaveis que representem mais pontualmente diferencas em precipitacdo (p.ex: média

anual e do més mais umido) e temperatura (p.ex: média anual e més mais quente)
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poderiam nos oferecer melhor clareza no teste de suas influencias na filogenia e riqueza
de espécies. Além disso, temperatura do més mais quente (BIO5) e precipitacdo do més
mais umido (BIO13) representam os extremos de dois principais eixos de variacdo
climatica que séo relevantes para as plantas e podem ser de mais facil iné&rpretac
(BLONDER et al., 2015); 3) O uso da variavel altitude nas anélises se deve ao fato dela
influenciar fortemente na ocorréncia e distribuicdo de espécies em escala local
(PEARSON; DAWSON, 2003) e a distancia do oceano porque influi no clima
(MORLEY, 2000; BARRY, 2008), sendo ambas as variaveis também tipicamente
distintas entre as por¢des interioranas e litoraneas; 4) auséncia de multicolinearidade
entre as variaveis utilizadas nos modelos globais submetidos a selecdo por Akaike dos
melhores modelos de regresséo nos testes de relacdo da filogenia e riqueza de espécies
com variaveis climaticas (veja neste capitulo a Tabela S1 do Material Suplementar

sessad2.9.2 - Selecdo e construcdo dos melhores mddeétobaterial e Métodgds

2.6 Estrutura filogenética das comunidades

Para analisar a estrutura e diversidade filogenética do bloco de cada comunidade
(area de estudo), as espécies do pool total de espécies (conjunto de espécies de cada
comunidade, precedidas pelos nomes de suas familias e géneros, encontradas nas
subparcelas de cada é&rea) (KEMBEL; HUBBELL, 2006; WEBB; ACKERLY;
KEMBEL, 2008) foram inseridas na super arvore filogenética R20120829mod.new
(GASTAUER; MEIRA-NETO, 2016) baseado no APG Il (BREMER et al., 2009). Esta
insercdo foi feita via funcdo phylomatic do software Phylocom 4.2 (WEBB,;
DONOGHUE, 2005).

Através do Phylocom 4.2 fizemos uma calibrac@o da arvore que permite calcular
a distancia filogenética entre as espécies. Tal calibragéo foi feita com uso do algoritmo
bladj em combinacdo com um arquivo ages, que é baseado na datacdo molecular de
registros fésseis de Bell et al. (BELL; SOLTIS; SOLTIS, 2010), conforme o proposto
por Gastauer e Meira-Neto (2016). Como a arvore construida por bladj € ultramétrica, a
extensdo dos ramos corresponde a uma escala de tempo, mostrando mudancas
evolutivas ou o tempo decorrido entre eventos de cladogénese (WEBB; ACKERLY;
KEMBEL, 2008).

Apo6s a montagem e calibracdo da arvore filogenética foram calculados através
do Phylocom 4.2 o MPD (Mean Pairwise distance) e o MNTD (Mean nearest taxon
distance), que sdo a média de distancia entre todos os pares de espécies coocorrentes en
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cada subparcela e distancia média entre os taxons mais proximos para todas as espécies
de cada subparcela (WEBB, 2000; WEBB et al., 2002), respectivamente. Nés
utilizamos estes dois parametros devido ao nosso interesse em investigar relagdes entre
as variaveis ambientais e filogenéticas baseadas nas espécies pertencentes a clados
basais de nossa arvore filogenética como um todo (MPD) e as espécies pertencentes a
clados do topo da &rvore filogenética oriundos de eventos evolutivos recentes (MNTD)
(WEBB et al., 2002) com as varidveis ambientais. Também foram calculados os indices
NRI (Net relatedness index) e o NTI (Nearest taxon index) a partir da média e desvio
padrao de MPD e MNTD, respectivamente, de todas as 10.000 comunidades
randomizadas (KRAFT et al., 2007).

Ao calcular os valores de NRI e NTI foi aplicado através do Phylocom 4.2 um
modelo nulo sem restricbes, que mantem a riqueza de espécies de cada comunidade,
mas randomiza suas identidades (KEMBEL; HUBBELL, 2006), fazendo com que todas
as espécies ocorrentes nas subparcelas das areas de estudo tenham igual probabilidade
de serem incluidas nas comunidades randomizadas (WEBB; ACKERLY; KEMBEL,
2011). Quando o MPD ou MNTD observado € menor do que o esperado ao acaso indica
agrupamento filogenético. Mas quando MPD ou MNTD observado é maior do que o
esperado ao acaso indica sobredisperséao filogenética (WEBB et al., 2002). Os valores
positivos de NRI e NTI indicam agrupamento, visto que as espécies em cada
comunidade sdo mais agrupadas filogeneticamente do que o esperado ao acaso. Ja 0S
valores negativos destes indices indicam sobredisperséo filogenética, pois as espécies
sdo menos aparentadas do que o esperado por acaso (WEBB, 2000).

A diversidade filogenética (PD) foi calculada através do sesPD (Standard effect
size of phylogenetic diversity) no software R, versédo 3.3.0 (R DEVELOPMENT CORE
TEAM, 2016)com o pacote “Picante” (KEMBEL, 2008; KEMBEL et al., 2010). Diante
do fato de que o PD é correlacionado com a riqueza de espécies (SWENSON, 2014), o
sesPD separa estas duas variaveis comparando os valores observados de PD com
agueles de comunidades de igual riqgueza de espécies criadas por modelos nulos que
aleatoriamente sorteiam espécies do pool de espécies. Dessa forma, nas comunidades
com maior PD do que o esperado possuem valores positivos de sesPD e aquelas com

menor do que o esperado possuem valores negativos (SWENSON, 2014).
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2.7 Comparacdes (ambiente, filogenia e riqueza) dentro e entre tipologias

Foi aplicado o teste de Kruskal-Wallis para verificar se haviam diferencas
significativas nos parametros de diversidade e estrutura filogenética e variaveis
ambientais entre as tipologias, seguido a posteriori pelo teste Dunn para verificar entre
quais tipologias houve diferencas. Estes testes foram conduzidos no software R versao
3.3.1, com o uso dos pacotes “stats” (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016g
“dunn.test” (DINNO, 2016), respectivamente.

Para testar se houve variacao significativa de todos os parametros filogenéticos e
ambientais dentro de cada tipologia vegetacional e dentro do conjunto total (todas as
tipologias juntas), nés aplicamos testes contra zero para uma amostra através do
Wilcoxon Rank Signed Test e Testepara uma amostra relativos a distribuicdes néo-
normal e normal, respectivamente no software R versao 3.3.1. O teste Wilcoxon Rank
Sum Test (ou teste U de Mann-Whitney) foi aplicado adicionalmente para comparar par
a par as métricas filogenéticas entre tipologias, objetivando verificar se encontramos
significancias ndo captadas nas comparacfes das médias pelo Kruskal-Wallis e teste
Dunn. A comparacdo da riqueza total de espécies por tipologia vegetacional foi feita
através do Teste de Poisson com o pacote “exactci” (FAY, 2010) no software R versao
3.3.1.

2.8 Sinal Filogenético

Para testar o sinal filogenético dos tracos altura maxima e diametro maximo
como indicativo de conservantismo nas linhagens evolutivas dentro de cada tipologia de
Floresta Atlantica do presente estudo nos utilizamos trés métodos: func¢do “aotf” do
Phylocom 4.2, K de Blomberg e Lambda de Pagel. Diante do fato que ndo tinhamos
disponiveis os valores de tracos para algumas espécies de cada tipologia, nés
conduzimos os testes de sinal filogenético a partir de um pool de 168 espécies para a
Floresta de Galeria (66,4 % de seu pool total de 253 espécies), 359 para a Floresta
Ombrdfila (87,3 % de seu pool total de 411 espécies) e 223 para a Floresta Semidecidua
Submontana (75,3 % de seu pool total de 296 espécies). Primeiramente, nés
construimos um arquivo “sample”, contendo os valores de altura e didmetro maximo
dos individuos por subparcelas de cada area de estudo e posteriormente calculamos a
partir dai os valores maximos de ambos os tracos para cada espécie dentro de cada

tipologia. Os detalhes interpretativos e metodoldgicos dos trés métodos utilizados para
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testar o sinal filogenético estao na sessao “Sinal Filogenético” do Material e Métodos do

Capitulo .

2.9 Relagdes varidveis ambientais e filogenia

2.9.1 Pré-processamento dos dados

As andlises para testar as relacfes entre as variaveis ambientais e as métricas
filogenéticas foram conduzidas seguindo os seguintes passos:

1°) teste de normalidade por avaliacdo preliminar de residuos através de LM
(Linear models) e do teste Shapiro-Wilk no software R, versdo 3.3.0 (R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016).

2°) teste de correlacdo das variaveis preditivas por meio da correlacdo de
Pearson (HINKLE; WIERSMA; JURS, 2003; LEGENDRE; LEGENDRE, 2012) para
verificar quais variaveis preditivas (varidveis ambientais e riqueza de espécies)
poderiam ser utilizadas no mesmo modelo (Tabela S1, MATERIAL SUPLEMENTAR
fim do texto), evitando problemas de multicolinearidade (DORMANN et al., 2013;
GOTELLI; ELLISON, 2011) O teste foi feito com o pacote “PerformanceAnalytics”
(PETERSON; CARL, 2014) no software R, verséo 3.3.0.

3°) teste de linearidade através dos testes Kolmogorov-Smirnov e Cramér-Von
Mises (CvM) a nivel alfa p<0,05 (LIN; WEI; YING, 2002). Estes testes verificam se a
relacdo entre a variavel dependente e as preditivas € linear. Caso algum desses testes
aponte valor abaixo do alfa estabelecido para a relacdo entre alguma das variaveis
ambientais (preditivos) e a métrica filogenética em questédo, transformacdes (p.ex. log,
raiz quadrada) e adequacbes dos dados para o ajuste do modelo a funcéo linear sdo
feitas (BORCARD; GILLET; LEGENDRE, 2011; CRAWLEY, 2012; GOTELLI;
ELLISON, 2011; LIN; WEI; YING, 2002). Os dois testes foram realizados com o uso
do pacote “gof” (HOLST, 2014) no software R, versédo 3.3.0.

4°) teste de autocorrelacdo espacial das variaveis utilizadas para os melhores
modelos selecionados por Akaike (Akaike information criterion) foram conduzidos de
acordo com o proposto por Legendre e Fortin (LEGENDRE; FORTIN, 1989), Borcard,
Gillet e Legendre (2011) e Legendre e Legendre (LEGENDRE; LEGENDRE, 2012)
através do teste de autocorrelacdo espacial | de Mbfarur’s 1), conduzido atraves
dos paotes “Ictools” (KALOGIROU, 2015)e “ncf” (BJORNSTAD, 2016). O nivel alfa

assumido para significancia de autocorrelacdo espacial foi p<0,05. Primeiramente
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foram convertidas as coordenadas geogréficas (latitude-S e longitude-W) para
coordenadas UTM através do site RCN (Yellowstone Research Coordination Network
(http://'www.rcn.montana.edu/resources/converter. aspx).

Apo6s isso rodamos um modelo linear (LM) para os modelos a serem testados
para as hipoteses deste estudo, o qual foi inserido na sintaxe do | de Moran no software
R, versédo 3.3.0 (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016). A decisdao do modelo de
regressdo adequado perante presenca significativa de autocorrelagdo de dados
(LEGENDRE; LEGENDRE, 2012) seguiu a abordagem definida por Dormann et al.
(2007) Assim, quando os dados sdo autocorrelacionados a fungdo “corExp” do pacote
“nlme” (PINHEIRO et al., 2016) é adicionada na sintaxe do modelo final, corrigindo tal
viés e fornecendo valor de p ndo enviesado (BORCARD; GILLET; LEGENDRE, 2011;
PINHEIRO; BATES, 2000).

5°) modelo final: visto que n&do encontramos autocorrelacdo espacial
significativa nos melhores modelos selecionados por Akaike, conforme verificado por
um LM com a sintaxe para o | de Moran (vide item 4° acima), nés utilizamos GLM
(Generalized linear model = Modelo linear generalizado) para regressées simples
(p.ex: altitude (preditiva) versus riqgueza de espécies (dependente)) e GLMM
(Generalized Linear Mixed Models = Modelos Lineares generalizados mistos) para
regressdes multiplas (vide detalhes na proxima subsecéo, 2.3.3.2).

2.9.2 Selecéao e construcéo dos melhores modelos

Devido a restricdo de multicolinearidade entre algumas variaveis preditivas
(Tabela S1, MATERIAL SUPLEMENTAR) foram construidos dois tipos de modelos
globais para selecdo do melhor modelo por Akaike (Akaike Information Criterion of the
Second Order (AICc) = Critério de informacdo Akaike da segunda ordem)),
relacionando as variaveis climaticas (preditivas) e os parametros filogenéticos (Tabela
5; 1° modelo global incluiu como preditivas: temperatura média anual, precipitacdo
anual, rigueza de espécies e tipologia; 2° modelo global: temperatura maxima do més
mais quente, precipitacdo do més mais Umido, riqueza de espécies e tipologia). As
selecbepor Akaike foram concebidas através pacote “MuMIn” (BARTON, 2016) no
software R, versao 3.3.0 (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016).

Consideramos como o melhor modelo aquele com menor valor de AICc e delta
menor que dois, o qual garante que tal modelo se ajuste com alta precisdo aos dados,
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recebendo total suporte empirico (BURNHAM; ANDERSON, 2002). A categoria
“type” foi também inclusa entre as preditivas nos modelos para verificar se as tipologias

de Floresta Atlantica neste estudo influenciam os parédmetros filogenéticos e riqueza de
espécies. Visto que as variaveis altitude e distancia do oceano apresentaram alta
correlacio com as demais variaveis preditivas (Tabela S1, MATERIAL
SUPLEMENTAR) foram construidos modelos separados de regressdo simples para
testar a relacdo delas com as variaveis dependentes (filogenia e riqueza de espécies).

Os melhores modelos selecionados por Akaike (Tabela 5) a partir dos dois
modelos globais foram construidos com GLMM a partir do pacote “Ime4” (BATES et
al., 2015), o qual mostrou o melhor ajuste e distribuicdo de residuos dentre os métodos
de regressao testados. Contudo, as relacdes significativas extraidas desses melhores
modelos e mostradas em gréaficos de disperséo nos resultados foram concebidas a partir
de GLM, uma vez que este método apresentou melhor ajuste dos residuos aemodelo
maior estabilidade do que GLMM. O GLMM apresentou nesses casos elevada
propor¢céao de autovalores, ocasionando falhas de convergéncia nos seus algoritmos, um
problema que pode ser comum em aplicacGes bioldgicas quando ha um consideravel
namero de fatores no modelo, mas o tamanho amostral ndo é suficiente para tal
quantidade de fatores (THIELE; MARKUSSEN, 2012). Entretanto, ndo nos foi possivel
resolver essas falhas com os ajustes descritos na literatura estatistica (BOLKER et al.,
2009; CHENG et al., 2010).

Apesar das falhas em GLMM, diante da constatacdo da auséncia de
autocorrelacao espacial nos modelos exibidos graficamente nos resultados, o GLM pode
ser aplicado invés do GLMM, visto que sua restricdo neste quesito ocorre apenas
guando ha agrupamentos de grandes residuos do mesmo sinal, indicando que a
autocorrelacdo nao foi completamente resolvida (DORMANN et al., 2007). Pelo mesmo
motivo foi aplicado GLM para testar as relacdes das preditivas altitude e distancia do
oceano com a rigueza de espécies e com todos os parametros filogenéticos.

Como nos melhores modelos selecionados a partir dos dois modelos globais
(Tabela 5) a riqueza de espécies influenciou significativamente a reducdo de MNTD,
devido ao fato destas variaveis serem altamente correlacionadas (WEBB et a)., 2002)
nos utilizamos o tamanho efetivo padrao (standard size effees) de MNTD, o qual
corrige o efeito da riqueza (KEMBEL et al., 2010), para testar se esta relagdo se mantem
mesmo apos tal correcdo. Adicionalmente, aplicamos o teste de Correlacdo de
Spearman no software R versédo 3.3.1 (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016) para



verificar o grau de correlacdo entre MNTD sem tamanho efetivo padréo e a riqueza de
espécies.

A significancia das relagdes encontradas com os modelos de regresséao foi obtida
com o uso de ANOVA tipo II (com alfa de decisdo p<0,05) do pacote “car” (FOX;
WEISBERG, 2010) no software R, verséo 3.3.0 (R DEVELOPMENT CORE TEAM,
2016), visto que nela cada efeito € ajustado para todos os outros termos, exceto aqueles
com o efeito sendo testado, ordenando todos com igual probabilidade de se tornarem
significantes (LANGSRUD, 2003). Os graficos das regressdes foram construidos com o
pacote “lattice” (SARKAR, 2008).

3 RESULTADOS

Os escores do eixo 1 da NMDS resultaram em significativa separacao floristica
da Floresta Semidecidua Submontana para Floresta de Galeria e a Floresta Ombréfila
(Figura 1; teste Dunn a posteriori (p<0.05) ao Kruskal-Wallis (H=10,71, p=0.004)).
Mas o eixo 2 ndo apresentou diferenca significativa em nenhuma das comparacdes par a
par dos escores de cada tipologia (Kruskaltis (H=0,313, p=0.850)). O “stress” de
0.209 para tal NMDS nos mostra que a configuracdo da andlise e os resultados
fornecidos sao confiaveis e robustos. O resultado da ANOSIM (Analise de similaridade)
confirmou exatamente as mesmas diferengas encontradas na NMDS (Tabela 1).
Contrariamente, todas as tipologias foram floristicamente distintas em direcdo as
terminais da arvore filogenética, visto o turnover filogenético significativamente entre
todos os pares de tipologias para bNTI (PA) ndo pesado e betaNTI (N) pesado pela
abundancia entre Floresta Ombrofila e Galeria (Tabela 2). Entretanto, nenhuma par de
tipologias diferiu do esperado ao acaso para ambos os calculos de betaNRI (Tabela 2)

relativo a arvore filogenética como um todo.
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Figura 1. NMDS pesada pela abundancia das espécies por subparcelas das tipologias
vegetacionais de Florestas Atlanticas Brasileiras nos Estados da Bahia e Minas Gerais.
Os simbolos pretos, cinza e vermelho sdo Florestas Ombrofila, Galeria e Semidecidua
Submontana, respectivamente.

Tabela 1 ANOSIM (Andlise de Similaridade) entre tipologias vegetacionais de
Florestas Atlanticas Brasileiras em Minas Gerais e Bahia. Os valores correspondem a
comparacdo par a par pela estatistica R. A diferenca entre a Floresta Semidecidua
Submontana e as outras duas tipologias foi significativa (p = 0.0001). Mas ndo houve
diferenca significativa entre Floresta de Galeria e Floresta Ombréfila (p = 0.161). R
Global da anélise = 0.058.

0 OMB  GAL SEMI

OMB 0 0.004 0.099
GAL 0.004 0 0.068
SEMI 0.099 0.068 0

OMB = Floresta Ombréfila; GAL = Floresta de Galeria; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana

Tabela 2 Filobetadiversidade entre Florestas Atlanticas nos Estados da Bahia e Minas
Gerais.

bNRI (N) bNRI (PA) bNTI(N) bNTI (PA)

OMB X GAL -0.46 -0.54 -3.64 -10.21
OMB X SEMI -0.05 -0.17 -1.76 -5.72
SEMI X GAL 0.10 0.03 -0.29 -2.15

OMB = Floresta Ombrofila; GAL = Floresta de Galeria; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana;
bNRI e bNTI beta indice de parentesco liquido) e beta indice do taxon maim@rdespectivamente.

As letras N e PA que aparecem entre paréntesis significam respectivamentepqué&natros foram
calculados baseados no peso da abundancia e na presenca ou auséncianslog tsigmificancia
estatistica dos valores é considerada quando sdo menores que -1.96 (aler filog®nético) ou
maiores que 1.96 (baixo turnover filogenético).



Todas as variaveis climaticas e fisicas (altitude e distancia do oceano) diferiram
significativamente dentro e entre as tipologias florestais (Tabela 3), apresentando
significativas tendéncias opostas em variaveis climéticas e fisicas entre a Floresta de
Galeria e a Ombroéfila, que formaram distintos gradientes ambientais, tendo a Floresta
Semidecidua Submontana como um gradiente intermediario entre elas (Tabela 3). A
tipologia Floresta de Galeria de destacou das demais por suas menores médias para
temperatura anual e do més mais quente (Tabela 3) e maior média para precipitacdo
anual, distancia do oceano e altitude.

A rigueza total de espécies diferiu significativamente entre todas as tipologias
(Tabela 4). Dentre os parametros filogenéticos (Tabela 4), MPD foi significativamente
diferente entre Florestas Ombrofila e Floresta de Galeria e entre Floresta Semidecidua
Submontana e Floresta de Galeria, sendo o MPD menor para Floresta de Galeria; NTI
diferiu significativamente entre Semidecidua Submontana e Floresta de Galeria, sendo
menor na Floresta de Galeria, enquanto a Semidecidua mostrou maior NTI em relacéo
as demais (Tabela 4) indicando tendéncia ao agrupamento filogenético.

O menor valor observado para MPD na Floresta de Galeria comparado as
demais tipologias indica tendéncia ao agrupamento de suas espécies por toda extensao
da arvore filogenética relativa aos clados mais antigos, visto seu menor tempo evolutivo
na formacdo destes clados. Todas as tipologias apresentaram NTI significativamente
diferente de zero (Tabela 4), mas na Floresta de Galeria mostrou sobredisperséo
filogenética de suas espécies. Além disso, em comparacdo par a par, o NRI
(diferentemente do resultado por Kruskal-Wallis, Tabela 4) da Floresta de Galeria é
menor comparado a Floresta Semidecidua (U=14378.00, p=0.03) e Floresta Ombrdfila
(U=12691,00, p=0,04) e o NTI menor comparado a Floresta Semidecidua (U=9999,
p=0.001), salientando tal sobredispersdo. O NRI também foi significativement
diferente de zero em todas as tipologias (Tabela 4). O maior MPD na Floresta
Semidecidua comparado a Floresta de Galeria (Tabela 4) evidenciou sua tendéncia a
sobredisperséo, congruente com seu menor NRI (U=14378,00, p=0.03).

A diversidade filogenética (sesPD) apenas nédo diferiu significativamente entre
Florestas Ombrofila e Semidecidua (Tabela 4). Além disso, os valores de sesPD que
indicaram maior sobredisperséo filogenética foram em Florestas de Galeria e os valores
de sesPD que indicaram maior agrupamento filogenético foram em Florestas
Ombrdfilas (Tabela 4). As Florestas Semideciduas Submontanas mostraram o segundo
maior agrupamento em sesPD, se colocando numa posi¢ao intermediaria entre as outras

duas tipologias (Tabelg .4



Tabela 3 Médias dos parametros climaticos e fisicos de tipologias vegetacionais de
Florestas Atlanticas Brasileiras em Minas Gerais e Bahia.
OMB GAL SEMI H

Tmeart 24.6% 21.5° 23.4° 423.96*

Tmax  30.8° 29.7° 32.1% 372.86*

Panual 1.079° 1.205° 1.132° 122.45*

Pmumt 244  215° 23.4° 423.96*

Distod  30°  437.9° 251.7° 420.84*

Altit. 1 50.3° 807.18 283.9° 420.84*

H = Teste Kruskal-Wallis. Valores de cada categoria seguidos por letras distintas gasasaseguintes
mostram que houve diferenca significativa nas variaveis entre as tipologitaci@mums pelo teste Dunn

(a posteriori). * p<0.0001! significativamente diferente de zero pelo Wilcoxon Rank Signed Test
quando cada variavel foi testada separadamente para cada tipologia e para o todajwnm todas as
tipologias; OMB = Floresta Ombrofila; GAL = Floresta de Galeria; SEMI = Floresta Semidecidua
Submontana; Altit. = altitude das areas de estudo em metros; Dist.oc = distancia dodaseareas de
estudo em quildmetros; Tmean = Temperatura média anual; Panual = Precipitacadl maxak
Temperatura maxima do més mais quente; Pmum = Precipitacdo do més mais Umido.

Tabela 4 Médias dos parametros filogenéticos e riqguezas de espécies por subparcelas
de tipologias vegetacionais de Florestas Atlanticas Brasileiras em Minas Gerais e Bahia.

Ombrofild ® Galeria’ ° Semidecidud ' * H p

MPD 224.09F (9.22) 22312 (589) 22495 (753 8.39 0.01
MNTD 144.54"° (32.06)  142.31™ (24.65)  139.28" (29.29) 5.58 0.06
NRI -0.44™  (1.05) -0.30™  (0.79) -0.48™ (0.93) 2.17 0.33
NTI 0.01* (01  -0.12*® (0.88) 0.27° (1.13)  10.92 0.04
sesPD  -0.27* (098) 018" (0.77)  -0.12* (1.04)  19.28 <0.0001
Riqueza 411*  (7.70) 253°  (6.27)  296° (3.98) - -

OMB = Floresta Ombrofila; GAL = Floresta de Galeria; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana;
MPD (Distancia média aos pares), MNTD (Distancia média do taxon m&isnp), NRI (indice de
parentesco liquido), NTI (indice do taxon mais proximo), sesPDafiamefetivo padrédo da diversidade
filogenética) e Rigueza (Riqueza de espécies). MPD e MNTD séo representadoséas dalhnos. H =
Teste Kruskal-Wallis. Valores de cada categoria seguidos por letras distintas nasasategpiintes
indicam diferenca significativa nas variaveis entre as tipologias vegetacionais peldDtest @&
posteriori), enquanto valores das categorias seguidosnSpDTdicam auséncia de diferenca.e '
representam NRI e NTI significativamente diferentes de zero pelo WilcoxonSkam&d Test e Teste-t

Uma amostra, respectivamenteg *° representam sesPD significativamente diferente de zero pelo
Wilcoxon Rank Signed Test e Teste Uma amostra, respectivamente. A riqueza total de espécies entre
tipologias foi comparada par a par pelo Teste de Poisson. Os valores entre paepreEstntam o0s
desvios padrdes.

Nas analises das relacdes entre os parametros filogenéticos e os climaticos e
fisicos (altitude e distdncia do oceano) os melhores modelos construidos a partir da
selecdo dos dois modelos globais (Tabela 5) mostraram que a riqueza de espécies
diminui com o aumento da temperatura do més mais quente (Figura 2), com o0 aumento
da precipitacédo (Figura 3) e com a elevacao da altitude (Figura 4). O MPD mostrou
tendéncia no aumento da sobredisperséao filogenética com o aumento da temperatura do
més mais quente (Figura 5). Contudo, o MPD reduziu significativamente com o

aumento da altitude, tendendo ao agrupamento filogenético (Figura 6).



Tabela 5 Melhores modelos obtidos por Akaike (AICc) para as relacdes das variaveis
climaticas e fisicas (altitude e distdncia do oceano) sobre com o0s parametros
filogenéticos e a riqueza de espécies para Florestas Atlanticas Brasileiras.

1°modelo Interc. Tmean Panual Riqg. type df AICc Weight

MPD 189.2 1.426 + 5 32458 0.137
NRI 1.600 -0.070 -0.024 4 1257.2 0.283
MNTD -316.40 29.440 -0.130 -2.917 + 7 4464.3 0.908
NTI 19.070 -0.942 0.003 + 6 13389 0.664
sesPD 0.065 -0.086 0.001 -0.012 5 12779 0.351
Riqueza 3.807 -0.000 - + 4 3167.2 0.401
2° modelo Intercc.  Pmum Tmax Rig. type df AICc Weight
MPD 195.9 0.911 3 3242.0 0.308
NRI 3.258 -0.105 -0.026 4 12547 0.480
MNTD -739.50 -0.947 34580 -2.862 + 7 42326 1

NTI 33.100 0.028 -1.208 + 6 1341.0 0.711
sesPD -0.730 0.004 -0.013 4 1278.9 0.270
Riqueza 12.190 0.004 -0.327 - + 5 3156.9 0.700

Variaveis dependentes: MPD (Distdncia média aos pares), MNTD (Distdncia médiaodomntais
préximo), NRI (indice de parentesco liquido), NTI (indice taxon medsimo), sesPD (tamanho efetivo
padrdo da diversidade filogenética) e Richness (Riqueza de espécies). Varéditiigas: Riqueza =
rigueza de espécies; Altit. = altitude das areas de estudo em metros; Dist.oc = distane@ndadas
areas de estudo em quildmetros; Tmean = Temperatura média anual; Panual = Preaipitgdonax
= Temperatura maxima do més mais quente; Pmum = Precipitacdo deare@smido; type = tipologias
vegetacionais; df = degrees of freedom (graus de liberdade); Interc. cetiterOs valores em negrito
sdo para destacar as variaveis preditivas que se relacionaram significativamente as dependiegés. A
significativa entre Riqueza e MNTD encontrada na selecéo dos dois tipos de (@8aekf) de Akaike
foi adicionalmente testada utilizando-se sesMNTD (tamanho efetivo padratvoetm MNTD), visto
que o MNTD sem esta correcdo é altamente correlacionado com Riqueza (detdla¢srial e Métodos
e Resultados).

Nos dois modelos de Akaike para MNTD (1° e 2°; Tabela 5), esta variavel foi
negativamente influenciada pela riqueza de espécies, tendo sido observada entre estas
variaveis uma alta correlacdo negativa (0.65, p<0.0001). Diante disso, nds testamos
novamente esta relacdo utilizando o sesMNTD e ndo encontramos relacéo significativa
dele com a riqueza de espécies (GLM-gaussian: F=0.06, p=0.938). O NTI diminuiu com
a distancia do oceano (Figura 7), tendendo ao agrupamento filogenético. A diversidade
filogenética medida como sesPD aumentou significativamente com a altitude e distancia
do oceano (Figuras 8 9, respectivamente), indicando nestes casos 0 aumento desta
diversidade relativa a espécies mais distantes filogeneticamente.

O teste do sinal filogenético conduzido por trés diferentes métodos evidenciou
que os tragos funcionais altura maxima e didmetro maximo em cada tipologia florestal
apresentaram sinal significativo em pelo menos um dos métodos utilizados (Tabela 6),
indicando conservantismo destes tracos em linhagens evolutivas. O conservantismo de

ambos os tracos se mostrou maior na Floresta Ombrofila, visto que eles apenas nao



apresentaram sinal filogenético pelo teste feito com Phylocom. Assim, esta tipologia
mostrou maior frequéncia de resultados que mostram conservantismo através dos trés
métodos. Adicionalmente, observamos que os dois tragos possuem significativa
correlacdo positiva nas trés tipologias (Tabela 7). Entretanto, ao comparar os valores
meédios dos dois tracos entre as tipologias (Tabela 7), encontramos que a altura maxima
€ maior na Floresta Semidecidua Submontana (H=9.24, p=0.009, Dunn = p<0.05) e o
didmetro méaximo néo diferiu entre as tipologias (H=4.64, p=0.09).

Tabela 6 Teste do sinal filogenético para os tracos altura maxima e didametro maximo
em cada uma das trés tipologias de Floresta Atlantica do presente estudo. Estes tracos
foram testados através de trés métodos: fungdo “aotf” do pacote Phylocom 4.2, K de
Blomberg €\ de Pagel.

10.000 rand.
K de
Phylocom Blomberg A de Pagel
VarContr p K p lambda p
GAL Hmax 3.075 0.472 0.355 0.247 1.0007 <0.0001
Dmax 4783 0.034 0.363 0.003 0.996 <0.0001
OMB Hmax 2.604 0.296 0.253 0.002 1.00007 <0.0001
Dmax 10.075 0.366 0.244 0.002 0.999 <0.0001
SEMI Hmax 3.741  0.227 0.240 0.150 1.0001 <0.0001

Dmax 6.712 0.004 0.254 0.004 1.0002 <0.0001

OMB = Floresta Ombrofila; GAL = Floresta de Galeria; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana;
10.000 rand. = indica que foram utilizadas 10.000 aleatorizacfes emaowdestes feitos com os trés
métodosp em cada método indica a significancia do sinal filogenético, sendo quesvaiw diferentes

de zero indicam que n&o hé sinal diferente do esperado ao acaso.

Tabela 7 Comparacdo dos valores médios dos tracos altura maxima e diametro
maximo entre as trés tipologias de Floresta Atlantica do presente estudo.
GAL SEMI OMB
Médias
Hmax 14.62° 16.16° 14.05
Dapmax 18.42" 20.55™ 19"
Spearman (r)

0.86* 0.87* 0.86*
OMB = Floresta Ombrdéfila; GAL = Floresta de Galeria; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana;
Valores de cada categoria seguidos por letras distintas nas outras categorias infgicema d
significativa e por n.s que nao houve diferenca significativa; * = p8Q.para correlacdo de Spearman.
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Figura 2: Relagédo entre riqueza de espécies e temperatura maxima do més mais quente
para Florestas Atlanticas Brasileiras. GLM-quasipoisson: p = 0.0001.
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Figura 3: Relacdo entre riqueza de espécies e precipitacdo anual para Florestas
Atlanticas Brasileiras. GLM-quasipoisson: p = 0.003.
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Figura 4. Relacdo entre rigueza de espécies e altitude para Florestas Atlanticas
Brasileiras. GLM-poisson: p = 0.01.
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Figura 5: Relagdo entre MPD (Distancia média aos pares) e temperatura maxima do
més mais quente para Florestas Atlanticas Brasileiras. GLM-gaussian: p = 0.0005.
0O.b.s: MPD foi submetido a transformacéo Box Cox para melhor ajuste dos residuos ao
modelo.
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Figura 6: Relacdo entre MPD (Distancia média aos pares) e altitude para Florestas
Atlanticas Brasileiras. GLM-gaussian: p = 0.0005. O.b.s: MPD foi submetido a
transformacao Box Cox para melhor ajuste dos residuos ao modelo.



p= 0048

NTI

100 200 300 400 500

Ocean distance (km)

Figura 7: Relacdo entre NTI (indice taxon mais proximo) e Distancia do Oceano para
Florestas Atlanticas Brasileiras. GLM-gaussian: p = 0.04.
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4 DISCUSSAO

Foram observadas diferencas significativas entre as tipologias de &lorest
Atlantica em que a comparagcdo foi embasada em abundancia das espécies por
subparcelas (NMDS e ANOSIM) apenas entre a Floresta Semidecidua Submontana e a
Floresta de Galeria e Floresta Ombrofila, mas ndo houve diferenca significativa entre as
duas ultimas (Figura 1; Tabelx Contudo, o grafico da NMDS ndo mostra visualmente
separacdes claras entre as tipologias, tendo as diferencgas significativas sido observadas
de fato apenas estatisticamente. Por outro lado, houve um turnover filogenético
significativamente alto entre todas as nossas tipologias florestais estudadas em direcao
ao topo da éarvore filogenética (betaNTI (Tabela 2), mostrando que sdo compostas por
espécies distantes de linhagens mais recentes na historia evolutiva. Contudo, néo foi
observado turnover filogenético significativo em nenhum dos dois valores (i
ponderado pela abundancia e ii - baseado em presenca e auséncia dos taxons) com
relagdo aos nos basais da arvore filogenética (betaNRl).

O mais alto turnover filogenético foi observado entre a Floresta de Galeria e a
Ombrdfila (Tabela 2), evidenciando que as linhagens e origens de suas espécies sao
muito distintas. O turnover entre a Floresta Ombréfila e a Semidecidua, embora tenha
evidenciado entre elas uma tendéncia a sobredispersédo filogenética, foi 0 mais baixo
dentre as trés comparacoes par-a-par pela filobetadiversidade (Tabela 2), sugerindo que
apesar disso, estas tipologias possuem floras de origens mais comuns do que 0S outros
dois pares de tipologias. Ja a relacdo filogenética entre a Floresta Ombréfila e
Semidecidua mostrou uma posicao intermediaria.

Os contrastantes resultados no grau de dissimilaridade entre a Floresta de
Galeria e a Ombrofila, evidenciados nas comparacfes baseadas nas duas abordagens
distintas (NMDS/ANOSIM e filobetadiversidade), ressaltam a importancia de diferentes
métodos como, por exemplo, a filogenia, para mostrar diferencas entre comunidades ou
tipologias que ndo poderiam ser preditas apenas com base em abundancia, presenca e
auséncia e composicao floristica (DUARTE et al., 2014; GIEHL; JARENKOW, 2015)
Embora, o indice betaNTIl fornecido pela funcdo COMDISTNT possua certa
sensibilidade quanto a separacao de nos terminais (DUARTE et al., 2014), o que pode
ter influenciado nossos resultados ao menos um pouco, outros estudos analisando a
filobetadiversidade entre tipologias de Floresta Atlantica brasileira também encontraram
separacdo delas em direcdo as terminais da arvore filogenética (DUARTE et al., 2014,

GASTAUER et al., 2015). Assim, a auséncia de turnover filogenético significativo
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observada para betaNRI indica a sensibilidade da funcdo COMDIST utilizada para o seu
calculo na separacdo filogenética das tipologias de estudo quando consideradas
linhagens de nés basais da arvore filogenética (DUARTE et al., 2014), congruentemente
com o cenario de uma origem biogeografica comum na histéria evolutiva de diferentes
tipologias de Florestas Atlanticas (MORLEY, 2000; MORRONE, 2001; OLIVEIRA
FILHO; FONTES, 2000).

As diferencas climéticas da Floresta de Galeria em relacdo as outras duas
tipologias (Tabela 3), associadas a sua maior tendéncia ao agrupamento filogenético
entre espécies de clados basais demonstrada por seu MPD significativamente menor
(Tabela 4), congruente com a observada reducédo de MPD com altitude para o conjunto
total (Figura 6), pode ser devido a sua altitude mais elevada. Em altitudes mais
elevadas, as condigbes ambientais sdo mais extremas, exibindo, por exemplo,
temperatura mais baixa (BACHMAN et al., 2012; DUARTE; PRIETO; PILLAR, 2012;
JIMENEZ-CASTILLO; WISER; LUSK, 2007), maior precipitacdo e vento mais
incidente (MCCAIN; GRYTNES, 2010), e suas espécies sdo adaptadas funcionalmente
a essas condi¢cdes. Congruentemente, no conjunto total as variaveis de temperatura,
principalmente a média anual, apresentaram significativa correlacdo negativa com
altitude (TABELA S1 do MATERIAL SUPLEMENTAR). Nés também encontramos
para o conjunto total que a riqgueza de espécies reduziu significativamente com a altitude
(Figura 5), conforme observado em outros estudos em Florestas Tropicais (AIBA;
TAKYU; KITAYAMA, 2005; OLIVEIRA -FILHO; FONTES, 2000; ROMDAL;
GRYTNES, 2007; SLIK et al.,, 2009) e com a precipitacdo média anual (AUBRY-
KIENTZ et al., 2015)

Diante do turnover filogenético significativamente alto da Floresta de Galeria
em relacao as outras tipologias (Tabela 2), essa adaptacédo a maior altitude pode também
ter evoluido independentemente em linhagens que conservaram seus tracos (Tabela 6).
O fato da Floresta de Galeria ser composta tipicamente por um mosaico compartilhado
de espécies das Florestas Amazoénica e Atlantica adaptadas, por exemplo, aos seus solos
com alta umidade (OLIVEIRA-FILHO; RATTER, 1995), possivelmente aumenta a
chance de uma filtragem ambiental sobre varias linhagens filogenéticas com tracos
conservados. Essa possivel filtragem sobre varias linhagens, entdo aungentaria
diversidade filogenética local com o aumento da altitude, conforme encontrado também
por Slik et al. (2009) numa Floresta Tropical em Borneo e Tallents et al. (2005) numa
Floresta Ombrofila na Tanzania.
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Concomitantemente, a Floresta de Galeria também exibiu a maior tendéncia a
sobredispersdo devido ao seu menor NRI, NTI e a maior diversidade filogenética
(sesPD) para espécies distantemente aparentadas (Tabela 4). A diversidade filogenética
desta tipologia associada a sua maior altitude coincidiu com o aumento da diversidade
filogenética com a altitude para o conjunto total (Figura 8). Essa sobredispersédo denota
a atuacao de interacdes negativas, sendo que a maior disponibilidade hidrica decorrente
da maior precipitacdo, como nesta tipologia, favorece um aumento mais equitativo em
biomassa das arvores (COMITA; ENGELBRECHT, 2009; TOLEDO et al.,, 2011),
promovendo repeléncia filogenética entre as espécies proximas (NTI). Tal repeléncia
pode ser proveniente de interacdes competitivas (CAVENBERES et al., 2004) ou
efeito dependente de densidade oriundo da atuacédo de herbivoros (BECERRA, 2007,
GILBERT; HUBBELL; FOSTER, 1994), que tende a aumentar a intensidade com a
umidade (VAN BAEL; BRAWN, 2005).

Na Floresta Semidecidua Submontana, a maior tendéncia a sobredispersao
observada para os nos mais basais (MPD) quando comparada as outras tipologias
(Tabela 4) foge da expectativa de que isso seria mais provavel entre clados com
divergéncia evolutiva mais recente dentro de uma tipologia vegetacional (DUARTE et
al., 2014), visto principalmente que nos basais (MPD) remeteriam a ancestralidade
comum entre as linhagens filogenéticas de distintas tipologias de Floresta Atlantica
(DUARTE et al., 2014; MORRONE, 2001; OLIVEIRRILHO; FONTES, 2000). Uma
das possiveis causas para esta sobredispersdo pode ser devido ao grandiente ambienta
intermediario observado nesta tipologia, o qual pode prover uma disponibilizacdo mais
homogénea de recursos, causando uma repeléncia filogenética quando esses recursos
ficam limitados e ressaltando a maior importancia de interacdes negativas dependentes
de densidade ou competicdo na montagem de suas comunidades (CAVENDER-BARES
et al., 2009; GASTAUER; MEIRA-NETO, 2014; GIEHL; JARENKOW, 2015).

Ja o agrupamento observado no topo da arvore filogenética (NTI) da Floresta
Semidecidua, também encontrado por Duarte et al. (2014), € mais provavel ter sido
resultado de uma filtragem ambiental ocasionada por sua maior temperatura do més
mais quente, a qual selecionaria espécies filogenética e funcionalmente similares. O
conjunto total, contrariamente, mostrou um aumento da sobredispersao nos clados mais
antigos (MPD) com o incremento da temperatura do més mais quente (Figura 5). A
ocorréncia de altas temperaturas € um dos principais filtros ambientais para
comunidades florestais no presente e com projecdes acerca do aumento de sua

intensidade num futuro proximo (AUBRY-KIENTZ et al., 2015; CHOAT et al., 2012;
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CONDIT et al., 2004; CORLETT, 2011; TOLEDO et al., 2011). Choat et al. (2012)
encontrou em seu estudo uma convergéncia global na vulnerabilidade de florestas de
distintos Biomas (mésicos e aridos) em relagcédo a tolerancia ao aumento de temperatura
ocorrente em secas frequentes (ALLISON et al., 2009), provocando falhas hidraulicas e
tendéncia a embolia nas arvores independente da precipitacdo média anual.

O gradiente ambiental observado na Floresta Ombréfila, baseado em maior
temperatura média anual e mais baixas distancia do oceano e altitude (Tabela 3), &
influenciado pela localizacdo litoranea das suas trés comunidades. Esta localizacao
reflete em constantes altas temperaturas e disponibilidade hidrica ao longo do ano
(IBGE, 2012) que selecionam espécies funcionalmente préximas adaptadas a esta
presdesambiertais constantes (COMITA; ENGELBRECHT, 2009; CORLETT, 2011,
TOLEDO et al., 2011), aumentando assim a observada maior diversidade filogenética
(sesPD) constituida por espécies proximas. No entanto, a menor precipitacdo média
observada para esta tipologia foge do esperado para florestas litoraneas (OLIVEIRA-
FILHO; FONTES, 2000). Embora os dados para precipitacdo obtidos pelo WorldClim
paras as trés Florestas Ombrofilas deste estudo foram extraidos corretamente, n0s nao
conseguimos inferir as possiveis razdes para esta peculiaridade na precipitacdo média de
uma tipologia litordnea como esta a ndo ser uma oscilagéo climéatica mais acerguada na
redondezas das nossas areas de estudo do Sul da Bahia.

Além disso, 0 maior conservantismo dos tracos altura maxima e diametro
maximo nas linhagens evolutivas da Floresta Ombréfila (Tabela 6) sugere dominancia
por algumas espécies funcionalmente melhor adaptadas a este ambiente litoraneo. O
conservantismo destes tracos, relacionados principalmente a expressdo da habilidade
competitiva das arvores (BERNTSON; WAYNE, 2000; KUNSTLER et al.,, 2016;
PETERSON; SQUIERS, 1995), indica que os tracos atuam preponderantemente na
definicho de sua estrutura filogenética (BLOMBERG; GARLAND; IVES, 2003;
KRAFT et al., 2007; MUNKEMULLER et al., 2012; WIENS; GRAHAM, 2003).
habilidade provida por estes tracos aos individuos pode, porém, variar de acordo com as
condicbes do ambiente (GRACE; TILMAN, 1990; TILMAN, 1988), determinando
aqueles individuos mais aptos a superar pressdes como limitagbes hidricas
(SCHWINNING; KELLY, 2013).

Entretanto, mesmo com o significativo conservantismo da altura e do diametro
mMAaximos, as espécies préoximas foram menos similares que o esperado ao acaso (Tabela
6), indicando que a sobredisperséao filogenética também poderia ocorrer como resultado

da séecéo do ambiente (CAVENDER-BARES et al., 2009) sobre varias linhagens que
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se adaptaram as condicOes especificas de distintos pontos de gradientes ambientais
distribuidos ao longo da Floresta Atlantica (DUARTE et al., 2014; GASTAUER, et al.
2015; OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000).

Apesar dos observados indicativos de significativo conservantismo da altura e
do didmetro maximos, as interpretacoes com base em testes de sinal filogenético
precisam ser cautelosas, levando em consideracdo a confiabilidade dos valores dos
tracos e os distintos tamanhos dos pools de espécies das tipologias e a influencia disso
nos métodos usados para testar o sinal filogenético. Minkermuller et al. (2012)
encontraram nas simulac¢des de seu estudo bons desempenhos para o Lambda de Pagel «
K de Blomberg sobre diferentes tamanhos amostrais, havendo mais altos erros do tipo |l
quando as amostras foram muito pequenas (< 20 espécies). Visto que os pools de
espécies de nossas tipologias ndo sdo exacerbadamente pequenos (Tabela 4) como
referido por estes autores, os resultados nos testes de sinal filogenético podem ser
assumidos com uma maior seguranca.

No conjunto total, 0 aumento da distancia do oceano foi concomitante com a
sobredispersdo em direcdo as terminais da arvore filogenética (NTI) e da diversidade
filogenética (sesPD) voltada para espécies mais distantes. A influéncia em ampla escala
das massas oceanicas (BARRY, 2008; COLLINS et al., 2010; MARQUES; SWAINE;
LIEBSCH, 2011) no clima local tanto do litoral quanto do interior de um continente
(COLLINS et al., 2010; LEGENDRE; LEGENDRE, 2012), provavelmente abrange os
gradientes climaticos que observamos nas tipologias vegetacionais (p.ex: OLIVEIRA
FILHO; FONTES, 2000). Assim, pressupomos que dentro de cada ponto do gradiente
ambiental haveria grupos funcionais de arvores ja adaptadas, por exemplo, ao aumento
da sazonalidade climatica em direcdo as Florestas Semideciduas, e a maior influencia de
correntes oceanicas frias que tornam o clima mais seco nas Florestas de Tabuleiro
(OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000).

Neste estudo empreendemos a tentativa de clarificar relacdes dos fatores
climaticos e fisicos (altitude e distancia do oceano) com a filogenia e riqueza de
espécies distribuidas em Florestas Neotropicais Brasileiras. Embora, nossa amostragem
possa ser considerada demasiada pequena para assumir uma extrapolacdo dos padroe:
gue encontramos para a Floresta Atlantica Brasileira num senso amplo, ha o suporte de
outros estudos (p.ex: (DUARTE et al., 2014; DUARTE; PRIETO; PILLAR, 2012;
GASTAUER et al., 2015; GIEHL; JARENKOW, 2015; OLIVEIRRILHO; FONTES,

2000), os quais tém mostrado solidamente a influencia desses fatores na distribuigéao,

riqueza e evolugdo de suas espécies arboéreas.
95



No entanto, os estudos acerca da influencia do clima sobre a filogenia e riqueza
em florestas brasileiras, de forma geral poderiam ser mais esclarecedores e informativos
através de tracos funcionais mais voltados a facilitagédo e eficiéncia na captura de agua
como raizes mais superficiais, baixa raz&o raiz/parte aérea, densidade foliar e alta
maxima condutancia foliar, por exemplo, em ambientes nos quais o solo proximo a
superficie fica saturado durante periodo de maior disponibilidade hidrica (LEBRIJA-
TREJOS et al.,, 2015; SCHWINNING; KELLY, 2013), como na Floresta Ombrofila.

Por outro lado, tragcos como deciduidade, espessura da casca, raizes mais profundas,
baixa condutancia foliar e maior area foliar especifica refletiiam melhor a estratégia de
resisténcia a condi¢cdes de solos mais secos em ambientes de temperatura mais elevada
(LEBRIJA-TREJOS et al.,, 2015; PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013;
SCHWINNING; KELLY, 2013; WESTOBY et al.,, 2002), como na Floresta
Semidecidua Submontana deste estudo.

Assim, visto que os tracos de altura e diametro aqui descritos sdo mais voltados
a expressdo de habilidade competitiva (p.ex: (OLDEMAN, 1990; POORTER, 2001;
VINCENT; VINCENT, 1996; WESTOBY et al., 2002), hd um incentivo para pesquisas
que visem obter os tracos mencionados acima que melhor refletem a influéncia
climética sobre comunidades vegetais, e testar se eles sdo conservados nas linhagens
evolutivas das florestas deste estudo, corroborando ou ndo de fato a importancia da

filtragem ambiental observada neste estudo.

5 CONCLUSAO

Os distintos gradientes ambientais observados entre a Floresta de Galeria e a
Ombrdfila, tendo a Floresta Semidecidua como intermediéria, sugerem a influencia das
varidveis ambientais baseadas em altitude, distancia do oceano, precipitacdo e
temperatura na determinacdo da estrutura e diversidade filogenética e riqueza de
espécies destas tipologias. Esta influencia do ambiente reflete nas adaptacdes das
espécies e estruturas filogenéticas das tipologias, influenciando no alto turnover
filogenético observado entre as tipologias.

Os padrdes gerais encontrados para o conjunto total com todas as tipologias
inclusas em partes refletiram a influencia de particularidades dentro dos gradientes
observados nas tipologias. Esses padrdoes semelhantes podem ser observados no caso d
maior temperatura do més mais quente e maior MPD na Floresta Semidecidua e

aumento de MPD com a temperatura do més mais quente no conjunto total, ambos
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indicando que a sobredispersdo filogenética de clados basais aumenta com tal
temperatura, e agrupamento em MPD com aumento da altitude e o menor MPD e maior
altitude na Floresta de Galeria.

Portanto, sugerimos através de nossos resultados a importancia de fatores
ambientais como fortes modeladores das florestas de nosso estudo em diferentes
cenarios (gradientes), podendo a heterogeneidade do ambiente também fomentar
interacdes negativas que selecionam espécies melhor adaptadas as condiges como
disponibilidade hidrica constante e equitativa, como observado nas Florestas de Galeria

e Ombréfila.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela St Correlacdo de Pearson entre varidveis climaticas e fisicas e riqueza de
espécies de tipologias vegetacionais de Florestas Atlanticas Brasileiras em Minas Gerais
e Bahia.

Riq. Panual Tmean Altit. Tmax Pmum Dist.oc
Riq. 1 -0.13 -0.1 0.07 -0.17 -0.03 -0.02
Panual -0.13 1 -0.27 0.38 0.05 0.78 0.75
Tmean -0.1 -0.27 1 -0.99 0.63 -0.78 -0.79
Altit. 0.07 0.38 -0.99 1 -0.65 0.83 0.84
Tmax -0.17 0.05 0.63 -0.65 1 -0.22 -0.24
Pmum -0.03 0.78 -0.78 0.83 -0.22 1 0.99
Dist.oc -0.02 0.75 -0.79 0.84 -0.24 0.99 1

Rig. = riqueza de espécies; Altit. = altitude das areas de estudo em metros; Disttancradi® oceano
das areas de estudo em quilémetros; Tmean = Temperatura média anual; PancigitacRoeanual;
Tmax = Temperatura maxima do més mais quente; Pmum = Precipitacdo daimémido.
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CAPITULO Il
A COMPETICAO E SEUS EFEITOS FUNCIONAIS E FILOGENETICOS NA
FLORESTA ATLANTICA BRASILEIRA.

RESUMO

A competicdo € um dos mais importantes mecanismos ha montagem, manutencao da
diversidade e coexisténcia entre espécies das comunidades vegetais, levando a respostas
adaptativas das espécies que permitem o particionamento de nicho por meio da
evolucdo e plasticidade de seus tracos relativos a habilidade competitiva. Em florestas
tropicas, ha um grande adensamento arbéreo que dificulta a disponibilidade exclusiva
de nicho para todos os individuos, permitindo que as espécies de maior vigor
competitivo (maior altura e diametro) sejam dominantes e criem hierarquias de tamanho
e consequentemente, competitivas, gerando uma assimetria de tamanho entre as arvores.
Todavia, ainda ha uma grande escassez de estudos focados em avaliar competi¢cdo entre
arvores tanto no Brasil como outras localidades da América-Latina. Assim, este estudo
teve como objetivo avaliar possiveis interacbes competitivas em Florestas Atlanticas
Brasileiras. Para tal nés utilizamos uma amostragem feita com subparcelas de 10 x 10 m
em nove florestas distribuidas em trés distintas tipologias: Floresta de Galeria, Floresta
Ombrdfila e Floresta Semidecidua Submontana. Dentro de cada floresta foram medidos
para as espécies e seus individuos por subparcela a densidade, diametro, altura e taxas
médias anuais de mortalidade e recrutamento. Entdo, nds realizamos selecdes de
modelos de regressao para verificar quais os melhores modelos demonstram as relacdes
entre as variaveis mencionadas. Também testamos o sinal filogenético dos tracos de
altura maxima e diametro maximo para verificar se sdo conservados e célculos de
filobetadiversidade entre as arvores mais vigorosas e as demais e entre as mortas e
recrutas e as mais vigorosas, visando verificar a distancia filogenética entre essas
categorias de espécies. Nossos resultados mostraram fortes relacdes negativas entre a
densidade e recrutamento em todas as tipologias, evidenciando mais altas taxas de
recrutamento em parcelas com densidade mais baixa e isto sugere ser resultante de
competicdo. Uma limitacdo de recursos advinda de competi¢cdo € sugerida pelo aumento
significativo da densidade com altura média e diametro maximo na Floresta
Semidecidua Submontana, indicando uma dominancia competitiva e de tamanho. Além
disso, o sinal filogenético encontrado para diametro maximo nas Florestas de Galeria e
Semidecidua Submontana e altura maxima na Floresta Ombroéfila sugere que estes
10



tracos, ligados a habilidade competitiva, s&o conservados dentro de linhagens
evolutivas, o que é congruente com o baixo turnover filogenético entre as arvores mais
vigorosas e as mortas e a respectiva reducdo da mortalidade com altura média e
diametro médio nas Florestas de Galeria e Semidecidua, levando-nos a pressuposicéo de

gue arvores maiores sao competitivamente mais vigorosas.
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ABSTRACT

Competition is one of the most important mechanisms in the assembly, maintenance of
diversity and coexistence among species of plant communities leading to species
adaption that allow niche partition through the evolution and plasticity of traits related
to competitive ability. Tropical forests have a great tree density that makes more limited
the exclusive niche availability to all individuals and this implies in dominance by
larger trees (higher diameter and height), which create competitive and size hierarchies
and consequently a size asymmetry. However, there is still a great scarfoityisdd

studies in evaluating competition among trees in both Brazil and other localities of
Latin-America. Thus, this study aimed to evaluate possible competitive interactions in
Brazilian Atlantic Forests. So, we sampled nine forests t using subplots of 10 per 10
meters and these forests were distributed in three distinct vegetation types: Gallery
Forest, Rain Forest and Semideciduous Forest. In each forest, the individuals were
measured per subplot in respect their abundance, diameter, height and annual rates of
mortality and recruitment. Then, it was carried out regression models selection to verify
what are the best models demonstrating the relationships between the mentioned
variables. Also, it was tested the phylogenetic signal to verify trait conservatism to
maximum diameter and maximum height and calculations of phylobetadiversity among
the larger trees and the others and with the dead and recruited trees aiming to figure out
the phylogenetic distance between these species categories out. Our findings showed
strong negative relationships among tree density and recruitment to all vegetation types
indicating higher recruitment rates in subplots with lower density and it suggests to be
caused by competition. A resource limitation from competition is suggested through the
significant increase of density with mean height and maximum diameter in the
Semideciduous Forest indicating a competitive and size dominance effect. Moreover,
the phylogenetic signal found to maximum diameter in the Gallery and Semideciduous
Forests and maximum height in the Rain Forest suggest that these traits related to
competitive ability are conserved within evolutionary lineages. This is congruent with
the lower phylogenetic turnover among larger and dead trees and the respective
reduction of mortality according to mean diameter and mean height increase in Gallery
and Semideciduous Forests, leading us to the assumption that maximum diameter and
maximum height have being selected in the recent evolutionary history of the studied
forests and promoting community biomass increase, which is a characteristic of

successional advance.
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1 INTRODUCAO

Os processos que influenciam na diversidade e organizagdo de espécies em
comunidades vegetais operam sobre variadas escalas espacgo-temporais, sendo que err
amplas escalas dominam os processos biogeograficos tais como a especiacgao, extincéo e
dispersdo (CAVENDER-BARES et al., 2009). Ja em escalas menores e intermediarias
os filtros ambientais s&o mais influentes e em escalas de vizinhanga sfio mai
preponderantes as interagdes positivas como a facilitagdo (VALIENTE-BANUET,;
VERDU, 2007) e interacdes negativas como a competico e outros processos
dependentes de densidade como a atuacdo de inimigos naturais das plantas como
herbivoros e patdgenos (CAVENDER-BARES et al., 2009; GRAHAM; FINE, 2008;
HUBBELL et al., 2001). Todavia, a atuacdo de interagbes como a competicao
normalmente ocorre concomitantemente com os filtros ambientais, influenciando nas
dindmicas temporais de nichos, 0 que muitas vezes dificulta a avaliacdo do nivel de
interagdes competitivas numa comunidade (SCHWINNING; KELLY, 2013).

A competicdo entre plantas € um dos fatores que afetam a coexisténcia, a
diversidade e a evolucdo de comunidades vegetais (EWEL; MAZZARINO, 2008; FOX;
VASSEUR, 2008; GODOY; KRAFT; LEVINE, 2014; GRACE; TILMAN, 1990;
KEDDY, 2001), principalmente em florestas tropicais altamente adensadas, nas quais
dificilmente havera nichos vagos para todos os individuos das espécies, levando a altos
niveis de sobreposicao no uso de recursos (WRIGHT, 2002). Dentre os seus efeitos, a
competicdo influi na reducédo da fecundidade, crescimento e sobrevivéncia para outros
individuos (FOX; VASSEUR, 2008; GERHARDT, 1996; MAYFIELD; LEVINE,
2010) em detrimento do uso compartilhado de um recurso limitadamente disponivel
(GUREVITCH et al., 2009), que tende a ser monopolizado por um menor grupo de
individuos (GRIME, 2006). Essa complexidade tem sido fonte de amplas discussdes
acerca de como e quando ocorre a competicdo (GRIME, 1998; HUBBELL, 2001a;
TILMAN, 1988).

Um dos principios fundamentais acerca da origem de interacbes competitivas
advém da relacdo entre abundéancia e tamanho em florestas tropicais (p.ex:
BERNTSON; WAYNE, 2000; COOMES; ALLEN, 2007; FARRIOR et al., 2016;
LUTZ et al., 2012; O’BRIEN et al., 1995; OLDEMAN, 1990; SCARANELLO;
ALVES, 2012; WESTOBY, 1984; WHITE et al., 2007), implicando que a medida que
aumenta concomitantemente a biomassa e densidade das arvores de algumas poucas
espécies dominantes (CONDIT et al., 2002; FARRIOR et al., 2016; GUARIGUATA;
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OSTERTAG, 2001; LETCHER; CHAZDON, 2009), a competicao por recurso limitado
também tende a aumentar e promove exclusées de outros individuos (GRIME, 2006;
KEDDY, 2001). Assim, as arvores com maior altura e diametro, tendem a serem
melhores competidoras por luz, desencadeando um tipo de competicdo assimétrica que
exclui individuos menores (FARRIOR et al., 2013; GRACE; TILMAN, 1990;
KUNSTLER et al.,, 2016; LUTZ et al.,, 2012; SCHWINNING; KELLY, 2013;
WEINER, 1990), os quais ficam relegados ao ambiente mais sombreado do sub-bosque
(FARRIOR et al., 2016; LETCHER et al.,, 2012). Dessa forma, € estabelecida uma
hierarquia de tamanho (HARMS et al., 2000) a medida que os individuos de espécies
mais vigorosas (de maior tamanho) dominam a area (GUREVITCH; SCHEINER; FOX,
2009).

Essas relacdes entre tamanho e abundancia tem implicacdo na mortalidade e
recrutamento de arvores em florestas tropicais (LEWIS et al., 2004; PHILLIPS et al.,
2004; SHEIL; MAY, 1996), visto que nas comunidades em estdgios sucessionais mais
avancados, individuos adultos de espécies dominantes promovem um desbaste em
individuos da propria espécie e em individuos de outras espécies (BERNTSON;
WAYNE, 2000; OLDEMAN, 1990; SWAINE; LIEBERMAN; PUTZ, 1987,
WESTOBY, 1984). O disturbio causado pela queda de grandes arvores no processo de
desbaste (OLDEMAN, 1990) abre oportunidade para o recrutamento de individuos, que
depende de suas habilidades competitivas (MAYFIELD; LEVINE, 2010). Contudo,
espécies com individuos de crescimento mais lento (CHAZDON, 2008a) tendem a se
tornar mais altas e limitar incidéncia luminosa sobre individuos menores, suprimindo
assim suas taxas de crescimento (TILMAN, 1988). Em seu estudo, Gaudet e Keddy
(1988) encontraram que a biomassa exclusivamente poderia explicar 63% da variacao
em habilidade competitiva entre espécies com tracos como altura.

A competicdo é um dos principais mecanismos do particionamento de nicho que
permite a coexisténcia entre plantas (THORPE et al., 2011), visto que as exclusdes
competitivas promovidas por espécies com individuos mais competitivos induzem
respostas de outros individuos da vizinhanca para suportar a competicdo (THOMPSON,
2005). As espécies que possuem tracos funcionais conservados dentro das linhagens
evolutivas sdo mais similares ecologicamente quanto mais proximas filogeneticamente
(WEBB et al., 2002) o que leva a sobreposicédo de nichos e da forma como competem
por recursos (GAUSE, 1934; MAYFIELD; LEVINE, 2010). Contudo, mesmo que nas
Florestas Tropicais 50% ou mais de suas espécies estejam distribuidas dentro de pares

ou grupos congenéricos (KELLY et al., 2001), o que pode aumentar a chance de
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competicdo intraespecifica, também pode ser esperada comumente a competicdo
interespecifica devido a alta densidade dessas florestas (p.ex: HUBBELL; FOSTER,
1986).

Diversas abordagens metodologicas tém sido utilizadas para analisar os efeitos
competicdo e respostas a esses efeitos em experimentos e ambientes naturais,
principalmente em regides temperadas (p.ex: BENNETT et al., 2013; CAHILL et al.,
2008; COATES; LILLES; ASTRUP, 2013). Embora haja estudos abordando
competicdo, principalmente competicdo por luz (p.ex: COOMES; GRUBB, 1998;
EWEL; MAZZARINO, 2008; GERHARDT, 1996; URIARTE et al., 2004, 2005, 2010;

VAN BREUGEL et al., 2012) h& ainda uma grande incipiéncia de estudos sobre
competicdo na América do Sul (p.ex: CANETTI et al., 2016) e nos Neotrépicos (p.ex:
COOMES; GRUBB, 1998). Nesse contexto, sdo promissores métodos que usem as
relacbes entre abundancia e tamanho combinados a métodos de andlises filogenéticas,
fornecendo informac¢des mais detalhadas acerca de possiveis efeitos negativos destas
relagdes num panorama de competi¢ao.

Este estudo teve como objetivo avaliar possiveis interacbes competitivas em
Florestas Neotropicais do Bioma Floresta Atlantica por meio da combinacéo de selecao
de modelos de regressdo entre dados de densidadeanho e estrutura filogenética.
Nossas hipoteses foram: a) arvores mais vigorosas (maior altura e diametro) reduzem a
densidade de arvores amostradas nas parcelas das florestas estudadas; b) o aumento d
densidade por parcela reduz o recrutamento; ¢) o aumento da mortalidade permite
aumento em densidade e tamanho; d) as arvores mais vigorosas e as arvores mortas sac
mais proximas filogeneticamente (p.ex: possuem nichos mais sobrepostos e mompete
mais fortemente), e€) as arvores mortas e as recrutas tendem a ser mais distantes

filogeneticamente (p.ex: competem menos fortemente).

2 MATERIAL E METODOS

2.1 Areas de Estudo

O estudo foi conduzido em trés florestas classificadas como Florestas
Estacionais Semideciduais Submontanas, em trés Florestas Ombrofilas de Terras Baixas
(Florestas de Tabuleiro) e em trés Florestas Semideciduais Aluviais (Mata de Galeria).
A classificacdo da vegetacdo segue o Sistema de Classificacdo da Vegetacdo Brasileira
de (IBGE, 2012; VELOSO; RANGEL FILHO; LIMA, 1991). A localizacdo das areas
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de estudo pode ser visualizada no mapa da Figura 1 e Tabela 1 e as Bacias hidrograficas
as quais elas pertencem também na Tabela 1 da sessdo “Areas de Estudo” no Material e
Métodos do Capitulo |I.

Todas as florestas selecionadas para este estudo estédo protegidas ha mais de 30
anos. Os critérios para a selecdo das areas foram: auséncia de disturbio quando as
subparcelas para amostragem e monitoramento foram instaladas nas areas, ser distante
de borda e possuir um histérico continuo de dindmica sem perturbacdo. Além disso,
foram priorizadas as areas que, mesmo nao sendo amostradas num mesmo ano, foram
inventariadas na mesma época do ano (neste caso entre Junho a Agosto).

O clima das éreas é classificado de acordo com o sistema de Koéppen (Tabela 1
do Capitulo 1), sendo o Af o clima tropical chuvoso das Florestas Ombrofilas Densas de
Terras Baixas; Aw tropical iUmido com estacdo seca e inverno brando das Florestas de
Galeria; Cwb subtropical moderado Umido, marcado por presenca de chuvas no verao
(de Outubro a Marco) e auséncia de chuvas no inverno (de Abril a Setembro) das
Florestas Semideciduas; Cwa com verfes quentes e chuvosos e invernos
moderadamente frios e secos (RAMOS; SANTOS; FORTES, 2009) das Florestas de
Galeria. Os valores médios de precipitacdo e temperatura descritos na Tabela 1 do
Capitulo | foram obtidos através do software World Clim verséo 1.4.

A descricdo dos solos das areas foi baseada no Mapa de Solos do Brasil
(SANTOS et al., 2011, 2013). Assim, na area da Reserva do Coérrego Fundo predomina
o Latossolo Vermelho Distrofico. Na regido do Vale do Rio Doce, relativo as areas do
municipio de Dionisio (Florestas do Mumbaca, Lagoa do Capim e Santa Cruz) os solos
dominantes sdo Latossolos Vermelho-Amarelos e Cambissolos Haplicos, sendo ambos
acidos e de baixa fertilidade natural. Ja a regido de Carbonita possui tipicamente solos
que variam de coloracdo bruno-amarelada a vermelha-escuro, pertencendo as classes
dos Latossolos, Cambissolos, Plintossolos e Neossolos. As Florestas Ombrofilas Densas
de Terras Baixas nos tabuleiros costeiros da Bahia possuem solos que variam entre

Argissolos Amarelos e Vermelhos Distrofico

2.2 Levantamento das comunidades arbéreas

Todas as areas de estudo foram amostradas através do método de parcelas
(MUELLER-DOMBOIS; ELLENBERG, 1974; NEWTON, 2007) e cada floresta
representa um bloco composto de subparcelas de 10 x 10 m (Tabela 1 do Capitulo I).
Como mostrado na Tabeladd sessio “Areas de Estudo” no Material ¢ Métodos do
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Capitulo I, as areas tiveram as medicdes feitas em individuos arbéreos com CAP
(circunferéncia a altura do peito) a 1,30 m do solo maior ou igual a 10 cm (equivalente
3,2 cm em diametro).

A clasdficacdoao rivel de fanilias foi baseada no Angiosperm Phyloge
Group Il (BREMER et al., 2009). Verificamos as grafiasrretas e
sinonimiss através do site TNRS(Taxonanmic Name Resolution Service
tnrs.iplantcdlaboraive.org/) (BOYLE et al., 2013) quesaconfere em

bancos de dadwmnline e nds utilizamos o banco online Tpicacs.

2.2.1 Mortalidade e recrutamento no estrato arbéreo

Para testar a relacdo das variaveis baseadas em densidade (abundancia de arvores
por subparcela) emtamanho (altura e diametro) com a mortalidade e o recrutamento de
individuos arbdreos tanto para o conjunto total com todas as florestas inclusas quanto
para cada uma das trés tipologias florestais, nds calculamos as taxas médias anuais de
mortalidade (M) eeautamento (R) déndividuos. As duas taxas foram calculadas por
subparcelas de cada area de estudo.

Estas taxas foram calculadas considerando o periodo intervalar de quatro anos
entre censos para todas as areas. Mesmo assim, 0s anos em que foram conduzidos esse
monitoramentos periodicos (a cada quatro anos) diferem entre algumas areas de estudo
em até trés anos, porém, essa diferenca ainda € aceitdvel uma vez que uma menor
confiabilidade em taxas de dinamica, especialmente mortalidade e recrutamento, é
significativamente pronunciada em periodos que excedem 10 anos, levando aos seus
decréscimos (LEWIS et al.,, 2004). As taxas foram calculadasaoielo com as
formulas deSkeil, Burslem e Alde (1995), Shi, Jennings e Savill (2000) e She
May (1996):

Eg.1: M = {1{No-Nm/Ng) ¥} x 100,
Eq.2: R =(t¢/Ny) ¥ x 100,

Onde,t € o intervalo de tempo entre 0s inventariog;oNhumero inicial de

individuos arboreos e;ld nimero final; m € o nimero de mortos e r de recrutas;
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2.2.2 Filobetadiversidade

A é&rvore filogenética utilizada para esta andlise foi construida a partir da
inser¢do via fungdo “phylomatic” do pacote Phylocom 4.2 (WEBB; DONOGHUE,

2005) do pool que incluiu todas as espécies das trés tipologias na mega-arvore
R20120829mod.new, baseada em APG Ill (BREMER et al., 2009) e com a calibracao
melhorada por Gastauer e Meira-Neto (2016). O pool mencionado foi considerado como
nossa metacomunidade. A arvore filogenética obtida foi entdo calibrada com o uso do
algoritmo “bladj” do pacote Phylocom 4.2 e estimativas de idade baseadas em Bell et al.

(2010). Apd6s os procedimentos acima, foi analisado o turnover filogenético entre as
espécies com individuos mais vigorosos (com maior altura e didmetro em cada
subparcela) e as demais (todos os sobreviventes com altura e diametro abaixo dos mais
vigorosos e as arvores mortas e recrutas) em cada uma das tipologias florestais deste
estudo por meio de comparacdes par a par da distancia filogenética (FINE; KEMBEL,
2011).

Nés utilizamos através do pacote Phylocom 4.2 (WEBB; ACKERLY;
KEMBEL, 2008) a funcdo COMDISTNT para calcular betaNTI como o tamanho
efetivo padréo negativo (Negative standardized effect size) de betaMNTD (WEBB et
al., 2002), relacionado aos clados oriundos de historia evolutiva recente (topo da arvore
filogenética) (WEBB et al., 2002). Para tal nés utilizamos o modelo nulo sem restricdes
(KEMBEL; HUBBELL, 2006), empregando 10.000 aleatorizacdes, nas quais as
identidades das espécies sdo aleatorizadas dentro de cada comunidade (area de estudo)
fornecendo a todas as espécies igual probabilidade de serem incluidas nas comunidades
aleatorizadas.

O grau de similaridade ou dissimilaridade filogenética entre as tipologias
relativas aos mais vigorosos e os demais individuos avaliados por betaNTI teve sua
significancia testada considerando-se valores menores que -1.96 (alto turnover
filogenético) ou maiores que 1.96 (baixo filogenétiM®®ASTAUER et al., 2015). Os
calculos de betaNTI foram ponderados de duas formas: i) ndo pesado pela abundancia e
i) pesado pela abundancia. O objetivo ao conduzir este calculo baseado em duas
ponderacdes distintas foi verificar se um determinado padrdo encontrado (p.ex: alto
turnover) é depende ou ndo do peso da densidade, visto ser uma importante variavel em

competigcéo vegetal.
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2.2.3 Sinal Filogenético

Para testar se o sinal filogenético dos tracos funcionais altura méxima e diametro
maximo diferiam do aleatorio, nds utilizamos o0 método K de Blomberg. Nosso objetivo
foi testar se estes tracos foram conservados ao longo de linhagens evolutivas dentro de
cada tipologia de Floresta Atlantica aqui estudada. Diante do fato que ndo tinhamos
disponiveis os valores de tracos para algumas espécies de cada tipolsgia, no
conduzimos os testes de sinal filogenético a partir de um pool de 168 espécies para a
Floresta de Galeria (66,4 % de seu pool total de 253 espécies), 359 para a Floresta
Ombrdfila (87,3 % de seu pool total de 411 espécies) e 223 para a Floresta Semidecidua
Submontana (75,3 % de seu pool total de 296 espécies). Primeiramente, nos
construimos um arquivo “sample”, contendo os valores de altura e didmetro maximo
dos individuos por subparcelas de cada area de estudo e posteriormente calculamos a
partir dai os valores maximos de ambos 0s tragos para cada espécie dentro de cada
tipologia. Os detalhes interpretativos e metodoldgicos do K de Blomberg estdo na

sessao “Sinal Filogenético” do Material e Métodos do Capitulo 1.

2.3 Analises estatisticas dos dados

2.3.1 Relacdes de densidade e tamanho

2.3.2 Pré-processamento dos dados

Definimos a variavel densidade com base na abundancia de arvores por
subparcela das areas de estudo. Ja os valores médios e maximos de altura e diametro
correspondem as suas médias aritméticas simples e valores maximos encontrados por
subparcela, respectivamente. As analises para testar as relacdes entre as variaveis
baseadas em densidade e tamanho (baseados nas médias e maximas de altura €
diametro) foram conduzidas seguindo os seguintes passos:

1°) teste de normalidade por avaliacdo preliminar de residuos através de LM
(Linear models = Modelos lineares) e do teste Shapiro-Wilk no software R, versao
3.3.0 (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016).

2°) teste de correlacdo entre as variaveis preditivas (HINKLE; WIERSMA,;
JURS, 2003; LEGENDRE; LEGENDRE, 2012) feitos através da correlacdo de
Sperman com o pacote “PerformanceAnalytics” (PETERSON; CARL, 2014) no
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software R, versdo 3.3.0 para evitar problemas de multicolinearidade (DORMANN et
al., 2013; GOTELLI; ELLISON, 2011). Também incluimos as variaveis dependentes
utilizadas nos modelos no teste de correlacdo (Tabelas S1- S4 do MATERIAL
SUPLEMENTAR), visto que, por exemplo, a densidade entra como preditiva nos
modelos em que a mortalidade é a variavel dependente.

39) teste de linearidade através dos testes Kolmogorov-Smirnov e Cramér-Von
Mises (CvM) a nivel alfa p<0,05 (LIN; WEI; YING, 2002) realizados com o uso do
pacote “gof’ (HOLST, 2014) no software R, versdo 3.3.0., 0s quais verificam se a
relacdo entre a variavel dependente e as preditivas é linear. Caso algum destes testes
aponte valor abaixo do alfa estabelecido, transformacdes (p.ex. log, raiz quadrada) e
adequacdes dos dados para o ajuste do modelo a funcéo linear sdo feitas (BORCARD;
GILLET; LEGENDRE, 2011; CRAWLEY, 2012; GOTELLI; ELLISON, 2011; LIN;

WEI; YING, 2002). Nés realizamos uma transformacéo logaritmica para a variavel
preditiva taxa anual de recrutamento em todos os modelos selecionados e testados (veja
0 passo 5° abaixo) e desta forma alcangamos uma melhor aproximacgéo da linearizagcéo
entre esta variavel e as dependentes.

4°) testes de autocorrelacdo espacial nos melhores modelos selecionados por
Akaike (Akaike information criterion) foram conduzidos de acordo com o proposto por
Legendre e Fortin (LEGENDRE; FORTIN, 1989), Borcard, Gillet e Legendre (2011)
Legendre e Legendre (LEGENDRE; LEGENDRE, 2012) através do teste de
autocorrelacao espacial | de Moradogan s I) com significancia ao nivel alfa p<0,05,
conduzido através dos pacotes “Ictools” (KALOGIROU, 2015)e “ncf” (BJORNSTAD,

2016). Para tal, primeiramente foram convertidas as coordenadas geogréaficas 8atitude-
e longitude-W) para coordenadas UTM através do site RCN (Yellowstone Research
Coordination Network) (http://www.rcn.montana.edu/resources/converter. aspx).

ApoGs a obtencgdo das coordenadas UTM nés rodamos um modelo linear (LM)
que foi inserido na sintaxe do | de Moran no software R, versdo 3.3.0 (R
DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016). A decisdo do modelo de regressédo adequado
considerando autocorrelacédo espacial de dados (LEGENDRE; LEGENDRE, 2012)
seguiu a abordagem proposta por Dormann et al. (DORMANN et al., 2007). Dessa
forma, quando os dados sdo significativamente autocorrelacionados a fun¢ao “corExp”
do pacote “nlme” (PINHEIRO et al., 2016) é adicionada na sintaxe do modelo final,
corrigindo tal viés e fornecendo valor de p ndo enviesado (BORCARD; GILLET;
LEGENDRE, 2011; PINHEIRO; BATES, 2000).
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5°) melhores modelos: como todas as variaveis dentro dos melhores modelos
gue obtivemos por Akaike apresentaram autocorrelagéo espacial significativa (vide item
4° acima), nos utilizamos os melhores modelos selecionados que foram construidos por
meio de LME (Linear Mixed Effects = Efeitos lineares Mistos), recebendo a incluséo da
sintaxe dafungdo “corExp” que corrige a autocorrelacdo espacial. Para adequar os
dados dos modelos aos pressupostos de normalidade de LME, nés realizamos
transformacdes raiz quadrada e logaritmica para as variaveis dependentes de densidade
e taxa anual de mortalidade, respectivamente.

Diante da ampla aplicacdo de GLMM (Generalized Linear Mixed Models =
Modelos lineares generalizados mistos) para dados com pseudorepeticdo, como neste
estudo, nés decidimos secundaria/adicionalmente conduzir o0s mesmos testes e selecdes
de modelos através deste método, objetivando comparar seus resultados ao do LME e
verificar sua eficacia no teste de nossas hipoteses apesar da contraindicacdo de
Dormann et al. (2007) no caso de alta autocorrelagéo espacial.

6°) devido a ndo-linearidade da taxa anual de recrutamento (vide passo 3° desta
secdo) e uma tendéncia exponencial negativa da dispersdo dos pontos nos gréaficos (vide
Resultados), n6s também utilizamos GNM (Generalized nonlinear models = Modelos
generalizados nédo lineares) para testar a relagdo entre os valores brutos né&o
transformados de ambas densidade e taxa de recrutamento anual. Fizemos tal teste
porque esta relacéo foi a mais frequente e significativa encontrada para o conjunto total
e cada uma das tipologias florestais (vide Resultados). Todos os modelos GNM foram
conduzidos através do pacote “gnm” (TURNER; FIRTH, 2015) no software R verséo
3.3.0 (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016).

2.3.3 Selecéao e construcéo dos melhores modelos

Foram construidos dois modelos globais para a selecdo por Akaike (Akaike
Information Criterion of the Second Order (AICc) = Critério de informacado Akaike da
segunda ordem)) da combinacdo mais parcimoniosa das variaveis (BURNHAM;
ANDERSON, 2002), relacionando tamanho (parametros maximos e médios de altura e
diametro) e densidade (vide Tabelas 4-7 e Tabelas S5-S8 nos Resultados e MATERIAL
SUPLEMENTAR, respectivamente). Todas as sele¢cdes de modelos por Akaike foram
conduzidas com o uso do pacote “MuMIn” (BARTON, 2016) no software R, verséo
3.3.0 (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2016). Consideramos o melhor modelo
aquele com menor valor de AICc e delta menor que dois, o qual fornece total suporte e
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evidencia para tal modelo (BURNHAM; ANDERSON, 2002). Em casos em que 0
segundo menor AICc também apresentou delta menor que dois o modelo foi
considerado como igualmente parcimonioso e inserido dentre os resultados,
considerando-o como o segundo melhor modelo. Por fim, também incluimos nos
resultados os modelos cujo menor ou segundo menor AlICc teve delta maior que dois,
masdentro da faixa limite entre quatro e sete, porém, assumindo o fato que neste caso o
modelo tem consideravelmente menos suporte empirico (BURNHAM; ANDERSON,
2002). Cada um dos melhores modelos selecionados por Akaike foram testados
individualmente através de LME (prioritariamente) e secundaria/adicionalmente por
GLMM.

O primeiro modelo global para a selecdo por Akaike teve a densidade
(transformada em raiz quadrada em LME e bruta em GLMM com distribuicdo Poisson)
como variavel dependente e valores maximos e médios de altura e diametro e taxa anual
de recrutamento (log transformada) como preditivas. Optamos pela transformacao de
raiz quadrada da densidade para melhor ajuste dos residuos dos modelos aos
pressipostos de normalidade do LME. Segundo O’Hara e Kotze (2010) ha sérios vieses
no uso de transformacdo logaritmica para dados de contagem em modelos com
pressuposto de normalidade e também ha alta recomendacédo em estudos de vegetacac
para utilizar a transformacéo por raiz quadrada (CRAWLEY, 2002; MAINDONALD;
BRAUN, 2007; SOKAL; ROHLF, 1995; ZAR, 2010). Para a Floresta Semidecidua
Submontana separamos ainda os modelos que incluiram os valores maximos de altura e
diametro, visto que eles apresentaram alta correlacéo (r = 0.65, Tabela S4; MATERIAL
SUPLEMENTAR), criando desta forma um modelo global para cada um destes
parametros.

O segundo tipo de modelo global em ambos GLMM e LME teve a taxa anual de
mortalidade (log transformada) como dependente e densidade (valores brutos), valores
maximos e médios de altura e diametro e taxa anual de recrutamento como preditivas.
Todos os modelos que incluiram os valores médios de altura e diametro como preditivos
foram submetidos separadamente a selecdo por Akaike, pois estas variaveis foram
altamente correlacionadas no conjunto total e nas trés tipologias florestais (Bdbelas
S4 do MATERIAL SUPLEMENTAR).

Para ambos os modelos globais descritos acima a partir de LME e GLMM
testamos a significancia das relagfes encontradas empregando no modelo uma ANOVA
tipo II (com alfa de decisdo p<0,05) conduzida através do pacote “car” (FOX;

WEISBERG, 2010) no software R, versao 3.3.0, que é preferivel devido a ordenar todos
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os fatores com igual probabilidade de serem significativos (LANGSRUD, 2003). Os

graficos das regressoes foram construidos com o pacote “lattice” (SARKAR, 2008)

3 RESULTADOS

Nos dois melhores modelos de LME para o conjunto total (todas as florestas)
obtidos a partir do modelo global com a altura maxima e didmetro méximo como
preditivas da densidade (Tabelag 2), a Unica relacdo significativa observada foi o
aumento do recrutamento a medida que a densidade decresce (Figura 1A). Contudo, no
segundo melhor modelo a influencia da altura maxima na densidade (Tabela 1) ndo foi
significativa (F=0.56, p=0.453).
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Figura 1: Relacdo entre densidade e taxa anual de recrutamento por subparcelas em
Florestas Neotropicais Brasileiras. A = conjunto total com todas as florestas amostradas;
B = Floresta de Galeria; C = Floresta Ombréfila; D = Floresta Semidecidua
Submontana. As rela¢des dos quatro graficos foram testadas por LME (Liner mixed
effects = Efeitos mistos lineares).
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A relagéo negativa entre densidade e recrutamento também foi observada nos
dois melhores modelos de LME (selecionados a partir do modelo global com a altura
maxima e diametro maximo como preditivas) para a Floresta de Galeria (Figura 1B,;
Tabelas 1e 3), Floresta Ombrdfila (Figura 1C; Tabelag 4) e Floresta Semidecidua
Submontana (Figura 1D; Tabelag b). Embora, os ajustes dos residuos aos modelos
de forma geral tenham sido inferiores aos observados com LME, a mesma tendéncia
nesta relacdo entre densidade e recrutamento foi encontrada com o GLMM para o
conjunto total, Floresta de Galeria, Floresta Ombrdfila e Floresta Semidecidua
Submontana. Veja Tabela 1 para o nivel de significAncia das relacdes e Talias S5-
do MATERIAL SUPLEMENTAR para conferir os melhores modelos de GLMM para o
conjunto total e as tipologias.

Nos modelos nédo lineares (GNM) a relacdo negativa entre densidade e taxa
anual de recrutamento (testada com os valores brutos destas variaveis) foi altamente
significativa em todos os casos: conjunto total (Figura 2A), Floresta de Galeria (Figura
2B), Floresta Ombrdfila (Figura 2C) e Floresta Semidecidua Submontana (Figura 2D).
Esta relagdo mostrou tendéncia das curvas em GNM (Figura 2A-D) préxima aquelas
observadas nas retas do LME (Figura 1A-D), embora as curvas tenham evidenciado
mais claramente distribuicbes exponenciais negativas dos valores da taxa de

recrutamento (Figura 2A-D).

Tabela 1 Significancia da relacdo entre densidade e taxa anual de recrutamento por
subparcelas em Florestas Neotropicais Brasileiras, obtida a partir de LME, GLMM e

GNM. 1° modelo e 2° modelo foram selecionados por Akaike de modelos globais

(Tabelas 2-5) com a densidade como varidvel dependente (transformada em raiz
guadrada nos modelos de LME) e como preditivas a altura maxima, diametro maximo e
log da taxa anual de recrutamento. Nas relagdes de GNM foram utilizados valores
brutos de densidade e taxa de recrutamento.

LME GLMM GNM

1° modelo 2° modelo 1° modelo 2° modelo

F p F p Chisq p Chisq p p
Total 16.89 <0.0001 17.60 <0.0001| 68.41 <0.0001 65.56 <0.0001| 134.14| <0.0001
GAL 14.16 <0.0001 14.11 0.0002 | 86.19 <0.0001 88.26 <0.0001| 77.13 | 0.0002
OMB 8.10 0.005 9.37 0.02 8.97 0.002 7.57 0.005 | 32.65 | <0.0001
SEMI  4.36 0.03 4.19 0.04 4.36 0.04 40.93 | <0.0001

Total = conjunto total com todas as florestas amostradas; GAL = Floresta de Galeria; OMBstaFlo
Ombréfila; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana.; LME = Linear mixed efféfeifos mistos
lineares); GLMM = Generalized linear mixed models (Modelos lineares generalizistos)GNM =
Generalized Non-linear models (Modelos generalizados nao-lineares). 1° moddkcdo obtida do
melhor e mais parcimonioso modelo; 2° modelo = relacdo obtida dodeeguelhor modelo (vide
Material e Métodos e Tabelas 2-5).
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Os dois melhores modelos de LME obtidos para o conjunto total, selecionados a
partir do modelo global com didmetro médio e taxa de recrutamento como preditivas e
densidade como dependente (Tabela 2), apresentaram significAncia apenas para a
relacdo negativa entre densidade e taxa anual de recrutamento (1° modelo: F=16.89,
p<0.0001; 2° modelo: F=17.22, p<0.0001). Esta relagdo negativa significativa entre
densidade e recrutamento para os modelos globais com diametro médio como preditiva
também foram encontradas por GLMM (Tabela 1 e Tabela S5 do MATERIAL
SUPLEMENTAR). A altura média ndo mostrou influéncia significativa na densidade
(Tabela 2 e Tabela S5 do MATERIAL SUPLEMENTAR).

Os modelos para o conjunto total acerca da influencia da altura e diametro
(médias e maximas em ambos), densidade e taxa anual de recrutamento na taxa anual de
mortalidade das arvores ndo mostrou qualquer relacéo significativa em ambos LME e
GLMM (Tabela 2 e Tabela S5 do MATERIAL SUPLEMENTAR). Apenas
encontramos uma relacdo negativa marginalmente significativa com o didmetro médio

(F =2.81, p = 0.094) no primeiro melhor modelo provido por LME (Tabela 2).
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Figura 2: Relacdo entre densidade e taxa anual de recrutamento por subparcelas em
Florestas Neotropicais Brasileiras. A = conjunto total com todas as florestas amostradas;
B = Floresta de Galeria; C = Floresta Ombréfila; D = Floresta Semidecidua
Submontana. As relacdes dos quatro graficos foram testadas por LME (Liner mixed
effects = Efeitos mistos lineares).
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Tabela 2: Melhores modelos de LME (Linear Mixed Effects) selecionados por Akaike
para o teste das relacdes entre variaveis baseadas em densidade e tamanho (altura e
didmetro) de individuos por subparcelas de nove Florestas Atlanticas Brasileiras.

log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap N1 df AlCc delta  weight
0.9153 0.06495 13 872.2 0 0.15
0.9658 12 872.5 0.22 0.134

log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MedDap N1 df AlCc delta  weight
1.159 -0.01719 13 871.8 0 0.193
1.099 0.05905 -0.01592 14 872 0.2 0.174

log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt N1 df AlCc delta  weight
0.9153 0.06495 13 872.2 0 0.252
0.9658 12 8725 0.22 0.226

(sqrt(N1+1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1+1)

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap df AlCc delta  weight
5.089 -0.1723 13 958.2 0 0.481
5.085 -0.1791 4.99E04 14 959.7 1.56 0.22

(sgrt(N1+1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1)

(Int) log(Rec.1+1) MedDap df AlCc delta weight
5.089 -0.1723 13 958.2 0 0.648
5.193 -0.1763 -0.00893 14 959.4 1.23 0.351

(sqrt(N1+1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt df AICc delta weight
5.089 -0.1723 13 958.2 0 0.682
5.044 -0.1781 4.96E03 14 959.7 153 0.317

sgrt(N1+1) = raiz quadrada da abundancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anomiriddidade;
MaxDap = diametro maximo; MaxAlt = altura maxima; MedDap = diametro médio; MedAltura
média; N1 = abundéancia ndo transformada; Int = intercepto; df = degreegdofirégraus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relac@atsigntom a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence.

Na Floresta de Galeria a Unica relacdo significativa para os melhores modelos
obtidos do teste acerca da influéncia de todas as variaveis preditivas sob a densidade
(Tabela 3) foi a relacdo negativa entre taxa anual de recrutamento e densidade,
observada em ambos LME e GLMM (Figura 1B e Tabela 3; Tabela S6 do
MATERIAL SUPLEMENTAR, respectivamente). Por outro lado, a taxa anual de
mortalidade decresceu significativamente com o aumento da altura média nos dois
melhores modelos de LME (1° F = 4.30, p=0.03; 2°: F = 4.17, p = 0.04; Figura 3
Tabela 3) e no segundo melhor modelo de GLMM (Chisq = 4.81, p=0.02; Tabela S6 do
MATERIAL SUPLEMENTAR), embora este ultimo modelo tenha tido suporte menor a

sua parcimoénia visto seu delta AICc maior que dois (Tabela S6 do MATERIAL
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SUPLEMENTAR). A taxa de mortalidade também foi marginalmente reduzida com o
aumento da densidade (F = 3.37, p=0.06) no melhor modelo de LME com altura média

e densidade como preditivas (Tabela 3

Tabela 3 Melhores modelos de LME (Linear Mixed Effects) selecionados por Akaike
para o teste das relacdes entre variaveis baseadas em densidade e tamanho (altura e
didmetro) de individuos por subparcelas em trés Florestas de Galeria.

log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap N1 df AlCc delta  weight

1.212 -0.01172 -0.007 8 242.5 0 0.233
0.9905 -0.01118 7 243.4 0.84 0.153
log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1
(Int) log(Rec.1+1) MedDap N1 df AICc delta  weight
0.9954 -0.00656 7 244.4 0 0.294
0.7959 6 2448 0.44 0.237
log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site)
(Int) log(Rec.1+1) MedAlt N1 df AlCc delta  weight
1.457 -0.04542  -0.00708 8 242.2 0 0.334
1.207 -0.04183 7 243.1  0.96 0.207

(sqrt(N1+1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1+1)

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap df AlCc delta  weight

5.864 -0.4199 7 361 0 0.453

5.645 -0.3998 0.007353 8 3619 0.92 0.286
(sgrt(N1+1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1)

(Int) log(Rec.1+1)  MedDap df AlCc  delta weight

5.864 -0.4199 7 361 0 0.748

5.836 -0.4189 0.002547 8 363.2 222 0.246
(sgrt(N1+1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt df AlCc  delta weight

5.864 -0.4199 7 361 0 0.749

5.866 -0.4199 -0.00017 8 363.2 223 0.245

sgrt(N1+1) = raiz quadrada da abundancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anomiriddidade;
MaxDap = didmetro maximo; MaxAlt = altura méxima; MedDap = didmetro médio; MedAltura
média; N1 = abundéncia nédo transformada; Int = intercepto; df = degreegdofiirégraus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relac@atsigniom a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence. Os valores destacdt@oeaimente em
negrito e italico indicam relacdo apenas marginalmente significativa.
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Figura 3: Relacédo entre log da taxa anual de mortalidade e altura média por subparcelas
nas Florestas de Galeria. Método utilizado: LME.

A Floresta Ombrofila apresentou relacbes negativas significativas entre
densidade e taxa anual de recrutamento em ambos LME e GLMM (Tabelds 1
Tabela S7 do MATERIAL SUPLEMENTAR, respectivamente) ndo somente nos dois
melhores modelos selecionados a partir do modelo global com altura maxima e
didmetro maximo como preditivas (Tabela 4), como também foi a Unica relacao
significativa nos melhores modelos a partir do modelo global com altura média e
diametro médio como preditivas (Tabela 4). Nao foram observadas em nenhum modelo
relacbes significativas com a taxa anual de mortalidade (Tabela 4; Tabela S7 do
MATERIAL SUPLEMENTAR).

Ao contrario das demais, a Floresta Semidecidua Submontana evidenciou um
aumento significativo da densidade com o diametro maximo no melhor modelo (F =
4.41, p = 0.037; Figura 4) e marginalmente significativo no segundo melhor modelo (F
= 3.77, p = 0.053) de LME, selecionados a partir do modelo global com altura méaxima,
didmetro maximo e taxa anual de recrutamento como preditivas (Tabela 5). A partir
deste mesmo modelo global, a relacdo negativa entre densidade e taxa anual de
recrutamento foi observada no melhor modelo de LME (F = 4.36, p = 0.038) e no
melhor modelo de GLMM (Chisq = 4.19, p = 0.04; Tabela S8 do MATERIAL
SUPLEMENTAR), o qual também mostrou o aumento marginalmente significativo da
densidade com o diametro maximo (Chisq = 3.39, p = 0.064).

A densidade aumentou significativamente com a altura média nos dois melhores

modelos de GLMM (Tabela S8 do MATERIAL SUPLEMENTAR) na Floresta
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Semidecidua Submontana, principalmente no segundo melhor modelo em que a altura
média foi a Unica preditiva selecionada nesta relacdo (1° modelo: €B98, p =

0.024; 2°modela Chisq = 6.26, p = 0.01ZFigura 5. O diametro maximo
apresentou relacdo negativa marginalmente significativa com a taxa anual de
mortalidade nos dois melhores modelos de LME (1°: F = 3.46, p = 0.062; 2° F = 3.58, p
= 0.060; Tabela 5). Contudo, a mortalidade anual decresceu significativamente com o
aumento do diametro médio (Figura 6) nos dois melhores modelos de LME (1° F =
6.29, p = 0.013; 2°% F = 5.13, p = 0.024) e no segundo melhor modelo de GLMM (Chisq
= 5.91, p=0.014; Tabela S8 do MATERIAL SUPLEMENTAR). De forma geral, a
Floresta Semidecidua apresentou os melhores ajustes dos residuos aos modelos de
LME.

Tabela 4 Melhores modelos de LME (Linear Mixed Effects) selecionados por Akaike
para o teste das relacdes entre varidveis baseadas em densidade e tamanho (altura €
didmetro) de individuos por subparcelas em trés Florestas Ombrofilas.

log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap N1 df AlCc delta  weight
1.022 6.000 304.700 0.000 0.246
0.979 0.0679 7.000 306.000 1.350 0.125
log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1)  MedDap N1 df AlCc delta weight

1.022 6 304.7 0 0.314
0.9788 0.0679 7 306 1.35 0.16

log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt N1 df AlCc delta weight

1.022 6 304.7 0 0.319
0.9788 0.0679 7 306 1.35 0.162

(sqrt(N1+1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1+1)

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap df AlCc delta weight

4.706 -0.1961 7 294.9 0 0.406

4.813 -0.2075 -0.00284 8 296.1 1.2 0.223
(sqrt(N1+1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1)

(Int) log(Rec.1+1) MedDap df AICc delta  weight

4.706 -0.1961 7 294.9 0 0.524

4.908 -0.2172 -0.01558 8 2954 0.52 0.404
(sgrt(N1+1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt df AlCc delta  weight

4.706 -0.1961 7 294.9 0 0.679

4.767 -0.2008 -0.00588 8 297 2.16 0.231

sqrt(N1+1) = raiz quadrada da abundéancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anoerid¢idade;
MaxDap = didmetro maximo; MaxAlt = altura méxima; MedDap = didmetro médio; MedAltura
média; N1 = abundéncia nédo transformada; Int = intercepto; df = degreesdofiirégraus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relac@atsignifom a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence.
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Tabela 5 Melhores modelos de LME (Linear Mixed Effects) selecionados por Akaike

para o teste das relacdes entre variaveis baseadas em densidade e tamanho (altura e

didmetro) de individuos por subparcelas em trés Florestas Semideciduas Submontanas.
log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MaxDap N1 df AlCc delta weight
1.225 0.1081 -0.00786 8 331.1 0 0.338
1.337 -0.00812 7 331.3 0.22 0.302
log(Mort.1 + 1) ~ MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1
(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt N1 df AlCc delta weight
0.9992 0.1128 7 332.1 0 0.311
1.108 6 332.6 0.41 0.253
log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1
(Int) log(Rec.1+1) MdD N1 df AlCc delta weight
1.818 -0.06458 7 329.1 0 0.321
1.667 0.0914 -0.05894 8 329.6 0.53 0.247
log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1
(Int) log(Rec.1+1) MdA N1 df AlCc delta weight
0.9992 0.1128 7 332.1 0 0.282
1.108 6 332.6 0.41 0.23
(sqrt(N1+1) ~ MaxAlt + log(Rec.1+1)
(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt df AlCc delta  weight
4.907 -0.1094 7 294 0 0.446
4.801 6 2952 1.17 0.248
(sqrt(N1+1) ~ MaxDap + log(Rec.1+1)
(Int) log(Rec.1+1) MaxDap df AICc delta  weight
4.705 -0.1177 -0.0074 8 291.9 0 0.513
4.607 -0.0068 7 2937 177 0.211
(sgrt(N1+1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1)
(Int) log(Rec.1+1) MdD df AICc delta weight
4.907 -0.1094 7 294 0 0.479
4.801 6 2952 1.17 0.267
(sqrt(N1+1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1)
(Int) log(Rec.1+1) MdA df AlCc delta  weight
4.907 -0.1094 7 294 0 0.303
4.55 -0.09 0.03468 8 294.1 0.03 0.299

sqrt(N1+1) = raiz quadrada da abundancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anoerid¢idade;
MaxDap = didmetro maximo; MaxAlt = altura méxima; MedDap = didmetro médio; MedAltura
média; N1 = abundéncia nédo transformada; Int = intercepto; df = degreedohir@graus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relac@atsigntom a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence. Os valores destacd@oeamente em
negrito e italico indicam relagdo apenas marginalmente significativa.
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Figura 4: Relacéo entre raiz quadrada da densidade e didametro maximo por subparcelas
nas Florestas Semideciduas Submonatnas. Método utilizado: LME.
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Figura 5: Relacdo entre densidade e altura média por subparcelas nas Florestas
Semideciduas Submonatnas. Método utilizado: LME.
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Figura 6: Relacdo entre log da taxa anual de mortalidade e o didmetro médio por
subparcelas nas Florestas Semideciduas Submontanas. Método utilizado: LME.

Através do teste de ndo aleatoriedade para o sinal filogenético dos tracos de
altura e diametro maximos, os valores de K<1 indicam que as espécies sdo menos
similares que o esperado ao acaso, porém, estes tracos sdo mais conservados que C
esperado ao acaso (Tabe)a 6

O turnover filogenético entre as espécies com os individuos mais vigorosos
(maior altura e diametro) e as sobreviventes dentro de cada uma das trés tipologias foi
significativamente baixo, conforme observado na filobetadiversidade, principalmente
quando pesada pela abundancia (Tabela 7). Em contrapartida, o turnover filogenético
entre os recrutas e 0s mais vigorosos em altura e diametro apenas mostrou significancia
para a Floresta de Galeria, sendo muito baixo quando pesado pela abundancia. Ja com
relacdo a distancia filogenética entre os mais vigorosos em altura e diametro e os
mortos, a Floresta de Galeria evidenciou turnover significativamente baixo a partir da
filobetadiversidade pesada pela abundancia. No entanto, este turnover entre os mortos e
0S mais vigorosos em altura e diametro foi ainda mais evidente na Floresta Semidecidua
Submontana, sendo que ele foi observado a partir de ambas as analises ponderadas e

nao ponderadas pela abundancia.
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Tabela 6 Teste do sinal filogenético para os tracos altura maxima e didmetro maximo
em cada uma das trés tipologias de Floresta Atlantica do presente estudo. Estes tracos
foram testados através do K de Blomberg. p indica a significancia do sinal filogenético,
sendo que valores nao diferentes de zero (p>0.05) indicam que nao ha sinal diferente do
esperado ao acaso.

10.000 rand.
K de Blomberg
K p

Hmax 0.355 0.247

GAL Dmax 0.363 0.003
Hmax 0.253 0.002
OMB Dmax 0.244 0.002
Hmax 0.24 0.15

*SEMI

Dmax 0.254 0.004

OMB = Floresta Ombrofila; GAL = Floresta de Galeria; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana;
10.000 rand. = indica que foram utilizadas 10.000 aleatoriza¢cfes

Tabela 7 Filobetadiversidade expressa como betaNTIl entre as espécies com 0s
individuos de maior altura e diametro e os demais dentro de cada tipologia florestal em
estudo.

N Taxon
Hmax Dapmax Hmax Dapmax
GAL-vig x GAL 7.46 6.9 4.93 4.17
OMB-vig x OMB 8.79 7.72 4.93 3.54
SEMI-vig x SEMI 6.83 6.96 6.02 4.95

GAL-vig x GAL-Rec  2.52 2.51 0.55 0.53
OMB-vig x OMB-Rec 1.08 1.05 0.09 0.12
SEMI-vig x SEMI-Rec 0.32 0.34 1.28 1.31

GAL-vig x GAL-Mort  2.73 2.77 1.54 1.54
OMB-vig x OMB-Mort  1.11 1.13 1.9 1.88
SEMI-vig x SEMI-Mort  2.19 2.19 2.95 3.01

GAL = Floresta de Galeria; OMB = Floresta Ombréfila; SEMI = Floresta Semidecidua Submontana; as
tipologias com terminagdes “vig” sdo relativas aos valores maximos de altura e diametro encontrados por
subparcelas para os individuos das espécies e sem esta terminagdo indica as ¢@énias es
sobreviventes na mesma tipologia; as terminacdes Rec e Mort indicam ap@tegasre mortas por
subparcelas, respectivamente. Hmax = altura maxima por subparcelas; Dapmax ro di@xigho por
subparcelas; N = filobetadiversidade pesada pela abundéncia; Taxon = ndo pondesnmgéftaia. A
significancia estatistica dos valores de betaNTIl é considerada quando sdo meeor2D@Ualto
turnover filogenético) ou maiores que 1.96 (baixo filogenético).
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4 DISCUSSAO

O padréao geral encontrado (Conjunto total e tipologias florestais) na relacao
negativa entre densidade e recrutamento anual por parcela sugere o papel da densidade
na estruturacdo do estrato arbéreo em comunidades florestais (COMITA et al., 2010;
CONDIT et al.,, 2004; HARMS et al.,, 2000; KELLY et al.,, 2001), visto que ela
primariamente influencia de vérias formas a quantidade de entradas de individuos numa
comunidade, promovendo, por exemplo, efeito negativo dependente de densidade como
a herbivoria sobre sementes e plantulas de uma espécie muito abundante (COMITA et
al., 2010; HARMS et al., 2000; VAN BAEL; BRAWN, 2005). Por sua vez, o0 aumento
do recrutamento com o decorrer do tempo, implicando em aumento da densidade
(CONDIT et al.,, 2004; OLDEMAN, 1990; WESTOBY, 1984), pode levar a um
adensamento de individuos que tem efeitos negativos, principalmente em escalas de
vizinhanca (CAVENDER-BARES et al., 2009; COMITA et al., 2010; HARMS et al.,
2000). Esse aumento de adensamento leva a exclusdes de outras plantas com
habilidades competitivas mais baixas (MAYFIELD; LEVINE, 2010) como, por
exemplo, as arvores mais baixas presentes no sub-bosque que sédo sobrepostas pelas
mais altas na competi¢éo por luz (COOMES; ALLEN, 2007; WEINER, 1990).

Em todas as tipologias deste estudo hd uma tendéncia de que maiores taxas
anuais de recrutamento ocorram em parcelas de menor densidade. Analogamente, nas
trés tipologias taxas de recrutamento igual a zero (devido a auséncia de recrutas)
ocorreram nas subparcelas com maior densidade. Na Floresta Semidecidua
Submontana, por exemplo, a média de individuos por parcela foi 23,1, sendo que 12
dentre as 52 subparcelas que tiveram taxa de recrutamento igual a zero apresentaram
mais que 30 individuos e 40 parcelas tiveram mais que 20 individuos. Isto €, o maior
namero de subparcelas com taxa de recrutamento igual a zero possui em torno de 20
individuos. Esses resultados sugerem aumento do recrutamento onde as densidades sac
menores, com posterior aumento da densidade que causa diminui¢cdo do recrutamento e
exclusdes competitivas (CONDIT et al.,, 2004; GUARIGUATA; OSTERTAG, 2001;
SWAINE; LIEBERMAN; PUTZ, 1987).

A observada reducdo da mortalidade com o aumento da altura média e do
diametro médio nas Florestas de Galeria e Semidecidua Submontana, respectivamente,
nos direciona a uma simultdnea razdo entre abundancia e tamanho, nos permitindo
sugerir como uma das possiveis causas desta relagdo a comum dominancia de espécies

em florestas tropicais, que apresentdtn samanho e abundancia alta (CHAZDON,
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2008a, 2008b; COMITA et al., 2010; CONDIT et al., 2002; LETCHER et al., 2015;
LETCHER; CHAZDON, 2009; O’BRIEN et al., 1995). A dominancia em tamanho por
alguns individuos em comunidades vegetais gera uma hierarquia competitiva que sugere
competicdo assimétrica por luz (FARRIOR et al., 2016; GUREVITCH; SCHEINER;
FOX, 2009; THORPE et al.,, 2011; WEINER, 1990). Essa hierarquia se mantem na
presenca de diferencas interespecificas e de ocorréncia de disturbios que potencialmente
levam a exclusbes competitivas de uma planta pela outra e aumenta as diferencas em
tamanho (BREWER, 2011; FARRIOR et al., 2016).

Em florestas tropicais a mortalidade devido a queda de grandes arvores implica
em aberturas de clareiras que geram consideraveis niveis de disturbio diante ela grand
perda de biomass&@HAZDON, 2014; GUARIGUATA; KATTAN, 2002; WRIGHT,

2002), operando ambivalentemente como abertura de oportunidade para o recrutamento
e ajudando a manter as diferencas em tamanho, formando hierarquias entre as arvores
grandes e menores (GUREVITCH; SCHEINER; FOX, 2009; HARMS et al., 2000).
Diante disso, a constatada e respectiva maior média de altura e diametro nas Florestas
de Galeria e Semidecidua em parcelas com menor mortalidade anual pode ser um
reflexo de uma maior habilidade competitiva de espécies mais dominantes em tamanho
(CHAZDON, 2008a), Ihes permitindo tanto dominar o ambiente quanto receber
menores efeitos da competicdo (BREWER, 2011).

Pode-se inferir que nas florestas conservadas, em que a perda de biomassa
ocorre devido a distUrbios naturais, os individuos mais vigorosos normalmente
reduziriam a densidade local (p.ex: escala de vizinhanga) por meio de exclusdo dos
menores (BERNTSON; WAYNE, 2000; OLDEMAN, 1990; RIVOIRE; LE
MOGUEDEC, 2012; WESTOBY, 1984). Contudo, nossos resultados mostram o
oposto, sendo que houve uma relacdo positiva da densidade com a altura média e
diametro méximo na Floresta Semidecidua Submontana. Embora, seja dificil
conjecturarmos as possiveis causas dessa relacdo, com base em nosso banco de dado
aparentemente podemos sugerir que as florestas amostradas neste estudo estdo passand
por um avanco estrutural e sucessional (CHAZDON, 2014; LETCHER; CHAZDON,
2009; OLDEMAN, 1989) e isso reflete no incremento em densidade de arvores de
maior tamanho (altura e diametro). Outra possibilidade é que os caracteres funcionais
altura méaxima e didmetro méaximo estdo sendo selecionados na histéria recente dessas
florestas, diminuindo a assimetria competitiva, 0 que aumenta a capacidade das
comunidades em acumular biomassa e consequentemente diminui a mortalidade, pelo

menos até o ponto em que a exclusdo competitiva volte a crescer juntamente com a
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abundéancia como um efeito dependente de densidade (COMITA et al., 2010;
JOHNSON et al., 2012).

Dentre outros fatores que sugerem as interacdes competitivas dentre as
principais forcas determinantes das relacbes observadas estda o baixo turnover
filogenético observado entre as espécies com os individuos mais vigorosos em altura e
diametro e as demais sobreviventes em todas as tipologias. Esses resultados séo efeitos
de uma filtragem biética (LETCHER, 2010) em que as plantas de maior tamanho estao
mais correlacionadas filogeneticamente as sobreviventes que ao acaso. A competicéo,
no caso em que o carater funcional selecionado € conservado dentro das linhagens
filogenéticas e é relacionado a habilidade competitiva (p.ex: didametro maximo e altura
méxima), causa um agrupamento filogenético que nesse caso é forte (MAYFIELD;
LEVINE, 2010). Mais ainda, os resultados sugerem que esse efeito é geral nas Florestas
Atlanticas estudadas, pois ocorreu nas trés tipologias. Isso reforca resultados que
mostram que nem sempre a competicdo causa sobredispersao filogenética (BENNETT
et al., 2013) por excluir espécies com maiores sobreposi¢cdes de nicho e mais proximas
filogeneticamente, mesmo nos casos em que 0s caracteres funcionais estejam
conservados dentro das linhagens filogenéticas e confirma dados experimentais em que
a selecdo de habilidade competitiva causa agrupamento filogenético (GODOY;
KRAFT; LEVINE, 2014; MAYFIELD; LEVINE, 2010).

Houve também baixo turnover filogenético entre os mais vigorosos e 0s mortos
e entre mais vigorosos e recrutas na Floresta de Galeria e entre 0s mais vigorosos e
mortos na Floresta Semidecidua Submontana (Tabela 8) e o conservantismo dos tracos
do didmetro maximo em todas as tipologias e da altura maxima na Floresta Ombréfila
(Tabela 9), porém menos acentuado. O baixo turnover filogenético indica relagéo
filogenética mais proxima que o0 esperado ao acaso entre as arvores mais vigorosas e as
demais (sobreviventes, mortos ou recrutas) e de acordo com o0s principios de
similaridade limitante entre espécies proximas ecologicamente (DARWIN, 1859;
GAUSE, 1934; GRACE; TILMAN, 1990; WEBB et al., 2002), elas tendem a sobrepor
seus nichos efetisdBEGON; TOWNSEND; HARPER, 2007) quando seus tracos sao
conservados (CAVENDER-BARES et al., 2009; WEBB, 2000) e o resultado mais
esperado seria a exclusdo competitiva entre essas espécies (GRACE; TILMAN, 1990;
WEBB et al., 2002; WRIGHT, 2002; WRIGHT et al., 2010).

Importantes estudos em Florestas Tropicais evidenciaram mais forte competicéo
entre espécies arbOreas mais proximas do que distantemente relacionadas

filogeneticamente (KELLY et al., 2010, 2008; WEBB; GILBERT; DONOGUE, 2006),
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0 que é congruente com 0s nossos resultados para a filobetadiversidade entre as arvores
vigorosas e as recrutas e entre vigorosas e as mortas, principalmente os relativos a
proximidade filogenética entre as arvores mortas e as mais vigorosas, mas diferente do
observado para as vigorosas e as sobreviventes, nesse ultimo caso, provavelmente uma
selecédo de caracteristicas competitivas causadas pela propria competicdo. Portanto, os
efeitos de exclusbes competitivas na filogenia dependem do conservantismo de tragos
(BENNETT et al., 2013), como a altura e o diametro, que contribuem ndo s6 para
diferenciacdo de nichos, mas também para conferir habilidades competitivas
(CAVENDER-BARES et al., 2004; KUNSTLER et al., 2016).

Uma vez que espécies distantemente relacionadas podem ser excluidas mesmo
quando h& sinal filogenético (MAYFIELD; LEVINE, 2010), os nossos resultados
sugerem confirmacao deste pressuposto somente para vigorosas e mortas em Florestas
de Galeria e Semideciduais, sendo que os testes para o sinal flogenético mostraram
conservantismo de tracos para espécies em mais linhagens filogenéticas que o esperado
acaso, de acordo com os valores de K<1 (BLOMBERG; GARLAND; IVES, 2003), mas
mais agrupados filogeneticamente que ao acaso de acordo com os valores significativos
de p (Tabela 9).

Nossos resultados mostraram fortes indicios da competicdo como uma das
principais forgas estruturadoras e reguladoras de relagdes entre densidade e tamanho nas
florestas estudadas. Entretanto, ha varias dificuldades em analisar e descrever interacdes
competitivas em Florestas Tropicais. Dentre essas dificuldades estdo separar a
contribuicdo das plantas e do ambiente para este tipo de interacdo (GASTAUER;
MEIRA-NETO, 2014; WILSON; KEDDY, 1986), mensurar e quantificar o
particionamento de recursos entre as plantas (COMITA et al., 2010), medir outros
importantes tracos para competicdo como densidade da madeira e area foliar especifica,
(KUNSTLER et al.,, 2016) e criar métodos de aplicacdo com bom custo-beneficio
financeiro, logistico e de tempo para obter as informacdes ditas acima. Tudo isso ainda
deve ser conduzido perante bom esforco amostral para discorrer mais consistentemente
a cerca dos padrbes encontrados. Apesar dessas limitagdes, visto que nosso esforco
amostral foi constituido de trés tipologias que possuem repeti¢cdes (trés florestas cada
tipologia) nos acreditamos que os padrdes encontrados podem referir a competicao
como uma das principais forcas estruturadoras de comunidades arbdreas na Floresta

Atlantica Brasileira.
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5 CONCLUSAO

Este estudo evidenciou consistentes relacfes entre variaveis baseadas em
densidade e tamanho e estreita relacéo filogenética entre espécies. A consistente relacéo
negativa entre densidade e taxa anual de recrutamento sugere efeitos da competicao
sobre a densidade como fortes estruturadores das florestas estudadas. De forma
semelhante, o aumento significativo da densidade com altura média e diametro maximo
na Floresta Semidecidua Submontana sugere uma dominancia competitiva, a qual
através de efeitos de desbaste no componente arboreo cria assimetria e hierarquias de
tamanho. Ao mesmo tempo, diante do observado conservantismo do didmetro maximo
observado nas Florestas de Galeria e Semidecidua e altura maxima na Floresta
Ombrdfila associado ao baixo turnover filogenético entre as arvores mais vigorosas € as
mortas e a respectiva reducdo da mortalidade com altura média e diametro médio nestas
tipologias, possivelmente os tragcos altura maxima e didmetro maximo, principalmente
nas espécies dominantes, podem estar sendo selecionados na histéria evolutiva recente
dessas florestas para suas espécies mais competitivamente vigorosas, o que reduz a
assimetria competitiva e propicia aumento de biomassa comunitaria concomitante com

0 avanco da sucesséao.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela St Correlagcdo de Spearman (rho) entre as variaveis, ambas dependentes e
preditivas baseadas em abundancia e tamanho das arvores de um conjunto composto por
nove Florestas Neotropicais Brasileiras.
Mort-1 Rec-1 MaxDap MedDap MaxAlt MedAlt N1

Mort-1 1.00 0.00 -0.16 -0.18 -0.17 -0.11  -0.06

Rec-1 0.00 1.00 -0.05 -0.17 -0.04 -0.16 -0.16

MaxDap -0.16  -0.05 1.00 0.65 0.53 0.30 -0.07

MedDap -0.18 -0.17 0.65 1.00 0.56 0.61 -0.25

MaxAlt -0.17  -0.04 0.53 0.56 1.00 0.69 -0.19

MedAlt -0.11  -0.16 0.30 0.61 0.69 1.00 -0.02

N1 -0.06 -0.16 -0.07 -0.25 -0.19 -0.02 1.00

Mort = taxa de mortalidade; Rec = taxa de recrutamento; MaxDap = Diametro ondedDap =
Diametro médio; MaxAlt = altura maxima; MedAlt = Altura média; N1 = abundancia dddnods;

Tabela S2 Correlacdo de Pearson entre as variaveis, ambas dependentes e preditivas
baseadas em abundancia e tamanho das arvores da Floresta de Galeria.
Mort Rec MaxDap MedDap MaxAlt MedAlt N1

Mort 1 -0.02 -010 -015 -0.21 -0.31 -0.07

Rec -0.02 1.00 -0.04 -0.10 0.02 -0.10 -0.29

MaxDap -0.10 -0.04 1.00 0.67 0.46 0.35 0.02

MedDap -0.15 -0.10 0.67 1.00 0.59 0.69 -0.17

MaxAlt -0.21 0.02 0.46 0.59 1.00 0.78 -0.22

MedAlt -0.31  -0.10 0.35 0.69 0.78 1.00 -0.17

N1 -0.07  -0.29 0.02 -0.17 -0.22 -0.17 1.00

Mort = taxa de mortalidade; Rec = taxa de recrutamento; MaxDap = Diametro andedDap =
Diametro médio; MaxAlt = altura maxima; MedAlt = Altura média; N1 = abundancia dddnds;

Tabela S3 Correlacdo de Pearson entre as varidveis, ambas dependentes e preditivas
baseadas em abundancia e tamanho das arvores da Floresta Ombrofila.
Mort Rec MaxDap MedDap MaxAlt MedAlt N1
Mort 1 0.05 -0.25 -0.11  -0.26  -0.11 -0.15
Rec 0.05 1.00 -0.18 -0.33 -0.23  -0.27 0.00
MaxDap -0.25 -0.18 1.00 0.70 0.58 0.44 0.04
MedDap -0.11 -0.33 0.70 1.00 0.51 0.59 -0.30
MaxAlt  -0.26 -0.23 0.58 0.51 1.00 0.72 0.08
MedAlt  -0.11 -0.27 0.44 0.59 0.72 1.00 0.05
N1 -0.15 0.00 0.04 -0.30 0.08 0.05 1.00

Mort = taxa de mortalidade; Rec = taxa de recrutamento; MaxDap = Diametro ondedDap =
Diametro médio; MaxAlt = altura maxima; MedAlt = Altura média; N1 = abundéncia dddods;
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Tabela S4 Correlacdo de Pearson entre as variaveis, ambas dependentes e preditivas
baseadas em abundéancia e tamanho das arvores da Floresta Semidecidua Submontana.

Mort Rec MaxDap MedDap MaxAlt MedAlt N1
Mort 1.00 -0.03 -0.20 -0.31 -0.24 -0.09 0.22
Rec -0.03 1.00 0.13  -0.05 0.12 -0.18 -0.34
MaxDap  -0.20 0.13 1.00 0.60 0.65 022 -0.11
MedDap -0.31  -0.05 0.60 1.00 0.58 0.62 -0.19
MaxAlt -0.24 0.12 0.65 0.58 1.00 049 -0.24
MedAlt -0.09 -0.18 0.22 0.62 0.49 1.00 0.17
N1 022 -0.34 -011 -019 -0.24 0.17 1.00

Mort = taxa de mortalidade; Rec = taxa de recrutamento; MaxDap = Diametro andiedDap =
Diametro médio; MaxAlt = altura maxima; MedAlt = Altura média; N1 = abundéancia dddods;

Tabela S5: Melhores modelos de GLMM (Generalized Linear Mixed Models
selecionados por Akaike para o teste das relagdes entre variaveis baseadas em densidade
e tamanho (altura e didmetro) de individuos por subparcelas de nove Florestas
Neotropicais Brasileiras.

log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap N1 df AlCc delta  weight
0.9714 3 899.1 0 0.926
0.9344 0.04717 4 904.3 5.27 0.066

log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site)

(Int) log(Rec.1+1)  MedDap N1 df AlCc delta  weight
0.9714 3 899.1 0 0.868
0.9344 0.047 4 904.3 5.27 0.062

log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt N1 df AlCc delta  weight
0.971 3 899.1 0 0.923
0.934 0.04717 4 904.3 5.27 0.066

(N1 ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1+1) + (1|Site)
(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap df AlCc delta  weight

3.258 -0.1211 3 3355.5 0 0.497

3.243 -0.1207 0.000484 4 3357.2 168 0.215
(N1 ~ MedDap + log(Rec.1+1) + (1|Site)

(Int) log(Rec.1+1)  MedDap df AlCc delta  weight

3.364 -0.1245 -0.00924 4 3351.7 0 0.868

3.258 -0.1211 3 33555 3.76 0.132
(N1 ~ MedAlt + log(Rec.1+1) + (1|Site)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt df AlCc delta  weight

3.258 -0.1211 3 3355.5 0 0.722

3.247 -0.1213 1.06E03 4 33574 191 0.278

sqrt(N1+1) = raiz quadrada da abundancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anoerid¢idade;
MaxDap = didmetro maximo; MaxAlt = altura méxima; MedDap = didmetro médio; MedAltura
média; N1 = abundéncia nédo transformada; Int = intercepto; df = degreedohir@graus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relac@atsigniom a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence.
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Tabela S6: Melhores modelos de GLMM (Generalized Linear Mixed Maodels
selecionados por Akaike para o teste das relagdes entre variaveis baseadas em densidade
e tamanho (altura e didmetro) de individuos por subparcela em trés Florestas de Galeria.

log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap N1 Df AlCc delta  weight
0.774 3 245 0 0.893
0.781 -0.01 4 250.6 5.53 0.056
log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MedDap N1 df AlCc delta  weight

0.774 3 245 0 0.912

0.781 -0.01 4 250.6 5.53 0.057

log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt N1 df AlCc delta  weight

0.774 3 245 0 0.788

1.21 -0.044 4 248.5 3.45 0.141

(N1 ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1+1)

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap df AlCc delta  weight

3.631 -0.238 -0.003 4 1279.8 0 0.399

3.573 -0.24 3 1280.2 0.36 0.333

(N1 ~ MedDap + log(Rec.1+1)

(Int) log(Rec.1+1) MedDap df AlCc delta  weight

3.732 -0.24 -0.015 4 1277.4 0 0.797

3.573 -0.24 3 1280.2 2.74 0.203

(N1 ~ MedAlt + log(Rec.1+1)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt df AlCc delta  weight

3.685 -0.238 -0.011 4 1280.1 0 0.503

3.573 -0.24 3 1280.2 0.02 0.497

sqrt(N1+1) = raiz quadrada da abundancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anoairiddidade;
MaxDap = didmetro maximo; MaxAlt = altura méxima; MedDap = didmetro médio; MedAltura
média; N1 = abundéncia nédo transformada; Int = intercepto; df = degreegdofiirégraus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relac@atsigntom a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence.
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Tabela S7: Melhores modelos de GLMM (Generalized Linear Mixed Models
selecionados por Akaike para o teste das relagdes entre variaveis baseadas em densidade
e tamanho (altura e didmetro) de individuos por subparcela em trés Florestas
Ombrofilas.

log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap N1 df AlCc delta weight
1.038 3 315.8 0 0.887
0.9935 0.0693 4 320.4 4.6 0.089

log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site)

(Int) log(Rec.1+1) MedDap N1 df AlCc delta weight
1.038 3 315.8 0 0.879
0.9935 0.0693 4 320.4 4.6 0.088

log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1 + (1 |Site)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt N1 df AlCc delta weight
1.038 3 315.8 0 0.859
0.9935 0.0693 4 320.4 4.6 0.086

(N1 ~ MaxDap + MaxAlt + log(Rec.1+1) + (1|Site)

(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt MaxDap df AlCc delta weight
3.038 -0.0811 3 975.1 0 0.461
2.989 -0.0765 0.002252 4 976.7 1.59 0.208

(N1 ~ MedDap + log(Rec.1+1) + (1[Site)

(Int) log(Rec.1+1) MedDap df AlCc  delta  weight
3.038 -0.0811 3 975.1 0 0.62
3.106 -0.0859 -0.00537 4 976.3 1.12 0.354

(N1 ~ MedAlt + log(Rec.1+1) + (1|Site)

(Int) log(Rec.1+1) MedAlt df AlCc delta  weight
3.038 -0.0811 3 975.1 0 0.717
3.056 -0.0822 -0.00171 4 977.2 2.08 0.253

sgrt(N1+1) = raiz quadrada da abundancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anortddidade;
MaxDap = diametro maximo; MaxAlt = altura maxima; MedDap = didmetro médio; MedAltura
média; N1 = abundéncia nédo transformada; Int = intercepto; df = degreegdofiirégraus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relag@atsignibm a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence.
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Tabela S8: Melhores modelos de GLMM (Generalized Linear Mixed Models
selecionados por Akaike para o teste das relagdes entre variaveis baseadas em densidade
e tamanho (altura e didmetro) de individuos por subparcela em trés Florestas
Semideciduas Submontanas.

log(Mort.1 + 1) ~ MaxDap + log(Rec.1 + 1) + N1

(Int) log(Rec.1+1) MaxDap N1 df AlCc delta weight
1.102 3 342 0 0.907
1.042 0.0609 4 346.8 4.83 0.081
log(Mort.1 + 1) ~ MaxAlt + log(Rec.1 + 1) + N1
(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt N1 df AlCc delta weight
1.102 3 342 0 0.903
1.042 0.0609 4 346.8 4.83 0.081
log(Mort.1 + 1) ~ MedDap + log(Rec.1 + 1) + N1
(Int) log(Rec.1+1) MedDap N1 df AlCc delta weight
1.102 3 342 0 0.662
1.819 -0.0659 4 344 1.94 0.251
log(Mort.1 + 1) ~ MedAlt + log(Rec.1 + 1) + N1
(Int) log(Rec.1+1) MedAlt N1 df AlCc delta weight
1.102 3 342 0 0.887
1.042 0.061 4 346.8 4.83 0.079
N1 ~ MaxDap + log(Rec.1+1)
(Int) log(Rec.1+1) MaxDap  df AlCc delta  weight
3.073 -0.0487 0.0027 4 10713 O 0.487
3.151 -0.0497 3 1072.6 1.25 0.26
N1 ~ MaxAlt + log(Rec.1+1)
(Int) log(Rec.1+1) MaxAlt df  AlCc delta  weight
3.151 -0.0497 3 10726 0 0.489
3.089 -0.0469 0.0032 4 10739 134 0.25
(N1 ~ MedDap + log(Rec.1+1)
(Int) log(Rec.1+1) MedDap  df AlCc delta  weight
3.151 -0.0497 3 10726 0 0.538
3.215 -0.0511 -0.00572 4 10743 1.74 0.226
(N1 ~ MedAlt + log(Rec.1+1)
(Int) log(Rec.1+1) MedAlt df  AlCc delta  weight
2.926 -0.0427 0.0217 4  1069.6 0 0.532
2.863 0.0239 3 1070.7 1.08 0.31

sgrt(N1+1) = raiz quadrada da abundancia; log(Mort.1+1) = logaritmo da taxa anortdéidade;
MaxDap = diametro maximo; MaxAlt = altura maxima; MedDap = didmetro médio; MedAltura
média; N1 = abundéancia ndo transformada; Int = intercepto; df = degreegdofirégraus de liberdade).
Valores destacados em negrito indicam que a variavel preditiva apresentou relac@atsigntom a
variavel dependente dentro do modelo ao qual ela pertence. Os valores destacd@o®amente em
negrito e italico indicam relacao apenas marginalmente significativa.
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CONSIDERACOES GERAIS

Com base nos resultados obtidos a partir dos trés capitulos desta podemos tirar as

seguintes conclusdes:

-O monitoramento de quatro anos das Florestas Atlanticas estudadas sugere uma maior
importéncia para interagbes negativas na determinagdo de suas dinamicas, seguida
secundariamente por filtragem ambiental ou eventos aleatérios. A competicdo se
mostrou comoa mais provavel interacdo, sendo isto, principalmente, apontada pela
baixa distancia filogenética entre arvores mortas e sobreviventes maiores que 30 cm, as
quais demonstram maior dominéancia. Essa dominancia possivelmente influenciou no
observado aumento da sobredispersao filogenética com aumento da mortalidade. Além
disso, o indicativo de conservantismo encontrado para a altura maxima e diametro
maximo, tracos ligados a habilidade competitiva, fornece maior suporte ao possivel

forte efeito da competi¢cdo na dindmica estrutural e filogenética das florestas estudadas;

-As tipologias de Floresta Atlantica estudadas aqui (Florestas de Galeria, Ombrofila e

Semidecidua Submontana) sdo distribuidas por distintos gradientes ambientais, os quais
mostram tanto influencias semelhantes quanto antagdnicas na estrutura filogenética e
riqueza de espécies dessas tipologias e do conjunto total. Algumas dessas tendéncias
opostas foram observadas na Floresta de Galeria (com maior altitude e precipitacéo) que
teve maior tendéncia ao agrupamento em direcdo aos nos basais (MPD) e também maior
sobredispersdo em relacdo aos nos terminais (NTI), sendo o inverso destas tendéncias
observado para a Floresta Semidecidua Submontana (com mais alta temperatura
maxima do més mais quente), além de uma maior diversidade filogenética composta por

espécies distantes em parentesco para a Floresta Ombroéfila (com menor distancia do

oceano).

-As relacbes baseadas em densidade e tamanho (altura e diametro) sugerem a
competicdo como uma das forgas mais atuantes na montagem das tipologias de Floresta
Atlantica estudadas, sendo isso indicado, principalmente pela relacdo negativa entre
recrutamento e densidade encontrada para todas essas tipologias, associada ao
indicativo de conservantismo dos tragcos competitivos altura maxima e diametro

maximo e baixo turnover filogenético destacado entre as arvores mortas e as mais

vigorosas (maior altura e diametro).
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