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RESUMO

PENNA, Aricia Silva., M.Sc., Universidade Federal de Vigosa, julho de 2023. O trade-
off crescimento-sobrevivéncia em espécies arboreas em Floresta Atlantica
secundaria: o crescimento em altura explicado por tracos funcionais
vegetativos e reprodutivos. Orientador: Jodo Augusto Alves Meira Neto.

A busca por mecanismos que permitem entender como as espécies ocupam
diferentes ambientes tem atraido a atencdo dos pesquisadores. Nesse sentido,
ambientes florestais tropicais vém sendo estudados, buscando compreender sua
dindmica, visto que estes sustentam grande parte do equilibrio e produtividade dos
ecossistemas globais. O estudo dos tracos funcionais das plantas e de sua
diversidade sao cada vez mais utilizados no estudo desses ambientes, devido a
capacidade de avaliar as propriedades e processos ecoldgicos. O projeto teve como
objetivo geral avaliar o crescimento em altura das espécies de arvores e sua relacao
com as caracteristicas funcionais de caule, folhas, frutos e sementes em uma florest
relativamente jovem. Testamos as hip6teses de que (I) A altura das espécies de
arvores se relaciona inversamente com os tamanhos de fruto, tamanhos de semente
e densidade da madeira e diretamente com o tamanho foliar; (ll) os tragos funcionais
reprodutivos das espécies de arvores possuem uma maior porcentagem de explicacao
do crescimento em altura que os tragos vegetativos e (lll) o trade-off “crescimento-
sobrevivéncia” funciona diferente entre espécies zoocodricas e nao zoocodricas. O
estudo foi realizado em espécies de arvores recenseadas em 50 ha de Floresta
Atlantica secundéaria no municipio de Frutal, MG, Brasil. As métricas da altura das
espécies (altura maxima, altura média e moda da altura) foram diretamente obtidas
de 74.335 arvores de 170 espécies. As espéecies recenseadas tiveram as medidas das
caracteristicas reprodutivas e vegetativas foliares e suas médias aritméticas
adquiridas por varias fontes como artigos, dissertacdes, sites ou calculadas por
consulta ao sistema Species Link. As espécies foram classificadas também quanto a
sindrome de dispersao, zoocoricas e nao zoocoricas, com base a consulta em artigos
e listas de espécies publicadas. Os resultados revelaram que os tracos funcionais
relacionados as folhas, peciolo, frutos e sementes se mostraram eficientes para
explicar o trade-off crescimento-sobrevivéncia para as medidas de altura. A variavel

altura maxima foi a métrica de altura que melhor respondeu as variaveis explicativas,



sendo o proxy de crescimento mais confiavel. Grande parte das espécies do estudo,
sa0 espécies pioneiras, ou seja, que colonizam um ambiente inGspito para outras
espécies, com condigdes pouco favoraveis para a sobrevivéncia. Folhas maiores e
frutos e sementes de maiores comprimentos, porém menores volumes se relacionam
a espécies com maiores alturas. Os tracos reprodutivos se destacaram na explicacao
da altura e houve diferenca sutil entre a relagcdo desses tracos nas diferentes
sindromes de dispersao. Foi possivel verificar o trade-off crescimento-sobrevivéncia
em espécies arboreas em uma floresta jovem. Esses conhecimentos nos permitirdo
predizer a estruturagdo de comunidades, bem como implementar técnicas mais

adequadas de manejo e conservagao.

Palavras-chave: Atributos funcionais; ecologia funcional; sindromes de disperséao;
altura da planta; tracos reprodutivos.



ABSTRACT

PENNA, Aricia Silva., M.Sc., Federal University of Vigosa, 2024. Trade-off between
growth and survival in tree species in secondary Atlantic Forest: height growth
explained by vegetative and reproductive functional traits. Advisor: Joao Augusto
Alves Meira Neto

The search for mechanisms that allow understanding how species occupy different
environments has attracted researchers's attention. In this context, tropical forest
environments have been studied to understand their dynamics, as they sustain a
significant part of the balance and productivity of global ecosystems. The study of plant
functional traits and their diversity is increasingly used in the study of these
environments due to their ability to assess ecological properties and processes. The
project's general objective was to evaluate the height growth of tree species and its
relationship with the functional characteristics of stems, leaves, fruits, and seeds in a
relatively young forest. We tested the hypotheses that () the height of tree species is
inversely related to fruit size, seed size, and wood density, and directly related to leaf
size; (Il) reproductive functional traits of tree species have a greater percentage of
explanation of height growth than vegetative traits; and (lIl) the "growth-survival" trade-
off functions differently between zoochoric and non-zoochoric species. The study was
conducted on tree species surveyed in 50 hectares of secondary Atlantic Forest in the
municipality of Frutal, MG, Brazil. Height metrics of the species (maximum height,
average height, and mode of height) were directly obtained from 74,335 trees of 170
species. The surveyed species had measurements of reproductive and vegetative
foliar characteristics, and their arithmetic means were acquired from various sources
such as articles, dissertations, websites, or calculated through the Species Link
system. The species were also classified according to dispersal syndrome, zoochoric
and non-zoochoric, based on consultations in articles and published species lists. The
results revealed that functional traits related to leaves, petioles, fruits, and seeds were
effective in explaining the growth-survival trade-off for height measurements.
Maximum height was the height metric that best responded to explanatory variables,
being the most reliable growth proxy. A large portion of the study species are pioneer
species, meaning they colonize inhospitable environments for other species, with

conditions unfavorable for survival. Larger leaves and fruits and seeds of greater



lengths, but smaller volumes, are associated with species of greater heights.
Reproductive traits stood out in explaining height, and there was a subtle difference in
the relationship of these traits across different dispersal syndromes. It was possible to
observe the growth-survival trade-off in tree species in a young forest. This knowledge
will allow us to predict community structuring as well as implement more appropriate

management and conservation techniques.

Keywords: functional traits; functional ecology; dispersal syndromes; plant height;
reproductive traits.
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1 INTRODUCAO

As florestas tropicais sdo detentoras de ampla biodiversidade que prestam
inimeros servicos ecossistémicos diretos e indiretos que beneficiam os seres
humanos (Brandon, 2014; Rodrigues et al., 2023) . Elas apresentam uma alta
diversidade de espécies arboreas, que servem como recurso e habitat para outras
espécies vegetais e também animais (Nakamura et al.,, 2017). Além disso,
desempenham um papel importante no sequestro de carbono (C), em que, a
proporcéo de C retirada da atmosfera esta diretamente relacionada ao crescimento
das arvores e ao estoque de biomassa nessas florestas (Ciesla; Mbugua; Ward, 1995;
Malhi; Grace, 2000). Esse processo minimiza o aquecimento global, promove a
restauragdo da atmosfera e é fundamental na sustentabilidade das atividades
humanas (Jackson et al., 2019).

A ecologia funcional usa os atributos funcionais como ferramentas para
compreender os padrbes e processos que controlam as florestas tropicais (Costanza
et al., 1997; Poorter, 2008), intervindo no estabelecimento, sobrevivéncia e sucesso
reprodutivo das espécies (Reich et al., 2003). Esses tracos sédo definidos como
caracteristicas morfologicas, fisiolégicas ou fenoldgicas potencialmente preditoras do
desempenho individual dos organismos (Violle et al., 2007). Eles permitem avaliar a
funcdo que cada individuo e/ou espécie exerce na comunidade e o0s processos de
aquisicao e alocacao de energia e matéria (Pérez-Ramos et al., 2013; Duarte et al.,
2014).

Nas florestas tropicais a coexisténcia de grande biodiversidade de espécies
arbéreas, pode ser explicada por um conjunto de demandas conflitantes de plantas
na alocagcao de recursos, conhecido como trade-off “crescimento-sobrevivéncia”
(Sterck; Poorter; Schieving, 2006). Uma vez que um organismo destina recursos a um
fim, por exemplo, sobrevivéncia, esse recurso fica indisponivel para outros fins,
crescimento (Sterck; Poorter; Schieving, 2006). Esse desempenho esta relacionado
aos atributos funcionais das plantas que lhes conferem a capacidade de crescer,
colonizar, sobreviver e reproduzir em um ambiente, por meio de tragos funcionais
aquisitivos ou conservativos (Donovan et al., 2011; Reich, 2014; Violle et al., 2007).
Plantas com estratégias aquisitivas de recursos tendem a apresentar folhas grandes,
alta area foliar especifica, alta concentragao de nitrogénio e fésforo foliar, elevada taxa

fotossintética e menor tempo de vida, que promove o rapido crescimento (Cornelissen



10

et al, 2003; Meira-Neto et al., 2019a). Em contrapartida, as caracteristicas
conservativas sao representadas por folhas menores, elevado teor de matéria seca,
lignina e carbono foliar, alta densidade de madeira, maior tempo de vida, que promove
o crescimento mais lento em altura (Freschet et al., 2010).

Dentre os tragos das plantas podemos separa-los em vegetativos e
reprodutivos. Os tragos vegetativos estdo mais relacionados ao desempenho
fotossintético e crescimento das plantas (Reich; Walters; Ellsworth, 1997; Sterck et al.,
2011). Ja os tragos reprodutivos se relacionam a habilidades das plantas em se
reproduzir, dispersar e se estabelecer (Girao et al., 2007; Leibold et al., 2004; Mayfield
et al., 2005). Os tragos funcionais reprodutivos sdo muito utilizados nos estudos de
trade-offs, especialmente os tragos de tamanhos das sementes que permitiram
desenvolvimentos de modelos totalmente embasados na fecundidade das sementes
pequenas conflitava com a tolerancia ao estresse das sementes grandes (Muller-
Landau, 2010). A eficacia da dispersao também influéncia diretamente na estrutura e
dindmica da comunidade (Sinha; Davidar, 1992) e seu modo, esta associado ao tipo
de ambiente e ao estrato da vegetacdo, o qual oferece ao individuo capacidade
dispersiva para colonizar areas de grande distribuicdo geografica (Lorts; Briggeman;
Sang, 2008).

E sabido que a &rea foliar das plantas exerce significativa influéncia na
sobrevivéncia das mesmas (Wright et al., 2017; Chen et al., 2021; Kibler et al., 2023).
Peciolos mais largos demonstraram correlagdes positivas em registros literarios para
florestas (Meira-Neto et al., 2019). Registros indicam que altura, densidade da
madeira e diametro estdo inversamente relacionados com a area foliar (Wright et al.,
2010) e positivamente correlacionados com o tamanho de frutos e sementes (Aldana
et al., 2017; Bello et al., 2015; Diaz et al., 2016; Peres et al., 2016). Este padréo é
especialmente observado em plantas de estratégia conservativa, que investem na
sobrevivéncia de suas sementes, resultando em maiores frutos e sementes,
crescimento mais lento e acumulagdo de biomassa através de maiores alturas,
densidade da madeira e didmetro, estando também relacionadas com a zoocoria
(Bello et al., 2015; Chave et al., 2009; Diaz et al., 2004; Diaz et al., 2016; Falster &
Westoby, 2005; Peres & Roosmalen, 2002). Por outro lado, em florestas jovens,
predominam espécies mais aquisitivas, com menores frutos e sementes, menores

densidades da madeira e maiores folhas, enquanto as tardias ainda estdo pouco
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desenvolvidas (Meira-Neto et al., 2019; Poorter et al., 2008; Ramirez, 2021; Valladares
& Niinemets, 2008).

Entender o ftrade-off “crescimento-sobrevivéncia” em ambientes de mata
Atlantica secundaria, pode auxiliar na compreensdo da dinamica desses
ecossistemas, que contribui consequentemente para a conservagao e restauragao
dessas florestas. Desta forma, neste estudo tivemos como objetivo principal avaliar se
o trade-off crescimento-sobrevivéncia apresenta os mesmos padrées em uma floresta
jovem de mata atlantica, no municipio de Frutal, Minas Gerais e se este trade-off é
explicado igualmente entre espécies zoocéricas e nao zoocoéricas. Para isso
consideramos a altura das espécies de arvores como proxy de crescimento e como
variaveis explicativas a densidade da madeira, folhas, frutos e sementes das espécies
de arvores. Nossa hipotese € que: (l) A altura das espécies de arvores se relacionou
inversamente com os tamanhos de fruto, tamanhos de semente e densidade da
madeira e diretamente com o tamanho foliar; (ll) os tragos funcionais reprodutivos das
espécies de arvores possuem uma maior porcentagem de explicacdo do crescimento
em altura que os tracos vegetativos e (lll) o trade-off “crescimento-sobrevivéncia”

funciona diferente entre espécies zoocédricas e nao zoocdricas.

2 MATERIAIS E METODOS

2.1 Area de Estudo

A area de estudo é um fragmento de Mata Atlantica secundaria com 50 hectares
de floresta, umas das areas do Projeto FLORESC, localizada no municipio de Frutal,
estado de Minas Gerais, Brasil (Figura 1). O municipio de Frutal localiza-se na regiao
oeste do estado de Minas Gerais e de acordo com dados do IBGE (2010) a area total
do municipio é de 2.427,0 km2 com uma populagéo de 53.468 habitantes. O fragmento
localiza-se na porcao sul do municipio, em area marginal ao rio Grande, na bacia do
rio Parana. No ano de 2012, foi efetivado um censo na area de floresta Atlantica
secundaria, que passava pelo processo de regeneracao iniciada nos anos 70 (Meira-
Neto et al., 2019). O clima é tropical sazonal, de inverno seco e verao chuvoso. O
relevo local é suavemente ondulado, com topografia achatada, com algumas rupturas
topograficas que indicam o desenvolvimento da erosao diferencial e o solo latossolo
vermelho (Pinheiro et al., 2014).
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Figura 1. Parcela de 50 hectares do LEEP no municipio de Frutal, estado de Minas Gerais, Brasil. A.
Localizagao da parcela de 50 ha na América do Sul. B. Parcela dentro de um fragmento de floresta
secundaria perto do rio Grande. C. Detalhe da floresta evidencia a heterogeneidade da floresta
secundaria. Fonte: Candido et al. (2020).

2.2 Conjunto de dados floristicos

Os dados floristicos foram obtidos a partir do banco de dados do laboratério de
Ecologia e Evolugéo de Plantas (LEEP), da Universidade Federal de Vigosa, Minas
Gerais. Esse conjunto passou por um processo de revisao de sindbnimos, correcao de
nomes, para o qual se utilizou o banco de dados do Flora do Brasil 2020 (Flora do
Brasil, 2021). As espécies sem identificacao passaram pelo processo de identificacao,
através de consultas a herbérios virtuais, site Reflora e identificagéo por especialistas,
com um total de 170 espécies arboreas.

2.3 Tracos funcionais

Foram levantadas as seguintes caracteristicas funcionais para as 170 espécies
arbéreas: altura média (Hmean), altura maxima (Hmax) e moda da altura (Hmode),
comprimento da folha (LL), largura da folha (LW), comprimento do peciolo (PL),
largura do peciolo (PW), comprimento do fruto (FL), largura do fruto (FW),
comprimento da semente (SL), largura da semente (SW), espessura da semente (ST)
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e volume da semente (SV), integralmente em centimetros. Foram feitos os célculos
dos tracos: largura da folha divido pela largura do peciolo (LW/PW), comprimento da
folha multiplicada pela largura da folha (LL x LW) e comprimento da folha dividido pelo
comprimento do peciolo (LL/ PL).

Os valores para Hmax foram extraidos por meio de coletas em campo, no qual
utilizaram para a amostragem, uma vara de 5 m de altura. Os valores coletados, foram
arredondados para os 50 cm mais préximos, a Hmean a partir da média extraida da
somatoria de todas as alturas maximas por cada individuo e a Hmode com base no
valor mais frequente entre as medidas de cada espécie (alturas em metros).

Para o calculo dos valores das caracteristicas funcionais, vegetativos e
reprodutivos, foi utilizada a média aritmética, a partir de consultas a cinco exemplares
de herbarios, com o auxilio da ferramenta exsicatae no Sistema SpeciesLink (CRIA-
Centro de Referéncia em Informacdo Ambiental (2017), ao herbario virtual Reflora
(Flora do Brasil, 2021) e a trabalhos de revisdo taxonémica.

A densidade da madeira (WD) foi obtida a partir do Global Wood Density (Zanne
et al., 2009) e pela média da densidade de géneros ou familias para aquelas espécies

sem dados no Global Wood Density (Flores; Coomes, 2011; Magnago et al., 2015).

2.4 Dados das sindromes de dispersao

Para o levantamento das 170 espécies arboreas, quanto as sindromes de
dispersao, foram feitas consultas a literatura especializada e as listas de espécies da
Mata Atlantica e Cerrado. As espécies foram divididas em zoocéricas (ZOO) e nao
zoocéricas (NZOOQO), esta ultima engloba as sindromes autocérica, anemocorica e

barocorica.

2.5 Analise de dados
2.5.1. Modelos lineares generalizados

Uma analise gréfica foi feita, por meio de um histograma dos valores dos dados
fornecidos e o grafico de quantil-quantil (Q-Q plot) a fim de avaliar a normalidade dos
dados.

Os modelos lineares generalizados (GLM), foram aplicados para testar a
resposta das alturas em funcao dos tracos funcionais, através do programa estatistico
R (R Core Team, 2020), com o pacote MuMIn (R Core Team, R Foundation for
Statistical Computing, Vienna, Austria), funcdo ‘GLM’ e familia de distribuigdo
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gaussiana. A variaveis resposta Hmean e Hmode foram logaritmizadas para reducao

de assimetria.

2.5.2. Analise da particdo de variancia

Para cada variavel resposta, foi feita a analise de particao de variancia, através
do pacote hier.part do programa R (R Core Team, 2020), com o propdsito de descrever
graficamente as contribuicées independentes de cada variavel funcional para os 9
modelos.

2.5.3 Analise da sindrome de dispersao

Para essa analise foram criados seis data frames, (2) com todos os tracos
funcionais, (2) exclusivamente tracos vegetativos e (2) somente tracos reprodutivos.
Para cada um desses as espécies ZOO (zoocoricas) e NZOO (n&o zoocéricas) foram
consideradas separadamente.

Foram aplicados GLM’S, a fim de testar a resposta das alturas em fungéo dos
tracos funcionais, para cada grupo de espécies (ZOO e NZOO), para isso usamos o
programa estatistico R (R Core Team, 2020).

3 RESULTADOS
3.1 Tracos funcionais vegetativos e reprodutivos

No primeiro modelo, no qual se considerou todas as caracteristicas funcionais,
vegetativas e reprodutivas com a variavel resposta Hmean (Fig. 2. A), cinco variaveis
explicativas tiveram efeitos significativos, sendo eles positivos para FL (est= 0.07; z=
2.499 p = 0.012), LW ( est= 0.075, z= 3.083, p=0.002), SL ( est=0.012, z= 3.017, p=
0.003), PL (est=0.067, z= 2.771, p= 0.006) e negativo para SV (est=- 0.093 z= 2.353,
p= 0.019). As variaveis reprodutivas sozinhas explicaram cerca de 75% da variancia,
enquanto os tracos vegetativos (LW e PL) apresentaram uma menor porcentagem de
variancia, cerca de 25% (Fig. 2. D). A Hmean das espécies arboreas foi impulsionada
por variaveis reprodutivas e vegetativas. Estes resultados mostram que a Hmean das
espécies arbdreas aumenta conforme se alonga o peciolo, o fruto e a semente, e a

medida que a largura da folha aumenta. Ja SV diminui com o aumento da altura.
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Figura 2. Modelos globais com variaveis vegetativas e reprodutivas e suas relagdes com a altura média
- Log Mean Height (A) a altura maxima — Maximum Height (B) e a moda da altura - Log Height Mode
(C) das arvores da Mata Atlantica secundaria dos 50 hectares de Frutal, Brasil. Particao de variancia
de cada variavel funcional do modelo Log Mean Height (D), Maximum Height (E) e Log Height Mode
(F). LW =largura da folha; LL= Comprimento da folha; PL = comprimento do peciolo; FL = comprimento
do fruto; SL = comprimento da semente; SW = largura da semente; ST = espessura da semente; SV =
volume da semente; WD = densidade da madeira.

cafhcert

No segundo modelo (Fig. 2. B), foi considerada a Hmax, onde foi explicada
significativamente de forma positiva pelas variaveis FW (est= 1.837, z= 1.988 p=
0.047), SL (est= 2.883, z= 2.157, p= 0.031) e negativamente pela variavel SV (est= -
3.542, z= 2.870, p= 0.004). As variaveis reprodutivas explicaram 75 % da variancia
(Fig. 2. E). Quanto maior é o comprimento da semente e a largura do fruto, e menor o
volume das sementes, maior a altura maxima. O SV e SL foram significantes como
nos resultados encontrados para altura média.

No terceiro modelo gerado, a moda da altura das espécies arbéreas (Fig. 2. C)
respondeu significativamente de forma positiva aos tragos funcionais de LL (est=
0.107,z=4.741,p < 0.001), LW (est=0.109, z= 4.788, p < 0.001) e FL (est= 0.059, z=
2.296, p= 0.022). Somente as variaveis reprodutivas explicaram cerca de 60% da
variancia do modelo global (Fig. 2. F). A LW e FL foram significantes como nos

resultados encontrados para altura média como variavel resposta do primeiro modelo.
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3.2 Tracos Funcionais Vegetativos

Na quarta analise, em que se considerou apenas os tracos funcionais
vegetativos para a variavel resposta Hmean (Fig. 3. A), apenas uma variavel
explicativa foi significante, de forma positiva: LW (est= 0.093, z= 3.611, p < 0.001). A
variavel explica cerca de 78% da variagdo em Hmean das espécies arbéreas (Fig. 3.
D). O resultado mostra que conforme a planta aumenta em altura, maior € a largura
das folhas, tornando-se o LW o melhor trago funcional para explicar a altura média

das espécies de arvores dos 50 hectares de floresta atlantica secundaria.
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Figura 3. Modelos globais somente com varidveis vegetativas e suas relagées com a altura média -
Log Mean Height (A) a altura maxima — Maximum Height (B) e a moda da altura - Log Height Mode (C).
Particao de variancia de cada variavel funcional do modelo. Particdo de variancia de cada variavel
funcional do modelo Log Mean Height (D), Maximum Height (E) e Log Height Mode (F). LW = largura
da folha; LL= comprimento da folha; LW/PW = largura da folha/largura do peciolo; LL/PL = comprimento
da folha/ comprimento do peciolo; LL x LW = comprimento da folha x largura da folha; WD= densidade
da madeira.

No modelo global que expressa a relagdo entre a variavel resposta Hmax e as
preditores vegetativas (Fig. 3. B), somente LW/PW (est= 2.108 , z= 2.654, p= 0.008) a
explicou significativamente. Esses tragos juntos explicaram cerca de 54% da variagdo do
modelo global (Fig. 3. E). Assim, quanto maior é a altura da planta maior é a largura da folha

em relagdo a largura do peciolo (folhas mais largas e peciolos mais estreitos).

Para a variavel resposta Hmode (Fig. 3. C), LL (est= 0.110, z= 4.853, p < 0.001) e LW
(est= 0.116, z= 5.057, p <0.001) apresentaram relagcbes positivas e LL/PL negativa (est= -
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0.045, z= 1.942, p = 0.05), o que explica aproximadamente 97% da variacdo em Hmode das
espécies (Fig. 3. F). Dessa forma, folhas com maior dimensao explicam o crescimento mais
frequente em altura das espécies.

3.3 Tracos Funcionais Reprodutivos

Nos préximos modelos globais, onde sé foram inseridos apenas os tragos
reprodutivos, Hmean foi significativamente e positivamente explicadas por FL (est=
0.078, z= 2.729, p= 0.006) e SL (est= 0.127, z= 3.074, p= 0.002) e negativamente por
SV (est=- 0.101, z= 2.548, p= 0.011) (Fig. 4. A). Elas explicaram em torno de 77%
da variagdo em Hmean das espécies (Fig. 4. D). A andlise revela que os efeitos
principais do comprimento do fruto, da semente, e o volume da semente sobre a altura

média explicam a altura média das arvores.
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Figura 4. Modelos globais somente com variaveis reprodutivas e suas relagdes com a altura média -
Log Mean Height (A) a altura maxima — Maximum Height (B) e a moda da altura - Log Height Mode (C).
Particao de variancia de cada variavel funcional do modelo Log Mean Height (D), Maximum Height (E)
e Log Height Mode (F). FL = comprimento do fruto; FW = largura do fruto; SL = comprimento da
semente; SW = largura da semente; ST= espessura da semente; SV = volume da semente.

Para a variavel resposta Hmax, as varidveis explicativas significativas foram SL
(est= 2.851, z= 2.137, p= 0.033), FW (est= 1.955, z= 2.130, p= 0.033) explicando
positivamente e SV explicando negativamente (est= -3.633, z= 2.940, p= 0.003) (Fig.

4. B), explicando cerca de 78% da variacao em Hmax das espécies arbéreas (Fig. 4.
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E). Esses tragos explicam o potencial maximo de crescimento em altura das espécies
de arvores nos 50 ha de Mata Atlantica. As variaveis explicativas SL e SV foram
congruentes entre a Hmean e Hmax.

Hmode foi explicada de forma positiva por SL (est= 0.081, z= 2.001, p= 0.045)
e FL (est= 0.063, z= 2.285, p= 0.022) (Fig. 4. C), com cerca de 54% da variacédo do
modelo global (Fig. 4. F). Assim, FL e SL explicaram o crescimento em altura mais
frequente entre as espécies arbdreas dos 50 hectares. A significancia de FL neste
modelo coincidiu com o resultado apresentado para a Hmean no modelo 8. O
comprimento da semente foi 0 Unico trago congruente comum entre os modelos de

Hmean, Hmax e Hmode.
3.4 Sindrome de Dispersao

3.4.1 Tragos funcionais e sindrome de dispersdo zoocorica

O comprimento foliar (est= 0.085, z= 3.306, p< 0.001) e a largura (est= 0.095,
z= 3.623, p< 0.001) e o comprimento do fruto (est= 0.052, z= 1.969, p= 0.049)
influenciam positivamente a altura média das arvores (Fig. 5. A). O crescimento médio
em altura, das arvores zoocéricas € resposta do comprimento e da largura das folhas
(area das folhas ou area fotossintética) e do comprimento dos frutos (nUmero ou
tamanho das sementes ou quantidade de recursos para dispersores). A altura média
aqui é proxy do crescimento realizado das arvores zoocoricas da comunidade no
estagio atual de sucessao da floresta.

WD (est=2.017, z= 2.139, p= 0.032), LW/PW (est= 2.288, z= 2.313, p= 0.021),
e FW (est= 2.468, z= 2.560, p= 0.010) influenciaram positivamente a altura maxima
das espécies zoocoricas, enquanto SV (est=-2.798, z= 2.830, p= 0.005) e LL/PL (est=
-2.128, z= 2.322, p= 0.020) influenciaram negativamente (Fig. 5. B). O crescimento
maximo das espécies € resposta de uma maior densidade da madeira, maiores
larguras de fruto e da largura da folha dividido pela largura do peciolo (folhas mais
largas quando comparadas a largura do peciolo, isso para espéecies mais altas, para
espécies menos altas esse resultado se apresenta inversamente). Um menor volume
da semente e menor comprimento da folha pelo comprimento do peciolo é resposta
para o crescimento maximo das espécies com dispersao zoocorica.

Ja a altura mais frequente (Mode Height) entre as espécies zoocoricas foi
explicada positivamente por LL (est= 0.125, z= 5.360, p< 0.001), PW (est= 0.124, z=
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5.309, p< 0.001) , LW (est= 0.124, z= 5.305, p< 0.001) , FL (est= 0.048, z= 2.012, p
=0.044) e FW (est=0.051, z=2.070, p=0.038) e negativamente por SL (est=-0.054,
z= 2.176, p= 0.030), SV (est= -0.058, z= 2.383, p= 0.017) e LL/PL (est= -0.047, z=
2.020, p=0.043) (Fig. 5. C).

A Log Mean Height Zoo B Maximum Height Zoo

+e

~N <
S

& A
~

03 02 01 00 01 02 03 0
Coefficient Coefficient

C Log Mode Heaght Zoo

02 0.1 0.0 0.1 02
Coefficient
Figura 5. Influéncia de tragos funcionais vegetativos e reprodutivos na altura das espécies de plantas
com dispersao zoocorica da Mata Atlantica secundaria de 50 hectares em Frutal, Brasil. A: Grafico de

coeficiente da varidvel resposta altura média (logaritmizada). B: Grafico de coeficiente da variavel
resposta altura maxima. C: Gréfico de coeficiente da varidvel resposta moda da altura (logaritmizada).

3.4.2 Tragos funcionais e sindrome de dispersdo ndo zoocorica

O comprimento da semente esta significativamente relacionado a altura média
(est=0.245, z= 2.960, p= 0.003) e maxima (est= 3.966, z= 2.684, p= 0.007) de arvores
nao-zoocdricas nessa comunidade (Fig. 6. A e B). J& a moda da altura é explicada
positivamente pelo comprimento da folha (est= 0.115, z= 2.437, p= 0.015) (Fig. 6. C).
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Figura 6. Influéncia de tracos funcionais vegetativos e reprodutivos na altura das espécies de plantas
com disperséo nao zoocdrica da Mata Atlantica secundaria de 50 hectares em Frutal, Brasil. A: Grafico

de coeficiente da variavel resposta altura média (logaritmizada). B: Grafico de coeficiente da variavel
resposta altura méxima. C: Gréfico de coeficiente da variavel resposta moda da altura (logaritmizada).

3.4.3 Tracos funcionais vegetativos e sindrome de dispersao zoocdrica

A largura da folha influenciou positivamente na altura média de espécies
zoocdricas (est= 0.102, z= 3.924, p< 0.001) enquanto o comprimento da folha dividido
pelo comprimento do peciolo influenciou negativamente (est= -0.052, z= 2.014, p=
0.044) (Fig. 7. A). Nenhuma variavel influenciou a altura maxima das espécies
zoocoricas (Fig. 7. B). J& a moda da altura dessas espécies foi influenciada pela
largura do peciolo (est= 0.130, z= 5.519, p< 0.001) e positivamente pela largura foliar
(est= 0.129, z= 5.504, p<0.001) e comprimento (est= 0.129, z= 5.504, p<0.001) e
negativamente pelo comprimento da folha dividido pelo comprimento do peciolo (est=
-0.048, z= 2.009, p= 0.044) (Fig. 7. C).
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Figura 7. Influéncia de tragos funcionais vegetativos na altura das espécies de plantas com dispersao
zoocorica da Mata Atlantica secundaria de 50 hectares em Frutal, Brasil. A: Grafico de coeficiente da

variavel resposta altura média (logaritmizada). B: Grafico de coeficiente da variavel resposta altura
maxima. C: Gréfico de coeficiente da variavel resposta moda da altura (logaritmizada).

3.4.4 Tragos funcionais vegetativos e sindrome de dispersdo ndo zoocorica

Distintivamente do resultado apresentado para as espécies zoocoricas, 0
comprimento da folha é varidvel resposta que explica a altura média em arvores ndo
zoocoricas (est= 0.127, z= 2.414, p= 0.016) (Fig. 8. A). A largura foliar (est= 2.997, z=
2.116, p= 0.034) e o comprimento (est= 2.964, z= 2.033, p= 0.042), LLxLW (est=
2.929, z= 2.065, p= 0.039) e a LW/PW influenciaram positivamente a altura maxima
das espécies (est= 3.488, z= 2.263, p= 0.024) (Fig. 8.B), diferentemente do resultado
apresentado para as espécies zoocéricas, que nao revelou significancia. Ja a altura
mais frequente (Hmode) foi influenciada positivamente por LL (est= 0.137, z= 2.850,
p= 0.004) (Fig. 8. C).
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Figura 8. Influéncia de tragcos funcionais vegetativos na altura das espécies de plantas com dispersao
ndo zoocorica da Mata Atlantica secundaria de 50 hectares em Frutal, Brasil. A: Grafico de coeficiente
da variavel resposta altura média (logaritmizada). B: Gréfico de coeficiente da variavel resposta altura
maxima. C: Gréfico de coeficiente da variavel resposta moda da altura (logaritmizada).

3.4.5 Tracos funcionais reprodutivos e sindrome de dispersdo zoocdrica

A largura do fruto (est= 0.068, z= 2.447, p= 0.011) e o comprimento (est= 0.074,
z= 2.665, p= 0.008) sdo positivamente relacionados a altura média das arvores
zoocoricas (Fig. 9. A). Para a altura maxima entre as espécies zoocoéricas, nenhum
traco funcional se mostrou significativo (Fig. 9. B). FL (est= 0.068, z= 2.593, p= 0.009)
e FW (est= 0.074, z= 2.735, p= 0.006) influenciaram positivamente a altura mais
frequente enquanto SV influenciou negativamente (est= -0.056, z= 2.085, p= 0.037)
(Fig. 9. C).



23

A Log Mean Height Zoo B Maximum Height Zoo
g 9
0.2 0.1 0.0 0.1 0.2 6 < -2 0 2 - 8
Coefficient Coefficient
C Log Mode Height Zoo
02 01 0.:‘, OA‘. 02
Coeticient

Figura 9. Influéncia de tragos funcionais reprodutivos na altura das espécies de plantas com dispersao
zoocérica da Mata Atlantica secundaria de 50 hectares em Frutal, Brasil. A: Gréafico de coeficiente da
variavel resposta altura média (logaritmizada). B: Gréfico de coeficiente da variavel resposta altura
maxima. C: Gréfico de coeficiente da variavel resposta moda da altura (logaritmizada).

3.4.6 Tracos funcionais reprodutivos e sindrome de dispersdo nao zoocdrica

O comprimento da semente foi positivamente relacionado a altura média (est=
0.245, z= 2.960, p= 0.003), maxima (est= 3.966, z= 2.684, p= 0.007) e moda (est=
0.147, z= 1.922, p= 0.054) das arvores nao-zoocoricas (Fig. 10). O comprimento da
semente aqui € um excelente traco funcional reprodutivo para explicar as alturas das

espécies nao-zoocoricas.
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Figura 10. Influéncia de tragos funcionais reprodutivos na altura das espécies de plantas com dispersao
nédo zoocorica da Mata Atlantica secundaria de 50 hectares em Frutal, Brasil. A: Grafico de coeficiente
da variavel resposta altura média (logaritmizada). B: Grafico de coeficiente da variavel resposta altura
maxima. C: Gréfico de coeficiente da variavel resposta moda da altura (logaritmizada).

4 DISCUSSAO

4.1Influéncia dos tracos funcionais reprodutivos e vegetativos nas alturas das
espécies
Os primeiros trés modelos (Fig. 2), onde foram inseridas variaveis vegetativas
e reprodutivas, demonstraram que os tracos funcionais de folhas (LW e LL), peciolo
(PL), frutos (FW e FL) e sementes (SL e SV) se mostraram eficientes para explicar a
altura das espécies de arvores nos 50 hectares de floresta tropical secundaria. A
Hmedia foi a variavel resposta que melhor respondeu as variaveis explicativas.
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Nos modelos individualizados, sé com os tracos vegetativos, mostraram
relacao similar. Em ambos LW, foi relacionada a Hmedia e Hmoda. Da mesma forma,
LL também influenciou positivamente a moda de altura das espécies. Folhas maiores
€ o traco funcional esperado em espécies de arvores com estratégias aquisitivas,
aquelas que determinam a maior parte dos recursos para o crescimento (Wright et al.,
2007; Dreyer et al., 2020), aqui considerado como altura atingida pela espécie. Essas
caracteristicas aumentam a area foliar das espécies arbodreas, o que indica uma maior
captura de luz e de CO2 (Reich, 2014; Wright et al., 2017), principalmente pela
fotossintese. Quanto maior a area foliar, maior a incidéncia de luz, maior fixacdo de
carbono por meio da fotossintese, e assim, maior taxa de crescimento (Dias, 2009).

A relacdao do tamanho das folhas com as estratégias ecoldgicas tem sido
observado em diferentes trabalhos para as florestas tropicais (Candido et al., 2020;
Wright et al., 2017). O tamanho médio foliar esta relacionado ao clima do local, quanto
maior a temperatura média anual de determinado ecossistema, maior é o tamanho
médio da folha (Moles et al., 2014; Peppe et al., 2011; Wright et al., 2017). Em um
estudo produzido por Wright et al. (2017), que tinha como objetivo avaliar a variagéo
do tamanho da folha em fungéo da variavel climéatica de temperatura média anual, foi
observado que o tamanho dos limbos foliares eram maiores nas regides equatoriais
(mais quentes), do que aquelas presentes em regides em direcdo aos polos (mais
frias). Os tragos das folhas podem ser os principais determinantes do trade-off
“crescimento-sobrevivéncia” para espécies florestais, como por exemplo a area foliar
especifica (SLA) que pode determinar isoladamente o tipo de estratégia da planta
(Sterck; Poorter; Schieving, 2006).

Nos modelos globais, PL se relacionou a Hmedia, mostrando ser uma
caracteristica explicativa para o crescimento em altura das espécies arbéreas dos 50
hectares de Mata Atlantica secundaria. O peciolo € uma parte estrutural flexivel da
folha, com fungbes como, suporte de peso da Iamina foliar, fornecendo rigidez de
flexao a folha; suporte contra a for¢ca aerodindmica do vento; posicionamento espacial
e vascularizacao da folha (Garnier; Navas; Grigulis, 2016). As dimensdes do peciolo
sofrem presséo seletiva de acordo com a fungao e necessidade da folha (Vogel, 1995).
O comprimento do peciolo esta relacionado a sobreposigao das folhas, quanto maior
o comprimento do peciolo, menor o auto sombreamento de folhas, em especial as
mais largas (King; Maindonald, 1999; Takenaka, 1994), influenciando diretamente na

eficiéncia da interceptacao da luz. A presenca de peciolos mais longos permite maior
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area foliar (Niinemets, 1998). Curiosamente, a relacdo LW/PW influenciou
positivamente Hmax nos modelos s6 com o0s tracos vegetativos. A largura da folha
dividida pela largura do peciolo (LW/PW) é uma variavel que esta diretamente
relacionada ao tamanho da folha. Quanto maior a relagdo LW/PW, maior deveria ser
a demanda do limbo foliar por suporte do peciolo, tanto mecanicamente quanto
fisiologicamente, uma vez que a area foliar depende da espessura, ou calibre, do
peciolo para suporte hidrico (Meira-Neto et al., 2019; Pérez-Ramos et al., 2013),
mesmo assim, maiores larguras de folhas com peciolos mais estreitos se relacionaram
com plantas de maior crescimento. Congruentemente, LL/PL influenciou
positivamente a Altura mais frequente (Hmode).

Os tracos funcionais reprodutivos também sao de grande importancia para
explicar as estratégias arboreas nos ambientes florestais (Fontaine et al., 2006;
Mayfield et al., 2005) e foram os que mais tiveram poder de explicacdo na nossa area
de estudo em todos os modelos. Em todos os modelos SL e FL foram os tracos com
maior efeito significativo em relagcdo a Hmedia e Hmoda, enquanto SL, FW e SV em
relacdo a Hmax. Porém SV (comprimento x largura x espessura) ou seja, o tamanho
da semente, teve uma relagédo inversa com a altura das espécies. Sabe-se que ha
uma significativa e positiva relagdo de tamanho da semente com o tamanho do fruto
(Wright, 2007), indiretamente presumimos que o volume dos frutos apresente a
mesma relacdo. Por ser um fragmento relativamente jovem, onde se teve o inicio da
restauracdo na década de 70, acreditamos que as espécies aquisitivas sejam as
dominantes e mais desenvolvidas na area. As espécies pioneiras possuem estratégia
aquisitiva, apresentando menores frutos e sementes, estando estes relacionados a
ambientes estressantes, como a intolerancia a sombra (Valladares & Niinemets, 2008;
Poorter et al., 2008; Poorter & Rose 2005), resultado este encontrado no nosso
trabalho.

Como o efeito das dimensdes de sementes nas alturas possivelmente se deve
a utilizacdo e obtencdo de recursos para crescimento das plantas, o maior
comprimento da semente com menor volume se traduz em arvores mais altas em
florestas secundarias imaturas possivelmente porque uma semente ampliada na sua
maior dimens&o aumenta a probabilidade de disperséo pelo vento, sendo comprovado
essa relacao ao se analisar que as nao-zoocéricas do nosso estudo de fato foram
explicadas pelo maior SL (Fig. 6. A e B; Fig. 10 A, B e C). A anemocoria esta
relacionada a espécies mais aquisitivas (Bello et al, 2015; Hammond e Brown, 1995;
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Ramirez, 2021). Muito provavelmente, esse efeito é mais evidente nos estagios iniciais
de sucessao secundaria. Congruentemente, grande parte das espécies do nosso
estudo, sdo espécies comumente encontradas em estagios iniciais de sucessao
secundaria. Essas espécies de arvores possuem estratégias aquisitivas,
apresentando crescimento rapido (necessitam de mais luz), menor investimento em
massa seca por area, menores frutos e sementes, folhas de baixo custo, com alto teor
de nitrogénio e alta taxa fotossintética e respiragdo. Estas espécies necessitam muitos
recursos para um crescimento rapido num ambiente de competicdo por agua e luz
(Carvalho, 2017).

O volume da semente ndao é um traco funcional tdo usado, porém em nosso
estudo utilizamos o SV como proxy de massa da semente pela maior facilidade de
coleta das medidas e ele se mostrou como um bom preditor. E possivel que, conforme
a sucessao avance, o volume da semente se torne positivamente relacionado as
alturas das espécies de florestas mais maduras. Florestas tardias podem apresentar
maior diversidade funcional (Vicente-Silva et al., 2016), com atributos relacionados a
estratégia de crescimento conservativa de recursos, como maior densidade da
madeira, area foliar e massa da semente (Forgiarini et al., 2015; Souza et al., 2014).
No ambiente de mosaico campo-floresta em Floresta Atlantica Mista com Araucéria,
Duarte et al. (2007) encontraram a maior frequéncia de espécies pioneiras, com
numerosas pequenas sementes (estratégia aquisitiva), no campo, enquanto espécies
tardias que produzem grandes sementes (estratégia conservativa) foram encontradas
em florestas em estagios mais avangados da sucessao, congruentemente com o0s
achados de Vicente-Silva et al. (2016). A densidade da madeira ndo foi um bom

preditor, ao contrario do esperado.

4.2 Influencia dos tracos vegetativos e reprodutivos na altura separados por tipo
de dispersao

No geral, os tragos reprodutivos e vegetativos influenciaram a altura de plantas
com dispersdo zoocoérica e ndo zoocdricas seguindo o0 mesmo padrdao dos outros
modelos. Em ambos os grupos de disperséo folhas maiores, frutos e sementes mais
compridos, porém, principalmente no caso das zoocoéricas, com menores volumes,
indicaram uma maior altura atingida pelas espécies. Entretanto, alguns resultados

fugiram dos padrdes encontrados até aqui. A relacdo LL/PL influenciou negativamente
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a altura de espécies zoocéricas mostrando uma relacao positiva do tamanho relativo

do peciolo com a altura.

A anemocoria se relacionou com sementes maiores em comprimento,
reforcando a caracteristica aquisitiva da area discutida acima. Outro fator relevante é
que o volume da semente também apresentou relacdo negativa, tanto para a
dispersao zoocéricas quanto no modelo global de dispersdo, congruente com os
registros literarios no padrao registrado para espécies aquisitivas, sendo menores em
plantas de estratégias aquisitivas de crescimento (Bello et al., 2015; Poorter & Rose
2005). Comunidades vegetais com estagios avancados de sucessao tendem a
favorecer a zoocoria, uma vez que oferecem mais recursos para a fauna, contribuindo
com a sua ocorréncia e manutencgao (Stefanello et al., 2010). A densidade da madeira
apresentou relacdo positiva com a altura maxima (Hmax) de espécies zoocdricas,

congruente com os registros literarios (Wright et al., 2007; Bello et al., 2015).

5 CONSIDERACOES FINAIS

O trabalho mostrou que, conforme considerado nas hipoteses, caracteristicas
funcionais de caule, folhas, frutos e sementes sdo bons preditores para explicar o
trade-off crescimento-sobrevivéncia das espécies arboreas em areas de floresta
secundaria. Esse fragmento de 50 ha em Frutal, considerado relativamente jovem, se
relacionou inversamente com tamanhos de semente e positivamente com tamanho de
folhas, o que é caracteristico de espécies aquisitivas. Os tracos reprodutivos se
mostraram melhores preditores na explicagao do crescimento, geralmente explicando
mais de 60% do modelo, em relacdo aos tracos preditivos vegetativos.

Ainda congruente com nossas hip6teses, os preditores reprodutivos e
vegetativos se relacionaram de forma diferente da altura quando comparadas as
sindromes de dispersao zoocédricas e ndo zoocoricas, sendo somente evidenciada a
relagao positiva entre a altura e a densidade da madeira de zoocéricas e a relagao
inversa com o tamanho da semente, uma vez que as arvores de maiores alturas do
fragmento apresentam estratégia aquisitiva, com muitas sementes, porém pequenas.
A construgcédo continuada desse conhecimento nos permitira predizer a estruturacao
de comunidades em um dado ambiente, bem como implementar técnicas mais
adequadas de manejo.
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