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Resumo

As plantas tém diversos modos de resolver problemas como a escassez de
recursos, o ataque de herbivoros ou a perda de 4gua. O modo como uma planta resolve
um desses problemas pode ser considerado uma téitica e o conjunto dessas tdticas
constitui uma estratégia ecoldgica. As estratégias sO sdo possiveis porque as plantas tém
uma série de atributos que tém um efeito direto no desempenho ecoldgico dessas
plantas. Esses atributos funcionais, portanto, refletem as estratégias ecoldgicas das
espécies. Com base nessa logica, descrevemos as 157 espécies de arvore dominantes de
uma floresta de terra firme da Amazonia Central segundo treze atributos funcionais
(foliares, vegetativos e regenerativos). Nosso objetivo era descomplicar a ecologia de
florestas tropicais, até entdo muito focada na identidade das espécies. Como essas
florestas tém muitas espécies e a densidade dessas espécies € muito baixa, os padrdes de
composi¢do de espécies das comunidades sdo muito complexos e pouco claros. Com a
mudanca do foco para a diversidade de estratégias, conseguimos desvendar um padrao
interessante de dominancia de tipos de estratégia: apesar de haver onze tipos diferentes
na floresta estudada, 61% das espécies sao de um s6 tipo. Além de ter o maior nimero
de espécies, o tipo 1 respondeu por 52% da biomassa vegetal da floresta, o que indica
que essa € a estratégia 6tima. No entanto, como a dominancia relativa ndo varia muito
entre as espécies, € possivel que o beneficio gerado pela adocdo da estratégia 6tima seja
compensado pelo nimero de espécies que adotam essa estratégia. Concluimos que os
padrdes encontrados na distribuicdo das dominancias entre as espécies € entre 0s tipos
sdo resultado principalmente das peculiaridades do conjunto de espécies, em especial a
grande quantidade de espécies dos tipos 1 e 2. Mas como tantas espécies parecidas
podem ter se originado? Para responder essa pergunta, testamos trés hipoteses: 1) a taxa
de especiagdo foi maior do que a taxa de divergéncia ecoldgica; 2) as espécies
convergiram recentemente ou evoluiram paralelamente; e 3) razdes alométricas ou
demandas conflitantes entre os atributos restringiram a diversidade de estratégias.
Encontramos evidéncias parciais que corroboram essas trés hipdteses. Como a
diversidade filogenética foi menor do que a diversidade ecoldgica, as espécies estudadas
podem ser fruto de especiacdo recente, o que € compativel com a teoria dos refiigios.
Segundo essa teoria, as espécies teriam se formado em refigios do Pleistoceno durante
as glaciacdes, o que deve ter proporcionado altas taxas de especiagdo alopdtrica, nao
necessariamente acompanhada por divergéncia ecoldgica. Por outro lado, o efeito
positivo do sinal filogenético na diversidade de estratégias revela que os antepassados
das espécies atuais eram mais diferentes entre si do que as espécies atuais. Isso indica
que houve uma convergéncia recente de estratégias, o que estd de acordo com a hipdtese
do Lago Amazonas, que cobriu a drea estudada até o inicio do Pleistoceno. O solo rico
em silte da drea estudada reforga a suspeita de que o leito desse lago deve ter fornecido
uma Otima oportunidade ecoldgica para as espécies de terra firme. Finalmente,
encontramos evidéncia de que a diversidade das estratégias ligadas aos atributos foliares
¢ severamente limitada por demandas conflitantes e razdes alométricas.



Abstract

Plants have several ways to solve their problems such as resource limitation,
herbivory damage or water loss. How a plant solves one of these problems can be
considered a tactic and all the tactics together constitutes an ecological strategy. The
strategies are possible only because plants have a series of traits that directly affect
ecological performance of these plants. These functional traits, therefore, reflect the
ecological strategies of species. Based on this rationale, we described the 157 dominant
tree species in a terra firme forest of Central Amazon according to thirteen functional
traits (among leaf, vegetative and regenerative traits). Our goal was to simplify the
ecology of tropical forests, so far focused on species identity. Since these forests have a
lot of species that are in general very rare, the patterns of species composition of these
communities are very complex and unclear. By shifting focus to diversity of strategies,
instead identities, we unveiled an interesting pattern of dominance among the strategy
types: Although there are eleven different types of strategies in the forest studied, 61%
of the species were of only one type. In addition to a greater number of species, only
one type responded by 52% of the tree biomass of the forest sampled, which indicates
that this is the optimal strategy. However, as the dominance does not vary considerably
between species, it is possible that the benefit generated by the use of the optimal
strategy is offset by the number of species who also use this strategy. We conclude that
the neutral pattern found in the distribution of dominances among species and the
dominance pattern found among the types are mainly the result of peculiarities of the
species set, in particular the large number of the two most common strategies. But how
so many similar species can have been originated? To answer to this question, we tested
three hypotheses: 1) the rate of speciation was greater than the rate of ecological
divergence; 2) species converged recently or evolved parallelly; and 3) allometric
relations or tradeoffs between traits restricted the diversity of strategies. We found
evidences that partially support these three hypotheses. As phylogenetic diversity was
lower than ecological diversity, it is possible that the species studied resulted from
recent speciation, which is compatible with the refuge theory. According to this theory,
several species would have originated in Pleistocene refuges during the glaciations,
which might have enhanced rates of allopatric speciation that was not necessarily
followed by ecological divergence. On the other hand, the positive effect of
phylogenetic signal in strategy diversity reveals that current species ancestors were
ecologically more different from each other than current species are. This indicates that
there was a recent convergence of strategies, which is consistent with the hypothesis of
Lake Amazonas, which covered the area studied until the early Pleistocene. The large
relative amount of silt in the soil of the studied area strengthens the suspect that the bed
of this Lake should have provided a great ecological opportunity for species that were
adapted to drier and poorer soils. Finally, we found evidence that only the diversity of
strategies linked to leaf traits is severely limited by tradeoffs and allometric relations.



Introducao geral

Grosso modo, todas as plantas fazem a mesma coisa.
Knoll (1984)

Todos os organismos parecem ter um objetivo em comum: deixar o maior
nimero possivel de descendentes vidveis. E claro que a nogdo de objetivo é teleolégica
e ndo pode ser aplicada a sistemas bioldgicos sem contradizermos as bases do
paradigma evolucionista. Segundo esse paradigma, a informagdo genética se traduz nas
caracteristicas dos organismos, que por sua vez determinam o desempenho ecoldgico
(nimero de descendentes vidveis gerados) desses organismos. A informagdo genética,
no entanto, sofre constantes alteracdes (mutacdes), alterando também as caracteristicas
dos organismos. Essas mutacdes podem resultar tanto em um acréscimo quanto em um
decréscimo no desempenho ecoldgico de um mutante. Quando uma mutacdo aumenta o
desempenho de um individuo e é hereditaria, os descendentes desse individuo também
portardo a mutagdo e, por sua vez, gerarao um nimero maior de descendentes do que os
individuos que ndo portarem a mutacdo. Ao final de varias geracdes, haverd muito mais
individuos portadores da mutacdo do que individuos ndo portadores. Esse aumento da
frequéncia de mutantes na populacao, porém, € acelerado por um detalhe importante: os
organismos produzem mais descendentes do que o ambiente € capaz de suportar.
Mesmo que ndo haja uma hierarquia competitiva entre mutantes e ndo mutantes, ao final
de algumas geragOes os mutantes terdo excluido por competicdo os ndo mutantes,
causando a fixacdo da mutagdo na populagdo. Como as mutagdes estdo sempre
ocorrendo, esse processo de fixacdo de mutagdes deve ser continuo e, ao longo do
tempo, deve fazer com que o desempenho dos organismos esteja sempre aumentando.
Com base nessa logica e levando em conta que houve tempo suficiente para que varios
ciclos de fixacdo de mutacdes tenham ocorrido (o primeiro organismo deve ter surgido
ha pelo menos trés bilhdes de anos), € possivel afirmar que os organismos tendem a
maximizar o nimero de descendentes.

Para produzir o maior nimero possivel de descendentes, no entanto, os
organismos t€m que lidar com uma série de obstidculos que atrapalham desde a
aquisicdo de recursos até a conversdo desses recursos em descendentes. Fatores como

estresse, predacdo, doencas e escassez de recursos ou de parceiros sexuais Sao
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problemas que impedem que os organismos alcancem seu desempenho potencial. Para
superarem esses obstdculos, 0s organismos precisam encontrar solugdes que
neutralizem ou a0 menos minimizem a a¢do negativa desses fatores no seu desempenho.
Novamente, ndo se trata de um fenomeno teleolégico; o que deve ocorrer € que
individuos que apresentam adaptacdes (caracteristicas que lhes permitem resolver um
determinado problema) conseguem, por esse motivo, produzir um numero de
descendentes maior do que os individuos que ndo conseguem resolver esse problema ou
que ndo sdao tdo eficientes em fazé-lo. No entanto, ndo basta resolver apenas um
problema: para maximizar o desempenho € preciso que o organismo tenha uma solucao
para cada tipo de problema que restringe seu desempenho. Uma planta que tenha
adaptacOes contra a perda de dgua, e.g., € eficiente em lidar com condi¢des de seca.
Porém, se seu sistema de polinizagao for pouco eficiente, essa planta ndo “encontrard”
um parceiro e, consequentemente, nao deixard um grande nimero de descendentes.
Dessa forma, podemos enxergar os organismos como um conjunto de solucdes para
diferentes problemas.

Um aspecto interessante dos problemas é que geralmente hd mais de uma
maneira de se resolvé-los. A planta, e.g., pode proteger seus tecidos do ataque de
herbivoros impregnando-os de toxinas (defesa qualitativa) ou os tornando pouco
nutritivos e dificeis de serem digeridos (defesa quantitativa; Agrawal, 2007). Portanto,
uma maneira especifica de resolver um determinado problema pode ser considerada
uma tatica e, como a resolu¢do de um problema resulta em aumento do desempenho,
essa tatica pode ser considerada uma tética ecoldgica. Como os organismos enfrentam
vérios problemas ao longo de sua vida e vérios deles a0 mesmo tempo, € preciso que
esses organismos tenham vérias tdticas para lidar com esses diferentes problemas. O
conjunto das tdticas adotadas por um organismo compde sua estratégia ecologica.

Nao é incomum, no entanto, que a ado¢do de uma tdtica para resolver um
determinado problema seja incompativel com a ado¢@o de uma segunda tética para
resolver outro problema. A baixa concentracdo de CO, no tecido foliar, e.g., € um
problema que restringe a taxa fotossintética e uma tética para resolver esse problema € a
abertura dos estdmatos; porém, uma titica para minimizar a perda de dgua pela planta é
justamente o fechamento dos estomatos (Lambers et al., 2008). E possivel também que
algumas tdticas, mesmo que sejam compativeis, gerem estratégias pouco eficientes
quando combinadas. Em plantas de crescimento rdpido, e.g., uma tdtica para se evitar o

auto-sombreamento é produzir folhas com uma vida util curta; jd uma titica para se
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evitar danos mecanicos nos tecidos foliares € investir em defesas estruturais nas folhas
(Wright et al., 2004). A principio, uma planta poderia adotar essas duas tdticas, mas a
producdo de folhas mecanicamente resistentes € a0 mesmo tempo pouco durdveis
representaria um investimento muito maior do que o retorno, o que torna essa estratégia
economicamente invidvel.

A adocdo de qualquer tdtica implica em um custo, que pode se dar através do
gasto de energia, de nutrientes limitantes ou de tempo. Uma tédtica para ocupar um lugar
vago como uma clareira, e.g., é crescer rapidamente; quanto maior a taxa de
crescimento, no entanto, maior precisa ser a taxa de respiragdo e, consequentemente,
maior o gasto de energia (Lambers et al., 2008). A producao de toxinas como alcaloides
requer um gasto consideravel de nitrogénio, que pode ser um recurso limitante (Coley et
al., 1985). Finalmente, a dorméncia e a persisténcia das sementes de plantas anuais de
deserto € uma tdtica para evitar a estacao seca e fria (Freas & Kemp, 1983), mas durante
o tempo que os individuos passam dormentes nenhum descendente € produzido. Apesar
do custo dessas tdticas, hd um beneficio que € o aumento do desempenho ecolégico,
mas nem sempre o beneficio de uma titica € maior do que seu custo. Por exemplo, o
custo serd maior do que o beneficio gerado por um crescimento rdpido se a planta
estiver em um ambiente pouco iluminado; o custo da producdo de alcaloides serd alto
demais se a planta estiver sobre um solo muito pobre em nitrogénio; e, finalmente, o
custo da dorméncia de uma semente serd muito alto se um camundongo-do-deserto a
encontrar antes que germine. Disso podemos concluir que o beneficio proporcionado
por uma tdtica e, consequentemente, por uma estratégia ecoldgica € dependente do
contexto em que o organismo se encontra.

O beneficio de uma tatica ou estratégia depende das condi¢des ambientais, da
disponibilidade de recursos e das interagdes com predadores, patégenos e competidores.
Uma planta de deserto, e.g., para evitar a perda de dgua sé abre seus estdmatos quando a
umidade do ar € alta; isso, porém, faz com que ela absorva menos CO, do ar e que tenha
uma taxa fotossintética menor, o que por sua vez limita seu desempenho (Orians &
Solbrig, 1977). Em um ambiente seco, a estratégia de abrir mao do crescimento ou da
reproducdo em favor da conservagdo de dgua € vantajosa, pois caso contrario a planta
morreria por falta de dgua. J4 em ambientes timidos, essa estratégia faria com que as
plantas tivessem um desempenho menor do que as plantas que mantém seus estdmatos
sempre abertos e que, por isso, absorvem mais CO, e tem maior taxa fotossintética. Ou

seja, a0 mesmo tempo em que o fechamento dos estdmatos permite que algumas
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espécies ocupem areas secas, as impede de resistir a competicdo com outras plantas em
ambientes Umidos (Orians & Solbrig, 1977). Outro exemplo sdo as taticas de defesa:
plantas que protegem seus tecidos através da producdo de compostos nitrogenados
como alcaloides ou cianetos tem um desempenho maior em solos ricos em nutrientes do
que em solos pobres (Agrawal, 2007). Isso nos leva a concluir que o saldo (beneficio
menos custo) de uma estratégia varia ao longo de gradientes ambientais bidticos e
abidticos e que esse saldo € maximo em algum ponto desses gradientes. Porém, como
nos revela o exemplo das plantas de deserto, o saldo maximo de uma estratégia nao quer
dizer que essa estratégia seja a melhor estratégia para aquele conjunto de condi¢des. As
plantas de deserto, e.g., t€m seu desempenho 6timo em ambientes imidos, tal como as
espécies que vivem nesses ambientes Umidos; o problema é que o 6timo destas dltimas
€ muito maior que o 6timo daquelas, que sdo excluidas por competicdo (Orians &
Solbrig, 1977). Por isso o 6timo de uma estratégia ndo corresponde necessariamente a
estratégia 6tima de um determinado habitat.

Estratégias 6timas sdo aquelas que permitem aos seus portadores alcangarem o
maior desempenho em determinado tipo de ambiente. A estratégia 6tima no sub-bosque
de uma floresta, é ter crescimento lento, um ponto de saturacdo fotossintética baixo,
baixa taxa de respiracdo e folhas com longa vida util (Reich et al., 2003). A existéncia
de uma estratégia 6tima ndo implica que ela seja a melhor estratégia possivel, indica
apenas que € a melhor estratégia at€é o momento, pois inovagdes evolutivas podem gerar
novas taticas ainda mais eficientes. As leguminosas, desenvolveram a capacidade de se
associar com rizébios, que fixam o nitrogénio atmosférico; talvez por isso essas plantas
sejam capazes de produzir alcaloides mesmo em ambientes com solos pobres em
nitrogénio (Coley et al., 1985). A existéncia de uma estratégia 6tima também nio quer
dizer que em determinado habitat s6 ocorrera esse tipo de estratégia, podendo inclusive
haver duas ou mais estratégias 6timas em um mesmo habitat. No caso do deserto, e.g.,
além da estratégia das plantas perenes tolerantes a seca, hd também a estratégia das
plantas anuais, que germinam no inicio da estacao chuvosa e até o final dessa estagao ja
completaram seu ciclo de vida (Freas & Kemp, 1983). Esse é um exemplo extremo; o
mais comum € que haja um continuo de estratégias, como parece ser o caso do espectro
econdmico foliar, que varia mais entre as espécies de um mesmo lugar do que entre
espécies de diferentes ambientes (Wright et al., 2004). Essa diversidade de estratégias
pode ser mantida por demandas conflitantes entre as titicas de uma mesma estratégia de

modo que o saldo final seja idéntico para diferentes estratégias. Um caso interessante €
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o das estratégias de aquisi¢do de luz nas florestas: as plantas que elevam suas folhas
mais alto que as demais conseguem ter acesso prioritdrio a luz; no entanto, essas plantas
tem um alto custo para manter a sustentacdo de suas copas, o que reduz o beneficio
dessa estratégia (Falster & Westoby, 2003). As plantas adaptadas a sombra, por sua vez,
recebem pouca luz, mas tem menos gastos com sustentacdo, o que faz com que o saldo
de sua estratégia ndo seja muito diferente do saldo da estratégia das arvores de dossel
(Falster & Westoby, 2003). Portanto, como toda estratégia gera custos e ha diferentes
formas de se resolver um mesmo problema, a coexisténcia de vdrias estratégias em um
mesmo tipo de habitat € possivel.

A coexisténcia no caso das plantas, no entanto, ¢ mais dificil de ser mantida,
pois quase todas ocupam o mesmo nivel tréfico. Exceto alguns casos especiais, como
plantas saprofitas e holoparasitas, todas as plantas precisam dos mesmos recursos: dgua,
luz, gas carbdnico, nutrientes e espaco. Ao contrdrio dos animais, que se diferenciam
ocupando vdrios niveis tréficos, as estratégias nas plantas emergem das diferentes
titicas de aquisi¢do, uso e manutencdo dos recursos (Westoby et al., 2002). Por
exemplo, as plantas podem absorver nitrogénio do solo na forma de nitratos, de amdnia
ou de aminodcidos ou ainda absorver nitrogénio que € fixado por simbiontes, como no
caso das leguminosas. Da mesma forma, as plantas podem se especializar em absorver
dgua da camada mais superficial do solo ou ir buscé-la no lencol fredtico, em camadas
muito mais profundas do solo (Lambers et al., 2008). Uma vez captado, o recurso pode
ser utilizado de diferentes formas pela planta: captacdo de mais recursos (crescimento),
producdo de estruturas reprodutivas (reproducgdo), reparacdo de tecidos danificados
(manuten¢do), acimulo em 6rgdos especializados (armazenamento) e prote¢do contra
predadores, herbivoros e patogenos (defesa). Se para cada recurso ha varias maneiras de
se capté-lo e se depois de captado ha varias “op¢des de investimento”, a combinagdo de
todas essas taticas pode gerar um nimero grande de estratégias potenciais. Talvez essa
grande diversidade de estratégias potenciais ajude a explicar por que hé tantas espécies
de plantas a despeito de ocuparem um mesmo nivel tréfico. Claro que em um mesmo
tipo de ambiente ndo vao co-ocorrer todos os tipos de estratégia, pois toda estratégia
tem um custo e, por isso, s6 sao vidveis em determinadas condi¢des ambientais.

As diferentes estratégias sé sdo possiveis porque as espécies possuem diferentes
adaptacdes. A estratégia de elevar a copa a uma grande altura, e.g., s6 € possivel porque
algumas espécies desenvolveram o lenho que sustenta seus caules; da mesma forma, sé

ha espécies tolerantes a seca extrema porque essas espécies aumentaram muito sua
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relacdo volume-drea, o que minimiza sua perda de dgua. As adaptacdes sdao atributos
dos organismos que aumentam seu desempenho ecolégico em determinado tipo de
ambiente. Nem todos os atributos dos organismos, no entanto, sdo adaptativos como
prevé o paradigma panglossiano (Gould & Lewontin, 1979); o mais provavel € que
exista um gradiente de funcionalidade que vai desde atributos neutros (nenhum efeito no
desempenho ecoldgico) até atributos extremamente adaptativos (grande efeito no
desempenho). Podemos, portanto, definir como caracteristicas funcionais aquelas cujos
valores (atributos funcionais) determinam o desempenho ecoldgico dos individuos
(Violle et al., 2007). Felizmente, o estado da arte atual da eco-fisiologia vegetal
permitiu a elaboracdo de uma lista das caracteristicas das plantas que podem ser
consideradas caracteristicas funcionais (Cornelissen et al., 2003).

As caracteristicas funcionais sdo, portanto, adaptacdoes e determinam as
estratégias das espécies. Dessa forma, é possivel assumir que, ao conhecermos os
atributos funcionais das espécies de uma determinada vegetacdo, estaremos acessando
também as diferentes estratégias ecoldgicas que sdo vidveis nesse ambiente. Disso
extraimos que a diversidade de atributos funcionais deve refletir a diversidade de
estratégias ecoldgicas de um lugar. E com base nesse pressuposto que construimos o
presente trabalho, que tem por objetivo compreender a enorme diversidade de espécies
de uma floresta tropical a partir da diversidade de estratégias das drvores dessa floresta.
No primeiro capitulo descrevemos as espécies dominantes com base em algumas
caracteristicas funcionais, apresentamos os padroes de diversidade de estratégias
encontrados e propomos hipéteses para explicar como esses padroes podem ter surgido.
No segundo capitulo testamos algumas hipdteses relacionadas ao processo de formagao

do conjunto de espécies, que parece ser determinante para os padrdes encontrados.



Capitulo 1

Diversidade de estratégias ecoldgicas

Resumo

A razdo da grande diversidade de arvores das florestas tropicais imidas € uma
questdo ecoldgica antiga, mas que ainda estd em aberto. Essas florestas, que ocorrem
geralmente em solos antigos e pobres em nutrientes, sdo conhecidas pelo incrivel
nimero de espécies que em geral apresentam densidade muito baixa. A comparagao
dessas florestas com as florestas temperadas levou ao surgimento de vdrias hipdteses
que tentam explicar a origem de tantas espécies e como essa grande diversidade ¢é
mantida. No entanto, vdrias tentativas de entender como essas comunidades de plantas
sdo formadas esbarraram na grande complexidade dos padroes de composicdo de
espécies encontrados. O avango recente da eco-fisiologia, no entanto, desenvolveu um
novo arcabouco metodolégico que permitiu classificar as centenas de espécies de planta
conforme seus tipos de estratégia. Essa nova abordagem permitird por a prova a ideia de
que as florestas tropicais sdo sistemas altamente complexos. Para compreendermos
como essa grande diversidade de espécies se originou e como € mantida, descrevemos
as 157 espécies de arvore dominantes em uma floresta de terra firme na Amazodnia
Central segundo suas estratégias ecoldgicas. Para tanto, coletamos ou compilamos treze
caracteristicas funcionais relacionadas a diferentes aspectos da histéria de vida dessas
plantas. Com base nessas caracteristicas, calculamos a dissimilaridade ecolégica entre
as espécies e entdo as classificamos em onze diferentes tipos de estratégia. A maioria
das caracteristicas apresentou uma distribuicdo de atributos assimétrica, o que pode
indicar que houve uma pressao de sele¢do direcional durante a formagao das espécies
estudadas. Alguns atributos, no entanto, apresentaram distribuicdes leptocturticas, o que
indica a ocorréncia de pressdo estabilizadora; outros atributos tiveram distribui¢ao
platicurtica, que é evidéncia de selecdo divergente. Ao contrario do que ocorre com a
dominancia das espécies, que € baixa, hd uma grande dominincia de um dos tipos de
estratégia, que corresponde basicamente as arvores do dossel. Uma segunda estratégia, a
adotada pelas drvores de sub-bosque, também responde por boa parte da biomassa
cegetal da floresta, no entanto, as outras nove estratégias sio menos comuns € S3a0
adotadas por uma ou poucas espécies. As evidéncias apontam que, além da selecdo
passada, ainda hé a selecdo a favor de alguns atributos e de certas estratégias ecoldgicas,
especialmente a do tipo 1. As formas para se ter sucesso parecem ser adotar a estratégia
6tima (tipo 1), adotar uma estratégia complementar a 6tima (tipo 2) ou adotar uma
estratégia totalmente diferente (tipo 6). A auséncia de dominancia entre as espécies € o
grande nimero de espécies que adotam a estratégia 6tima parecem indicar a existéncia
de uma demanda conflitante entre a vantagem competitiva de uma estratégia e o nimero
de potenciais competidores. Como o nimero de espécies em cada tipo de estratégia é
determinado por processos de formacgdo e extincao de espécies, concluimos que o fator
mais importante na manutencdo da coexisténcia de tantas espécies € o modo como foi
formado o conjunto de espécies.



Capitulo 1

Diversidade de estratégias ecoldgicas

A complexidade estd nos olhos de quem vé.
Janzen (1988)

1.1 Introducao

A diversidade nas florestas tropicais encanta os viajantes desde a época de
Cristévao Colombo, que se impressionou com os “mil tipos de arvore” que encontrou
na floresta da Ilha de Hispaniola em 1493 (Richards, 1996). A diversidade de espécies
das florestas tropicais, no entanto, s6 se tornaria uma questdo cientifica trés séculos
depois, com o trabalho minucioso de Humboldt, que abriu a era da exploragdo cientifica
das florestas tropicais (Mabberley, 1992). Inspirados tanto por Humboldt quanto pelas
florestas tropicais, Darwin e Wallace lancaram as bases da teoria da evolucdo por
selecdo natural em meados do século XIX (Mabberley, 1992); este ultimo
impressionou-se com a dificuldade de se encontrar duas arvores da mesma espécie em
uma floresta do Arquipélago Malaio (Richards, 1996). O termo floresta tropical, no
entanto, sé viria a ser cunhado no final do século XIX por A. F. W. Schimper (Richards,
1996) e foi apenas na segunda metade do século XX que passamos a ter ideia da real
dimensdo da diversidade dessas florestas. A cada novo inventdrio feito em florestas
tropicais, vérias espécies novas eram descobertas e descritas, agucando ainda mais a
questdo que até hoje permanece sem ser respondida: por que hd tantas espécies nas
florestas tropicais?

As florestas tropicais, como sugere o nome, sdo as florestas que se distribuem
entre os tropicos de capricérnio e de cancer (entre as latitudes 23° S e 23° N, embora
essas florestas possam alcancar latitudes um pouco mais altas). No entanto, como o
préprio Schimper notou, as florestas tropicais compreendem desde florestas latifoliadas
que ocorrem em climas nio sazonais e bastante imidos até florestas semi-deciduas que
ocorrem em climas marcadamente sazonais (Mabberley, 1992). Dependendo do tipo de
floresta tropical, a diversidade de espécies pode ser muito grande, como no caso da

floresta de terra firme amazodnica (Ribeiro et al., 1999), ou muito baixa, como no caso
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de algumas florestas africanas monodominantes ou como os manguezais, que t€ém no
maximo 25 espécies (Mabberley, 1992). As florestas tropicais umidas (florestas
tropicais stricto sensu) sdo indubitavelmente um dos ecossistemas mais ricos e
produtivos da Terra, rivalizando talvez apenas com os recifes de coral (Reaka-Kudla,
1997).

As florestas tropicais imidas ocupam (ou ocupavam antes da acdo humana)
cerca de um ter¢co das terras tropicais (Mabberley, 1992), principalmente nos
Neotrépicos, Africa Central e Sudeste Asidtico. Apesar da ampla distribuicdo ao redor
do globo, essas florestas tém uma fisionomia e uma estrutura muito parecidas: a
fisionomia € marcada pela dominincia de plantas lenhosas de habito arbéreo; a
estrutura, no entanto, € marcada tanto pela alta riqueza de espécies como pela auséncia
de dominancia (Richards, 1996). Apesar de estarem presentes, outras formas de vida
como palmeiras, lianas, arbustos e herbaceas nao estdo bem representadas nas florestas
tropicais Umidas (Richards, 1996). Em uma floresta de terra firme na Amazonia Central,
e.g., 54% das 2175 espécies de planta descritas eram arvores (Ribeiro et al., 1999). Se,
por si s0, a existéncia de tantas espécies de planta ¢ um grande mistério, como explicar
que uma tUnica forma de vida abrigue a maior parte dessa diversidade? Ao contrario dos
animais, que podem ocupar distintos niveis troficos, as plantas tém basicamente os
mesmos requerimentos (dgua, CO,, nutrientes, luz e espaco) e ndo podem ocupar nichos
muito distintos (Terborgh, 1992). Sob a luz das teorias cldssicas de exclusdo
competitiva (Gause, 1934) e de segregacdo de nicho (Hutchinson, 1959), portanto, a
questao da diversidade de drvores nos tropicos fica ainda mais dificil de ser respondida.

A questdo do por que ha tantas espécies de arvores nas florestas tropicais pode
ser dividida em duas questdes diferentes, mas interdependentes: 1) como se originou a
diversidade atual; e 2) como essa diversidade é mantida (Gentry, 1989). Entender como
se formam novas espécies, afinal, é tdo importante para o entendimento da diversidade
atual quanto compreender os mecanismos que permitem a coexisténcia dessas espécies.
As duas questdes ainda estdo em aberto e sdo o centro de debates intensos e antigos.
Geralmente, o pano de fundo desses debates é a comparagdo entre as florestas tropicais
e as florestas temperadas. A comparagdo entre esses dois tipos de floresta € muito usada
porque € ilustrativa: enquanto em algumas florestas tropicais podemos encontrar quase
300 espécies de arvores em um unico hectare (Terborgh, 1992; de Oliveira & Mori,
1999), nas florestas temperadas esse nimero ndo chega a 50 espécies por hectare

(Latham & Ricklefs, 1993). Um exemplo interessante é a comparagdo entre a flora da
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Peninsula Malaia e a flora da Gra-Bretanha: enquanto a primeira tem cerca de 7900
espécies de planta, a flora britinica, que ocupa uma area duas vezes maior, tem apenas
1750 espécies (Morley, 2000). Um tltimo exemplo: nos 69 hectares monitorados pelo
Projeto Dinamica Biologica de Fragmentos Florestais (PDBFF), estima-se que haja
cerca de 1300 espécies de arvores (Laurance, 2001), enquanto as florestas temperadas
da América do Norte, Asia e Europa, que juntas ocupam 4,2 x 10° km?, tém apenas
1166 espécies de arvore (Latham & Ricklefs, 1993).

Viérias hipdteses foram aventadas para explicar como surgiu tamanha
diversidade nas florestas tropicais, mas essas hipdteses podem ser classificadas em trés
tipos: 1) a taxa de diversificacdo nos tropicos € idéntica a das florestas temperadas; 2) a
taxa de especiacdo € maior nas florestas tropicais; e 3) a taxa de extin¢do € menor nas
florestas tropicais (Mittelbach et al., 2007). Os proponentes da primeira hipdtese
argumentam que, ao contrario das zonas temperadas, as zonas tropicais nunca ficaram
cobertas por gelo durante as glaciagdes. Portanto, as florestas tropicais teriam muito
mais espécies simplesmente porque sdo mais antigas. Retomando o contraste entre a
Peninsula Malaia e a Gra Bretanha, veremos que a segunda esteve debaixo de gelo ha
apenas 14000 anos; ja as florestas da Peninsula Malaia podem ter mais de 100 milhdes
de anos (Morley, 2000). Os defensores dessa hipétese apontam como evidéncia o fato
de que a maioria das familias de angiospermas possuem adaptacdes para ambientes
tropicais e suas distribui¢des sao restritas aos tropicos: das 316 familias de
angiospermas que existem, 167 sdo exclusiva ou basicamente tropicais e s6 43 sdo
exclusiva ou basicamente temperadas (Morley, 2000). Ainda assim, todas as familias
tipicamente temperadas tém uma familia-irma tropical, que por sua vez, exibe
caracteristicas mais primitivas (Morley, 2000). As outras duas hipdteses sao conhecidas
como a hipétese do bercario e do museu, respectivamente (Stenseth, 1984).

Segundo a hipdtese do bercédrio, a taxa de especiacdo teria sido maior nos
tropicos e por isso as florestas tropicais sdo tdo diversas. Hd uma grande diversidade de
mecanismos propostos para explicar porque a taxa de especiacdo seria maior nos
tropicos, como maior deriva genética, maior chance de isolamento geografico,
tolerancias fisioldgicas mais estreitas e interacdes bidticas mais intensas (Mittelbach et
al., 2007). A hipétese do museu, por outro lado, afirma que as florestas tropicais sdo
mais diversas porque a taxa de extin¢do € menor e isso seria devido a maior estabilidade
climatica dos trépicos ou a maior drea ocupada pelos trépicos ao longo da histéria

evolutiva das plantas (Mittelbach et al., 2007). Apesar das diferencas, essas hipdteses
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nio sdo mutuamente exclusivas, como demonstra a hipétese dos refiigios: as florestas
tropicais ndo atravessaram as glaciagdes incOlumes, tendo se retraido e fragmentado
(Morley, 2000). Isso certamente deve ter criado indmeras espécies por especiacdo
alopétrica (Mayr & O’Hara, 1986) ao mesmo tempo em que impediu que as florestas
desaparecessem.

A segunda questdo sobre a alta diversidade dos trépicos é como tantas espécies
podem existir em um mesmo lugar. A explicagdao mais simples é conhecida como teoria
neutra e propde que todas as espécies de um mesmo nivel tréfico teriam as mesmas
taxas per capita de mortalidade, recrutamento e dispersdao; enfim, todas as espécies
seriam ecologicamente equivalentes (Hubbell, 2006). No outro extremo ha hipéteses
que necessitam de muitos pressupostos como € o caso da teoria de segregacdo de nicho
que propde que, para haver coexisténcia, € preciso que as espécies ocupem diferentes
nichos, o que evitaria a competi¢cdo e, consequentemente, a exclusdo competitiva
(Hutchinson, 1959). Uma grande diversidade de mecanismos foi proposta para explicar
como a segregacdo de nichos € possivel nas florestas tropicais, como a hipdtese dos
nichos de regeneracdo ou de heterogeneidade ambiental (Wright, 2002). No entanto,
como a heterogeneidade temporal ou ambiental podem ser tdo maiores quanto mais
precisa for a andlise do ambiente, é possivel encontrar quantos nichos se queira. Ha
outras hipéteses que propdem que ndo € preciso haver segregacao de nicho para que ndo
haja exclusao competitiva: a hipdtese de limitagao de dispersdo e a hip6tese de Janzen-
Connell, e.g., propdem que, devido a falhas de dispersdo ou ao ataque de predadores e
patdgenos, a espécie que € a melhor competidora nao exclui as demais espécies (Wright,
2002).

As hipéteses de segregacao de nicho e de limitagdo de dispersdo e recrutamento
ndo sdo excludentes e os mecanismos propostos por elas podem co-ocorrer em uma
floresta tropical (Wright, 2002), porém essas hipdteses se assentam sobre o principio da
exclusdo competitiva. Segundo esse principio, duas espécies com nichos idénticos ndo
podem coexistir, mas recentemente esse pressuposto foi posto a prova. Experimentos
numéricos baseados nas equacdes de Lotka-Volterra (as mesmas usadas na elaboragao
do principio da exclusdo competitiva) demonstraram nio apenas que espécies com
nichos muito parecidos podem coexistir, mas que o nicho das espécies tendem a
convergir evolutivamente (Scheffer & van Nes, 2006). Isso indica que talvez o principio
da exclusao competitiva precise ser reformulado, afinal duas espécies com 0 mesmo

nicho podem ser igualmente competitivas de modo que nenhuma seja capaz de excluir a
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outra. Essa descoberta deu novo impeto a teoria neutra, que pregava justamente a
equivaléncia ecoldgica das espécies (Hubbell, 2006). No entanto, as mesmas simulagdes
apontaram uma tendéncia de os nichos das espécies divergirem, o que em parte
corrobora a hipdtese de segregacdo de nicho. Teoricamente, portanto, as espécies
tenderiam a formar grupos com nichos muito parecidos, dentro dos quais ndo ha
exclusdo competitiva; por outro lado, espécies cujo nicho fosse intermedidrio entre os
nichos de dois grupos seriam excluidas, pois sofreriam a competi¢ao desses dois grupos
(Scheffer & van Nes, 2006).

A descoberta de que a competicio pode também ser um mecanismo de
coexisténcia pavimentou o surgimento de teorias reconciliatdrias entre as teorias neutra
e de nicho como a teoria dos grupos emergentes (Hérault, 2007). Segundo essa teoria, as
espécies se organizariam em grupos com nichos bem distintos, porém as espécies dentro
de cada grupo teriam nichos idénticos. Como as espécies dentro de cada grupo seriam
ecologicamente equivalentes, os padroes de diversidade dentro desses grupos seriam
gerados basicamente por processos estocdsticos, como propde a teoria neutra. Ja a
diferenca ecoldgica entre os grupos seria gerada por processos deterministicos como a
segregacao de nichos. A teoria dos grupos emergentes € muito interessante, mas como
seria possivel testd-la nas florestas tropicais? Dada a inviabilidade de se fazer
experimentos que determinem o nicho de cada espécie em um sistema hiper-diverso
como as florestas tropicais, a teoria dos grupos emergentes nao poderia ser testada nao
fosse o grande avancgo da eco-fisiologia vegetal nas décadas anteriores.

O actmulo de informacgdes na drea da eco-fisiologia foi fundamental para o
reconhecimento de que alguns atributos fisiologicos explicavam a variagdo no
desempenho das plantas ao longo de gradientes ambientais (Reich et al., 2003). Esses
atributos, que s@o chamados de atributos funcionais, afetam o crescimento, a reprodugao
e/ou a sobrevivéncia das plantas e limitam sua distribuicdo ao longo de gradientes
ambientais (Violle et al., 2007). Por afetar o desempenho dos individuos e limitar a
distribuicao das espécies, os atributos funcionais podem ser considerados como um
meio de se acessar o nicho dessas espécies (Violle & Jiang, 2009). Pela primeira vez,
portanto, seria possivel descrever o nicho das espécies sem a necessidade de se fazer
grandes e longos experimentos como os de Tilman et al. (1997). No entanto, a medi¢do
de atributos fisiolégicos € invidvel em larga escala, o que limita bastante o nimero de
espécies que poderiam ter seu nicho acessado. Felizmente, os atributos fisioldgicos

geralmente estdo correlacionados entre si € com outros atributos menos complicados de
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serem medidos (Cornelissen et al., 2003), o que nos permite descrever o nicho de um
grande nimero de espécies. A correlacdo entre os atributos também nos permite
classificar as espécies em sindromes ou tipos funcionais que refletem as estratégias
ecoldgicas dessas espécies (Reich et al., 2003).

A construcao da ponte entre os atributos funcionais e o nicho ou a estratégia das
espécies permitiu que a ecologia de comunidades deixasse de focar apenas na identidade
das espécies e na interacdo par-a-par entre essas espécies e reascendeu o animo pela
busca de leis gerais que expliquem a montagem das comunidades (McGill et al., 2006).
A busca por essas regras de montagem teve inicio na década de 60 com trabalhos que
focavam basicamente a dindmica de populacdes de pares de espécies (McGill et al.,
2006). A busca pelas regras de montagem teve seu apogeu na década de 70 com o
trabalho de J. M. Diamond (1975) que, com base em padrdes de co-ocorréncia de
espécies de aves nas ilhas de Papua-Nova Guiné, propds regras que permitiram prever
quais combinacdes de espécies eram mais provaveis. Essas regras tiveram €xito em
explicar comunidades com uma ou poucas espécies, mas raramente foram capazes de
explicar comunidades mais ricas em espécies (McGill et al., 2006). Além disso,
discussdes metodoldgicas sobre a adequagdo dos modelos nulos usados nesses trabalhos
e o reconhecimento da importincia de processos estocdsticos fizeram esmorecer as
buscas pelas regras de montagem (Fox, 2004). Surgiu entdo um contra-movimento que
pregava que a natureza complexa das comunidades ndo permitia que regras gerais
pudessem ser extraidas dos padrdes encontrados nas comunidades (Simberloff, 2004).
Esses padrdes seriam extremamente dependentes de peculiaridades locais, que podem
ser contornadas na andlise de comunidades muito simples ou na andlise macroecoldgica,
que considera escalas espaciais e temporais muito maiores do que a usada na ecologia
de comunidades (Lawton, 1999). A auséncia de regras gerais, portanto, seria uma
propriedade da escala intermedidria usada para estudar as comunidades (Lawton, 1999).

A complexidade das comunidades j& era conhecida pelos ecdlogos que
estudavam florestas tropicais, afinal, comunidades com milhares de espécies deveriam
ser regidas por milhdes de intera¢des par-a-par (Terborgh, 1992). No caso das plantas,
sabia-se que a composi¢do de espécies variava de forma previsivel ao longo de
gradientes ambientais ou sucessionais, mas a hierarquia entre as espécies dentro de um
mesmo tipo de habitat era um grande mistério geralmente atribuido a complexidade do
sistema (Ashton, 1989). Além do grande nimero de espécies, a baixa densidade da

maior parte dessas espécies gera um grande ruido que impede a deteccdo de padrdes
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gerais em comunidades de florestas tropicais. A falta de padrdes consistentes refor¢ava
a ideia de que a alta complexidade desses sistemas faz com que as comunidades sejam
regidas basicamente por eventos estocasticos e historicos (Holt, 2006). A visdo das
florestas tropicais como sistemas ultra-complexos estd assentada sobre o pressuposto de
que cada espécie € Unica nos seus requerimentos € no modo como interage com as
outras espécies e por isso, quanto maior o nimero de espécies maior a complexidade do
sistema. O numero de espécies, no entanto, ndo estd necessariamente atrelado a
complexidade do sistema, ja que podem existir varias espécies que se comportam de
forma muito parecida e que tém basicamente os mesmos efeitos na comunidade.
Segundo Janzen (1988), o que importa na complexidade € quantos tipos de organismos
um determinado organismo € capaz de reconhecer em suas interacdes com os demais
organismos. Em suma, talvez a falta de padrdes nas comunidades tropicais ndo se deva
apenas a complexidade do sistema, mas a um problema de foco por parte dos ec6logos
de comunidades.

A partir do momento em que os ec6logos passaram a focar menos na identidade
das espécies e mais nas estratégias dessas espécies, padrdes interessantes de montagem
de comunidades passaram a emergir de sistemas que antes pareciam complexos demais
para serem explicados por leis gerais. O trabalho de Fukami et al. (2005) é um exemplo
de como a composi¢do de espécies pode levar a conclusdes precipitadas a respeito de
como as comunidades sao montadas. Nesse trabalho, que acompanhou a sucessdo em
parcelas de campo ao longo de nove anos, a composicao de espécies divergiu bastante
entre as comunidades de planta estudadas, mas a composi¢dao de tipos funcionais
convergiu para uma mesma configuracdo. Essa convergéncia de atributos funcionais ao
longo da sucessao da suporte a regra de montagem de Fox (2004), segundo a qual a
composi¢ao de guildas ou tipos funcionais € deterministica. No entanto, a composi¢ao
de espécies dentro de cada guilda parece ser predominantemente dependente de eventos
estocasticos ou do historico do local (Fukami et al., 2005). Essas evidéncias sido
compativeis com a teoria dos grupos emergentes, segundo a qual a neutralidade ¢é
possivel dentro dos grupos de espécies semelhantes, mas que entre esses grupos ocorre
segregacao de nicho (Hérault, 2007). Se combinarmos essas duas hipdteses, teremos
uma regra de montagem que determina que as comunidades devem ter uma composi¢ao
de tipos funcionais que € fixa e que a diferenca ecoldgica entre esses tipos deve ser a
maxima possivel. O nimero de espécies em cada tipo funcional ou a abundancia das

espécies dentro desses tipos, no entanto, seriam determinados principalmente pelo
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histérico do local de estudo e por eventos estocdsticos. Conhecer as estratégias das
plantas, portanto, é a condi¢ao necessdria para que possamos enxergar além dos padroes
confusos e complexos gerados pela composicao e abundancia de espécies e continuar a

busca por padrdes comuns e pelas leis que governam a montagem das comunidades.

1.2 Objetivo

Considerando que o nimero e a composi¢ao de espécies ndo geram padrdes que
ajudem a compreender como s@ao montadas as comunidades de plantas, o objetivo neste
capitulo € descrever um novo padrdo de diversidade baseado nas estratégias das
espécies dominantes de uma floresta hiper-diversa de terra firme na Amazonia Central.
Uma vez descritos os atributos das espécies, serd possivel termos ideia de quais e
quantas sdo as principais estratégias ecoldgicas dessa floresta e de como as espécies
estdo distribuidas entre essas estratégias. O nimero de estratégias pode ser igual ao
nimero de espécies, o que corroboraria a teoria hutchinsoniana ou pode haver uma
Unica estratégia, o que corroboraria a equivaléncia ecoldgica entre as espécies. Da
mesma forma, pode haver vdrias estratégias com nimeros parecidos de espécies ou uma
Unica estratégia pode conter a maioria das espécies. Enfim, a diversidade de estratégias
da floresta estudada pode gerar padrdes que ajudem a compreender melhor como foi

formada e como € mantida a incrivel diversidade das florestas tropicais.

1.3 Materiais e métodos

Area de estudo

A floresta estudada situa-se na reserva do Cabo Frio, uma das 23 reservas que o
Projeto Dinamica Bioldgica de Fragmentos Florestais (PDBFF) mantém em uma &area
que compreende 1000 km? localizada 80 km ao norte de Manaus, Amazonas (2°30’S,
60°W; Laurance, 2001). Essa grande drea é coberta por uma floresta tropical timida
representativa da floresta de terra firme, tipica da Amazodnia Central. A altitude varia
entre 50 e 100 m acima do nivel do mar (Laurance, 2001) e o relevo € composto por

platos, vertentes, campinaranas e baixios (Ribeiro et al., 1999). O clima da regido é do
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tipo tropical imido (Koppen, 1948), com temperatura média anual de 26,7°C. As
temperaturas maximas geralmente variam entre 35 e 39°C e as minimas entre 19 e 21°C,
mas excepcionalmente a temperatura pode cair a 17°C durante a passagem de uma
frente fria (de Oliveira & Mori, 1999). A precipitacdo anual varia entre 1900 e 3500
mm, com médias mensais que variam entre 300 mm na estacdo chuvosa (novembro a
maio) e 100 mm na estacdo seca (junho a outubro; Laurance, 2001); no entanto, em
anos de El-Nifio a seca pode ser muito mais pronunciada (precipitacio média mensal de
cerca de 50 mm; Williamson et al., 2000). O solo é argiloso, bem drenado e pobre em
nutrientes nos platos (latossolo amarelo-élico) e arenoso e encharcado durante as chuvas
nos baixios; a vertente é uma zona de transi¢do entre esses dois tipos de solo (Ribeiro et
al., 1999).

Nessas 23 reservas do PDBFF foram instaladas 69 parcelas permanentes de um
hectare, onde todas as drvores com didmetro a altura do peito (DAP) igual ou superior a
10 cm foram marcadas, identificadas e vém sendo monitoradas desde a década de 80
(Laurence, 2001). O dossel das florestas monitoradas varia entre 35 ¢ 40 m de altura,
mas a copa de algumas arvores emergentes podem ultrapassar 50 m de altura, embora
essas arvores gigantes sejam raras (Laurence, 2001). A diversidade de arvores nessas
florestas é uma das mais altas do mundo, podendo haver mais de 280 espécies em
apenas um hectare (de Oliveira e Mori, 1999); em toda a drea monitorada, devem existir
pelo menos 1300 espécies de arvores, das quais apenas 156 t€ém densidade superior a
um individuo por hectare (Laurence, 2001). As familias mais comuns sdo
Lecythidaceae, Fabaceae, Sapotaceae e Burseraceae, que contém juntas mais da metade
de todos os individuos amostrados (Laurence, 2001).

A floresta amostrada neste trabalho fica na reserva do Cabo Frio numa parcela
quadrada e continua de nove hectares (2°23’S, 59°54’W; figura 1.1). Essa parcela esta
situada em um platd, mas o solo é diferente do esperado para esse tipo de terreno: o
solo, cuja textura ndo varia consideravelmente dentro da parcela, ¢ composto em média
por 63% de argila, 30% de silte e 7% de areia (W. F. Laurence, comm. pess.); em platos
tipicos, onde estao situadas a maioria das parcelas da reserva do Km 37, e.g., 0 solo é

composto em média por 86% de argila, 5% de silte e 9% de areia (K. Harms, comm.

pess.).
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Figura 1.1. Area em que se situam as reservas do Projeto Dindmica Biolégica de Fragmentos
Florestais (PDBFF), localizada 80 km a norte de Manaus, Amazonas. Em destaque, no canto
superior direito, as quatro parcelas de um hectare localizadas na reserva do Cabo Frio que foram
usadas para criar a lista das espécies dominantes. Figura adaptada do mapa fornecido pelo
PDBFF (2011).

Espécies

Elaboramos uma lista com as espécies de arvore que juntas somavam 80% da
area basal total de quatro parcelas de um hectare da reserva do Cabo Frio (figura 1.1).
Essa lista incluia mais de 170 espécies, das quais conseguimos analisar apenas 157
espécies, que consideramos serem representativas das espécies dominantes da floresta
estudada. Somadas, as dreas basais dessas 157 espécies inteiram 75,5% da area basal
total das quatro parcelas amostradas (considerando apenas as drvores com DAP maior
ou igual a 10 cm). Das 157 espécies de arvore, apenas uma, Oenocarpus bacaba Mart.

(Arecaceae), € uma palmeira.

Coleta dos atributos

As estratégias ecoldgicas das plantas sdo formadas pela combinacdo de
diferentes tdticas eco-fisiolégicas que estdo ligadas a resolugdo de problemas
especificos, como perda de dgua, defesa contra herbivoros e coleta de luz e nutrientes.
Cada tatica eco-fisioldgica, por sua vez, ¢ desempenhada por um atributo ou por um
conjunto de atributos da planta: a perda de dgua, e.g., pode ser minimizada através da
diminui¢do da drea foliar ou do aumento da espessura da folha. Alguns atributos, no
entanto, sdo dificeis de serem medidos em larga escala ou em plantas de grande porte
como as arvores; a coleta de atributos fisiol6gicos como a condutancia estomdtica ou a

taxa de crescimento maxima sao mais precisos, porém sdo limitados a poucas espécies
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por questdes logisticas (Cornelissen et al., 2003). Felizmente, ha atributos mais faceis
de serem medidos (atributos suaves) e que estdo bem correlacionados com aqueles
atributos fisiologicos, o que permite que um grande nimero de espécies seja estudado
(Cornelissen et al., 2003). H4 um grande nuimero dessas atributos suaves,
comprovadamente relacionados direta ou indiretamente a func¢des eco-fisiologicas das
plantas: o protocolo de Cornelissen et al. (2003) propde a medi¢do de 26 atributos
suaves. Desses 26 atributos, selecionamos os dez que julgamos serem o0s mais
importantes no contexto da floresta estudada: drea foliar especifica (SLA), area da
unidade foliar (LS), conteido de matéria seca (LDMC), resisténcia mecanica da folha
(LTS), concentragdo de nitrogénio e fésforo na massa seca da folha (NLC e PLC,
respectivamente), altura maxima (MH), densidade da madeira (WD), tamanho da
semente (SM) e modo de dispersao (DM); destes, WD, SM e DM néao foram coletados,
mas compilados da literatura. Adicionalmente, coletamos trés atributos que nao estavam
descritos, mas que consideramos importantes: espessura da folha (LT), nimero de
unidades foliares (NUF) e concentracdo de carbono na massa seca da folha (CLC).
Resumindo, coletamos ou compilamos para cada espécie nove atributos foliares, dois
atributos vegetativos nao-foliares e dois atributos regenerativos, segundo a classificacao
de Cornelissen et al. (2003).

A coleta dos atributos foliares ndo ficou restrita as parcelas da reserva do Cabo
Frio: coletamos também nas parcelas das reservas do Km 37, Km 41 e Florestal. Para
medir os atributos foliares, selecionamos de um a seis individuos de cada espécie,
dependendo da disponibilidade dos individuos de cada espécie: algumas espécies como
Dinizia excelsa Ducke (Fabaceae) eram muito raras e altas, o que nos impediu de
amostrar um ndmero maior de individuos (os nimeros de amostras por atributo por
espécie estdo na tabela A.3 do Apéndice). Para cada individuo amostrado, coletamos o
ramo mais alto que pudemos alcangar escalando as arvores e usando um podao de cerca
de 15 m de comprimento. O ideal € que fossem coletadas apenas folhas completamente
expostas a luz solar, mas isso raramente foi possivel, seja devido a altura do dossel, que
frequentemente passava de 30 m de altura, seja porque algumas espécies simplesmente
nunca atingem o dossel, como Protium tenuifolium (Engl.) Engl. (Burseraceae) e
Rinorea flavescens (Aubl.) Kuntze (Violaceae), que ndo ultrapassam 15 m de altura.
Depois da coleta, deixdvamos o ramo no escuro € mergulhado em &dgua por algumas
horas para que reidratassem. De cada ramo, escolhiamos as cinco primeiras folhas

totalmente expandidas para medir os atributos foliares, exceto a resisténcia a tragdo
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(LTS), para a qual usamos as trés primeiras folhas expandidas de outro ramo. Evitamos
as folhas novas e muito herbivoradas, doentes ou infestadas por galhas. Com as mesmas
folhas, portanto, medimos a drea da unidade foliar (LS), 4rea foliar especifica (SLA),
espessura da folha (LT), conteido de matéria seca da folha (LDMC) e nimero de
unidades foliares (NUF). Usamos essas mesmas folhas para fazer amostras compostas
(vérios individuos por espécie) que enviamos para a andlise dos conteidos de nitrogénio
(NLC), fésforo (PLC) e carbono (CLC). A funcdo eco-fisiolégica de cada atributo e a

metodologia detalhada para obté-los ou medi-los estd detalhada a seguir.

Area da unidade foliar - A 4rea da unidade foliar (LS) é em grande parte responsavel
pelo balanco de energia e de dgua da planta (Cornelissen et al., 2003). Folhas com
grande LS mantém uma espessa camada de ar na superficie da folha, o que dificulta a
perda de calor por convec¢do e faz com que a temperatura da folha fique maior do que a
do ambiente (Westoby et al., 2002). Esse sobreaquecimento faz aumentar a perda de
dgua da planta, o que pode ser prejudicial em um ambiente bem iluminado e seco, como
o dossel, mas pode ser vantajosa em um ambiente imido e sombreado, como o sub-
bosque (Lambers et al., 2008). Além disso, folhas menores estdo menos sujeitas a
herbivoria durante a fase de expansdo, durante a qual as folhas estdo mais vulnerdveis
(Westoby et al., 2002). Para calcular a LS escaneamos cinco folhas de cada individuo e,
usando o programa Image]J (Rasband, 2007) calculamos a drea das imagens
digitalizadas. No célculo da drea ndo incluimos peciolos e raques e ndo descontamos as
areas foliares perdidas por herbivoria. Consideramos como unidades foliares os foliolos
e folidlulos de folhas compostas e bipinadas, respectivamente; no caso das folhas
compostas, escaneamos pelo menos metade dos foliolos e no caso das folhas bipinadas,
amostramos dez folidlulos. O valor final da LS por individuo foi calculado como a area

média das unidades foliares escaneadas.

Area foliar especifica - A drea foliar especifica (SLA) é o inverso da drea por unidade
de massa foliar (LMA), que mede o quanto foi investido em massa seca por area de
folha (Wright er al., 2004). A SLA estd positivamente correlacionada a capacidade
fotossintética méxima da folha e, consequentemente, ao potencial de crescimento da
planta (Cornelissen ef al., 2003). Além disso, valores baixos de SLA indicam alto
investimento da planta em defesas estruturais nas folhas, o que garante uma grande

longevidade dessas folhas (Cornelissen et al., 2003). Calculamos a SLA como a divisao
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da area foliar de cinco folhas pela massa seca dessas mesmas folhas. O método que
usamos para calcular a area foliar foi basicamente o mesmo do usado para calcular LS,
com a diferenca que desta vez descontamos as areas perdidas por herbivoria. Secamos
as folhas em estufa de campo a gés (temperatura e tempo ndo controlados) e entdo as
pesamos em uma balanca eletronica com precisao de 0,01 g. Também ndo incluimos

peciolos e raques no calculo da SLA.

Conteudo de matéria seca - O contetido de matéria seca da folha (LDMC) esta ligado a
densidade média dos tecidos da folha, que por sua vez estd negativamente
correlacionado com o potencial de crescimento da planta (Cornelissen et al., 2003). Seu
complemento, o conteddo de dgua da folha, reflete o grau de suculéncia da folha; folhas
que acumulam dgua servem como capacitores, tamponando a perda de dgua da planta,
que pode manter os estOmatos abertos por mais tempo e absorver mais CO, do que as
demais plantas (Ogburn & Edwards, 2010). Medimos o LDMC através da divisdo da
massa seca de cinco folhas pela massa imida dessas mesmas folhas. Nao incluimos

peciolos e raques no calculo do LDMC.

Espessura da folha - A espessura foliar (LT) estd ligada a estratégia de aquisi¢do e uso
de recursos (Vile et al., 2005). O modo como a luz é absorvida e o CO, é difundido
através dos tecidos da folha é determinado pelo menos em parte pela LT (Vile et al.,
2005). A LT estd associada ainda a longevidade e ao custo de produgdo da folha e
geralmente estd correlacionada ao produto da SLA com o LDMC (Vile et al., 2005).
Medimos a LT com um paquimetro digital com precisdo de 0,01 mm, evitando as

nervuras primdrias e secunddrias das folhas.

Resisténcia mecdnica da folha - A resisténcia da folha a tracdo mecanica (LTS) reflete
o investimento da planta na protecdo dos tecidos foliares contra danos fisicos e bidticos,
permitindo uma maior longevidade da folha (Cornelissen et al., 2003). Calculamos a
LTS como a divisdao entre a forca necessdria para romper uma amostra da folha e a
largura dessa amostra. A amostra consistia em um recorte retangular da lamina foliar
(cerca de 1 cm de largura e 2 cm de comprimento), retirado do meio da folha,
paralelamente a nervura central. Quando a unidade foliar era muito pequena, como no
caso das folhas bipinadas, usdvamos o foliolo ou foliélulo inteiro como amostra. Depois

de retirada a amostra, mediamos sua largura com o paquimetro digital (0,01 mm de
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precisdo) e a colocdvamos no tensidometro (tearing aparatus; Hendry & Grime,1993). O
aparelho tem um dinamdmetro com 0,1 N de precisdo que marca a for¢a necessdria para
arrebentar a amostra de folha. O valor final de LTS por individuo € resultado da média

da LTS de trés amostras coletadas de trés folhas diferentes de um mesmo ramo.

Conteiidos de nitrogénio, fosforo e carbono — Os contetdos de nitrogénio e fésforo da
folha (NLC e PLC) estao relacionados a eficiéncia fotossintética e a qualidade
nutricional das folhas (Cornelissen et al., 2003). O nitrogénio na folha estd associado
principalmente as proteinas da fotossintese, em especial da Rubisco, e o fosforo é
encontrado nos acidos nucleicos, nos lipidios das membranas celulares e em moléculas
bioenergéticas como o ATP e o NADPH (Wright et al., 2001; Wright et al., 2004). Ja o
conteido de carbono na folha (CLC) pode estar relacionado ao acimulo de celulose,
amido, 6leos ou toxinas, como taninos e alcaloides. A estequiometria de carbono,
nitrogénio e fosforo estd ligada a caracteristicas da histéria de vida dos organismos,
como o potencial de crescimento (Elser & Hamilton, 2007). Para fazer a anélise quimica
das folhas, fizemos amostras compostas a partir das folhas secas e as enviamos para o
Laboratério Tematico de Solos e Plantas (Instituto Nacional de Pesquisas da
Amazonia). A quantidade total de carbono e nitrogénio foi determinada pelo método de
digestdo seca e a quantidade total de fosforo foi determinada pelo método colorimétrico.
Calculamos NLC, PLC e CLC como as quantidades totais de N, P e C divididas pelas

massas secas das amostras analisadas.

Niumero de unidades foliares - O ntiimero de unidades foliares (NUF) é o nimero de
foliolos ou folidlulos das folhas compostas ou bipinadas; nas folhas simples o NUF &
igual a um. A divisdao do limbo foliar em subunidades maximiza a drea fotossintética ao
mesmo tempo em que evita a tensdo mecanica a que uma lamina inteira estaria
submetida (Ingrouille & Eddie, 2006). A divisao do limbo foliar também pode aumentar
a circulagdo de ar na superficie da folha e diminuir os danos por herbivoria (Sinha,
1997). Calculamos o NUF como a média do nimero de unidades foliares de cinco

folhas.
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Altura maxima - A altura maxima (MH) estd relacionada a capacidade competitiva e a
fecundidade da planta (Cornelissen et al., 2003), pois uma planta mais alta que suas
vizinhas tem prioridade no acesso a luz (Westoby et al., 2002). Para calcular a MH,
selecionamos o individuo de cada espécie que tinha o maior DAP; medimos a altura das

arvores em intervalos de 5 m com uma trena eletrOnica.

Densidade da madeira - A densidade da madeira (WD) esta relacionada a resisténcia a
patégenos e ao potencial de crescimento (Cornelissen et al., 2003). A WD pode ser
encarada como uma sintese das propriedades da madeira, estando relacionada ao suporte
mecanico, a eficiéncia do transporte de dgua e a capacidade de estocagem dos tecidos
lenhosos (Chave et al., 2009). Compilamos a WD das espécies principalmente a partir
do trabalho de compilagdo de Chave et al. (2009), que é uma compilacido global de
estudos que descrevem os atributos da madeira de varias espécies. A WD foi calculada
como a divisdo da massa seca de uma amostra de madeira (retirada da arvore viva ou
recém caida) pelo volume da mesma amostra de madeira ainda verde (Chave et al.,
2009). Para 54 espécies da nossa lista ndo encontramos informacdes sobre WD na
literatura, mas, como a WD ¢ relativamente conservada entre as espécies de um mesmo
género (Chave et al., 2006), atribuimos a essas 54 espécies o valor médio de WD dos

géneros a que pertencem.

Tamanho da semente - O tamanho da semente (SM) estd ligado a distancia que a
semente € levada da planta-mae, ao ndmero de sementes produzidas, a profundidade que
a semente pode penetrar no solo e a quanta reserva a plantula terd até se estabelecer
(Cornelissen et al., 2003). O SM, portanto, reflete as estratégias de dispersdo, de
producdo de propagulos, de formagcdo de banco de sementes e de regeneracdo.
Coletamos os dados sobre o SM na literatura especializada e no banco de dados
eletronico Seed Information Database (SID, 2008; as demais referéncias consultadas
estdo discriminadas na tabela A.3 do Apéndice). Idealmente, o SM deveria ser medido
como a massa seca da semente apds secagem em estufa (Cornelissen et al., 2003), mas
encontramos na literatura diferentes medidas de SM: massa imida (My), massa seca ao
ar ou na estufa (Mg), classe logaritmica da massa seca (logMs), volume (v),
comprimento (€), largura (w) e/ou espessura (¢). Além disso, ndo havia nenhum tipo de
informacdo para 58 das 157 espécies estudadas. Como a classificacdo da massa seca da

semente em classes logaritmicas € bem conservada entre espécies do mesmo género (H.
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ter Steege, com. pess.), usamos essas classes como medida do SM e atribuimos a classe
mais comum dentro de cada género para as 94 espécies das quais ndo tinhamos o SM;
ainda assim, ndo havia informag¢des para dois géneros: Chaunochiton e Glycydendron.
Para calcular as logMs, estabelecemos uma hierarquia entre os diferentes tipos de
medida de SM. Demos a seguinte ordem de preferéncia: massa seca ou imida para a
espécie, classe logaritmica da massa seca mais comum no género e, finalmente, volume
da semente para a espécie, que calculamos a partir das dimensdes das sementes. Para
alguns géneros usamos a massa seca ou imida de pelo menos uma espécie para calcular
as logMg. Para calcular a massa seca (Ms) da semente de algumas espécies,
convertemos as dimensoes da semente (¢, w e ) em volume (v) e entdo convertemos o
volume em massa seca usando as seguintes equagdes alométricas fornecidas por H. ter
Steege (com. pess.):

v=>@4R3)* *n*l*uw*t,

Mg=1.1%*v.

Para obter Mg a partir da massa imida (My), usamos a seguinte equacdo alométrica:

M;s =0,5566 * My + 0,0757 .

Obtivemos essa equagdo a partir da regressdao entre My e Mg de 153 espécies (dados
disponiveis no material suplementar do artigo de Hammond & Brown, 1995); o ajuste
dos dados 2 reta foi bom (R* = 0,98). A equagdo que usamos para converter Mg em
classe logaritmica (logMs) foi a seguinte:

logMs =9 - (5-1log(Ms)).

Na pratica, como eram muitos o nimero de passos que convertiam o volume da semente
em logMs, s6 usamos o volume (calculado diretamente ou a partir das dimensdes das
sementes) quando ndo havia informagdes sobre Mg ou My da semente de outras
espécies do mesmo género. Para calcular logMs, demos prioridade a Mg ou My por
espécie e s6 usamos a logMg mais comum no género quando nao havia dados sobre a
massa da semente para a espécie em questdo. Para calcular logMgs do género, usamos a
propria classe que ja estava disponivel para alguns gé€neros ou a classe mais comum
entre as espécies do mesmo género, incluindo as espécies estudadas das quais ja

tinhamos a logMg e espécies de outras areas, disponiveis no SID (2008).
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Modo de dispersdo - O modo ou sindrome de dispersdao (DM) estd ligado a distancia e
ao caminho que os propagulos percorrerdo e o local aonde eles chegardo (Cornelissen et
al., 2003). Classificamos o DM em quatro categorias: endozoocoria, ectozoocoria,
anemocoria e autocoria, embora em algumas andlises, para efeito de simplificacdo,
consideramos espécies endozoocdricas e ectozoocdricas como zoocdricas. Compilamos
os DM das espécies na literatura e no SID (as referéncias consultadas estdo
discriminadas na tabela A.3 do Apéndice). Obtivemos informacdes para 124 espécies;
para as demais, atribuimos o DM mais comum dentro de cada género, incluindo as
espécies estudadas das quais ja tinhamos o DM e espécies de outras dreas, disponiveis

no SID (2008).

Dados faltantes

Em toda a matriz de 157 espécies e 13 atributos (2041 entradas; tabela A.3 do
Apéndice), havia apenas 21 dados faltantes (1%). Os atributos LDMC e LT tem um
dado faltante, MH e SM tém dois e NLC, PLC e CLC tém cinco. Por ser um nimero
relativamente muito baixo de dados faltantes, decidimos substitui-los pela média geral
(média das 157 espécies) no caso dos atributos LDMC, LT, NLC, PLC e CLC. No caso
de MH e SM que sdo, respectivamente, semiquantitativa e ordinal, substituimos os

dados faltantes pelo valor mais comum (moda) entre as 157 espécies.

Pacote estatistico

Fizemos todas as andlises e graficos no R (R Core Team, 2010) usando varios
pacotes, os quais citaremos sempre que tiverem sido usados. Quando ndo houver
referéncia a nenhum pacote especifico é porque usamos fung¢des que estavam nos

pacotes basicos do programa.

Estatisticas bdsicas

Para descrever a distribui¢ao dos atributos, calculamos a média, desvio padrao,
coeficiente de variagdo, assimetria e curtose. Para calcular a assimetria e a curtose das
distribuicdes usamos a funcdo rowStats do pacote “fBasics” (Wuertz, 2010).
Adicionalmente, calculamos a média de cada atributo ponderada pela dominancia
relativa de cada espécie (CWM); calculamos as dominancias relativas com base nas
quatro parcelas de 1 ha da reserva do Cabo Frio que foram usadas para gerar a lista de

espécies. Para testar se havia diferenca significativa entre a média e a CWM dos
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atributos, fizemos 9999 simulacdes de permutagdo; a cada simulacio, permutdvamos as
dominancias relativas entre as espécies e entdo calculdvamos a estatistica de interesse,
que era o médulo da diferenga entre a média e a CWM. Para calcular a probabilidade p
de a diferenca encontrada ter sido gerada ao acaso, dividimos o nimero de simulacdes
em que a estatistica de interesse era maior ou igual a observada pelo nimero total de
simulagdes mais um. Optamos por incluir o valor observado entre os valores simulados
porque isso torna o teste mais exato (Manly, 2006). Corrigimos os valores de p pelo
método sequencial de Holm-Bonferroni, que conserva mais o poder do teste do que a

corre¢cao de Bonferroni (Holm, 1979).

Transformagdo dos dados

Para que a distribuicdo dos atributos entre as espécies se aproximasse de uma
normal, transformamos os atributos usando diferentes equacdes. Usando gréficos de
quantil-quantil, escolhemos as transformagdes que mais aproximavam o0s quantis
observados dos quantis esperados por uma distribuicdo normal. Usamos o logaritmo
neperiano para transformar os atributos SLA, NLC e PLC, a raiz quadrada para
transformar o LTS, a raiz quarta para transformar LS e NUF e o arco seno da raiz
quadrada para transformar WD. Nao transformamos os atributos LDMC, LT, CLC e
MH porque a aplicagdo de nenhuma transformacao acima citada tornou a distribui¢do
desses atributos mais proxima de uma distribuicado normal ou porque sua distribuicao ja
era bastante proxima da normal. Nao transformamos os atributos SM e DM porque nao

sdo varidveis quantitativas: SM € ordinal e DM ¢ categorica.

Dissimilaridades ecologicas

Calculamos a diversidade ecoldgica com base nas dissimilaridades entre as
espécies, calculadas com base nos atributos dessas espécies. Para calcular essas
dissimilaridades usamos a distincia de Gower (fungcdo gowdis do pacote “FD”;
Laliberté & Shipley, 2011): essa distancia € uma média de distancias parciais calculadas
para cada varidvel. Essa caracteristica nos permite usar varidveis de qualquer natureza
para se calcular as dissimilaridades entre as espécies, bem como nos permite atribuir
pesos diferentes a essas varidveis. Isso nos foi muito util, pois como hd um grande
desequilibrio entre os atributos coletados (muitos atributos foliares em relacdo aos
demais: vegetativos ndo-foliares e regenerativos) pudemos dar pesos diferentes para

cada atributo tentando neutralizar esse desequilibrio. Dessa forma, nenhum aspecto da
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histéria de vida das espécies serd supervalorizado em detrimento dos outros. Se ndo
tivéssemos feito essa pesagem diferencial, os atributos foliares ganhariam um peso
maior do que os demais atributos, pois estdo em maior nimero.

Apesar do método de Gower, a principio, permitir a pesagem diferencial dos
atributos, percebemos que o peso final (peso real) do atributo poderia ser maior do que o
peso estipulado inicialmente (peso nominal). Aparentemente, o peso € tanto maior
quanto menor for a defini¢do da variavel (nimero de classes). Por exemplo, o peso real
de DM, que é uma varidvel qualitativa, era muito maior do que seu peso nominal. O
mesmo problema acontecia com varidveis com poucas classes como é o caso de SM e
de MH. Por outro lado, os atributos foliares, que eram continuos, apresentavam um peso
real menor do que o nominal. Para resolver esse problema, chegamos apds tentativa e
eIro aos pesos hominais que geravam pesos reais proximos dos pesos que desejavamos
(pesos almejados; Tabela A.1 do Apéndice). Para calcular os pesos reais, primeiro
cridvamos a matriz de dissimilaridades entre as espécies (Dg) usando todos os atributos
e pesando-os com os pesos nominais. Em seguida, calculdvamos as dissimilaridades
entre as espécies com base em cada atributo separadamente (Dg;). O peso real de cada
atributo, enfim, era calculado como o quadrado da correlagdo de Spearman entre Dg e
Dgi. Se o peso real de um atributo era maior do que o peso nominal, repetiamos a
andlise quantas vezes fosse preciso até que o valor do peso real se aproximasse do peso

desejado. Os pesos nominais determinados dessa forma estdo na tabela A.1 (Apéndice).

Agrupamento, classificacdo, ordenacdo e caracterizacdo dos tipos de estratégia

Para representar as dissimilaridades ecoldgicas entre as espécies escolhemos o
método de agrupamento que maximizou a correlacdo cofenética (correlagdo entre as
distancias de Gower e as distancias cofenéticas; Borcard et al., 2011). Para classificar as
espécies em tipos de estratégia, adotamos um valor de corte para o dendrograma
produzido com base num critério conhecido como k-dtimo de Mantel (Borcard et al.,
2011). O k-otimo de Mantel € obtido da seguinte maneira: primeiro escolhe-se a altura
em que o dendrograma serd cortado; esse corte formard k grupos; em seguida,
classificam-se as espécies de acordo com esses k grupos e calcula-se a distancia entre as
espécies baseando-se nessa classificacao (Dc); finalmente, calcula-se a correlagdo entre
as distancias originais (Dg) e D¢. Esse procedimento € repetido inimeras vezes usando
diferentes alturas de cortes que determinardo diferentes k. Aquele k (e

consequentemente a altura) que maximizar a correlacio entre Dg e D¢ serd o k-otimo de
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Mantel. Para complementar a classificacdo, fizemos a ordenacdo das espécies em
funcdo de seus atributos usando uma andlise de coordenadas principais (PCoA); para
fazer a PCoA usamos a funcio pcoa do pacote “ape” (Paradis et al., 2004). Para analisar
a equidade na distribuicao de espécies e de area basal entre os tipos de estratégias,
calculamos o modelo da vara quebrada (usamos a fungdo broken.stick obtida da pagina
pessoal de Legendre, 2007); fizemos o mesmo para a distribui¢do de drea basal entre as
espécies. Finalmente, caracterizamos os tipos de estratégia calculando a média e o

desvio padrao dos atributos das espécies que pertencem a cada tipo de estratégia.

Diversidade de estratégias ecologicas

Se considerarmos que cada atributo determina um eixo de um espaco
multidimensional, teremos que as espécies estdo distribuidas nesse espacgo de atributo n-
dimensional. Quanto mais proximas as espécies estdo umas das outras, menor a
dispersdao das espécies no espaco de atributo (DEEA) e menor a diversidade de
estratégias ecoldgicas. Calculamos a DEEA (o equivalente a dispersdao funcional ou
FDis de Laliberté & Legendre, 2010) usando a funcao fdisp do pacote “FD” (Laliberté
& Shipley, 2011). O FDis usa como base as dissimilaridades entre as espécies, mas esse
indice ndo atende a um dos requisitos desejdveis de indices de diversidade, que € estar
restrito entre zero e um (Ricotta, 2005). Porém, se considerarmos um cendrio em que
todas as espécies sdo unicas e por isso ndo compartilham nada em comum umas com as
outras, teremos uma matriz de distancias repletas de uns e, consequentemente, a DEEA
serd mixima. Simulamos esse cendrio e em seguida calculamos a dissimilaridade de
Gower entre as espécies e, enfim, calculamos a DEEA, que nesse caso corresponde a
maxima DEEA possivel. Como por definicio a DEEA minima € zero, ao dividir o valor
de DEEA observada com o valor de DEEA maxima, obtivemos um indice relativo que
vai de zero a um (como propunha Ricotta, 2005). Adicionalmente, calculamos DEEA
incluindo as dominancias relativas das espécies (DEEAp) que funcionam como pesos
no cdlculo do indice de dispersao (Laliberté & Legendre, 2010). Para testar a diferenca
entre DEEA e DEEAp, fizemos 9999 simulagdes de reamostragem (bootstrapping); a
cada simulacdo, reamostrdvamos as 157 espécies com reposicao e calculdvamos a
DEEA e a DEEAp. Ao final, havia 9999 valores de DEEA e de DEEAp, com os quais

calculamos os quantis de 97,5% e 2,5%, que consideramos como envelope de confianga.
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14 Resultados

Os valores das médias, desvios padroes, médias ponderadas pela dominancia
relativa das espécies (CWM), coeficiente de variacdo, assimetria (skewness) e curtose
dos atributos sdao mostrados na tabela 1.1 e as distribuicdes dos atributos estdo
representadas na figura 1.2. Entre os atributos, alguns apresentaram distribui¢des muito
distantes da normal, como foi o caso do nimero de unidades foliares (NUF); a
distribuicao desse atributo apresenta uma grande assimetria positiva (longa cauda para a
direita) causada principalmente por seis espécies bipinadas, que tém de centenas a
milhares de unidades foliares (folidlulos) como € o caso de Parkia pendula (Willd.)
Walp. (Fabaceae), cujas folhas tém cerca de 4000 folidlulos. No caso da resisténcia
mecanica (LTS), a grande assimetria € causada principalmente pela palmeira
Oenocarpus bacaba Mart., que tem folhas muito fibrosas e resistentes. Fora esses dois
casos, a distribuicao dos demais atributos apresentam certo grau de assimetria, algumas
maiores como no caso da drea foliar especifica (SLA) e do conteido de nitrogénio na
folha (NLC), ambas com uma longa cauda para a direita, € como no caso do contetido
de matéria seca (LDMC), do conteudo de carbono na folha (CLC) e do tamanho da
semente (SM), que t€ém uma longa cauda para a esquerda. A densidade da madeira
(WD) apresenta uma distribuicao bimodal e o contetido de carbono na folha (CLC) tem
uma curtose bem elevada o que as distinguem das outras distribuicoes.

O conjunto de 157 espécies apresenta algumas espécies idiossincraticas que sao
muito diferentes das demais. Esse € o caso de Oenocarpus bacaba Mart., que € a tnica
palmeira amostrada e talvez por isso tenha a maior LTS (6,13 N mm™). Parkia pendula
(Willd.) Walp. (Fabaceae - Mimosoideae) é outra espécie idiossincratica, pois possui a
menor LS (0,02 cmz), a menor LT (0,04 mm), o maior NUF (4066) e a maior SLA (21,3
mm? mg'l). Outros exemplos de espécies idiossincréticas: Chrysophyllum lucentifolium
Cronquist (Sapotaceae) tem a menor SLA (5,8 mm? mg"); Pausandra macropetala
Ducke (Euphorbiaceae) tem a maior LS (454,6 cmz); Eschweilera amazoniciformis S.
A. Mori (Lecythidaceae) tem a maior LDMC (60,7%); Caryocar pallidum A. C. Smith
(Caryocaraceae) tem a menor LTS (0,28 N mm'l); Brosimum parinarioides Ducke
(Moraceae) tem a maior LT (0,48 mm); Neea sp. 2 (Nyctaginaceae) tem a menor
LDMC (23,7%); Neea aff. madeirana (Nyctaginaceae) tem o maior NLC (50,4 g kg'l);
Myrcia grandis McVaugh (Myrtaceae) tem os menores NLC e PLC (8,9 ¢ 0,2 g kg,

respectivamente); Dinizia excelsa Ducke (Fabaceae - Mimosoideae) € a maior arvore da
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regido (42,5 m de altura) enquanto que Rinorea flavescens (Aubl.) Kuntze (Violaceae) e
Protium tenuifolium (Engl.) Engl. (Burseraceae) sdo as menores arvores amostradas
(12,5 m de altura); Lueheopsis rosea (Ducke) Burret (Malvaceae) tem a menor WD
(0,33 ); Licaria canella (Meissn.) Kosterm (Lauraceae) tem o maior CLC (617,5 g kg'l)
e a maior WD (0,97 g mL'l); Swartzia recurva Poepp. (Fabaceae - Faboideae), Pouteria
cladanta Sandw. e Pouteria filipes Eyma (Sapotaceae) também tem a maior WD (0,97 g
mL™"); Dicorynia guianensis Amshoff (Fabaceae - Caesalpinoideae) tem o maior PLC
(0,95 g kg'); Licania sp. 9 (Chrysobalanaceae) tem a menor CLC (337,7 g kg');
Miconia burchelli Triana (Melastomataceae) tem a menor semente (10'5 - 10™ 2);
Trymatococcus amazonicus Poepp. & Endl. (Moraceae) e Zygia racemosa (Ducke)
Barn & Grimes (Fabaceae - Mimosoideae) sdo as tnicas espécies ectozoocoricas.

A diferenca entre as médias dos atributos e as CWM ndo foram grandes
comparadas aos desvios padrdes (tabela 1.1), no entanto, em dois atributos essa
diferenca foi significativa: altura maxima (MH; p < 0,001) e espessura foliar (LT; p <
0,05) tiveram uma CWM maior e menor do que a média, respectivamente. O modo de
dispersdao (DM), por ser um atributo de natureza categérica, ndo tem média, mas a
distribuicao das espécies entre as categorias foi muito desigual: 82% das espécies sao
zoocoricas, 12% sdo anemocoricas € 6% sdo autocoricas. Entre as 129 espécies
zoocodricas, duas sdo ectozoocoricas: Trymatococcus amazonicus Poepp. & Endl., que
deve ser dispersa por grandes mamiferos, e Zygia racemosa (Ducke) Barn & Grimes,
que € dispersa por abelhas (Bacelar-Lima et al., 2006).

As dissimilaridades entre as espécies de acordo com seus atributos estdo
representadas pelo dendrograma da figura 1.3. A dissimilaridade média entre as
espécies foi de 0,18 (DP = 0,07), sendo que a dissimilaridade de Gower vai de zero a
um. Segundo o nimero de grupos 6timo de Mantel (k-6timo = 11; figura A.1 do
Apéndice), as espécies podem ser classificadas em onze tipos diferentes, que estdo
caracterizados na tabela 1.2. A ordenacdo das espécies segundo seus atributos €
apresentada na figura 1.4, sendo que somente a primeira coordenada € interpretavel
(figura A.2) e explica apenas 4% da variacao dos atributos entre as espécies.

A maioria das espécies tem estratégia do tipo 1 ou do tipo 2 que sdo adotadas
por 61% e 23% das espécies, respectivamente (tabela 1.2). A estratégia do tipo 2 é
composta pelas espécies com menor MH (20,3 m) e com a maior LS depois da palmeira
(106 cm?). O tipo 3 é composto apenas por espécies de folhas simples e tem o maior

PLC e CLC (0,67 e 49491 ¢ kg'l, respectivamente), a menor WD (0,45 g mL'l) ea
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maior SM (1 — 10 g). A estratégia do tipo 4 € composta apenas por espécies zoocoricas
de folhas simples e tem a menor SLA (7,3 mm? mg'l), a maior LT (0,29 mm) e a maior
WD (0,95 g mL™") O tipo 5 € composto apenas por espécies anemocdricas e basicamente
pelas espécies de Vochysiaceae. O tipo 6 é composto apenas por Dinizia excelsa Ducke
(Fabaceae), a maior arvore da regido (42,5 m) e tem a menor LTS (0,44 N mm'l). O tipo
7 tem o menor LDMC (34%) e o maior NLC (32,0 g kg™). O tipo 8 é composto apenas
por Myrcia grandis McVaugh (Myrtaceae) e tem os menores NLC, PLC e CLC (8,90 ;
0,22 ¢ 417,59 ¢ kg'l, respectivamente) e a menor SM (0,01 - 0,001 g). O tipo 9 é
composto apenas pela palmeira Oenocarpus bacaba Mart. (Arecaceae) e tem a maior
LS (312,9 cmz), o maior LDMC (53%), a maior LTS (6,13 N mm'l) e a maior SM (1 —
10 g). Os tipos 10 e 11 sdo compostos somente por leguminosas de folhas bipinadas; as
espécies do tipo 11 s@o todas zoocoéricas e apresentam o maior NUF (2086), a menor LS
(0,17 cm?), a menor LT (0,12 mm) e a maior SLA (18,1 mm” mg™).

Ao contrario do que ocorre com as dominancias relativas das 157 espécies
(figura 1.5), hd uma grande dominancia relativa das espécies com estratégia do tipo 1
(figura 1.6). Nos dois casos, as curvas produzidas foram comparadas a curva produzida
pelo modelo da vara quebrada (linha pontilhada nos graficos das figuras 1.5 e 1.6): a
distribuicao de dominancias relativas entre as espécies se aproxima do esperado pelo
modelo da vara quebrada enquanto que a distribui¢do das dominancias relativas entre os
tipos de estratégia apresenta um grande desvio que é devido principalmente a grande
dominancia da estratégia do tipo 1. A diversidade ecoldgica encontrada (DEEA) foi de
0,13, que equivale a 18,1 % numa escala que vai de zero a 100 %. Quando incluimos as
dominancias relativas das espécies no calculo da diversidade ecolégica (DEEAp) a
diversidade caiu para 17,6 % . A diferenca entre DEEA e DEEAp, no entanto, ndo foi
significativa (16,5 % < ICpggap < 21,1 % ; 17,2 % < ICpgea < 20,6 % ; escala de zero a

um).

32



Tabela 1.1. Estatistica descritiva de doze atributos das 157 espécies dominantes de uma floresta
de terra firme (PDBFF, Manaus). DP — desvio padrio; CWM — média ponderada pelas

domindncias relativas das espécies; CV — coeficiente de variagao.

Atributo Média DP CwMm cv Minimo Mediana Maximo Assimetria Curtose
LS (cmz) 78,78 70,75 72,25 0,90 0,02 56,78 454,61 2,23 6,19
SLA(mm’mg’) 10,31 2,77 10,68 0,27 5,79 10,01 21,27 0,96 1,26
LDMC (%) 47,86 5,77 47,99 0,12 23,70 48,69 60,72 -0,90 1,48
LT (mm) 0,225 0,06 0,216 0,27 0,04 0,22 0,48 0,81 2,40
LTS (N mm'l) 0,78 0,48 0,77 0,62 0,28 0,73 6,13 8,73 94,26
LTS (N mm™)* 0,75 022 075 029 0,28 0,73 1,4 0,40 -0,01
NLC (g kg'l) 20,59 6,77 21,33 0,33 8,95 20,01 50,39 1,30 2,88
CLC (g kg'l) 473,78 32,92 478,27 0,07 337,74 480,48 617,50 -0,97 7,12
PLC (g kg™) 0,53 0,14 053 026 022 0,53 0,95 0,58 0,21
NUF 55,09 362,49 44,89 6,58 1 1 4067 9,25 94,56
NUF** 2,48 3,35 2,04 1,35 1 1 20 2,74 8,02
MH (m) 28,15 5,97 29,64 0,21 12,5 27,5 42,5 -0,31 -0,33
WD (g mL'l) 0,72 0,13 0,74 0,18 0,33 0,73 0,97 -0,20 -0,61
SM (log(g)) 4,50 091 459 020 1 5 6 -0,49 0,52

* Parametros de LTS calculados sem incluir a palmeira Oenocarpus bacab Mart.

** Parametros de NUF calculados sem incluir as seis espécies de folhas bipinadas (géneros Dinizia,
Parkia, Pseudopiptadenia e Zygia) e a espécie de palmeira (Oenocarpus bacab Mart.).
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Figura 1.2. Distribui¢des dos atributos em funcdo do nimero de espécies. A tnica varidvel que ndo é continua é o tamanho da semente (SM), que foi
determinada com base em classes logaritmicas das massas das sementes.
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Figura 1.3. Dendrograma ilustrando as dissimilaridades entre as 157 espécies estudadas. O

foi determinada pelo k-6timo de Mantel e estd representada pela linha pontilhada. A numeracdo de um a onze se refere aos grupos formados (tipos de estratégia).
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Figura 1.4. Ordenacdo das 157 espécies estudadas segundo uma andlise de coordenadas principais (PCoA). S6 o primeiro eixo € interpretdvel segundo o

critério do modelo da vara quebrada (figura A.2). Os dois gréficos representam a mesma ordenacio: o grafico da esquerda mostra o c6digo das espécies e o da
direita mostra o tipo de estratégia dessas mesmas espécies. Entre parénteses a porcentagem da variagdo explicada por cada coordena principal (CoP). No
gréfico da direita estdo projetados os atributos de acordo com suas correlagdes com os CoPs; os atributos zoo e ane sdo varidveis bindrias obtidas a partir do

modo de dispersdo (DM) e se referem a zoocoria e & anemocoria, respectivamente.
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Tabela 1.2. Caracterizacio dos onze tipos de estratégias das 157 espécies estudadas. Os valores se referem as médias de doze atributos (desvios padrdes entre
parénteses). Os atributos ZOO e ANE sao variaveis bindrias obtidas a partir do modo de dispersio (DM) e se referem a zoocoria e a anemocoria,

respectivamente.
Tipos N LS (cmz) SLA LDMC LT LTS NLC CLC PLC NUF MH WD SM 200 ANE
(mm’mg?) (%) (mm) (Nmm?) (gkg”)  (gkg’)  (gkg™) (m) gmL")  (log(g))

1 95 73,57 10,02 48,78 0,22 0,75 20,29 477 0,53 2,6 30,6 0,74 5 0,86 0,11
(54,92) (2,39) (5,09) (0,06) (0,22) (6,07) (31) (0,13) (37) (3.1) (0,12) (0,8) (0,35) (0,31)

2 36 106,37 10,25 47,53 0,24 0,75 20,75 470 0,56 2,8 20,3 0,69 4 0,86 0,03
(97,86) (2,29) (4,61) (0,06) (0,21) (6,29) (23) (0,13) (3,1) (2,8) (0,12) (1,0 (0,35) (0,17)

3 3 61,76 9,26 38,54 0,26 0,55 22,69 495 0,67 1,0 24,2 0,45 6 0,67 0,33
(37,34) (1,90) (8,54) (0,03) (0,09)  (1,36) (5) (0,18) (0) (2,9) (0,07) (0) (0,58) (0,58)

4 4 59,04 7,30 50,71 0,29 0,91 13,72 467 0,36 1,0 22,5 0,95 5 1,00 0
(9,99) (0,28) (2,83) (0,03) 0,17)  (2,71) (117) (0,02) (0) (5,0) (0,02) (0,8) (0) (0)

5 6 75,99 10,79 47,00 0,24 0,68 17,04 454 0,47 2,1 37,5 0,55 4 0 1,00
(72,47) (4,26) (6,74) (0,05) (0,19) (5,08) (19) (0,24) (2,7) (0) (0,13) (0,8) (0) (0)

6 1 0,68 11,59 52,20 0,14 0,44 14,85 488 0,47 247,3 42,5 0,85 4 0 1,00

7 5 68,08 12,69 34,30 0,25 0,66 31,97 460 0,64 1,4 24,5 0,64 3 0,4 0
(32,09) (3,05) (7,14) (0,10) (0,18) (12,61)  (26) (0,14) (0,9) (6,7) (0,05) (0,4) (0,55) (0)

8 1 15,84 9,04 47,98 0,23 0,87 8,95 418 0,22 1,0 37,5 0,81 3 1,00 0

9 1 312,94 7,42 53,28 0,20 6,13 16,12 483 0,56 185,3 22,5 0,65 6 1,00 0

10 2 0,81 15,14 50,98 0,17 1,14 31,19 477 0,66 793,0 27,5 0,77 5 0,50 0
(0,05) (2,84) (1,12) (0,02) (0,12)  (1,08) (0) (0,07) (796,7)  (0) (0,02) (0,7) (0,71) (0)

11 3 0,17 18,09 47,25 0,12 0,75 25,78 479 0,55 2086,1 35,8 0,57 4 1,00 0
(0,13) (2,82) (4,24) (0,07) (0,08)  (0,07) (3) (0,12) (1721,8)  (2,9) (0,03) (0,6) (0) (0)
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Figura 1.5. Dominancia relativa das 157 espécies dominantes. A dominancia relativa representa a fracao da biomassa total que cada espécie detém.
Os tipos das espécies sdo mostrados acima dos pontos e a linha pontilhada representa o esperado pelo modelo da vara quebrada.
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Figura 1.6. Dominancia relativa em termos de nimero de espécies e em termos de dominédncia
relativa de cada um dos onze tipos de estratégia encontrados entre as espécies de drvore
dominantes na parcela permanente da reserva do Cabo Frio (PDBFF, Manaus).

1.5 Discussao

Os atributos apresentaram distribuicbes com graus bastante varidveis de
assimetria e curtose tanto positivos quanto negativos. Se considerarmos apenas uma
populacdo de determinada espécie, uma grande assimetria na distribui¢cao de um atributo
indica que essa populagdo estd em um ambiente muito diferente do seu 6timo ao passo
que em populacdes que estdo em condigdes Otimas a distribuicio do atributo é
acentuadamente leptocurtica e com baixa variancia (Fraser, 1977). Se esse mesmo
principio puder ser aplicado a comunidade, uma distribui¢c@o leptocurtica deve indicar
que houve uma forte selecdo do tipo estabilizadora. Da mesma forma, uma distribui¢do
muito assimétrica deve indicar a ocorréncia de selecdo direcional e uma distribuicao
platicurtica indica uma sele¢do do tipo divergente. Se for esse o caso, entdo na area

estudada deve ter havido uma pressdo de selecio muito forte sobre o nimero e a area
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das unidades foliares (NUF e LS), sendo as espécies com folhas simples e pequenas
(cerca de 50 sz) as mais favorecidas. O mesmo deve ocorrer com o CLC, que tem uma
grande curtose aliada a um pequeno coeficiente de variacdo, o que indica que deve ter
havido uma forte selecdo estabilizadora, que impediu que o CLC variasse. O conteido
de nitrogénio foliar (NLC) tem uma distribuicdo bem assimétrica, o que indica que
houve selecdo direcional favorecendo individuos com menor NLC. Em outros atributos
como SLA, LDMC, PLC e SM, também ¢ perceptivel a assimetria da distribuicdo, mas
a pressao sobre esses atributos ndo deve ter sido tao forte. Finalmente, a altura maxima
(MH) e a densidade da madeira (WD) tem uma distribui¢c@o platicurtica, o que pode ser
evidéncia de selecao divergente, que deve ter sido ainda mais forte sobre a WD que tem
uma distribui¢do bimodal.

A predominancia de espécies com folhas simples e relativamente pequenas
(cerca de 50 cm?) sugere que pode haver restricao de dgua no local. A principio, quanto
maior a drea da unidade foliar (LS), maior a espessura da camada de ar envolvente da
folha e menor a troca convectiva de calor da folha com o ar; consequentemente, a folha
tende a esquentar muito acima da temperatura do ar quando exposta a radiagdo solar, o
que faz aumentar a transpiracdo (Westoby et al., 2002). O super-aquecimento das folhas
em si ja4 € um grave problema para seu funcionamento, mas a perda de dgua por
transpiracdo também causa a perda de grandes quantidades de calor, o que mantém a
temperatura da folha abaixo de niveis criticos. Quando ha restri¢do de dgua, no entanto,
esse mecanismo entra em colapso, fazendo as plantas perderem muita 4gua e causando o
super-aquecimento das folhas. A vitdria-régia é um exemplo diddtico: uma folha tao
grande exposta a radiacdo solar direta s6 € possivel em um ambiente saturado de
umidade, onde a planta pode perder grandes quantidades de dgua por transpiracao. Nas
florestas de terra firme, por outro lado, apesar de haver uma alta precipitacdo média
anual, hd também uma estac@o seca bem marcada que inclusive é acentuada em anos de
El Nifio (Williamson et al., 1997). Portanto, a combina¢do da alta radiagcdo solar tipica
da zona equatorial somada a periodos de seca pronunciada devem selecionar apenas
espécies com folhas pequenas.

Essa selecdo deveria ser mais evidente nas espécies emergentes ou de dossel,
cujas folhas estdo diretamente expostas a radiacdo solar. De fato, as espécies que
atingem as maiores alturas (tipos 1, 5, 6, 8, 10 e 11) tém folhas menores (0 - 100 sz) e,
como mostra a figura 1.7, a LS mdxima em cada classe de altura diminui conforme a

altura mixima que a espécie pode alcancar. Esse padrdo também pode estar ligado ao
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risco de cavitagdo, que aumenta proporcionalmente a altura da planta e a falta de dgua
(Reich et al., 2003). Uma espécie muito alta com folhas grandes perderia muita dgua
por transpira¢do, o que geraria uma grande tensio na coluna de dgua dentro dos vasos
condutores da planta; essa grande tensao € capaz de romper a coluna de dgua causando a
cavitacdo dos vasos, o que pode levar a planta a morte (Reich et al., 2003). As espécies
mais baixas, no entanto, nao teriam esse problema; além disso, essas espécies ocupam o
sub-bosque da mata, um ambiente mal iluminado. As plantas de sombra devem
inclusive sofrer uma selecdo inversa, favorecendo os individuos com folhas maiores:
como a radiacdo solar € ténue no sub-bosque, folhas pequenas ndo conseguiriam se
aquecer o suficiente para transpirarem. De fato hd um grupo de espécies de sub-bosque
que apresentam folhas grandes (estratégias do tipo 2 e 9); porém, a maior parte dessas
espécies tém unidades foliares pequenas (estratégias do tipo 2, 3, 4 e 7). Talvez isso
reflita uma estratégia diferente: apesar de ndo se aquecerem muito mais do que a
temperatura do ar, folhas pequenas aumentam consideravelmente a turbuléncia do ar na
superficie da folha, o que por sua vez aumenta a perda de dgua da planta (Lambers et
al., 2008).

O conteudo de nitrogénio e fosforo da folha (NLC e PLC) e a drea foliar
especifica (SLA), que geralmente estdo correlacionados, também sdo atributos que
parecem estar sob forte pressdo seletiva. A concentracdo de nitrogénio e fésforo na
folha esté ligada a capacidade fotossintética dessa folha e por isso limita o potencial de
crescimento da planta (Cornelissen et al., 2003). O esperado, portanto, seria que a
selecdo atuasse favorecendo individuos com altos NLC, PLC e SLA; a evidéncia, no
entanto, aponta justamente o contrario. Aparentemente foram selecionadas espécies que
tinham NLC, PLC e SLA menores. Isso s6 faz sentido quando consideramos que altos
NLC e PLC também tornam a folha um alimento mais nutritivo para os herbivoros
(Cornelissen et al., 2003), o que causaria uma pressao seletiva que favoreceria plantas
com NLC e PLC menores. Outro aspecto negativo de altos NLC e PLC € que a taxa de
respiracdo na fase escura também aumenta, o que pode ser deletério em ambientes
pouco iluminados (Wright et al, 2001). Como a maior parte dessas espécies
provavelmente passa os primeiros estadios da sua vida na sombra (em Barro Colorado,
e.g., a grande maioria das espécies € adaptada a regenerar no sub-bosque; Hubbel &
Foster, 1992), é provavel que a selecdo favoreca espécies com menores taxas de
respiracdo (espécies de NLC e PLC baixos). Finalmente, os baixos NLC e PLC podem

ser um reflexo da baixa concentracdo de nutrientes no solo, que é uma caracteristica do

41



latossolo que predomina no local de estudo (Laurance, 2001). Segundo a hipétese do R*
(Tilman, 1990), quando h4 escassez de um recurso e, consequentemente, quando a
competi¢do por ele passa a ser importante, sdo favorecidas as espécies que toleram as
menores concentragdes desse recurso. No nosso caso, portanto, haveria uma sele¢do a
favor de espécies que usam menores quantidades de nitrogénio e fosforo nos seus
tecidos, especialmente as folhas. De modo geral, a alta luminosidade na fase adulta e a
baixa luminosidade nos estddios ontogenéticos iniciais, a escassez de dgua durante a
estacdo seca, a pressao de herbivoria e a pobreza do solo devem agir sinergicamente de
modo a selecionar espécies com estratégias que pendem para o extremo mais
conservador do espectro econdmico foliar, caracterizado por plantas com folhas com
baixos NLC, PLC e SLA (Wright et al., 2004).

A estratégia de dispersao e regeneragado, descritas pelo modo de dispersdao (DM)
e pelo tamanho da semente (SM), respectivamente, também parecem estar sob forte
pressdo de sele¢do, pois predominam espécies endozoocOricas de sementes
relativamente grandes (0,01 — 1,00 g). Espécies de sementes grandes sdo favorecidas em
ambientes competitivos, sombreados e com solos pobres (Westoby et al., 2002), ou seja,
ambientes como o sub-bosque da floresta estudada. Se a maioria das espécies de fato
regenerar no sub-bosque, entdo as espécies com sementes grandes devem ser
favorecidas. J4 o DM geralmente estd associado ao tamanho da semente (Westoby et al.,
2002) e, no nosso caso, a predominancia da zoocoria entre as espécies pode ser um
simples reflexo da selecao sobre SM.

Finalmente, a distribui¢do platicurtica das alturas maximas (MH) e a distribui¢do
bimodal das densidades da madeira (WD) sugerem que houve segregacdo de nichos
entre as espécies estudadas. No caso da MH, a principio, a melhor estratégia é ser a
arvore mais alta, pois assim se tem prioridade no acesso a luz; no entanto, a elevacao da
folhagem requer da planta um grande investimento em suporte (Falster & Westoby,
2003). O custo com o suporte pode descompensar a vantagem do monopdlio da luz, o
que permite que outras estratégias sejam bem sucedidas e se mantenham no sistema,
como deve ser o caso das drvores de sub-bosque (estratégias do tipo 2 € 9). Do mesmo
modo, a WD reflete uma demanda conflitante a moda do espectro econdmico foliar:
espécies com alta WD em geral t€m uma taxa de crescimento menor, mas uma taxa de
sobrevivéncia maior do que espécies com baixa WD (Chave et al., 2009). S6 a demanda
conflitante entre crescimento e sobrevivéncia, porém, nao explica por que a distribui¢ao

da WD tem dois picos; provavelmente ha dois 6timos adaptativos com relagdo a WD
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que podem ser resultado de um processo de similaridade auto-organizada, que prevé a
formacdo de dois ou mais grupos de espécies que se diferenciam fenotipicamente de

forma a evitar a competi¢ao entre esses grupos (Scheffer & van Nes, 2006).
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Figura 1.7. Relacdo entre altura maxima e drea da unidade foliar entre as 157 espécies
estudadas. Os nimeros no grifico se referem aos tipos de estratégias dessas espécies. A altura
méxima, que foi medida em intervalos de 5 m, foi acrescentado ruido para melhor visualizacio
dos pontos. No detalhe, o coeficiente de correlacdo de Pearson (r) encontrado.
** p < 0,01

A despeito das evidéncias de que varios atributos foram selecionados, nio
encontramos evidéncia de que essa selecdo ainda esteja atuando, exceto para dois
atributos. Se a selecdo ainda atuasse sobre as espécies, seria esperado que a distribui¢ao
de um atributo em func¢do da dominancia das espécies fosse diferente da distribuicao
desse atributo em fun¢@o do ndmero de espécies. Esse, contudo, ndo foi o caso para a
maioria dos atributos: apenas espessura da folha (LT) e altura maxima (MH) tiveram
uma média ponderada pelas dominancias significativamente diferente da média

aritmética (tabela 1.1). No caso de LT, a distribui¢do ponderada pelas dominancias tem

uma média menor e uma curtose maior do que a distribui¢cdo em fun¢do do nimero de
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Densidade

espécies (figura 1.8). Isso indica que hd uma selecdo que favorece espécies com folhas
mais finas, mas também indica que ha uma selecdo que impede que a espessura seja
muito menor do que 0,1 mm (figura 1.8). LT também estd associada ao espectro
econdmico foliar, sendo que as espécies de folhas mais grossas geralmente adotam
estratégias mais conservativas (Vile et al., 2005). LT, portanto, fornece evidéncia
contréria a assimetria da distribuicdo de SLA, que indica ter havido selecdo favoravel a
estratégias mais conservativas. E possivel que tenha havido selecdo a favor de
estratégias mais conservativas no passado, mas que atualmente a selecdo favoreca
espécies com uma estratégia um pouco mais aquisitiva. O mesmo pode-se dizer de MH:
pode ter havido pressao divergente no passado, mas atualmente a pressdo se da em favor
de espécies mais altas (figura 1.8). Quanto aos demais atributos, € possivel que suas
distribuicdes tenham atingido um equilibrio evolutivo (stasis), pois os efeitos da sele¢ao
passada (distribuicdo de MH em funcao do ndmero de espécies) nao sdo diferentes dos

efeitos da selecdo atual (distribuicdo de MH em funcao das édreas basais; figura 1.8).
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Figura 1.8. Distribuicdo das espessuras foliares e das alturas médximas ponderadas (linhas
continuas) e ndo ponderadas (linhas pontilhadas) pela dominancia relativa das espécies
estudadas. As distribuicdes foram suavizadas de modo a se aproximarem de uma curva normal.
Nos gréficos, sdo mostradas as posi¢des das médias ponderadas (W) e das médias aritméticas
(M) dos atributos.
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A baixa dissimilaridade ecoldgica encontrada (18%) pode dar a impressdo de
que as espécies sdo muito parecidas ecologicamente, mas dentre as espécies estudadas,
algumas tém estratégias muito diferentes das demais (figura 1.4). Essa pode ser uma
caracteristica interessante de um sistema dominado por espécies com estratégias muito
parecidas: enquanto a maior parte das espécies adota a estratégia do tipo 1, que
provavelmente é a estratégia 6tima da floresta estudada, algumas espécies adotam
estratégias muito diferentes e conseguem ser tdo ou até mais bem sucedidas que varias
espécies que adotam a estratégia 6tima (figura 1.5). O melhor exemplo de estratégia
heterodoxa bem sucedida é Dinizia excelsa Ducke (Fabaceae; estratégia do tipo 6), que
€ a sexta espécie com maior drea basal total na floresta estudada. Outros exemplos sdo
Qualea labouriana Paula (Vochysiaceae; tipo 5), que estd na sétima posi¢ao entre as
espécies mais dominantes, Rinorea sp. 1 (Violaceae; tipo 7), com a 11* posicdo e Zygia
racemosa (Ducke) Barn & Grimes (Fabaceae; tipo 10), na 16* posi¢do. Essas estratégias
heterodoxas, portanto, sdo alternativas vidveis a dominancia exercida pelas espécies do
tipo 1. Isso € evidéncia de que a segregacdo de nicho no caso dessas espécies pode ter se
dado em um espaco de estratégias multidimensional. No entanto, outras espécies, como
a propria palmeira e a maioria das espécies que adotam a estratégia do tipo 2, sdo as
menos dominantes. Isso ndo quer dizer, porém, que essas espécies nao sejam bem-
sucedidas: apesar do pequeno porte, essas espécies ocupam com sucesso 0 ambiente
pouco iluminado do sub-bosque, e devem ser capazes de completar seu ciclo de vida
inteiro na sombra. Rinorea flavescens (Aubl.) Kuntze (Violaceae; tipo 7) e Protium
hebetatum Daly (Burseraceae; tipo 2), e.g., apesar de serem pouco dominantes, sao
respectivamente a quinta e a sexta espécies mais abundantes na drea estudada. Como
vivem em um ambiente energeticamente pobre, é de se esperar que essas arvores
tenham um porte pequeno e que, assim sendo, ndo contribuam tanto para a biomassa
total da floresta, apesar de serem mais abundantes que as arvores de grande porte.

Os resultados nos levam, entdo, a uma aparente contradi¢do: a diversidade de
estratégias ecologicas € baixa (18%), mas a riqueza de estratégias (onze) é substancial,
considerando que estamos tratando de uma guilda muito especifica: arvores de mais de
10 cm de DAP que dominam uma drea homogénea de floresta tropical de quatro
hectares. De fato, se levarmos em conta a especificidade do conjunto de espécies
amostrado, a diversidade ecoldgica parece bem maior: quando relativizamos as
dissimilaridades entre as espécies em fun¢do das dissimilaridades minima e méaxima

encontradas, a diversidade ecoldgica passou de 18% para 64%. Essa diferenca indica
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que o habito arbdreo e as condi¢cdes ambientais impdem restricdes as estratégias das
espécies, de modo que se essas estratégias forem vistas em um contexto mais amplo
parecerdo praticamente idénticas. Se compararmos as espécies amostradas com todo o
conjunto de espécies do reino vegetal, e.g., elas parecerdo muito semelhantes entre si do
mesmo modo que todas as plantas em relagdo a todos 0s outros organismos parecerao
muito semelhantes. Contudo, se diminuirmos a escala de comparacdo para nosso
préprio conjunto de espécies, veremos que houve uma considerdvel diferenciagao das
estratégias entre as espécies.

No entanto, ha uma clara dominancia de um tnico tipo de estratégia, tanto em
numero de espécies quanto em drea basal (figura 1.6). A dominancia da estratégia do
tipo 1 em termos de nimero de espécies indica que no passado a selecdo favoreceu as
espécies que adotaram essa estratégia, enquanto que a maioria das espécies que tinham
estratégias diferentes foram extintas. Alternativamente, € possivel que as estratégias que
nao sdo bem representadas na amostra (i.e., quase todas as outras) sejam estratégias que
surgiram recentemente e apenas nao houve tempo suficiente para que se fixassem na
comunidade. (Do mesmo modo que uma adaptagao pode se fixar em uma populagdo por
acdo da selecdo natural, uma estratégia pode se fixar na comunidade se for selecionada e
se, por isso, as espécies que a adotarem forem menos suscetiveis a se extinguir.)
Provavelmente, entre as estratégias com menos espécies deve haver os dois tipos de
caso: estratégias antigas em vias de se extinguir e estratégias recentes, mas eficientes
que estdo tomando o espaco das espécies com outras estratégias. H4d ainda a
possibilidade de que as estratégias com menos espécies ocupem nichos especificos ou
efémeros que ocorrem em menor abundancia na floresta estudada, como charqueados ou
clareiras.

A selecdo passada, no entanto, ndo explica sozinha a grande dominancia da
estratégia do tipo 1. O fato de a dominincia em termos de drea basal ter sido maior do
que a dominancia em termos de nimero de espécies demonstra que ainda estd ocorrendo
selecdo a favor das espécies do tipo 1 (figura 1.6). E interessante notar que, se
tivéssemos analisado apenas a distribuicdo das dominancias relativas entre as 157
espécies, ndo teriamos encontrado evidéncia de dominancia, pois a curva encontrada
quase coincide com a curva gerada por um modelo nulo, no caso o modelo da vara
quebrada (figura 1.5). Essa diferenca entre os padrdes de distribuicao de dominancias
entre espécies e entre estratégias é, sem ddvida, uma observacdo muito interessante:

enquanto a hierarquia entre as espécies parece ser gerada ao acaso, a hierarquia entre as
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estratégias parece muito bem estabelecida. No entanto, a inclusdo das dominancias no
calculo da diversidade de estratégias nao a afetou significativamente, indicando que os
padrdes de diversidade de estratégia encontrados sao na maior parte determinados pelos
processos evolutivos de geracdo e perda de espécies que formaram o conjunto de
espécies estudado. Em suma, a dominancia da estratégia do tipo 1 € principalmente
consequéncia do grande nimero de espécies que adotam essa estratégia.

A dominancia em termos de drea basal, no entanto, demonstra que realmente ha
um favorecimento de espécies do tipo 1 em detrimento as demais. Isso indica que a
selecdo atual age na mesma direcdo que a selecdo passada e que, portanto, hd uma certa
consisténcia entre os processos evolutivos que formaram o conjunto de espécies e os
processos ecoldgicos que organizam a comunidade. Assim sendo, se pudermos
compreender como funcionam os mecanismos de coexisténcia, talvez entenderemos
também como se forma o conjunto de espécies. A coexisténcia de 95 espécies com a
estratégia do tipo 1, e.g., demonstra que € possivel que espécies ecologicamente muito
parecidas coexistam, o que corrobora a ideia da equivaléncia ecolégica de Hubbell
(2006), mas fere o principio da exclusdo competitiva de Gause (1934). Além disso,
como essa € a estratégia que parece ser a mais vantajosa € como ndo parece haver
restri¢cdes a semelhanca ecoldgica entre as espécies, € plausivel que as espécies tenham
convergido evolutivamente de modo a adotarem a estratégia 6tima. Isso estd de acordo
com a hipétese da similaridade auto-organizada (Scheffer & van Nes, 2006), segundo a
qual uma espécie nova invadird com sucesso uma comunidade somente se tiver uma
estratégia muito parecida com as dominantes. Essa mesma hipétese prevé que diferentes
grupos de dominantes se formem através da diferenciacdo de estratégias, o que criaria
diversos grupos muito diferentes, mas formados por espécies muito parecidas entre si.
No entanto, o fato de a estratégia do tipo 2 ser a segunda mais dominante viola a
hipétese da segregacdo de nichos entre os grupos, afinal a estratégia do tipo 2 € mais
parecida com a estratégia do tipo 1 do que com as demais (exceto o tipo 10; figura 1.3).
Se ocorresse segregacao de nichos, um entre os tipos 5, 6, 8 ou 11 deveria ser a segunda
estratégia mais dominante, pois sdo as estratégias mais diferentes em relagdo ao tipo 1.
Por outro lado, a estratégia do tipo 2 é composta por espécies de sub-bosque, o que
configuraria uma segregacao de nicho em relacdo a estratégia do tipo 1, composta por
espécies de dossel.

A dominancia das estratégias 1 e 2 nos quatro hectares de floresta amostrados,

no entanto, ndo € suficiente para provar que elas coexistem: é possivel que as espécies
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do tipo 1 se segreguem espacialmente das espécies do tipo 2, como deve ocorrer com as
espécies que regeneram em clareiras e espécies que regeneram no sub-bosque. Porém,
se analisarmos a distribui¢ao das espécies entre as subparcelas (a parcela do Cabo Frio é
dividida em 225 subparcelas de 400m?), veremos que os tipos 1 e 2 co-ocorrem em
praticamente todos os lugares (figura 1.9 A), o que mostra que essas duas estratégias de
fato coexistem. Exceto os tipos 7 € 5, a maioria dos tipos ocorre em no maximo um
quinto das subparcelas. O tipo 2 € tdo frequente quanto o tipo 1, mas tem uma
dominancia média em torno de 10%, tal como o resto dos tipos de estratégia (figura 1.9
B). A excecdo € o tipo 6, que embora infrequente, alcanca uma grande dominédncia nos
locais em que se estabelece, podendo inclusive deslocar o tipo 1, que por sua vez ocorre
em todas as subparcelas e nelas raramente responde por menos de 50% da area basal.
Aparentemente, hd um certo determinismo na composicdo dos tipos que formam as
comunidades locais (subparcelas), pois sempre os tipos 1 e 2 estdo presentes. J4 na

distribuicao das dominancias, hd uma hierarquia clara entre os tipos 1 € 6 e os demais
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Figura 1.9. Frequéncia (A) e dominédncia (B) relativas dos onze tipos de estratégias em 125
subparcelas de 400 m” da parcela permanente da reserva do Cabo Frio (PDBFF, Manaus).
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1.6 Conclusao

Encontramos evidéncias de pressdes seletivas que moldaram as estratégias
ecoldgicas das espécies e que ainda moldam a dominancia dessas estratégias na floresta
estudada. Aparentemente, sdo favorecidas espécies com estratégias conservativas que
atingem o dossel e também, embora em menor grau, espécies capazes de completar seu
ciclo a sombra dessas grandes drvores. Algumas espécies com estratégias heterodoxas
como a emergente Dinizia excelsa parecem ser também favorecidas. No entanto, o
favorecimento de um tipo de estratégia ndo se reflete no aumento da dominancia das
espécies individualmente, pois € justamente o tipo dominante aquele com maior nimero
de espécies. Figurativamente, isso equivale a um rico banquete servido a 100
convidados, mas em uma mesa onde s6 podem se sentar vinte pessoas por vez. As
varias espécies que adotam a estratégia Otima, no final, devem ter desempenhos
semelhantes a espécies que adotam estratégias sub-6timas, mas que dividem o banquete
com menos espécies. Ter-se-ia, portanto, uma demanda conflitante entre a vantagem de
uma estratégia e o nimero de potenciais competidores; essa demanda explicaria porque
praticamente ndo hd dominéncia entre as espécies. O nimero de espécies por tipo, por
sua vez, ¢ um fendmeno causado por processos evolutivos que formam o conjunto de
espécies. Como o nimero de espécies em cada tipo determina quao vantajoso € adotar a
estratégia Otima, compreender como se deu a formacdo do conjunto de espécies
estudado € imprescindivel para compreendermos como se dd a manutencdo desse

conjunto de espécies.
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Capitulo 2

Origens da diversidade de estratégias

Resumo

A selecdo natural tem um papel crucial no direcionamento e na velocidade da
evolucdo. A selecdo acelera o processo de evolu¢do quando o organismo estd longe de
um 6timo adaptativo e a desacelera a medida que o organismo se aproxima do 6timo.
Quando finalmente chega ao 6timo, a prépria selecao serve de restricdo a evolugdo e a
espécie permanece inalterada enquanto o 6timo nio se mover. Se o 6timo permanecer
estavel por um periodo muito longo, é provavel que sejam selecionados mecanismos
genéticos que amortecam os efeitos das mutagdes, tornando os organismos mais
insensiveis a selecdo. A restricdo genética a evolucdo do fendtipo pode restringir a
capacidade dos organismos de se adaptar a novas condi¢des, mas sempre hd alguns
atributos varidveis que podem evoluir mais rapidamente que os outros. Como resultado
desse mosaico de atributos neutros, em pleno processo de selecdo ou estdveis, temos
que as espécies de uma linhagem podem ser restritas a um tipo de habitat, a0 mesmo
tempo em que divergem para ocupar diferentes micro-habitats. Essa divergéncia em
uma populagdo pode causar isolamento reprodutivo e produzir duas novas espécies, mas
o processo de especiacdo também pode ocorrer ao acaso ou via especiacdo alopdtrica.
Em conjunto, a evolucdo e a especiagdo ao longo do tempo produzem padrdes de
diversidade ecoldgica e de espécies que s6 podem ser compreendidos se considerarmos
a historia filogenética das espécies. A floresta de terra firme amazdnica € um 6timo
objeto de estudo para entender como esses padroes de diversidade emergem, afinal € um
dos ecossistemas mais ricos em espécies do mundo. Nosso objetivo foi entender por que
ha tantas espécies que sdo ecologicamente muito parecidas. Para isso, testamos estas
hipéteses: 1) a taxa de especiacdo foi maior do que a taxa de divergéncia ecoldgica
durante a formacdo dessas espécies; 2) houve paralelismo ou convergéncia das
estratégias ecoldgicas; e 3) demandas conflitantes e razdes alométricas restringem a
diversidade de estratégias. Reconstruimos a filogenia das 157 espécies estudadas com
base em filogenias moleculares publicadas e calculamos a diversidade filogenética com
base nas distancias filogenéticas entre as espécies; calculamos o sinal filogenético nos
atributos funcionais através da correlacdo entre distancias filogenéticas e
dissimilaridades ecoldgicas; e testamos a correlacdo entre os atributos dos contrastes
filogenéticos. A diversidade filogenética € a metade da diversidade ecoldgica; o sinal
filogenético é fraco (4%), variou entre os atributos e entre as varidveis filogenéticas
(usadas para calcular as distancias filogenéticas) e tem um efeito positivo na diversidade
ecologica. Os atributos foliares estdo fortemente correlacionados entre si, mas essas
correlacOes ndo restringem significativamente a diversidade ecoldgica. A diversidade
filogenética € reduzida em boa medida pela grande diversificacdo de alguns géneros
como Pouteria e Eschweilera, que podem ter ocorrido durante a formagao dos refigios
no Pleistoceno. Ja a variac@o do sinal filogenético ao longo do tempo evolutivo coincide
com 0s eventos que marcaram a ascensdo das angiospermas durante o Creticeo e a
variagdo do sinal entre os atributos indica que alguns evoluiram mais rapidamente do
que outros, 0 que sustenta a hipdtese de selecdo em mosaico. Encontramos evidéncias
de que houve convergéncia evolutiva das estratégias ecoldgicas recentemente, mas 0s
indicios de selecdo atual ndo explicam a grande semelhanca entre as espécies estudadas.
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Capitulo 2

Origens da diversidade de estratégias

Restricoes [evolutivas] nos fazem lembrar
que nem tudo ¢ possivel e que os organismos
armam o palco da sua propria evolugdo.
Schwenk (2002)

2.1 Introducao

As estratégias ecoldgicas, bem como qualquer outra caracteristica dos
organismos, podem evoluir ao longo das geracdes. Para que a evolu¢do de uma
estratégia ocorra, basta que as caracteristicas que determinam essa estratégia sejam
hereditarios e mutdveis. A hereditariedade permite que a informacdo genética que
expressa os atributos seja passada de uma geracdo a outra e as mutagdes genéticas
modificam os atributos ao alterar a informacao genética. Juntas, essas duas propriedades
sdo condicdes sine qua non para que ocorra a evolucdo: mutagdes sdo a origem da
mudanca fenotipica e vao sendo acumuladas de uma geracdo a outra por meio da
hereditariedade. Embora nem toda muta¢do genética resulte em mudanca fenotipica
significativa, a produg¢do constante de mutacdes e seu acimulo nos organismos
(Kimura, 1991) acabaria alterando o fendtipo em algum momento. Se a caracteristica
alterada ndo tiver nenhum impacto na aptidio do organismo (caracteristica neutra),
entdo ela continuard a evoluir ao acaso. Eventualmente, porém, a caracteristica
modificada pode estar ligado a reprodugdo e ai as consequéncias podem ser muito mais
importantes.

Conforme as mutagdes vao se acumulando, aumenta a chance de caracteristicas
ligadas a reproducdo serem alteradas. A alteracdo de uma caracteristica reprodutiva
pode ndo ter maiores consequéncias, mas pode também levar ao isolamento reprodutivo
entre dois grupos de individuos em uma mesma populacdo. Uma mutacido que altere a
época de florescimento, e.g., pode fazer com que as plantas mutantes nao mais se
reproduzam com as plantas ndo-mutantes, causando um isolamento reprodutivo entre
esses grupos. Uma vez isolados reprodutivamente, esses dois grupos seguirdo trajetorias

evolutivas independentes e dardo origem a duas novas espécies, que por sua vez
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continuardo a evoluir e dardo origem a outras novas espécies. Ao longo do tempo,
portanto, teremos em uma populagdo um actimulo de muta¢des que aumentard a chance
de ocorrer especiacdo. Apds muitos eventos de especiacdo, uma unica linhagem terd
dado origem a inimeras espécies com caracteristicas distintas, mas que ainda guardam
certa semelhanca entre si (sinal filogenético); tudo isso devido ao acaso. Assim, a
principio, ndo € preciso haver selecdo natural para que haja evolucdo nem para que haja
a producao de novas espécies.

Apesar de ndo ser indispensdvel para a evolucao, € a selecdo natural quem dita o
ritmo da evolucdo. A selecdo tem um efeito contraditério na evolug¢do, podendo
restringi-la ou promové-la (Schwenk, 2002), dependendo da situagdo. Se uma mutacdo
aumentar a aptiddo de um individuo (aumento do nimero de descendentes), essa
mutacio serd selecionada positivamente e se fixard na populacdo. Uma mutacdo que
leve ao aumento da eficiéncia no uso de um recurso limitante, e.g., fard com que o
mutante seja mais competitivo e consequentemente, mais fértil. Essa mutagdo tendera a
se fixar na populacio a medida que os descendentes desse mutante excluem os
descendentes dos nao-mutantes; isso até que um novo mutante ainda mais eficiente
surja e comece a excluir seus antecessores. Esse processo se repete até que os
individuos atinjam uma eficiéncia bem préxima a méxima possivel. A partir desse ponto
6timo, qualquer nova mutacdo tem mais chance de diminuir a aptidao do que de
aumenté-la.

Quando a populacdo atinge um O6timo adaptativo, dificilmente ela saird desse
Otimo, a ndo ser que a alteracdo das condicdes ambientais mude o 6timo de lugar. O
caminho evolutivo percorrido pela espécie desde a condicdo sub-6tima até o ponto
6timo é conduzido pela selecdo natural, que favorece os individuos mais eficientes e €
chamada de selecdo direcional. Quando uma caracteristica chega a uma conformacgao
Otima, a selecdo tende a excluir qualquer mutagcdo que altere o atributo em questdo, pois
qualquer desvio em relacdo ao 6timo torna o individuo menos eficiente do que os
demais individuos da sua populacdo. Nesse caso, a selecdo é estabilizadora e constitui
uma restri¢do evolutiva, pois dificulta ou até impede o atributo de continuar evoluindo.
Essa situacdo de paralizacdo evolutiva (sfasis) é mantida enquanto as condigdes
ambientais e, consequentemente, o 6timo permanecerem os mesmos. Essa visdo da
evolucdo € suportada pelo registro féssil, em que os tdxons permanecem praticamente
inalterados por longos periodos evolutivos enquanto novas espécies que divergem

desses tdxons parecem evoluir rapidamente para novos fenétipos (equilibrio pontuado

52



de Gould & Eldrege, 1977). Se a stasis de uma espécie se mantiver por tempo
suficiente, podem ser selecionados mecanismos regulatorios que promovam e
assegurem a estabilidade do fen6tipo, que passa a ser mais resistente as mutacoes.

A resisténcia de um fendtipo a selecdo direcional é outro tipo de restricao
evolutiva conhecida como restricio genética e é mantida por mecanismos como a
pleiotropia (Schwenk 2002). A pleiotropia € uma forte restricdo a evolugdo, pois
qualquer mutagdo em um gene pleitropico altera mais de um atributo a0 mesmo tempo
(Schwenk, 2002). A principio, quanto maior o nimero de atributos alterados de uma s6
vez, menor a chance de todas essas alteragcdes fenotipicas terem um efeito positivo no
desempenho do organismo. Outra forma de restri¢cdo genética se dd quando dois ou mais
atributos devem agir sinergicamente de modo a desempenhar uma tnica func¢do
(Schwenk, 2002): se, e.g., um mutante apresenta area foliar duas vezes maior do que a
média, mas mantém a mesma quantidade de elementos estruturais na folha, a folha
perde sustentacdo e nao intercepta adequadamente a radiagc@o solar. Outros mecanismos
como a canalizacdo (tamponamento do efeito das mutacdes ao longo do
desenvolvimento) ou a simples falta de variacdo genética também podem restringir a
evolucdo, embora este dltimo tipo de restricdo ndo deva persistir por muito tempo na
populacdo (Schwenk, 2002). As restricoes genéticas sdo produto de uma selecdo
estabilizadora passada e duradoura e, em certa medida, restringem a capacidade
adaptativa das espécies para ocupar ambientes diferentes daqueles em que evoluiram
seus ancestrais. Em manchas de floresta que se espalham pelos campos sulinos, e.g.,
todas as espécies de Magnoliidae ocorrem em um mesmo tipo de hdbitat, no caso
manchas de um mesmo tamanho (Duarte, 2011).

E pouco provével, no entanto, que todos os atributos de um organismo estejam
sob o efeito de uma restricdo evolutiva (selecao estabilizadora ou restricio genética).
Alguns atributos devem ter pouco ou nenhum impacto na aptidao dos organismos e, por
isso, sofrem pouca ou nenhuma pressdo seletiva. Justamente por ndo serem
selecionados, os atributos menos pressionados devem ser os atributos mais genética e
fenotipicamente varidveis de um organismo. Como a variacdo € a base em que opera a
selecdo direcional, os atributos mais varidveis serdo também os mais sujeitos a
evoluirem rapidamente, podendo inclusive adquirir novas e inusitadas funcdes,
permitindo assim a ocupagdo de outros tipos de ambiente. Essa é a lei do minimo
esfor¢co evolutivo, segundo a qual os atributos mais varidveis sao também os que

evoluem mais rapidamente (Niklas, 1997). E interessante notar, porém, que assim que
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um atributo neutro adquire uma nova fun¢do, ele passa a ter um efeito importante na
aptiddo do organismo e, consequentemente, passa a ser selecionado. Os organismos,
portanto, devem ser mosaicos evolutivos compostos de atributos em diferentes fases
evolutivas e com diferentes graus de engessamento por restricdo genética.

Em um mesmo organismo devem coexistir atributos neutros, atributos em pleno
processo de evolucdo, atributos recém-estabilizados, mas ainda ndo engessados por
restricdes genéticas, e atributos geneticamente restringidos que se mantiveram
inalterados por um longo periodo evolutivo (evolugdo em mosaico). A evolucdo em
mosaico € bem comum em plantas (Niklas, 1997) e um bom exemplo parecem ser as
Asteraceae: todas as milhares de espécies dessa familia conservaram o mesmo tipo de
inflorescéncia, no entanto adotaram uma gama incrivel de estratégias ecoldgicas (ha
herbéceas anuais, arbustos, suculentas de dreas secas, lianas e arvores). A despeito dessa
diversidade de estratégias ecoldgicas, a inflorescéncia do tipo capitulo parece restringir
o tamanho das sementes, que em geral sdo pequenas, 0 que por sua vez restringe o tipo
de habitat de regeneracdo dessas plantas (Coomes & Grubb, 2003). Um unico
organismo, portanto, terd atributos conservados que lhe impordao um determinado tipo
de habitat a0 mesmo tempo em que atributos mais ldbeis lhe permitirdo ocupar
diferentes tipos de micro-habitat. Extrapolando essa propriedade para a populagdo,
teremos que todos os individuos ocuparao um mesmo tipo de habitat, devido a atributos
conservados que sdao compartilhados por todos. Ao mesmo tempo, diferentes tipos de
individuos ocupardo diferentes tipos de micro-habitat, devido a caracteristicas varidveis,
mas que os tornam mais adaptados a esses micro-habitats. Quando, em uma mesma
populacdo, uma caracteristica l4bil passa a afetar diferentemente a aptiddo dos
individuos conforme o tipo de micro-habitat, essa caracteristica passa a sofrer uma
selecao do tipo divergente.

A selecdo divergente ocorre quando a populacdo se encontra em um ambiente
heterogéneo e uma mesma caracteristica possui pelo menos dois estados adaptativos.
Ambientes heterogé€neos possuem diferentes recursos e condi¢des abidticas, o que faz
com que tenham mais de um 6timo adaptativo: florestas, e.g., sao bem heterogéneas no
que diz respeito a luminosidade, possuindo desde dreas extremamente sombreadas até
areas de clareira totalmente iluminadas. S6 a presenca de dois 6timos, porém, ndo
garante a ocorréncia da selecdo divergente; é preciso que a caracteristica possua
diferentes estados e que cada estado aumente o desempenho dos individuos em pelo

menos um dos micro-habitats. Se, numa populacdo de plantas de sub-bosque adaptadas
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a sombra, surge um mutante que tem um melhor desempenho em clareiras do que na
sombra, a tendéncia € que esses mutantes sejam favorecidos quando estiverem em
clareiras. Essa selecdo em duas dire¢cdes, que define a selecdo divergente (Rundle &
Nosil, 2005), resulta em dois grupos de individuos de uma mesma populagdo
(subespécies) evoluindo no sentido dos dois 6timos adaptativos (sub-bosque e clareira,
no exemplo). No decorrer dessa evolucdo divergente, no entanto, hd a chance de que
seja selecionado um gene pleiotrépico que expresse um atributo adaptativo a um dos
micro-habitat e um atributo ligado a reproducdo (Rice & Salt, 1990). Quando isso
ocorrer, poderd haver mudancas no comportamento reprodutivo, incompatibilidade de
gametas ou outro mecanismo de isolamento reprodutivo entre as duas subespécies,
levando ao surgimento de duas novas espécies.

A especiagdo causada por selecdo divergente é conhecida como selecdo
ecoldgica e tem uma propriedade importante: as espécies-filhas necessariamente devem
ser ecologicamente mais divergentes do que seria esperado por um modelo de evolugdo
ao acaso. Essa propriedade € justamente o contrario do esperado quando ocorre selecao
direcional ou estabilizadora: as espécies-filhas devem ser mais parecidas
ecologicamente do que seria esperado ao acaso. Os efeitos desses diferentes tipos de
selecdo e de especiacdo, acumulados ao longo do tempo evolutivo, geram padrdes de
diversidade de espécies (nimero de espécies) e de diversidade ecoldgica (nimero de
estratégias ecoldgicas) incompreensiveis se ndo considerarmos a histéria filogenética
dos organismos estudados (Swenson, 2011). Por exemplo, se a diversidade de espécies
de um lugar for muito maior do que a diversidade ecoldgica (como € o caso da floresta
estudada neste trabalho), é porque: 1) as espécies se originaram de um surto muito
recente de especiacdo ndo-ecoldgica e por isso ainda sdo muito parecidas
ecologicamente; 2) as espécies sdo antigas, mas vem sendo mantidas parecidas por
selecdo estabilizadora; 3) as espécies descendem de um grupo restrito (uma Unica
ordem, e.g.) que possui uma série de restricoes genéticas que a impedem de
diferenciarem-se ecologicamente; 4) as espécies se originaram de ramos distintos, mas
convergiram recentemente ou no decorrer da evolucdo (paralelismo). A andlise da
diversidade filogenética (soma da quantidade de histéria evolutiva exclusiva de cada
ramo; Faith, 1992) aliada a andlise do sinal filogenético nos permite distinguir entre
essas alternativas. Uma alta diversidade filogenética e um alto sinal filogenético, e.g.,
indica que a segunda hip6tese € a mais provavel. Um problema dessa abordagem € que é

impossivel distinguir entre os efeitos da selecdo estabilizadora e os efeitos das restrigdoes
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genéticas, problema esse que sO pode ser resolvido através de experimentacdo: se, ao
removermos a pressdo seletiva, os individuos continuarem apresentando o mesmo
fenétipo, € sinal de que restricdes genéticas estdo restringindo a evolugdo dessa
populacdo (Donovan et al., 2011).

As florestas tropicais nos oferecem uma Otima oportunidade para estudar
padrdes de diversidade, afinal sdo os ecossistemas terrestres mais diversos e talvez um
dos mais antigos. A diversidade exuberante dessas florestas d4 a impressao de que esse
€ um ecossistema benigno (Swenson, 2011), com temperaturas médias elevadas, grande
umidade, sem grandes oscilacdes de temperatura e de insolacdo ao longo do ano, enfim,
as condi¢Oes ideais para o crescimento das plantas. Além dessa estabilidade ao longo do
ano, os tropicos sempre estiveram livres do congelamento durante as glaciacdes, o que
explicaria em parte a tamanha diversidade de espécies em relacdo as florestas
temperadas (Morley, 2000). Um fato que corrobora a visdo das florestas tropicais como
refiigios antigos e estdveis € a presenca dos grupos mais basais das angiospermas
(Morley, 2000). Por outro lado, estudos palinolégicos demonstraram que as florestas
tropicais foram tao afetadas pelas glaciacdes quanto os ecossistemas temperados
(Morley, 2000), pondo em xeque a visdo dos tropicos como ambientes estdveis. Esses
periodos secos teriam causado o avango das savanas e a retracdo e fragmentacdo das
florestas, que constituiram refigios para as espécies de floresta.Segundo a teoria dos
reftgios, repetidos ciclos de retragdo e expansao teriam produzido grande diversificagao
de espécies via especiacdo alopdtrica (Mayr & O’Hara, 1986), que ndo ¢
necessariamente acompanhada de diversificagdo ecoldgica. Outro aspecto interessante
dessas florestas € que sdo um dos ecossistemas mais produtivos da Terra (Clark et al.,
2001), o que as deve tornar também um dos ecossistemas mais competitivos para as
plantas: a alta estatura da floresta, e.g., € uma evidéncia da intensidade da competi¢ao
por luz. Um agravante € que essas florestas ocupam solos muito pobres em nutrientes, o
que deve fazer com que a competicdo por nutrientes seja também intensa. Por esse

ponto de vista, ndo hd nada de benigno nas florestas tropicais.
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2.2  Objetivo

Dado que a formagdo de um conjunto de espécies pode ocorrer por meio de
diferentes processos evolutivos e de especiacdo, o objetivo deste capitulo é entender por
que na floresta estudada ha tantas espécies com estratégias ecoldgicas tdo parecidas
(figura 1.6, do Capitulo 1). A explicagdo mais simples € que ao longo da evolugdo
dessas espécies a taxa de especiacdo foi maior do que a taxa de divergéncia ecoldgica,
mas ha duas formas de essa discrepancia ter ocorrido: aumento da taxa de especiagdo ou
diminui¢do da taxa de divergéncia ecoldgica. Se as florestas tropicais forem realmente
um ecossistema antigo e estdvel, o Otimo adaptativo ndao deve ter se alterado
substancialmente ao longo do tempo evolutivo. Com um 6timo fixo, € provavel que as
estratégias ecoldgicas das espécies tenham se conservado ao longo da evolugio,
reduzindo a taxa de divergéncia ecoldgica em relacdo a taxa de especiagdo. Nesse caso,
espera-se que a diversidade filogenética seja maior do que a ecoldgica e que as
estratégias ecoldgicas apresentem um forte sinal filogenético. No entanto, se as florestas
passaram por varios ciclos de retracdo e expansdo recentes, a taxa de especiacdo (nesse
caso, alopdtrica) deve ter aumentado em relacdo a taxa de divergéncia ecoldgica,
produzindo vdrias espécies parecidas filogenética e ecologicamente. Nesse caso, espera-
se que a diversidade filogenética seja baixa, pois a maior parte das espécies seria
recente, € que o sinal filogenético das estratégias ecoldgicas seja fraco. Essa ultima
hipétese ndo requer que tenha havido pressdo estabilizadora, porém, as duas coisas
(pressdo estabilizadora e surto de especiacdo recente) podem ter ocorrido juntas. A
fragmentacdo da floresta em refligios pode ter aumentado a taxa de especiacdo ao
mesmo tempo em que preservou as condi¢des da floresta original, produzindo uma
selecdo estabilizadora. Nesse caso, espera-se que a diversidade filogenética seja baixa,
mas que o sinal filogenético seja forte.

Outra explica¢do possivel para a diferenca entre a diversidade de espécies e a
diversidade ecoldgica é que tenha havido paralelismo ou convergéncia das estratégias
ecoldgicas. Se as florestas forem ambientes instaveis € muito competitivos, 0 6timo
adaptativo deve estar sempre se movendo a medida que novas espécies surgem e velhas
espécies se extinguem (Inouye & Stinchcombe, 2001). A medida que o 6timo se move
em uma direcdo, a maioria das espécies evolui nessa mesma dire¢ao, fazendo com que
tenham sempre a mesma estratégia ecoldgica. Nesse caso, como ndo € preciso que haja

um aceleramento da taxa de especiagdo, a diversidade filogenética pode ser elevada; ao
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mesmo tempo, a instabilidade do 6timo adaptativo impede que as estratégias se
conservem ao longo da evolucdo e por isso espera-se que o sinal filogenético seja fraco.
Assim, estamos diante de quatro hipéteses (resumidas na tabela 2.1) que podem ser
testadas a partir da andlise da diversidade filogenética e do sinal filogenético encontrado
nas estratégias ecoldgicas das espécies estudadas.

Finalmente, a diversidade ecoldgica pode ndo ser maior simplesmente porque
nem todos os tipos de estratégia sdo possiveis. A selecdo pode atuar ndo apenas no
estado ou no valor de um atributo, mas também na combinagdo de atributos,
especialmente quando uma funcdo vital depende da acdo conjunta e coordenada de
diferentes atributos (sele¢do interna; Schwenk, 2002). A selec¢do, portanto, exclui os
individuos com combinacdes ndo funcionais de atributos e favorece aqueles com as
combinacdes mais eficientes. Porém, é possivel que varias combinagdes diferentes
sejam vidveis, mas geralmente essas combinacdes seguem certas regras: uma planta s6
poderd atingir uma altura maior se o caule for refor¢cado; uma folha pequena perde tanta
dgua quanto uma folha maior, mas com uma cuticula mais espessa. Essas regras podem
se manifestar na forma de razdes alométricas ou de demandas conflitantes e fazem com
que os atributos estejam correlacionados entre si. Assim, ao reduzir o ndmero de
combinacdes de atributos vidveis, a selecio também reduz as estratégias ecoldgicas
possiveis. Se essa for a causa da baixa diversidade ecoldgica nas espécies estudadas,

esperamos que os atributos estejam correlacionados entre si.

Tabela 2.1. Resumo das quatro hipéteses que explicam como a diversidade de estratégias
ecoldgicas pode ser menor do que a diversidade de espécies. As predi¢gdes sdo feitas com base
na diversidade filogenética (DF) das espécies e no sinal filogenético (SF) das estratégias
ecoldgicas dessas espécies.

Hipétese Explicacao Predicoes

A taxa de especiagao foi maior do que a taxa de divergéncia ecoldgica.

Baixa taxa de divergéncia Ambientes estaveis causam sele¢do estabilizadora. Alta DF;

ecoldgica. SF forte

Alta taxa de especiacgdo. Fragmentacgdo do habitat promove especiagao Baixa DF;
alopatrica. SF fraco

Baixa taxa de divergéncia e alta Reflugios mantém as condic¢des originais do habitat, Baixa DF;
taxa de especiacgao. a0 mesmo tempo em que promovem a especiagao SF forte
alopatrica.
As espécies convergiram ou evoluiram paralelamente.
Espécies de diferentes ramos filogenéticos Alta DF;

adquiriram a mesma estratégia ecoldgica. SF fraco
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2.3  Material e métodos

Diversidade filogenética

Reconstruimos a filogenia das 157 espécies dominantes da reserva do Cabo Frio
(PDBFF, Manaus) com base em trabalhos de filogenia molecular obtido de vérias
fontes. Reconstruimos a relagdo entre as ordens com base na topologia da arvore gerada
pelo APGIII (2009); obtivemos a relacdo entre as familias a partir dos dados contidos
no site Phylomatic (Webb & Donoghue, 2005); obtivemos a relagdo entre os géneros a
partir da literatura especifica (tabela A.2 do Apéndice); e ndo reconstruimos a relagdo
entre as espécies de um mesmo género por falta de informagdes na literatura ou pela
incoeréncia das filogenias publicadas. Com esses dados construimos uma arvore
topoldgica para os 83 gé€neros das espécies estudadas.

Calculamos a distancia filogenética (Dg) entre as espécies com base nessa arvore
topoldgica seguindo a mesma metodologia do trabalho de Pillar & Duarte (2010).
Calculamos a Dp com base em uma matriz das 157 espécies e de 22 varidveis
filogenéticas categoéricas. Das 22 varidveis filogenéticas, quatro sdo as proprias
classificacdes taxonOmicas: espécies, género, familia e ordem. Criamos as outras 18
varidveis com base nas relagdes entre os géneros de uma mesma familia, entre as
familias de uma mesma ordem e entre as ordens, baseados na arvore topoldgica que
havia sido criada. Usamos a dissimilaridade de Gower (1971) para calcular a Dg. Para
calcular a diversidade filogenética usamos a mesma metodologia usada para calcular a
diversidade ecoldgica (ver metodologia do Capitulo 1): usamos uma modificagdo do
indice de dispersao funcional (fungdo fdisp do pacote “FD”; Laliberté & Shipley, 2011),
que se baseia nas Dg entre as espécies; nesse caso, o indice calcula a dispersdo das
espécies no espaco filogenético (DEEF). Para tornar a diversidade filogenética
comparavel a diversidade ecoldgica dessas espécies, padronizamos as distancias antes
de calcular DEEF e dividimos o valor de DEEF pelo valor maximo tedrico de DEEF,
que € o mesmo maximo tedrico de DEEA, pois o nimero de espécies é o mesmo;
tomamos o mesmo procedimento para calcular DEEA. Fizemos a padronizacdo das
distancias com base na amplitude das distancias, segundo a férmula abaixo:
x'=(max—x)/(max—min) ;
onde x’ é a distancia padronizada, x € a distdncia bruta e max e min sdo a maior e a
menor distancia, respectivamente. Essa padronizacdo tem o efeito de padronizar as

distancias em uma escala de zero a um tornando-as comparaveis. Da mesma forma, ao
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dividir DEEF e DEEA pelo maximo tedrico, enquadramos o indice de dispersao
funcional em uma escala de zero a um, que € mais intuitiva. Finalmente, para testar a
diferenga entre DEEF e DEEA (j4 devidamente padronizados) fizemos 9999 simulacdes
de reamostragem (bootstrapping); a cada simulacdo, reamostravamos as 157 espécies
com reposicdo e calculaivamos a DEEF e a DEEA. Ao final, havia 9999 valores de
DEEF e de DEEA, com os quais calculamos os quantis de 97,5% e 2,5%, que

consideramos como envelope de confianca.

Sinal filogenético

Para obter o sinal filogenético das estratégias ecoldgicas calculamos a correlagdo
entre a dissimilaridade ecoldgica (Dg) e a distancia filogenética (Dg) entre as 157
espécies. A correlagdo entre Dg e Dr € um dos modos de se calcular o sinal filogenético
(Pillar & Duarte, 2010). Para descobrir qual a chance de se encontrar ao acaso (p) um
sinal igual ao observado, usamos o teste de Mantel (1967) usando o programa R 2.12.1
(R Development Core Team, 2010; script préprio). Esse € um teste de permutagcdo que
usa o coeficiente de Pearson como estatistica de interesse. Para calcular o valor de p,
fizemos 9999 simulacdes em que permutava ao acaso as linhas e colunas de Dg; ao
final, dividimos o nimero de simula¢des em que a estatistica de interesse era maior ou
igual a observada pelo nimero total de simulagdes mais um. Optamos por incluir o
valor observado entre os valores simulados porque isso torna o teste mais exato (Manly,
2006). O teste € unicaudal porque testa a hipdtese de que espécies mais aparentadas
serdo mais parecidas ecologicamente. Como para muitas espécies os atributos densidade
da madeira (WD) e massa da semente (SM) foram atribuidos ao nivel de género (média
ou moda do gé€nero), repetimos essa andlise excluindo a varidvel filogenética género do
calculo da Dg, de modo a ndo incorrer em uma circularidade.

Usamos o mesmo teste para calcular o sinal filogenético em cada um dos treze
atributos, também fazendo 9999 simulagdes para cada teste. Neste caso, porém,
corrigimos os valores de p pelo método sequencial de Holm-Bonferroni, que conserva
mais o poder do teste do que a correcio de Bonferroni (Holm, 1979). Repetimos a
mesma andlise para os atributos WD e SM excluindo género do célculo da Dg, pois
esses atributos ndo foram medidos ao nivel da espécie. Complementarmente,
calculamos o sinal filogenético usando uma varidvel filogenética por vez; isso permite
ilustrar como o sinal filogenético varia da base até as pontas da arvore filogenética

(Gittleman et al, 1998).
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Para testar o efeito do sinal filogenético na diversidade ecoldgica (DEEA),
comparamos o valor de DEEA observado com o valor de DEEA dos residuos da
regressao ndo-paramétrica de Dg em Dg (Dpp). Extraimos os residuos Dgr usando a
funcdo loess (pacote bdsico do R), que executa um tipo de regressdao polinomial
ponderada localmente (Cleveland, 1979). Dgr representa, portanto, a dissimilaridade
ecologica entre as espécies que ndo € explicada pela filogenia dessas espécies.
Calculamos o intervalo de confianca em torno dos valores observados de DEEA por
meio de 9999 simulagdes de reamostragem das espécies com reposi¢ao (bootstrapping).
A cada simulacdo, reamostrdvamos com reposi¢do as 157 espécies e entdo calculadvamos
a DEEA. O envelope de confianca consistiu nos quantis de 97.5% e 2,5% da
distribuicdo de DEEA encontrada apds as 9999 simulacdes mais o valor de DEEA

observado. Fizemos a mesma andlise para cada um dos treze atributos separadamente,

mas usando apenas 4999 simulagdes.

Correlagoes entre os atributos

Para testar o grau de dependéncia entre os atributos calculamos a correlacdo
entre os atributos das espécies (TIPs) e também a correlacdo entre contrastes
filogenéticos independentes (PICs). Calculamos os contrastes usando a func¢do pic do
pacote “ape” (Paradis et al., 2004). Antes, contudo, foi preciso resolver as politomias
presentes na arvore, o que fizemos usando a funcdo multi2di do mesmo pacote. Apds a
resolucao das politomias, atribuimos um comprimento igual a zero para 0s novos ramos
formados e um comprimento igual a um para os ramos originais e, enfim, calculamos os
contrastes filogenéticos. Tanto no caso dos TIPs, como no caso dos PICs, usamos o
teste de correlacdo nao-paramétrico de Spearman e o método de Holm-Bonferroni para
ajustar os valores de p encontrados. Para lidar com o atributo DM, que € qualitativo,
transformamo-lo em duas varidveis bindrias: ZOO (zoocoria) ¢ ANE (anemocoria).
Como héd apenas duas espécies ectozoocoricas, fundimos as categorias ecto- e
endozoocdrica na categoria zoocorica.

Finalmente, para testar o efeito das correlagdes entre os atributos na DEEA,
fizemos um teste de permutacdo em que permutdvamos ao acaso os atributos entre as
espécies. A cada uma das 9999 simulacdes, calculivamos o valor de DEEA.
Calculamos o valor de p como o nimero de simulagdes em que DEEA era maior ou
igual a DEEA observada, dividido pelo nimero total de simulacdes mais um. O teste

neste caso € unicaudal porque a hipétese € de que a DEEA seja restrita pela correlagdo
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entre os atributos. Para efeito de comparacdo, repetimos o teste usando Dp sem a

pesagem diferencial dos atributos.

2.4 Resultados

Diversidade filogenética

A arvore filogenética apresenta considerdvel riqueza filogenética (Figura 2.1),
sendo composta por 16 ordens, 29 familias e 83 géneros. No entanto, alguns ramos s@o
muito melhor representados: apenas trés ordens (Ericales, Fabales e Malpighiales)
detém 97 (62%) das 157 espécies estudadas; o mesmo ocorre no nivel de familia, em
que trés familias (Fabaceae, Sapotaceae e Lecythidaceae) possuem 76 espécies (48%);
no nivel de género o desequilibrio € menor, mas continua ocorrendo, com trés géneros
(Pouteria, Eschweilera e Protium) detendo 36 espécies (23%). Por outro lado, varios
ramos estdo mal representados: oito ordens tém trés espécies ou menos, treze familias
possuem duas espécies ou menos e 54 géneros possuem apenas uma espécie. A média
de espécies por ordem, familia e género € de 9,8 (DP =12,4),5,4 (DP=7,5)¢e¢ 1,9 (DP =
2,3), respectivamente.

A diversidade filogenética (DEEF) do conjunto de espécies € de 84%. Este valor
estd bem acima do encontrado para a diversidade ecoldgica (DEEA = 18% , também em
uma escala de zero a um; Capitulo 1). Contudo, como as distancias que sdo usadas para
se calcular DEEF sdo arbitrdrias, é razodavel supor que a diferenca entre DEEF e DEEA
€ um mero artefato. De fato, quando padronizamos as distancias filogenéticas e as
dissimilaridades ecoldgicas antes de calcular DEEF e DEEA, o valor de DEEF passa a
ser menor do que a metade do valor de DEEA (DEEF = 30% e DEEA = 64%). Os
envelopes de confianga obtidos por bootstrapping para DEEF e DEEA ndo se sobrepde
(18% < ICpggr < 24% ; 39% < ICpgga < 44%), indicando que a diferenca entre as
diversidades filogenética e ecoldgica sao significativas.

A diversidade ecoldgica varia muito entre os diferentes grupos taxondmicos
(figura 2.1): enquanto alguns grupos apresentam considerdvel variedade de tipos de
estratégia, outros apresentam um unico tipo. Todas as espécies de Vochysiaceae, e.g.,
adotaram a estratégia do tipo 5; em Lecythidaceae, 16 das 18 espécies adotaram o tipo
1. Ja em alguns grupos, como Protium, Pouteria e Moraceae, se observa uma mistura de

estratégias do tipo 1 e do tipo 2. Finalmente, alguns grupos como Fabaceae tém grande
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variedade de estratégias (tipos 1, 2, 5, 6, 10 e 11, embora o tipo 1 ainda seja o mais
comum). Laurales, Malpighiales e Myrtales também apresentam considerdvel
diversidade ecoldgica, cada uma com quatro tipos de estratégia. Malvaceae e Olacaceae,
apesar de terem apenas trés espécies representadas, sao grupos ecologicamente diversos,
pois cada espécie € de um tipo diferente, ao contrdrio do que ocorre com Apocynaceae,
que também tem trés espécies, mas s6 um tipo de estratégia.

A distribui¢@o dos tipos entre os clados pode variar muito, podendo ser muito
ampla ou muito restrita. Alguns tipos, como o tipo 1 e 2 s3o quase onipresentes ao
longo da filogenia, s6 ndo ocorrendo em grupos pouco representados (o tipo 1 s6 ndo
ocorre em Arecales e Caryophyllales e o tipo 2 ndo ocorre em Arecales, Gentianales,
Solanales, Cucurbitales, Oxalidales). Alguns tipos, em contrapartida, s6 aparecem uma
unica vez e em clados isolados: o tipo 9 s6 é representado pela palmeira Oenocarpus
bacaba Mart., tinica monocotiledonea entre as espécies estudadas; o tipo 8 sO aparece
na unica espécie de Myrtaceae (Myrcia grandis McVaugh), um clado isolado dentro de
Myrtales; e o tipo 6 aparece na Unica espécie de um clado relativamente isolado dentro
de Fabaceae (Dinizia excelsa Ducke, a maior arvore emergente da regiao). Os tipos 10 e
11 também estdo restritos a subfamilia Mimosoideae, mas dividem espago com espécies
diferentes dos géneros Abarema e Inga (ao contrario das outras Mimosoideae, essas
espécies nao possuem folidlulos diminutos). Finalmente, alguns tipos aparecem varias
vezes, mas em clados ndo relacionados: o tipo 4 ocorre quatro vezes em clados muito
distintos (Lauraceae, Chrysobalanaceae e Sapotaceae); o tipo 3 ocorre nos grupos-
irmaos Laurales e Magnoliales e no grupo Santalales, que guarda pouca relacdo com os
dois primeiros; o tipo 5 ocorre em Vochysiaceae (onde predomina), Malvaceae e em um
clado isolado dentro de Fabaceae; o tipo 7 ocorre em Malpighiales (Euphorbiaceae e

Violaceae) e em Caryophyllales (Nyctaginaceae).
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Figura 2.1. Filogenia das 157 espécies de arvore dominantes na reserva do Cabo Frio (Projeto Dindmica Bioldgica de Fragmentos Florestais, Manaus). As

distancias filogenéticas foram calculadas com base em uma arvore filogenética topoldgica e em trés categorias taxondmicas (destacadas no eixo do gréfico). O
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Sinal filogenético

As espécies mais aparentadas sdo em geral mais parecidas ecologicamente,
embora haja uma grande variacdo: a dissimilaridade ecoldgica entre espécies-irmas
pode ser quase zero, mas também pode ser relativamente grande (figura 2.2 A). O
grifico da figura 2.2 A pode ser dividido horizontalmente em trés tercos, o primeiro
terco trata da dissimilaridade ecoldgica (Dg) entre espécies que pertencem a mesma
familia, o segundo de espécies da mesma ordem e o terceiro de espécies
filogeneticamente distantes. No primeiro ter¢o do grafico parece haver um piso e um
teto para Dp entre as espécies que aumentam a medida que aumenta a distincia
filogenética (Dp) entre elas. No terceiro ter¢o, o piso parece diminuir 2 medida que o
teto aumenta, o que faz com que a amplitude da Dg entre as espécies aumente a medida
que aumenta a Dg. O segundo ter¢co ndo apresenta um padrdo muito claro, mas €
certamente o ponto de inflexdo da curva que descreve a relacdo entre Dy e Dr.

O sinal filogenético geral (correlacdo entre Dg e D) € significativo quando
consideramos todas as caracteristicas juntas (tabela 2.2). Quando analisamos as
caracteristicas separadamente, porém, quatro das treze caracteristicas nao apresentaram
sinal filogenético significativo e as demais caracteristicas apresentaram sinais de
diferentes magnitudes (tabela 2.2). A correcao aplicada ao célculo do sinal filogenético
das caracteristicas WD e SM ndo alterou substancialmente os resultados (tabela 2.2).

O sinal filogenético também variou bastante entre as varidveis filogenéticas
(figura 2.2 B). O esperado sob um modelo neutro (browniano) de evolucdo € que o sinal
filogenético diminua a medida que voltamos no tempo (género - ordem), o que de fato
ocorre com as varidveis filogenéticas hierarquicamente superiores (queda do sinal nas
varidveis acima de ordem). No entanto, a expectativa € quebrada duas vezes: na varidvel
familia o sinal filogenético cai bruscamente e na varidvel género o sinal volta a cair
(figura 2.2 B). As varidveis filogenéticas que produziram os maiores sinais sao as que
estdo entre ordem e familia e entre familia e género (figura 2.2 B).

Quando removemos o efeito do sinal filogenético geral na diversidade ecoldgica
das espécies (DEEA) tivemos um resultado muito interessante: a DEEA diminui
significativamente apds a remocdo do sinal filogenético (figura 2.3), contrariando a
hipétese de restri¢ao filogenética. O resultado da mesma andlise para cada uma das
caracteristicas separadamente foi consistente com esse padrdo, sendo que em apenas
duas das caracteristicas (NUF e DM) a DEEA observada foi menor do que a DEEA

apo6s a remocgao do sinal filogenético (figura 2.3). Apesar de nas demais caracteristicas a
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Dissimilaridade ecolégica
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DEEA observada ter sido sempre maior do que a DEEA apds a remog¢do do sinal

filogenético, em apenas quatro caracteristicas (PLC, NLC, SLA e WD) essa diferenca

foi significativa (os envelopes de confianga ndo se sobrepuseram; figura 2.3).
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Figura 2.2. Sinal filogenético das estratégias eco-fisioldgicas das 157 espécies estudadas. (A)

Relacdo entre as distincias filogenéticas e a dissimilaridade ecoldgica das espécies. A linha

cinza representa a regressdo polinomial ponderada localmente ajustada aos dados. (B) Sinal

filogenético produzido por cada uma das varidveis filogenéticas. A linha pontilhada é o sinal

filogenético esperado por um modelo browniano de evolucdo. As trés varidveis filogenéticas em

destaque sdo taxondmicas e as demais foram derivadas da topologia da arvore filogenética

dessas espécies.
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Tabela 2.2. Sinal filogenético geral e de cada caracteristica calculado como a correlagéo entre

as distancias filogenéticas e as dissimilaridades ecoldgicas entre as 157 espécies de arvores

estudadas. Usamos o teste de permutacdo de Mantel (9999 simulacdes) para calcular a

significancia dos sinais encontrados.

Caracteristica

Descrigao

Sinal filogenético

GERAL
GERAL’

WD
wbp’
CLC
SM
LDMC
SM’
NLC
MH
LTS
PLC
SLA
DM
LS
LT
NUF

Todas as caracteristicas juntas

Todas as caracteristicas juntas (sem contar género)

Densidade da madeira

Densidade da madeira (sem contar género)
Conteudo de carbono na folha

Massa da semente

Conteldo de matéria seca

Massa da semente (sem contar género)
Conteudo de nitrogénio na folha

Altura maxima

Forga tensil da folha

Conteudo de fésforo na folha

Area foliar especifica

Modo de dispersao

Area da unidade foliar

Espessura da folha

Numero de unidades foliares

0,19%**
0'19***

0,11%**
0,11%**
0,11**
0,08**
0,08*
0,07**
0,07*
0,07*
0,06*
0,06*
0,05*
0,05
0,04
0,04
0,03

‘ Remocdo de género do célculo das distancias filogenéticas.

1 <0,05; %% p < 0,01 ; ¥+ p < 0,001
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Figura 2.3. Efeito da remocdo do sinal filogenético na diversidade ecoldgica (dispersdo das
espécies no espago de atributo, DEEA). Fizemos a andlise para todas as caracteristicas juntas
(geral) e para cada caracteristica separadamente. Pontos abertos sdo os valores de DEEA
observados e pontos cheios sdo a DEEA apds a remocdo do sinal filogenético. As barras sdo
envelopes de confianca calculados como os quantis de 2,5% e 97,5% de 9999 (sinal geral) ou de

4999 (sinal de cada caracteristica) simulacdes feitas por reamostragem das espécies.

Correlagoes entre os atributos

A andlise de correlac@o entre os atributos mostrou que os atributos foliares estao
fortemente correlacionados entre si ao contrario dos demais atributos (na tabela 2.3 os
atributos foliares estdo destacados). Considerando apenas os contrastes filogenéticos
(PICs), ndo ha nenhum atributo foliar que nao esteja correlacionado com pelo menos
outros dois atributos foliares: SLA € o que estd correlacionado ao maior nimero de
outros atributos foliares (seis) e pode ser considerado como um atributo diagndstico do
tipo de folha; PLC estd correlacionado a outros quatro atributos foliares; LS, LTS, LT,
NUF e NLC estdo correlacionados a trés outros atributos foliares; e LDMC e CLC estdo
correlacionados a apenas dois e um atributos foliares, respectivamente, sendo os
atributos foliares mais independentes dos demais. Entre os atributos nao-foliares apenas
uma correlacdo foi significativa (ANE e MH); e entre os atributos foliares e ndo-foliares
apenas duas correlacdes foram significativas (WD estd correlacionado com PLC e com

LTS).

68



Nao fez muita diferenca nos resultados o uso das espécies (TIPs) ou dos
contrastes filogenéticos (PICs): de todas as correlacdes significativas encontradas
usando os TIPs, apenas cinco ndo foram significativas quando usamos PICs; o contrario
s6 é verdadeiro para uma correlacdo (diferencgas entre os resultados estdo destacadas na
tabela 2.3). Esse resultado demonstra que algumas correlacdes devem ser peculiaridades
de certos grupos que estdo melhor representados no conjunto de espécies estudado,
como € o caso das Ericales. Por outro lado, uma correlacdo sé apareceu quando
consideramos as relagdes filogenéticas entre as espécies (WD e PLC), o que indica que
nao ha a correlagdo entre esses atributos nos grupos melhor representados.

Exceto os atributos foliares, os atributos parecem ser independentes uns dos
outros e, portanto, a correlagdo entre eles nao deveria limitar a diversidade ecoldgica
das espécies (DEEA). De fato, a DEEA ndo se alterou significativamente depois de
permutarmos ao acaso os atributos entre as espécies (p = 0,45 ; N = 9999). Esse
resultado, no entanto, deve ter sido afetado pela pesagem diferencial dada aos atributos
e usada para calcular DEEA (tabela A.1 do Apéndice). Por isso, repetimos a andlise,
desta vez sem usar o mesmo peso para todos os atributos e o resultado foi o oposto,
indicando que DEEA ¢ limitada pela correlagc@o entre os atributos foliares (p < 0,0001 ;

N =9999).
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Tabela 2.3. Matriz de correlagdo entre os atributos. O tridngulo inferior da matriz se refere aos coeficientes de Spearman encontrados sem levar em conta a
filogenia das espécies (TIPs). O tridngulo superior se refere aos coeficientes de Spearman resultantes da correlacdo entre os contrastes filogenéticos
independentes (PICs). O retangulo compreende as correlagdes entre os atributos foliares. Os resultados discrepantes entre TIPs e PICs estdo hachurados. ZOO

(zoocoria) e ANE (anemocoria) se referem as duas varidveis bindrias que substituiram a varidvel categérica DM (modo de dispersao).

SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM Z00 ANE
SLA --- -0,37%** -0,20 -0,48*** -0,51%** 0,28** 0,46*** -0,09 0,26* 0,10 -0,21 -0,19 -0,02 -0,03
LS -0,37%** --- -0,09 0,21 0,48*** -0,41%** -0,1 0,01 0,01 -0,19 -0,11 0,18 -0,05 0,02
LDMC -0,19 -0,04 --- 0,26* -0,20 0,04 -0,22 0,15 -0,3** 0,07 0,11 0,03 0,07 0,03
LTS -0,49%** 0,28** 0,34*** --- 0,3** 0,06 -0,11 0,16 -0,11 -0,06 0,27* 0,09 0,03 -0,04
LT -0,54%** 0,49*** -0,23 0,33*** --- -0,26* -0,17 -0,01 -0,07 -0,16 0,02 0,14 0,01 -0,02
NUF 0,38*** -0,29** 0,06 -0,05 -0,36%** --- 0,24 0,10 0,26* 0,08 -0,15 -0,17 -0,06 0,11
NLC 0,40*** -0,06 -0,25* -0,1 -0,14 0,18 --- 0,27*  0,49*** 0,03 -0,16 0,01 -0,02 -0,02
CLC -0,12 0,03 0,23 0,24 0,01 0,04 0,27* - 0,06 0,03 0,05 0,19 0,07 0,01
PLC 0,37*** -0,01 -0,32** -0,21 -0,15 0,39*** 0,45*** -0,01 --- -0,08 -0,26* 0,08 -0,1 -0,04
MH 0,01 -0,19 0,09 -0,01 -0,15 0,02 -0,05 0,09 -0,12 --- -0,05 0,05 -0,14 0,25*
WD -0,21 -0,04 0,13 0,28** 0,01 -0,21 -0,15 0,16 -0,23 0,04 --- 0,20 0,22 -0,2
SM -0,18 0,23 0,12 0,13 0,06 -0,02 0,02 0,20 0,08 0,04 0,21 --- 0,17 -0,22
200 -0,09 0,04 0,12 0,12 0,05 -0,15 0,01 0,11 -0,08 -0,1 0,30** 0,21 --- ---
ANE -0,02 -0,11 -0,01 -0,12 -0,07 0,16 -0,03 0,01 -0,04 0,26*  -0,24* -0,26* - ---

*p<0,05;** p<0,01;**p<0,001
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2.5 Discussao

O conjunto das espécies dominantes € filogeneticamente rico, mas pouco
diverso. O conjunto de espécies € rico porque varios ramos da filogenia das
angiospermas estdo representados, com um elevado nimero de ordens, familias e
géneros, especialmente se considerarmos que estamos tratando apenas de espécies de
habito arbéreo, com mais de 10 cm de didmetro a altura do peito e que sdo as espécies
mais comuns em apenas quatro hectares de floresta. Ao mesmo tempo, o conjunto de
espécies € pouco diverso filogeneticamente, pois mais da metade das 157 espécies
estudadas sdo de trés ordens; a mesma desigualdade se repete no caso das familias e
géneros. H4 alguns grupos que contribuem substancialmente para a baixa diversidade
filogenética e essa contribuicao se d4d em diferentes niveis: géneros, familias e ordens.
Alguns géneros tém muito mais espécies do que a média, como no caso de Pouteria,
Eschweilera e Protium, o que aumenta a concentracao de espécies em alguns géneros (a
diversidade seria médxima se cada género tivesse uma unica espécie). Da mesma forma,
familias com muitos gé€neros, como Fabaceae, e ordens com muitas familias, como
Malpighiales, concentram espécies nesses ramos e fazem com que a diversidade
filogenética seja baixa. O que mais limita a diversidade, porém, € a concentracdo de
espécies em poucos géneros: como a distancia filogenética entre espécies congenéricas
€ a menor possivel, quanto maior o nimero de espécies em um tunico género, menor
serd as médias das distancias filogenéticas e menor a diversidade filogenética.

Se géneros com muitas espécies limitam a diversidade filogenética, Ericales é
sem duvida o principal fator limitante da diversidade filogenética: 18% das espécies
dominantes pertencem a apenas dois gé€neros desse grupo: Pouteria (Sapotaceae) e
Eschweilera (Lecythidaceae). Fabales e Malpighiales também tém muitas espécies
(20% e 13%, respectivamente), mas a primeira tem grande diversidade de gé€neros e a
segunda tem muitas familias (figura 2.1), o que ameniza o efeito negativo dessas ordens
na diversidade filogenética. Diante desse padrao de distribui¢do de espécies entre os
géneros, familias e ordens, é licito perguntar se esse padrdo € apenas um artefato de
amostragem, afinal contemplamos apenas as 157 das cerca de 700 espécies de arvores
que existem no local de estudo. No entanto, esse ndo parece ser o caso: quando
consideramos todas as espécies, € ndo apenas as dominantes, temos que 48% das
espécies pertencem a apenas trés ordens (novamente Malpighiales, Fabales e Ericales);

Fabaceae, Sapotaceae e Lauraceae detém juntas 32% das espécies; e Pouteria, Licania e

71



Ocotea tém 14% das espécies. Essas propor¢des s@ao menores do que as observadas
entre as espécies dominantes, mas considerando que as espécies dominantes sdo apenas
1/5 do numero total de espécies, essas diferencas ndo parecem tdo grandes. A
distribuicao desigual das espécies entre os tixons tampouco € exclusiva da floresta
estudada: em Barro Colorado, e.g., 42% das espécies pertencem a trés ordens
(Malpighiales, Gentianales e Fabales), 30% pertencem a trés familias (Fabaceae,
Rubiaceae e Moraceae) e 13% pertencem a trés gé€neros (Inga, Psychotria e Ficus;
Kress et al., 2009).

Em vez de excecdo, a existéncia de géneros super-diversos parece ser uma regra
nas florestas tropicais e parece ndao depender da densidade de espécies do local (tabela
2.4). Mas o que faz com que alguns gé€neros tenham tantas espécies? A primeira
hipétese € que géneros sdo agrupamentos taxondmicos até certo ponto arbitrarios e, por
isso, podem agrupar espécies que divergiram ha muitos de milhdes de anos, mas que
ndo divergiram morfologicamente (efeito de pressdo estabilizadora); nesse caso, é
necessario assumir que houve menor taxa de extingdo nesses grupos. A segunda
hipétese € que tenha havido um surto de especiacdo relativamente recente (Gentry,
1989). Ha suporte tedrico para ambas as hipdteses, mas esse assunto ainda € controverso
(Arita et al., 2008): ou a taxa de extin¢@o nos trépicos € baixa, ou a taxa de especiagdo é
alta ou ambos. No entanto, a andlise de filogenias moleculares tem fornecido evidéncias
de que o processo predominante nos trépicos é¢ uma alta taxa de especiacao (Mittelbach
et al., 2007), o que indica que esses géneros super-diversos sao resultado de um surto de
especiacdo recente. Esses surtos de especiacdo podem ocorrer como consequéncia de
uma radiacdo adaptativa (Schluter, 2001), que por sua vez pode ter duas causas:
extingcdes em massa ou inovacdes evolutivas. Apds um evento de extingdo em massa, as
espécies sobreviventes tenderiam a ocupar os nichos vagos deixados pelas espécies que
foram extintas (McKinney, 1998); esse processo de diversificacdo teria favorecido a
ocorréncia de diversos eventos de especiacdo (Schluter, 2001). Por outro lado, o
surgimento de uma inovacdo adaptativa pode ter conferido maior plasticidade ou uma
vantagem competitiva a uma espécie, dando-lhe acesso a nichos antes restritos
(Donoghue, 2005). Esses mecanismos, € claro, assumem que a elevacdo na taxa de
especiacdo deve ter uma causa ecoldgica, mas € possivel que certos géneros sejam
diversos simplesmente por terem adquirido caracteristicas reprodutivas que facilitam a
ocorréncia de isolamento reprodutivo, como apomixia, partenocarpia e autopoliniza¢do

(Gentry, 1989).
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O mesmo tipo de surto de especiacdo parece ter ocorrido num passado mais
distante no ramo que deu origem as Fabaceae e em um passado ainda mais distante no
ramo das Malpighiales, o que indica que surtos de especiacdo sio um fendmeno
recorrente ao longo da evolucio das Angiospermas. E tentador associar a diversificacio
de Fabaceae, a terceira maior familia de plantas, com sua capacidade de nodular
(inovacdo adaptativa), mas a associagdo com rizébios ja foi documentada em outras
nove familias e nenhuma delas é muito diversa (Doyle & Lukow, 2003). Por outro lado,
a nodulagdo s6 é comum em duas sub-familias (Mimosoideae e Papilionoideae),
justamente os clados mais diversos dentro de Fabaceae (Doyle & Lukow, 2003). Isso
nos leva a pensar que a simbiose com fixadores de nitrogénio pode ter desencadeado o
surto de especiacdo em Fabaceae, que deve ter ocorrido entre 35 e 54 milhdes de anos
atrds (Doyle & Lukow, 2003). Malpighiales, por sua vez, teve uma radiacdo mais
antiga, ha cerca de 70 a 100 milhdes de anos (Davis et al., 2005), o que esta de acordo
com a forma desse ramo na nossa arvore filogenética (figura 2.1). No caso de
Malpighiales, o surto de especiacdo foi provavelmente causado por uma inovagdo que
permitiu a sobrevivéncia e a reproducdo dessas plantas na sombra, permitindo-lhes
ocupar o sub-bosque das florestas tropicais da época (Davis et al., 2005). A época de
diversificacdo de Ericales, que também ¢ formado por plantas adaptadas a sombra,
coincide com a de Malpighiales (Davis et al., 2005), mas o grande nimero de espécies
nos géneros Pouteria e Eschweilera deve ter tido uma origem mais recente.
Provavelmente, a diversificacdo desses gé€neros ocorreu junto com a diversificacdo do
geénero Inga, que ocorreu entre 2 e 10 milhdes de anos atrds, periodo que compreende o
soerguimento dos Andes, a formagdo do Istmo do Panamd e os ciclos glaciais do
Quaternério (Richardson et al., 2001). Esses grandes eventos geoldgicos seriam a causa
dos recentes surtos de especiacdo que podem ter gerado nada menos do que metade das
espécies de plantas neotropicais (Gentry, 1989).

Da mesma forma que os grupos super-diversos nos chamam ateng¢do, a presenca
de grupos como Arecales, Cucurbitales e Solanales, cada um com uma unica espécie,
sao também intrigantes. Ha duas possibilidades: ou as espécies que pertencem a esses
grupos pobres sdo relictas de extingdes passadas (quanto mais antigo o ramo, por mais
eventos de extingdo ele terd passado), ou sdo linhagens especializadas em outros tipos
de habitats. Segundo a hipétese do museu (Stebbins, 1974), o clima estdvel das florestas
tropicais permitiu que as espécies se acumulassem ao longo do tempo: isso explica

como alguns grupos muito antigos chegaram aos dias atuais, porém nao explica porque
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esses ramos que foram tdo diversos no passado, agora sdo representados por poucas
espécies. Outras teorias afirmam que se os tropicos sd0 um museu, S0 um museu muito
ruim, pois a perda de espécies 1a é tdo grave ou até maior do que em outros lugares
(Stenseth, 1984). Na maior parte dos casos, a extingdo em plantas parece estar ligada ao
surgimento de novas linhagens mais competitivas que deslocam as antigas para habitats
especificos, como ocorreu com as Gimnospermas apds a ascensdo das Angiospermas
(Knoll, 1984). Nesse caso, alguns ramos estariam mal representados por um efeito de
amostragem: Arecaceae, e.g., uma familia antiga (surgiu ha pelo menos 90 milhdes de
anos; Soltis et al., 2005), de fato esta confinada na Amazodnia a areas muito imidas ou
alagadas, como os baixios (dominados por Oenocarpus bataua Mart.; Kahn & de
Castro, 1985) e os buritizais (dominados por Mauritia flexuosa L.), ou estdo restritas ao
sub-bosque (dominados por espécies de Astrocaryum e Attalea; Kahn & de Castro,
1985). Portanto, apesar de ter se diversificado recentemente (entre 65 a 2 milhdes de
anos atrds; Svenning et al., 2008), Arecaceae parece estar confinada a determinados
habitats, onde alids, € muito bem sucedida.

Ericales e Arecaceae sao exemplos extremos de como a diversidade pode variar
entre os ramos filogenéticos e demonstram que para entender o padrao geral de
diversidade filogenética € preciso considerar a particularidade de cada ramo. Ao mesmo
tempo, parece haver um padrdo recorrente: sempre que um ramo se diversifica, outro
ramo se empobrece. Isso acontece porque talvez haja um limite no ndmero de espécies:
novas espécies surgiriam sé até que todos os nichos fossem ocupados (McKinney,
1998). Por outro lado, numa escala geoldgica, o nimero de espécies de plantas parece
estar crescendo exponencialmente (Knoll, 1984) e isso s6 ocorreria se houvesse o
confinamento do nicho ou da distribuicdo geografica das espécies (Gentry, 1989). De
qualquer forma, ao analisar os ramos individualmente, parece que ha um periodo de
grande diversificacdo, seguido por relativo tempo de estabilidade (ou saturagdo;
McKinney, 1998) e entdo de declinio. No caso das plantas, a ascensdo e o declinio dos
ramos parecem estar ligados ao surgimento de inovagdes adaptativas ligadas a
competitividade ou a efici€ncia reprodutiva (Knoll, 1984). Entre esses dois eventos ha
um platd em que a taxa de especiacdo se iguala a de extincdo, fazendo com que o
nimero de espécies permaneca relativamente constante, o que provavelmente se deve a
saturacao do espago de nicho (McKinney, 1998). Nossa arvore fornece bons exemplos

das trés fases: Pouteria, Eschweilera, Protium, Ocotea, Licania e Inga estariam em
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ascensdo; Fabaceae estaria em uma fase poOs estabilizacdo; Malpighiales estaria

comegando a declinar; e Arecaceae estaria em fase adiantada de declinio.

Tabela 2.4. Dados de onze parcelas permanentes de florestas tropicais ao redor do mundo.

Dados obtidos do Center for Tropical Forest Science (CTES, 2011).

Local Numero de espécies por Porcentagem do numero total de
hectare espécies*

Manaus, Brasil 47,2 13%
Lambir, Malésia 23,1 12%
Yasuni, Equador 23,1 11%
Edoro, Congo 20,1 7%
Pasoh, Malasia 16,5 11%
Korup, Camardes 9,9 10%

La Planada, Colombia 9,6 13%
Luquillo, Porto Rico 9,2 13%
Sinhajara, Sri Lanka 8,3 16%

BCl, Panama 6,4 13%
Mudumalai, india 1,5 16%

* Soma dos trés géneros mais ricos de cada lugar.

A despeito da heterogeneidade da drvore filogenética, o padrdo geral indica uma
diversidade filogenética baixa quando comparada a diversidade ecoldgica, o que indica
que: 1) predominam ramos que estao sofrendo surto de especiacdo; ou 2) os eventos de
especiacdo foram predominantemente causados por divergéncias ecoldgicas. A primeira
explicacdo faz sentido, afinal estamos lidando com o conjunto das espécies dominantes
e, em teoria, ramos que estdo em pleno processo de diversificagdo devem ter alguma
inovacdo adaptativa que os torna mais competitivos (Knoll, 1984). J4 a segunda
hipétese parece ndo explicar por que nos gé€neros super-diversos (Pouteria e
Eschweilera) ha a dominancia da estratégia do tipo 1 (figura 2.1). No entanto, essa
aparente homogeneidade dentro desses géneros pode se dar ou por conservagdo das
estratégias ecoldgicas (selecdo estabilizadora), que geraria um sinal filogenético forte,
ou por inércia evolutiva (evolug¢do ao acaso), que também geraria um sinal, porém fraco.
O baixo sinal filogenético encontrado indica que a segunda alternativa é a mais
provdvel: as espécies sdo muito parecidas simplesmente porque divergiram hd pouco

tempo e ndo houve tempo suficiente para que se diferenciassem. Ao mesmo tempo,
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alguns ramos sao ecologicamente diversos, como Fabaceae e Malpighiales, mas estes
sdo também ramos de diversificacdo mais antiga, o que explicaria a diversidade de
estratégias. Finalmente, algumas estratégias aparecem apenas uma vez Oou poucas Vezes
na filogenia e podem representar tanto o surgimento recente de uma nova estratégia, ou
a preservacao de uma estratégia ancestral ndo mais adotada pela maioria das espécies.
Novamente, o baixo sinal filogenético sugere que essas sdo estratégias novas, mas,
como esses ramos contribuem pouco para o célculo do sinal filogenético, € impossivel
afirmar com seguranca se essas sao estratégias recentes ou relictuais.

Considerando que possa ter havido conservacdo em certos ramos, no geral ndo
hd um sinal filogenético forte: espécies muito aparentadas podem ser tanto muito
parecidas ecologicamente ou muito distintas (figura 2.2 A). Um sinal filogenético fraco
aliado a uma diversidade filogenética baixa é exatamente o contrario do esperado caso
as florestas tropicais pouco tivessem se alterado ao longo do tempo evolutivo. Com um
ambiente estivel e, consequentemente, um Otimo fixo, as espécies tenderiam a
conservar seus atributos, que seriam impedidos de evoluir, gerando um forte sinal
filogenético. Como eventos de especiacdo ndo-ecoldgicos continuariam acontecendo, a
diversidade ecoldgica acabaria sendo muito menor do que a diversidade filogenética. De
modo geral, portanto, a visdo de que as florestas tropicais sdo ambientes extremamente
estdveis ndo foi corroborada; no entanto, parece que as espécies estudadas
experimentaram alguns periodos de estabilidade ao longo de sua evolugdo. Se
observarmos a variacdo do grau de conservacdo (sinal filogenético) das estratégias
ecoldgicas ao longo do tempo evolutivo (representado pelas varidveis filogenéticas;
figura 2.2 B) veremos que houve pelo menos duas fases curtas de estabilidade (platds):
uma logo apds a diversificacdo das ordens e outra um pouco antes da diversificacao dos
géneros. Como o esperado num caso de evolucdo ao acaso (evolu¢do ndo associada a
pressoes seletivas) € que o sinal aumente gradualmente ao longo do tempo, sempre que
o sinal se mantiver estdvel € indicio de que houve pressao estabilizadora (Gittleman et
al., 1998).

O sinal aumenta gradualmente em dois momentos: apds o primeiro periodo de
estabilidade e apds a separacdo das familias. O aumento gradual do sinal indica que
durante esse periodo as estratégias ecoldgicas tenham evoluido a uma taxa constante,
compativel com um modelo de evolucdo ao acaso. Em trés momentos, porém, o sinal
filogenético cai bruscamente indicando que a taxa de evolucgao foi acelerada; e em dois

momentos o sinal aumenta rapidamente, indicando que houve uma grande
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desaceleracdo da taxa de evolucdo. A primeira subida ocorre justamente no momento
em que as monocotiledoneas surgem; isso indica que o periodo de divergéncia que
separou as monocotiledoneas das eudicotiledoneas (cerca de 150 m.a.a.; Wikstrom et al,
2001) foi acompanhado por uma importante diferenciagdo ecoldégica que foi mantida até
os nossos dias. A queda do sinal filogenético logo apds a divergéncia das
monocotiledoneas indica que as eudicotiledoneas continuaram a diversificar-se
ecologicamente; esse periodo se deu entre 150 e 125 milhdes de anos atrds (Wikstrom et
al, 2001). Esse periodo de radiacdo adaptativa, porém, foi interrompido por um periodo
de forte pressdo estabilizadora, que coincide com a época de formag¢do da maioria das
ordens (entre 125 e 100 m.a.a.; Wikstrom er al, 2001). Esse periodo de intensa
desaceleracdo da evolucdo deve ter sido fundamental para que as diferengas ecolégicas
entre as ordens fossem conservadas; da mesma forma, também devem ter se conservado
varias diferencas morfoldgicas entre esses ramos, 0 que permitiu aos taxonomos
classificar corretamente as plantas em ordens (Soltis et al., 2005).

Depois de um periodo de estagnacdo, as estratégias ecolégicas voltaram a
evoluir, porém em um ritmo mais lento, compativel com o que se esperaria por um
modelo de evolucdo ao acaso. Esse periodo de deriva teria acabado com um grande
evento de radiacdo adaptativa que coincide com o periodo em que se formaram as
familias (entre 80 e 50 m.a.a.; Wikstrom et al, 2001). Apds esse evento, as estratégias
continuaram evoluindo a deriva até que a taxa de evolucdo novamente desacelerou e um
novo, porém menor, evento de radiacdo aconteceu, culminando com a formagdo da
maioria dos géneros. De modo geral, portanto, a taxa de evolugcdo das estratégias
ecoldgicas sofreu pulsos de aceleracdo seguidos por periodos de estabilizacdo (taxa
constante de evolucdo) que coincidem com os eventos de diversificacdo das
angiospermas. Os periodos de diversificacao das angiospermas, por sua vez, coincidem
com o declinio das gimnospermas no registro fossil, o que indica que as angiospermas
excluiram as gimnospermas competitivamente (Knoll, 1984).

Apesar de ser controversa, a origem das angiospermas provavelmente se deu nos
tropicos, como atesta o registro palinolégico (Morley, 2000), mas talvez tenha se dado
fora das florestas tropicais da época. Angiospermas basais, que ndo possuem xilema
desenvolvido, sdo evidéncia de que as primeiras angiospermas eram herbdceas e que
ocupavam ambientes muito Umidos. Registros palinoldgicos, porém, indicam que as
primeiras angiospermas surgiram em um ambiente seco ou sazonal, o que teria

propiciado a evolucao de vasos condutores eficientes (Morley, 2000). Independente da
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ordem dos acontecimentos, a evolucdo dos vasos condutores foi o pré-requisito da
evolucdo de grandes folhas, que teriam permitido as angiospermas invadirem com
sucesso as florestas tropicais (Morley, 2000). Entre seu surgimento (inicio do Jurdssico)
e a invasdo das florestas tropicais (transicdo entre Jurdssico e Cretdceo), as
angiospermas pouco se diversificaram (Morley, 2000). No entanto, no inicio do
Creticeo teve inicio a ascensdo das angiospermas e o consequente declinio das
gimnospermas € outras traquedfitas (Knoll, 1984). No entanto, a ascensdo das
angiospermas e o declinio das demais traquedfitas ndo ocorreram de uma sé vez: houve
pelo menos quatro periodos de expansdo que foram acompanhados pela extingdo de
outras traquedfitas. A primeira diversificacdo das angiospermas ocorreu no inicio do
Creticeo (cerca de 125 m.a.a.), mas durante esse periodo as angiospermas ocuparam
apenas ambientes instdveis (Knoll, 1984); data desse periodo o surgimento das
monocotileddneas, magnoliideas e eudicotiledoneas (Wikstrom et al, 2001). Um
segundo evento de diversificacdo ocorreu por volta de 100 milhdes de anos atrds
(Wikstrom et al, 2001) que coincide com a expulsdo das Bennettitales e Gnetales dos
tropicos e com a extingao de outras traquedfitas (Knoll, 1984; Morley, 2000); data desse
periodo o surgimento das principais ordens atuais. As coniferas, no entanto, pouco
foram afetadas pela ascensdo recente das angiospermas e continuaram dominando as
florestas tropicais (Morley, 2000). Entretanto, num periodo de cerca de 20 milhdes de
anos (entre 90 e 70 m.a.a.), as angiospermas expulsaram as coniferas dos trépicos e
avangaram rumo aos polos (Morley, 2000); data dessa época o surgimento de boa parte
das familias que conhecemos hoje (Wikstrom et al, 2001).

Assim, é possivel que a oscilacio do sinal filogenético ao longo do tempo
evolutivo seja um reflexo da invasdo das florestas tropicais pelas angiospermas e da
consequente exclusdo competitiva das demais linhagens de traquedfitas.
Adicionalmente, € provavel que cada processo de radiacao esteja relacionado a evolugdo
de um determinado atributo, assim como prevé a lei do minimo esfor¢o evolutivo.
Segundo essa teoria, as radiacdes adaptativas s6 sdao possiveis porque alguns atributos
muito varidveis adquirem novas fungdes permitindo as plantas ocupar nichos muito
diferentes do original (Niklas, 1997). E possivel, e.g., que o desenvolvimento de
diferentes tipos de folha tenha ajudado as angiospermas a dominarem as florestas
tropicais (Morley, 2000). A variac@o do sinal filogenético entre os atributos (tabela 2.2)
parece dar suporte a essa teoria, a despeito da fraqueza do sinal: as espécies estudadas

tém atributos conservados (em especial densidade da madeira e contetido de carbono na
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folha) e atributos ldbeis (em especial o nimero, o tamanho e a espessura das unidades
foliares). Esses atributos mais conservados devem ter apresentado uma taxa de evolugao
consideravelmente mais baixa do que os demais atributos e, portanto, também se
alteraram pouco ao longo da evolucao.

A densidade da madeira (WD) é sabidamente um atributo conservado nas
espécies arbdreas neotropicais, embora o sinal filogenético desse atributo possa variar
entre os grupos de angiospermas (Chave et al., 2006). Acredita-se que a WD possa
servir de restricao a distribui¢do de varias familias; evidéncia disso é que a Amazonia
Oriental € constituida principalmente por familias com alta WD, enquanto a Amazdnia
Ocidental é composta por familias com baixa WD (Chave et al., 2006). Outro atributo
tdo conservado quanto a densidade da madeira € o contetido de carbono na folha (CLC),
que pode estar relacionado a quantidade de elementos estruturais, amido ou compostos
toxicos. Como o CLC ndo esta correlacionado a resisténcia mecénica da folha (LTS;
tabela 2.3), € pouco provéavel que o CLC seja reflexo da quantidade de elementos
estruturais das folhas, pelo menos no conjunto de espécies estudado. Em contrapartida,
o CLC esta positivamente correlacionado ao contetido de nitrogénio na folha (PLC), que
também é usado na producdo de toxinas como cianetos e alcaloides. A produgdo de
toxinas € uma estratégia de defesa contra a herbivoria e € filogeneticamente conservada,
pois dependem de um maquindrio bioquimico para serem produzidas (Agrawal, 2007).
O tamanho da semente (SM) € outro atributo reconhecidamente conservado,
especialmente entre as espécies do mesmo género ou familia (Chazdon et al., 2003).

No outro extremo estdo quatro atributos que ndo apresentaram sinal filogenético,
indicando que esses atributos estio a deriva ou que as espécies estdo divergindo. E
pouco provavel, no entanto, que atributos importantes para o balango energético da
planta como a drea e a espessura foliar (LS e LT) estejam evoluindo 2 deriva. E mais
plausivel que esses atributos devem estar evoluindo a medida que novas espécies
surgem e velhas espécies se extinguem da regido, afinal a efici€ncia da estratégia ligada
a esses atributos deve depender das estratégias adotadas pelas outras espécies de planta
da comunidade (Schieving & Poorter, 1999). O modo de dispersio ndo ¢é
filogeneticamente conservado, o que contrasta com o padrdo obtido em outra floresta
neotropical, em que o DM, bem como outros caracteres reprodutivos, apresentou forte
sinal filogenético (Chazdon et al., 2003). No entanto, a competi¢do interespecifica por
dispersores pode ter propiciado a divergéncia dos modos de dispersdo entre ramos-

irmaos. Alguns atributos, portanto, evoluiram menos do que outros, provavelmente

79



porque as condi¢des que o tornavam adaptativos também mudaram pouco, ao passo que
atributos que determinam a capacidade competitiva das espécies devem estar sempre se
acomodando a configuracdo das comunidades, que estd sempre mudando.

Esse constante rearranjo das estratégias das espécies deveria ter causado um
padrao de evolugdo paralela entre as espécies que compde a comunidade. Porém, como
houve periodos de intensa diversificacdo ecoldgica na histéria evolutiva das espécies
estudadas, a hipétese de paralelismo para explicar a semelhanca ecoldgica entre as
espécies ndo mais se sustenta. Aliada as quedas do sinal filogenético ao longo da
evolucdo, a diminuicdo da diversidade ecoldgica depois da remogdo do efeito
filogenético € evidéncia de que as estratégias ecoldgicas primeiro divergiram e depois
convergiram ao longo da histéria das angiospermas. Aparentemente, o processo de
convergéncia foi recente, pois ainda no nivel de género o sinal filogenético demonstrava
uma tendéncia de queda, o que sugere que os géneros também surgiram durante um
periodo de radiacdo adaptativa. Alguns géneros, porém, parecem ter sofrido um surto de
especiacdo que ndo foi acompanhado pela divergéncia ecoldgica entre as espécies
produzidas. Esse descompasso entre especiacdo e divergéncia ecoldgica pode ser
resultado tanto de pressdes estabilizadoras que impedem a divergéncia ecoldgica ou
pode ser causado pela recente especiagdo alopdtrica das espécies. Qualquer que seja a
causa, esse resultado estd de acordo com a teoria dos reftigios (Mayr & O’Hara, 1986),
que prevé a formacgao de espécies ecologicamente indistinguiveis. A teoria dos refligios
explica porque espécies congenéricas sdo tdo parecidas ecologicamente, mas nao
explica porque houve a convergéncia das estratégias ecoldgicas entre ramos muito
diferentes.

Talvez a melhor explicacdo ndo esteja na evolu¢do das plantas, mas sim no
ambiente, que pode ter selecionado espécies de diferentes ramos que continham o
mesmo tipo de estratégia. A grande semelhanca ecoldgica entre espécies de ramos tdo
distintos, portanto, seria efeito de uma forte selecao atual e ndo causa de restricdes
evolutivas. Uma forte selec@o limitaria o nimero de estratégias possiveis, que por sua
vez sdo feitas da combinagdo de varios atributos. Portanto, se a baixa diversidade
ecoldgica fosse causada por uma forte selecdo natural esperariamos que os atributos
estivessem fortemente correlacionados entre si (Donovan et al., 2011) e que essas
correlacOes diminuissem significativamente a diversidade ecoldgica. Porém, ndo € isso
que acontece: alguns atributos estdo de fato correlacionados, mas essa correlacdo nio é

capaz de restringir a diversidade ecoldgica das espécies estudadas. Isso indica que a
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combinacdo entre os atributos no geral € livre, mas seguramente isso nao se aplica aos
atributos foliares. A forte correlacdo entre os atributos foliares tem sim um efeito
negativo na diversidade ecoldgica, mas como as estratégias foliares sdo apenas um
aspecto da estratégia geral das plantas, o efeito final é baixo.

A correlagdo entre os atributos foliares ja foi extensivamente explorada e é
conhecida como o espectro econdmico foliar (EEF) (Wright ef al., 2004). Esse espectro
€ um resumo das correlagdes entre varios atributos e na pratica representa um gradiente
de estratégias que vai da estratégia mais conservativa a mais aquisitiva. A estratégia
conservativa, um dos extremos do EEF, estd relacionada a uma estratégia de
investimento com retorno a longo prazo; fazem parte desse grupo plantas com folhas
que tem uma vida ttil muito longa, alto investimento em defesas estruturais e pouca
capacidade fotossintética (Wright er al., 2004). Ja& o outro extremo do EEF ¢
representado por uma estratégia de investimento com retorno rapido; as plantas desse
grupo investem em folhas com alta capacidade fotossintética, mas com vida util breve
(Wright et al., 2004). A existéncia do EEF, no entanto, ndo quer dizer que todas as
estratégias t€ém a mesma eficiéncia em um determinado ambiente: apesar de haver muita
varia¢do dentro de um mesmo ambiente, a estratégia 6tima muda conforme as condicoes
ambientais (Wright et al., 2004). Essa variedade de estratégias, no entanto, indica que
deve existir uma selecdo divergente ao longo do EEF que permite que vdrias estratégias
coexistam em um unico hdbitat. O EEF, portanto, apenas representa o conjunto de
estratégias que sao possiveis, dadas as limitagdes fisicas e quimicas, que s@o universais
e também limitacdes bidticas como competicdo e herbivoria, que sdo locais.

Certas combinagdes de atributos podem ser ineficientes porque, e.g., falham em
lidar com leis da fisica como a gravidade. A correlagdo positiva entre a drea e a
espessura da folha (LS e LT; tabela 2.3) é um exemplo desse tipo de selecdo
biomecanica: folhas finas e muito grandes ndo conseguiriam se sustentar e ficariam
caidas, paralelas ao angulo de incidéncia da luz. Talvez em um ambiente aberto e sem
competi¢do por luz isso ndo seja um problema, mas esse ndo parece ser o caso da
floresta estudada. A selecdo pode também ser bioquimica: a fotossintese, e.g., requer
uma série de compostos, desde a clorofila até o ATP, mas se um deles faltar, a cadeia é
quebrada e a fotossintese ndo acontece. No caso da fotossintese, a estequiometria
também € um fator importante, pois a eficiéncia de todo o processo serd limitada pela
concentracdo do composto menos concentrado. Um exemplo dessa selecao bioquimica é

a correlagdo positiva entre o contetido de nitrogénio e de fésforo na folha (NLC e PLC),
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que devem representar a concentragdo de rubisco e a concentracdo de ATP e NADPH,
respectivamente. Tanto NLC quanto PLC estdo positivamente associados a capacidade
fotossintética da folha (Wright et al., 2001), no entanto, folhas com grande NLC, mas
com baixo PLC, e.g., devem ter uma capacidade fotossintética tdo grande quanto folhas
com baixos NLC e PLC. Além de desperdicarem fésforo, um nutriente geralmente
escasso, plantas com alta PLC sdo mais suscetiveis ao ataque de herbivoros, pois sdo
muito nutritivas (Wright et al., 2001); o mesmo vale para folhas com alto PLC e baixo
NLC. A pressao de herbivoria aliada a baixa eficiéncia do uso do nitrogénio ou do
fosforo explica porque NLC e PLC estdo tao fortemente correlacionados (tabela 2.3).
Finalmente, combinacdes energeticamente ineficientes sdo eliminadas pela competi¢ao
com combinac¢des mais eficientes. Um exemplo de selecdo por competicdo € a forte
correlagdo negativa entre resisténcia mecanica e drea foliar especifica da folha (LTS e
SLA; tabela 2.3). Plantas com SLA geralmente estdo no extremo aquisitivo do EEF e
plantas com baixa SLA estdo no extremo conservador do EEF (Wright et al., 2004).
Plantas com estratégias aquisitivas apresentam crescimento rdpido e alta taxa de
substituicao de folhas, enquanto plantas conservativas crescem lentamente e t€m folhas
longevas. A principio, é possivel que as plantas tenham folhas de vida curta e bem
resistentes, do mesmo modo que € possivel que as folhas sejam longevas, mas pouco
protegidas. Porém, ao investir em folhas estruturalmente resistentes, a planta gasta
bastante energia; pelo outro lado, folhas desprotegidas sdo mais suscetiveis ao ataque de
herbivoros e a danos provocados pelo vento, pela chuva ou pela queda de galhos, e.g.
(Wright et al., 2004). Assim, € economicamente invidvel investir muito em folhas que
vao durar pouco, da mesma forma que € impossivel uma folha desprotegida ter uma
longa vida util.

Os varios tipos de selec@o sobre os atributos foliares parecem operar por meio da
competi¢do entre as plantas, o que demonstra que a eficiéncia na captacdo e uso da luz é
uma funcgdo critica para o sucesso das plantas. Ao mesmo tempo em que limita o
nimero de combinacdes possiveis, a competicdo propicia a divergéncia entre as
espécies ao longo do EEF. Isso s6 € possivel em um ambiente como a floresta estudada,
que é topogréfica e edaficamente homogénea, por causa da grande heterogeneidade
espacial na distribuicdo da luz. Em uma floresta, a intensidade da luz varia em trés
dimensoes: verticalmente, a intensidade da luz aumenta a medida que nos aproximamos
do dossel; horizontalmente, a abertura e o fechamento das clareiras faz com que

tenhamos um gradiente de luminosidade no chao da floresta (Montgomery & Chazdon,

82



2001). A grande variedade de ambientes luminosos, portanto, explica como sdo
possiveis vérias estratégias de aquisicdo e uso de luz, sendo que estratégias aquisitivas
sdo mais eficientes em ambientes efémeros e bem iluminados como as clareiras,
enquanto ambientes estdveis, mas sombreados como o sub-bosque devem favorecer
estratégias conservativas. Além da luminosidade, a eficiéncia de uma estratégia também
serd determinada pela estratégia adotada pelas outras espécies (Schieving & Poorter,
1999), o que possibilita uma maior variacio de estratégias vidveis.

A selecio também se faz sentir em alguns atributos ndo foliares, que
representam outros aspectos da ecologia das plantas, como o porte, a dispersao e a
regeneracdo. Altura maxima (MH), e.g., estd relacionada ao modo de dispersdo:
espécies anemocoricas sdo em média mais altas do que as zoocdricas e autocdricas.
Certamente, no caso das anemocdricas, a altura da planta deve ser proporcional ao raio
de alcance da dispersdo de suas sementes, uma vez que o vento acima do dossel deve
ser bem mais forte do que no interior da mata. A densidade da madeira (WD) esta
correlacionada positivamente com a resisténcia mecanica da folha (LTS) e
negativamente com o conteido de fésforo na folha (PLC), o que indica que WD
também é um atributo ligado ao espectro aquisitivo-conservativo. WD € baixa em
plantas com estratégias aquisitivas e alta em plantas com estratégias conservativas; essa
diferengca na WD pode ser causada pela maior taxa de crescimento das plantas com
estratégia aquisitiva (Chave et al., 2009). Fora esses exemplos, porém, os atributos nao
foliares nao estdo correlacionados entre si ou com os atributos foliares, o que em certos
casos € estranho. Arvores de sub-bosque, e.g., deveriam ter um tipo de folha diferente
das arvores de dossel, que sofrem intensa radiacdo, mas os atributos foliares ndo estdao
correlacionados com a altura maxima (MH). No entanto, a auséncia de correlagdes entre
os atributos ndo foliares ndo pode ser considerada como evidéncia de que esses atributos
ndo sofrem pressoes seletivas. Ao contrério, € possivel que a selecdo nesses atributos
seja tdo forte que os impeca de variar; se os atributos ndo apresentam variacao, entao

também nao € possivel que haja correlagdo entre eles.
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2.6 Conclusao

O objetivo principal deste capitulo era descobrir o que fez com que as espécies
de arvores dominantes da floresta estudada se tornassem tao parecidas ecologicamente.
Testamos entdo as hipdteses de que a diversidade ecoldgica estaria limitada pela histéria
evolutiva das espécies ou por pressdes seletivas presentes. Encontramos evidéncia de
que a histéria evolutiva limita a diversidade ecoldgica, mas ndo através da conservagao
de atributos ao longo da evolugdo, mas pela radiagdo recente de alguns géneros como
Pouteria e Eschweilera. Além disso, descobrimos que houve uma convergéncia recente
das estratégias ecoldgicas dessas espécies, 0 que as tornou ainda mais parecidas, mas
ndo encontramos evidéncia de que a selecdo atual restrinja a diversidade ecoldgica,
exceto no caso da diversidade de estratégias de aquisi¢do de luz. A convergéncia das
estratégias ecoldgicas sugere que o local estudado seja um novo tipo de habitat que teria
sido colonizado recentemente por espécies oriundas de ramos filogenéticos que tinham
estratégias ecoldgicas divergentes. Considerando que o solo no local de estudo € rico
em silte (material que se deposita no leito de corpos de dgua e que torna o solo mais
fértil) e que até 2,5 milhdes de anos atrds a Amazonia Central pode ter sido ocupada por
um grande lago (hip6tese do Lago Amazonas; Campbell et al., 2006), € provavel que o
local de estudo j4 tenha sido um braco de lago ou um alagado. Quando secou, o leito
desse lago deve ter fornecido uma 6tima oportunidade ecoldgica para as espécies de
terras mais altas, adaptadas aos solos oligotréficos tipicos da terra-firme amazonica. O
que se seguiu deve ter sido uma corrida evolutiva dessas espécies para se adaptarem a

esse novo tipo de solo, mais rico em nutrientes € com maior disponibilidade de dgua.
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Consideragoes finais

O estudo das estratégias ecoldgicas das espécies de arvore dominantes em uma
floresta de terra firme amazdnica resultou em algumas importantes licdes sobre esse
sistema em especifico e sobre a ecologia das plantas como um todo. A primeira li¢do é
que hi regras de combinacdo de atributos que sdo universais. Essas regras, que
emergem na forma de correlagdo entre os atributos, sd@o causadas por demandas
conflitantes ou por razdes alométricas, que por sua vez sdo consequéncia das leis da
fisica e da quimica. Essas leis ndo diferem de um ambiente para outro e agem da mesma
forma em todos os organismos, restringindo o nimero de estratégias possiveis. No
sistema estudado, somente encontramos evidéncia dessa restricao nos atributos foliares,
descritos em outro estudo como formando um espectro econdmico em escala mundial
(Wright et al., 2004). As folhas desempenham vdrias fungdes cruciais nas plantas, como
trocas gasosas e aquisi¢do de energia, a0 mesmo tempo em que sdo muito vulnerédveis,
e.g., ao ataque de herbivoros e a perda de dgua. E esperado, portanto, que as folhas
sejam alvo de intensa sele¢dao natural, o que de fato as evidencias aqui apresentadas
parecem apontar. A aparente auséncia desse tipo de restricdo em outros atributos,
contudo, ndo demonstra que eles ndo sejam selecionados, apenas que o mecanismo de

selecdo ndo resulta em um espectro como no caso dos atributos foliares.

Uma segunda licdo gerada por nosso estudo é que ha caracteristicas especificas
de cada tipo de sistema e que, portanto, ndo podem ser generalizadas. O sistema
estudado se caracteriza por um clima equatorial imido, por solos antigos e muito pobres
em nutrientes € por uma grande produtividade vegetal, rivalizada somente por outras
florestas tropicais. Essas caracteristicas fazem das florestas tropicais sistemas onde o
potencial de crescimento das plantas € muito alto, o que deve aumentar a importancia e
a intensidade da competicio entre elas. A corrida evolutiva rumo ao dossel e a
segregacdo das espécies em vdrios estratos verticais € evidéncia dessa competicdo. A
disputa por luz através do crescimento vertical, porém, traz seus custos, que vém na
forma do necessdrio investimento em tecidos de sustentac¢do (Falster & Westoby, 2003)
e no risco de cavitacdo dos vasos condutores (Reich et al., 2003). Esses custos
descompensam em parte o ganho de receber radiacdo solar direta e talvez expliquem

porque a maior parte das estratégias tende para o extremo conservador do espectro
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econdmico. Todo esse conflito, porém, sé existe porque as florestas tropicais podem
sustentar uma grande quantidade de biomassa acima do solo, o que nido acontece nos
cerrados ou nos campos, e.g. A convergéncia da maioria das espécies para ocupar o
dossel e a divergéncia de algumas espécies que se especializaram em ocupar o sub-
bosque sdo, portanto, peculiares de sistemas onde a luz € um recurso limitante, como no

caso das florestas, tropicais ou temperadas.

A terceira licdo que a floresta da reserva do Cabo Frio tem a nos ensinar € sobre
a importancia da histéria. Eventos climdticos e geoldgicos como as glaciacdes e a
formacdo de grandes lagos t€m um papel determinante na formacdo do conjunto de
espécies, que por sua vez determinard os mecanismos de coexisténcia entre essas
espécies. No caso da floresta estudada, a retracdo e fragmentacao das florestas deve ter
sido fundamental para o surgimento de vérias espécies ecologicamente equivalentes via
especiacdo alopdtrica (Mayr & O’Hara, 1986). Essa pode ser a explica¢do de por que na
Amazonia ha tantas espécies congenéricas como as espécies de Pouteria, Eschweilera,
Inga, Ocotea, Protium e Licania, e.g. O escoamento do grande Lago Amazonas, que
ocupava a drea estudada (Campbell et al., 2006), deve ter contribuido ainda mais para a
grande similaridade ecoldgica das espécies estudadas. Quando secou, o leito desse lago
deve ter fornecido uma 6tima oportunidade para as espécies de planta adaptadas aos
solos mais pobres e secos das dreas que ndo foram alagadas e que hoje consitutem os
platos tipicos da terra firme. A subita disponibilidade de terras férteis pode ter
propiciado a convergéncia das estratégias ecoldgicas das espécies de terra firme de que
teriam se adaptado a essa nova situac¢do. Portanto, como resultado desses dois eventos
histéricos, formou-se um conjunto de espécies com baixa diversidade de estratégias, o

que pode explicar como essas espécies sdo mantidas no sistema.

Uma vez que o conceito da exclusdo competitiva parece ndo se aplicar a floresta
estudada, a equivaléncia ecoldgica entre as espécies parece ser o principal mecanismo
de manutencdo da diversidade. Embora ocorra a diferenciacdo de nichos, ela nao é
suficiente para explicar a coexisténcia da maioria das espécies, que adota a estratégia
Otima. As espécies que adotam a estratégia 6tima, no entanto, ndo t€ém desempenhos
ecologicos muito maiores do que as demais espécies e isso pode ser consequéncia
justamente do maior nimero de espécies que adotam essa estratégia. Propusemos entao
a existéncia de uma demanda conflitante entre os beneficios de se adotar a estratégia

O0tima e o nimero de competidores que também a adotam. A partir disso, podemos
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prever que quanto maior o nimero de espécies com as estratégias mais eficientes, maior
serd a diversidade passivel de ser mantida. Aqui reside a importancia dos processos de
formacdo e perda de espécies, afinal sdo eles que moldam o conjunto de espécies e suas
estratégias. Esse mecanismo de coexisténcia, no entanto, deve ser potencializado por
mecanismos de denso-dependéncia, que também impedem que algumas espécies

dominem a floresta.

Como li¢do final e talvez mais importante, vimos que sistemas aparentemente
complexos como as florestas tropicais podem se revelar muito mais simples do que
imagindvamos. Na floresta estudada, encontramos apenas dois tipos bdsicos de
estratégia que de certa forma sdo complementares e que dominam praticamente todas as
comunidades locais. Isso demonstra a relativa simplicidade do sistema e nos ensina que
a complexidade pode estar no modo como um problema é abordado. A mudanga de uma
abordagem baseada na identidade das espécies para uma abordagem funcional dessas
espécies provou-se uma ferramenta muito Gtil para contemplarmos propriedades antes
insuspeitas de sistemas que sdo incompreendidos hd séculos. As propriedades de um
sistema, por sua vez, sdo 0 primeiro passo para compreendermos como funcionam e

como evoluem esses sistemas altamente diversos.
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Apéndice

Tabela A.1. Pesos almejados, nominais e reais dados aos treze atributos usados para calcular as
dissimilaridades ecoldgicas entre as 157 espécies de arvore dominantes de uma floresta de terra
firme (PDBFF, Manaus).

Atribut Peso almejado (% Peso nominal (% Peso real (%
LS 2,8 3,4 3,8
SLA 2,8 2,3 3,7
LDMC 2,8 6,0 2,9
LT 2,8 6,0 2,7
LTS 2,8 7,4 2,0
NLC 2,8 6,7 2,6
CLC 2,8 3,0 2,9
PLC 2,8 6,6 2,8
NUF 2,8 4,7 3,1
MH 25,0 18,0 24,9
WD 25,0 21,0 24,5
SM 12,5 11,5 13,8
DM 12,5 3,4 10,5
TOTAL 100 100,0 100,2

Tabela A.2. Referéncias de onde foram extraidas as relacdes filogenéticas entre os géneros das
espécies estudadas.

Familia Referéncia

Annonaceae Doyle et al., 2004; Huysmans et al., 2010.
Euphorbiaceae = Wurdack et al., 2005.

Fabaceae Doyle et al., 1997.

Humiriaceae Herrera et al., 2010.

Lauraceae Chanderbali et al., 2001.

Lecythidaceae Mori et al., 2007.

Malvaceae Alverson et al., 1999.

Olacaceae Malécot & Nickrent, 2008.

Swenson & Anderberg, 2005; Smedmark et al., 2006;
Triono et al., 2007; Swenson et al., 2008.
Vochysiaceae Conti et al., 1996.

Sapotaceae
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Figura A.1. Correlagdes entre a matriz de dissimilaridade calculada com base nos atributos das
espécies estudadas (Dp) e a matriz de dissimilaridades calculada com base na classificacdo
dessas espécies em grupos. O nimero de grupos que maximiza essa correlagdo € o k-6timo de
Mantel e foi o critério usado para fazer o corte do dendrograma da figura 1.3.
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Figura A.2. Porcentagem da variagdo explicada pelas dez primeiras coordenadas principais
(CoP) de uma andlise de coordenadas principais feita nas 157 espécies estudadas em fungdo dos
treze atributos analisados. As barras brancas representam a particdo da variagdo esperada pelo
modelo da vara quebrada.
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Tabela A.3. Atributos funcionais calculados para cada uma das 157 espécies de arvore dominantes em quatro parcelas da reserva do Cabo Frio (PDBFF,
Manaus). Tipo — tipo de estratégia ecoldgica; SLA — drea foliar especifica; LS — drea da unidade foliar; LDMC — contetido de matéria seca da folha; LTS —
resisténcia mecanica da folha; LT — espessura da folha; NUF — nimero de unidades foliares; NLC, CLC e PLC - conteudo de nitrogénio, carbono e fésforo da
folha; MH — altura maxima; WD — densidade da madeira; SM — massa da semente; DM — modo de dispersdo: Zoo (dispersdo por endozoocoria), Zoo’
(ectozoocoria), Ane (anemocoria) e Auto (autocoria). SLA, LS, LDMC, LTS, LT e NUF sao médias e entre parénteses estdo o nimero de réplicas usado para obter
cada valor; NLC, CLC e PLC foram obtidos a partir de amostras compostas; MH foi obtido do individuo com maior diametro a altura do peito; WD, SM e DM
foram obtidos de vérias fontes da literatura especificadas na tabela. DF — dados faltantes.

Ordem Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?)  (mm’) (%) (Nmm?) (mm) (ke”) (gkg’) (gke”) (m) (gmL?) (log(g)) de SM /DM
Arecales Oenocarpus bacaba Oenb 9 7,42 (3) 31294 53,28 6,13 (4) 0,2(3) 1853 16,12 482,76 0,56 22,5 0,65 ° 6 Zoo Lorenzi et al.
Mart. (3) (3) (4) (2006) / SID
(2008)
Caryophyllales Nyctaginaceae Neea aff. madeirana  Neea 7 9,62 (3) 4163 32,3 0,65(3) 0,29 1(3) 50,39 4539 0,73 27,5 0,68* ¢ 3* Zoo* SID (2008)
Standl. (3) (3) (3)
Neea sp. 2 Nee2 7  10,51(6) 12216 23,7 0,96(6) 041 1(6) 39,93 464,28 0,47 27,5 0,68* ¢ 3* Zoo*  SID (2008)
(6) (6) (6)
Neea sp. 3 Nee3 2  9,05(4) 4987 39,05 0,76(4) 0,29 1(4) 37,76 464,89 0,45 22,5 0,68* ¢ 3% Zoo*  SID (2008)
(4) (4) (4)
Cucurbitales Anisophylleaceae Anisophyllea Ansm 1 10,77 (6) 6280 43,5 0,67(6) 0,23 1(6) 14,46 465,01 0,34 27,5 0,86 © 4% Zoo SID (2008) /
manausensis Pires & (6) (6) (6) Ribeiro et al.
W. A. Rodrigues (1999)
Ericales Lecythidaceae Cariniana decandra Card 1 9,52 (1) 9231 52,88 0,47(1) 0,17 1(1) 15,35 483,52 0,63 32,5 0,58 ¢ 3* Ane SID (2008) /
Ducke (2) (1) (1) Ribeiro et al.
(1999)
Corythophora altaR.  Cora 1 12,53 (14) 7418 51,86 0,57 (14) 0,18 1(14) 24,65 484,83 0,63 27,5 0,71 ¢ 6 Zoo Mori &
Knuth (14) (8) (7) Prance (1990)
/ Ribeiro et al.
(1999)
Corythophora rimosa  Corr 1 9,12 (4) 7235 49,81 0,63 (4) 0,21 1(4) 18,35 484,03 0,44 27,5 0,79 ¢ 6 Zoo Mori &
W. A. Rodrigues (4) (3) (3) Prance (1990)
/ Ferraz et al.
(2004)
Courataristellata A.C. Curs 2 7,91(1) 4883 44,75 0,88(1) 0,25 1(3) 245 461,92 0,82 22,5 063 ¢ ax Ane  SID (2008)
Smith (3) (1) (1)
Eschweilera Esca 1 7,6 (5) 1687 60,72 1,1(6) 0,2(5) 1(6) 17,45 498,59 0,38 32,5 0,82 € 5% Zoo*  SID (2008)
amazoniciformis S. A. (6) (5)
Mori
Eschweilera Esco 1 7,78 (12) 12418 50(7) 1,13(15) 0,26 1(15) 21,65 4996 0,44 32,5 0,75 © 5% Zoo* SID (2008)
atropetiolata S. A. (15) (8)
Mori
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?) (mm’) (%) (Nmm?) (mm) (gke”) (ske’) (ske’) (m) (gmL’) (log(g)) de SM /DM
Ericales Lecythidaceae Eschweilera collina Escc 9,5 (8) 5597 42,09 0,84 (8) 0,28 1(8) 27,26 485,51 0,51 27,5 0,78 ¢ 5* Zoo* SID (2008)
Eyma (8) (6) (6)
Eschweilera coriacea  Esce 9,06 (13) 10372 47,71 0,84(13) 0,23 1(13) 17,51 480,87 0,52 27,5 0,84 ¢ 5 Zoo Camargo et
(DC.) S. A. Mori (13)  (7) (5) al. (2008) /
SID (2008)
Eschweilera Escy 7,93 (9) 4700 48,74 1,19(12) 0,26 1(12) 18,44 498,04 0,41 32,5 0,85* ¢ 5 Zoo Camargo et
cyathiformis S. A. (9) (6) (6) al. (2008)
Mori
Eschweilera Escg 9,03 (12) 13875 50,71 0,84(12) 0,22 1(12) 21,22 492,06 0,53 27,5 0,88 © 5% Zoo SID (2008)
grandiflora (Aubl.) (12) (6) (6)
Sandw.
Eschweilera Escm 11,11 (8) 4702 48,66 0,85(9) 0,19 1(9) 22,91 500,69 0,51 32,5 0,86 ¢  5* Zoo  SID (2008)
micrantha (O. Berg) (8) (6) (6)
Miers
Eschweilera Escp 11,76 (9) 4929 50,56 0,82(10) 0,18 1(10) 25,86 502,16 0,5 37,5 0,85* © 5* Zoo*  SID (2008)
pseudodecolorans S. (10) (4) (5)
A. Mori
Eschweilera rankiniae  Escr 9,79 (6) 2590 45,98 0,85 (6) 0,23 1(6) 22,35 496,25 0,47 17,5 0,85* € o Zoo* SID (2008)
S. A. Mori (6) (6) (6)
Eschweilera romeu- Escu 8,8 (13) 5861 52,71 0,93(14) 0,23 1(14) 20,73 487,5 0,59 27,5 0,85* ¢ 5 Zoo Camargo et
cardosoi S. A. Mori (13) (5) (5) al. (2008)
Eschweilera truncata  Esct 7,83 (12) 7528 52,47 1,1(16) 0,25 1(17) 17,61 492,21 0,47 32,5 0,85* ¢ 5 Zoo Camargo et
A. C. Smith (13) (9) (10) al. (2008)
Eschweilera Escw 10,76 (15) 4855 49,62 0,72(23) 0,18 1(24) 194 484,54 0,54 27,5 0,83 ¢ 4 Zoo Camargo et
wachenheimii (18) (12) (15) al. (2008)
(Benoist) Sandw.
Lecythis chartacea Lecc 5,85 (1) 6392 0(0) 0,65(1) 0(0) 1(1) DF DF DF 27,5 0,82 © 5 Zoo Lorenzi (1992)
Berg (1) / SID (2008)
Lecythis pranceiS. A.  Lecp 10,66 (14) 16918 45,94 0,74(15) 0,23 1(15) 28,83 582,32 0,48 27,5 0,88 ¢ 6 Zoo Camargo et
Mori (15)  (9) (8) al. (2008)
Ericales Sapotaceae Chrysophyllum Chrl 5,79 (1) 5678 51,19 1,24(1) 0,32 1(1) 12,43 484,12 0,6 32,5 0,79 ¢ 4% Zoo SID (2008) /
lucentifolium (1) (1) (2) Ribeiro et al.
Cronquist (1999)
Chrysophyllum Chrp 8,34 (3) 7876 39,06 0,58 (3) 0,25 1(3) 25,56 482,83 0,46 32,5 0,78 © 4 Zoo SID (2008)
pomiferum (Eyma) T. (3) (3) (3)
D. Penn.
Chrysophyllum Chrw 11,01 (3) 5406 38,48 0,66(3) 0,23 1(3) 29,57 484,79 0,45 32,5 0,75* ¢  4* Zoo  SID(2008)/
wilsonii Penn. (3) (3) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Ecclinusa guianensis ~ Eccg 9,08 (9) 6403 5572 0,79(10) 0,19 1(10) 13,26 485,26 0,34 32,5 063 ¢  5* Zoo  SID(2008)
Eyma (10) (4) (4)

100



Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?) (mm’) (%) (Nmm?) (mm) (gke”) (ske’) (ske’) (m) (gmL’) (log(g)) de SM /DM
Ericales Sapotaceae Manilkara bidentata  Manb 1 9,37 (6) 3411 52,09 0,96 (9) 0,17 1(9) 16,05 477,2 0,41 27,5 0,88 ¢ 5 Zoo Baraloto &
(A. DC.) A. Chev. (6) (6) (6) Forget (2007)
/ SID (2008)
Manilkara huberi Manh 1  586(7) 14724 48,89 1,16(7) 027 1(7) 12,97 502,45 0,39 325 093¢ 4 Zoo  Lorenzi(1992)
(Ducke) A. Chev. (7) (6) (6) / SID (2008)
Micropholis Mcre 1 9,73(3) 5244 4438 0,78(4) 0,27 1(4) 18,07 4846 0,38 32,5 0,72 ¢  a* Zoo  SID (2008)/
casiquiarensis (3) (4) (4) Ribeiro et al.
/mensalis (1999)
Micropholis Mcry 2 10,62 (3) 1215 51,55 0,33(3) 0,18 1(3) 17,89 470,03 0,36 17,5 0,66* ¢ a* Zoo  SID(2008)/
cylindrocarpa (3) (3) (3) Ribeiro et al.
(Poepp.) Pierre (1999)
Micropholis Mcrg 1 7,28(12) 6677 52,97 1,04(14) 0,28 1(14) 23,18 492,92 0,37 32,5 0,66 ¢ 4% Zoo  SID (2008)
guyanensis (A. DC.) (13) (4) (6)
Pierre
Micropholis venulosa  Mcrv =~ 1 9,85 (4) 1048 54,22 0,44 (4) 0,15 1(4) DF DF DF 32,5 0,69 © 4 Zoo Hammond &
(Mart. & Eichler) (4) (3) (3) Brown (1995)
Pierre / SID (2008)
Pouteria aff. engleri ~Poua 1 9,65 (6) 4524 46,47 0,71(6) 0,2(6) 1(6) 21,53 481,16 0,47 27,5 0,81* ¢ 5* Zoo  SID (2008)/
Eyma (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria anomala Poun 1 10,56 (7) 3662 53,35 0,78(9) 0,13 1(9) 23,14 489,11 038 325 0,78 ¢  5* Zoo  SID (2008)/
(Pires) T. D. Penn. (8) (4) (5) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria cladantha Pouc 4 7,22 (8) 6333 54,58 0,82(11) 0,27 1(11) 12,46 486,49 0,33 27,5 0,97 ¢ 4 Zoo Hammond &
Sandw. (9) (6) (6) Brown (1995)
Pouteria durlandii Poud 1  881(8) 7021 40,38 0,79(9) 0,3(4) 1(9) 25,84 481,21 0,45 275 058 ¢ 4 Zoo  Lorenzi (2009)
/peruviensis (8) (4)
Pouteria engleri Eyma Poue 1 8,55 (9) 6105 55,64 0,84(10) 0,17 1(10) 22,15 489,35 0,42 32,5 0,77 ¢ 5* Zoo SID (2008) /
(10) (6) (7) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria filipes Eyma  Pouf 1 6,19 (5) 5749 51,54 0,98(6) 0,24 1(6) 2505 519,17 0,59 32,5 097 ¢ 5% Zoo  SID (2008)/
(5) (3) (2) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria fimbriata Poui 1 10,78 (4) 10730 45,19 0,6(4) 0,13 1(4) 29,77 484,39 0,73 32,5 0,81* € o Zoo SID (2008) /
Baehni (4) (3) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria flavilatex Poul 1 5,83 (1) 8340 39,86 0,76 (2) 0,25 1(2) 14,52 470 0,74 27,5 0,81* € o Zoo SID (2008) /
Penn. (2) (1) (2) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria guianensis ~ Poug 1  7,8(9) 9782 50,13 0,68(10) 0,22 1(10) 14,43 484,44 0,42 325 094° 5 Zoo  SID (2008)
Aubl. (10)  (5) (5)
Pouteria hispida Eyma Pouh 1 10,72 (6) 3296 52,06 0,61(8) 0,2(7) 1(8) 16,47 490,64 0,48 32,5 0,87 © 5% Zoo SID (2008)
(7) (6)
Pouteria macrophylla  Poum 2 8,07 (4) 9390 49,58 0,91 (5) 0,22 1(5) 16,26 462,56 0,48 17,5 0,86 ¢ 5 Zoo Lorenzi (1992)
(Lam.) Eyma (4) (5) (5) / SID (2008)
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?) (mm’) (%) (Nmm?) (mm) (gke”) (ske’) (ske’) (m) (gmL’) (log(g)) de SM /DM
Ericales Sapotaceae Pouteria manaosensis Pouu 1 9,15 (3) 14060 52,88 0,7 (4) 0,31 1(4) 16,19 503,19 0,55 32,5 0,64 ¢ 5* Zoo SID (2008) /
(Aubrev. & Pellegr.) T. (4) (2) (3) Ribeiro et al.
D. Penn. (1999)
Pouteria pentamera  Poup 1 9,12 (3) 10099 52,2 0,76(3) 021 1(3) 20,8 485,93 0,28 32,5 0,81* © 5* Zoo  SID(2008)/
Penn. (3) (3) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria reticulata Pour 2 10,03 (10) 3858 46,76 0,77 (14) 0,2(8) 1(14) 16,99 500,08 0,43 22,5 0,79 ¢ 5* Zoo SID (2008) /
(Engl.) Eyma (14) (4) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria retinervis T.  Pout 1 10,69 (8) 12283 46,14 0,68(11) 0,18 1(12) 30,13 479,52 0,7 32,5 0,81* € o Zoo SID (2008) /
D. Penn. (9) (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria rostrata Pouo 2 6,46 (6) 7691 4835 0,98(6) 0,28 1(6) 22,91 497,73 0,54 17,5 0,81* ¢ 5* Zoo  SID(2008)/
(Huber) Baehni (6) (4) (4) Ribeiro et al.
(1999)
Pouteria sp. 9 Poud 1 7,9 (4) 5089 46,02 0,66 (4) 0,26 1(4) 13,94 472,26 0,48 27,5 0,81* ¢ 5* Zoo  SID(2008)/
(4) (1) (2) Ribeiro et al.
(1999)
Fabales Fabaceae Abarema cochleata Abac 1 14,11 (1) 1997 44,07 0,3(1) 0,19 20(1) 29,22 471,5 0,55 27,5 0,59* € o3 Zoo* SID (2008)
(willd.) Barneby & J. (2) (1) (2)
W. Grimes
Bocoa viridiflora Bcov 1 11,77 (10) 3888 50,15 1,16(11) 0,19 3,1 24,28 491,64 0,57 27,5 0,84 ¢ 3* Zoo*  SID (2008)
(Ducke) Cowan (10) (5) (6) (11)
Cynometra longicuspis Cynl 2 11,79 (6) 1012 52,66 0,94(9) 0,14 2(9) 16,37 4526 0,55 17,5 0,89* ¢ ©5* Zoo*  SID (2008)
Ducke (6) (6) (6)
Dicorynia guianensis Dicg 5 18,02 (4) 5279 41,89 0,51(3) 0,17 7,6 (4) 24,15 468,44 0,95 37,5 0,63 ¢ 4 Ane Baraloto &
Amshoff (4) (4) (4) Forget (2007)
/ SID (2008)
Dinizia excelsa Ducke  Dine 6 11,59 (3) 67(3) 52,2 0,44 (3) 0,14 247,3 14,85 488,15 0,47 42,5 0,85 ¢ 4 Ane Camargo et
(3) (3) (3) al. (2008) /
Ferraz et al.
(2004)
Dipteryx magnifica Dipm 1  14,36(3) 3247 51,38 0,74(3) 0,18 9,4(3) 21,89 48601 0,6 32,5 0,91* ¢ 5* Zoo  SID(2008)/
(Ducke) Ducke (3) (3) (3) Ferraz et al.
(2004)
Dipteryx odorata Dipo 1 9,69 (4) 11890 47,22 0,73 (4) 0,22 6(4) 21,89 484,32 0,76 32,5 0,92 € 5 Zoo SID (2008)
(Aubl.) Willd. (4) (4) (4)
Dussia discolor Dusd 1  15,44(1) 8445 40,17 0,32(1) 0,2(1) 13(1) 19,45 45551 0,65 32,5 055 ¢  5* Zoo  SID (2008)
(Benth.) Amshoff (1) (1)
Eperua glabriflora Epeg 1 8,72 (7) 9367 47,21 1,09(8) 0,25 4 (8) 14,04 480,48 0,57 27,5 0,76 © 6* Auto* SID (2008)
(Ducke) Cowan (7) (6) (5)
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?’) (mm’) (%) (Nmm?’) (mm) (gke’) (gkg”) (gke’) (m) (gmL’) (log(g)) de SM /DM
Fabales Fabaceae Inga alba (Sw.) Willd.  Inga 1 6,79 (1) 4308 48,81 0,59 (1) 0,15 4(1) 28,23 478,65 0,9 32,5 0,59 © 5 Zoo  ter Steege &
(1) (1) (1) Hammond
(2001) / SID
(2008)
Inga capitata Desv. Ingc 1 12,75(6) 3262 42,05 067(6) 0,23 3,8(6) 3511 467,38 0,85 325 060° 5 Zoo  Lorenzi (2009)
(6) (6) (6)
Inga paraensis Ducke  Ingp 2 10,4 (7) 3748 52,39 0,9(8) 0,22 5,2(8) 26,6 497,02 0,58 22,5 0,82 © 5% Zoo SID (2008) /
(8) (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Inga rubiginosa (L. C.  Ingr 1 14,09 (3) 11749 44,63 0,66 (3) 0,3(3) 7,2(3) 28,01 504,78 0,81 27,5 0,66 © 5% Zoo SID (2008)
Rich.) DC. (3) (3)
Inga sp. 7 Ing7 2 11,44(3) 12434 43,44 0,72(4) 02(4) 3,8(4) 2554 447,48 0,69 22,5 0,59* ¢ 5% Zoo  SID(2008)/
(4) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Macrolobium Maca 1 12,46 (3) 3390 44,95 0,49(3) 0,18 2(3) 1506 471,93 063 275 068 ° 5 Auto* SID (2008)
angustifolium (Benth.) (3) (3) (3)
Cowan
Paramachaerium Paro 1 12,46 (7) 3792 51,21 0,76 (10) 0,18 5,6 24,24 500,42 0,56 32,5 0,75% ¢ 6 Ane Rudd (1981)
ormosioides (Ducke) (9) (6) (8) (10)
Ducke
Parkia decussata Prkd 10 17,15 (5) 78(5) 50,2 1,22(5) 0,15 1356,4 30,43 477,18 0,71 275 0,78 ¢ 4* Zoo*  SID (2008)
Ducke (4) (4) (5)
Parkia pendula Prke 11 21,27 (2) 2(2) 43,97 0,72(2) 0,04 4066,5 DF DF DF 32,5 0,53 ¢ 3 Zoo Camargo et
(Willd.) Walp. (1) (1) (2) al. (2008) /
SID (2008)
Peltogyne catingae Pelc 1 7,9(3) 5449 56,9 0,83(4) 0,24 2(4) 20,34 490,28 0,49 32,5 069 ¢ 4* Ane  SID (2008)/
Ducke (4) (2) (3) Ferraz et al.
(2004)
Peltogyne excelsa Pele 1 10,01 (3) 1155 46,54 0,61 (3) 0,17 2 (3) 14,86 440,22 0,63 32,5 0,78* ¢ 4* Ane*  SID (2008)
Ducke (3) (3) (3)
Pseudopiptadenia Pspp 11 15,93 (3) 25(3) 45,74 0,84 (3) 0,16 1247,7 25,73 477,23 0,63 37,5 0,59* € g Zoo* SID (2008)
psilostachya (DC.) (3) (3) (3)
Lewis & Lima
Pseudopiptadenia Psps 11 17,06 (1) 24 (1) 52,04 0,7(1) 0,16 944 25,83 481,14 0,47 37,5 0,58 © 4% Zoo SID (2008)
suaveolens (Miq.) (1) (2) (2)
Grimes
Sclerolobium melinonii  Sclm 1 16,55 (1) 1841 53,54 0,45(2) 0,12 17,2 29,88 489,43 0,55 27,5 0,55 ¢ 4% Ane SID (2008)
Harms (2) (1) (2) (2)
Sclerolobium sp. 1 Scl1 1 7,62 (2) 4194 52,7 1,17 (2) 0,18 15,3 25,24 500,19 0,63 32,5 0,56* € g Ane*  SID (2008)
(2) (1) (1) (2)
Sclerolobium sp. 5 Scl5 1 10,27 (3) 11806 44,61 0,65 (3) 0,22 9,5(3) 15,7 481,28 0,41 27,5 0,56* € g Ane*  SID (2008)
(3) (3) (3)
Swartzia polyphylla Swap 1 11,86 (3) 2225 46,01 0,65 (5) 0,18 7,9(5) 25,79 486,6 0,51 32,5 0,71 © 6 Zoo SID (2008)
DC. (5) (3) (5)
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?’) (mm’) (%) (Nmm?’) (mm) (gke”) (ske’) (ske’) (m) (gmL’) (log(g)) de SM /DM
Fabales Fabaceae Swartzia recurva Swar 1 9,34 (7) 7349 50,31 1,16(8) 0,25 4(9) 23,3 483,06 0,59 32,5 0,97 ¢ 5 Zoo Camargo et
Poepp. (7) (5) (4) al. (2008)
Swartzia reticulata Swae 2 9,38 (12) 13724 50,84 0,76 (15) 0,26 5,3 21,36 482,24 0,51 17,5 0,87* ¢ s Zoo Camargo et
Ducke (14) (5) (6) (15) al. (2008)
Swartzia schomburgkii Swas 2 11,05 (3) 6054 45,11 0,8(3) 0,22 9,7(3) 32,95 490,16 0,58 22,5 0,87* ¢ 5 Zoo Hammond &
Benth. (3) (3) (3) Brown (1995)
Tachigali plumbea Tacp 1 8,46 (4) 15452 55,12 0,81 (4) 0,23 6,9 (4) 26,77 482,86 0,48 27,5 0,57* ¢ 4x Ane*  SID (2008)
Ducke (4) (4) (4)
Zygia racemosa Zyer 10 13,13 (9) 85(9) 51,76 1,05(7) 0,19 229,7 31,95 476,62 0,61 27,5 0,75 ¢ 5* Zoo'  SID (2008)/
(Ducke) Barn. & (6) (5) (9) Bacelar-Lima
Grimes et al. (2006)
Gentianales Apocynaceae Aspidosperma Aspc 1 8,93 (1) 17016 40,17 0,87 (1) 0,31 1(1) 14,75 499,03 0,39 32,5 0,75* ¢ 4* Ane  SID (2008)
carapanauba Pichon (1) (1) (1)
Aspidosperma Aspo 1 10,36 (3) 1785 39,87 0,57 (3) 0,19 1(3) 24,72 510,79 0,53 27,5 0,87 © 4% Ane  SID (2008)/
oblongum A. DC. (3) (3) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Geissospermum Geia 1 13,37 (9) 4594 48,15 0,58(11) 0,17 1(11) 32,08 504,31 0,74 27,5 0,79* € g Zoo SID (2008) /
argenteum Woodson (10) (5) (4) Ribeiro et al.
(1999)
Laurales Lauraceae Aniba burchellii Anib 1 12,19 (4) 5071 48,69 0,69 (5) 0,25 1(5) 18,56 488,25 0,55 37,5 0,57 ¢ 5* Zoo SID (2008) /
/panurensis (5) (3) (4) Ribeiro et al.
(1999)
Aniba canelilla Anic 1 9,28(3) 5085 54,62 0,96(3) 021 1(3) 21,4 49324 0,54 27,5 0,96 ¢ 5* Zoo  SID(2008)/
(Kunth) Mez (3) (3) (2) Ferraz et al.
(2004)
Licaria cannella lcac 4  7,46(5) 5680 49,52 1,15(5) 0,32 1(5) 17,1 617,5 0,38 DF 097 ¢ 6* Zoo  SID (2008)
(Meissn.) Kosterm. (5) (4) (4)
Mezilaurus duckeivan Mezd 1 7,5 (6) 19583 55,22 0,91(7) 0,32 1(7) 17,39 488,36 0,47 32,5 0,67 ¢ 5* Zoo SID (2008) /
der Werff (6) (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Mezilaurus sp. Mezl 2  11,26(6) 7061 49,56 058(6) 0,19 1(6) 17,44 481,17 0,59 22,5 0,72* ¢ 5* Zoo  SID(2008)/
(6) (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Ocotea cinerea van Ococ 1 8,19 (4) 2895 53,16 0,73 (4) 0,28 1(4) 20,95 497,33 0,51 32,5 0,52* € o Zoo SID (2008) /
der Werff (4) (3) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Ocotea nigrescens Ocon 1 8,14 (3) 4210 51,09 0,57 (4) 0,2(4) 1(4) 23,31 471,49 0,48 27,5 0,52* ¢ 5* Zoo SID (2008) /
Vicentini (4) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Ocotea percurrens Ocop 1 10,63 (5) 4005 50,29 0,73(5) 0,22 1(5) 21,93 4912 0,48 27,5 0,52 ¢ 5* Zoo  SID(2008)/
Vicentini (5) (4) (3) Ribeiro et al.
(1999)
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?) (mm’) (%) (Nmm?) (mm) (gke”) (ske’) (ske’) (m) (gmL’) (log(g)) de SM /DM
Laurales Lauraceae Rhodostemonodaphne Rhog 3 7,06 (3) 10196 48,4 0,65 (3) 0,24 1(3) 21,73 491,45 0,54 27,5 0,39 ¢ 6 Zoo Madrifian
grandis (Mez) Rohwer (3) (3) (3) (2004) / SID
(2008)
Magnoliales Annonaceae Bocageopsis Bocm 1 13,6 (8) 2063 53,73 0,4(9) 0,12 1(9) 21,85 493,93 0,64 27,5 0,65 © 3 Zoo Camargo et
multiflora (Mart.) R. E. (9) (5) (5) al. (2008)
Fries
Duguetia echinophora Duge 2 12,99 (6) 4042 52,02 0,61(7) 0,15 1(7) 41,33 46421 0,57 22,5 0,78* ¢ 4* Zoo  SID(2008)/
R. E. Fries (7) (6) (7) Ribeiro et al.
(1999)
Duguetia manausensis Dugm 2 11,86 (5) 27356 48,06 0,78(9) 0,26 1(9) 2634 4672 0,56 17,5 0,78* ¢ 4* Zoo  SID(2008)/
Maas & Boon (5) (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Fusaea longifolia Fusl 2 9,88 (6) 9442 52,33 0,59(11) 0,19 1(11) 19,65 476,67 0,42 17,5 0,74 ¢ 5 Zoo Maas et al.
(Aubl.) Saff. (6) (6) (6) (2007) / AABP
(2011)
Onychopetalum Onya 2 7,2 (3) 13980 54,61 0,73(5) 0,24 1(5) 14,15 493,62 0,38 22,5 0,61 ¢ 5 Zoo Ribeiro et al.
amazonicum R. E. (5) (3) (5) (1999)
Fries
Unonopsis duckei R. E.  Unod 1 11,93 (8) 10051 56,33 0,76(11) 0,18 1(11) 20,99 487,69 0,44 27,5 0,56* € g Zo0 SID (2008) /
Fries (9) (5) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Myristicaceae Osteophloeum Ostp 3 10,27 (5) 5514 33,51 0,55(5) 0,29 1(5) 23,65 498,37 0,79 22,5 0,44 ¢ 6 Zoo van
platyspermum (A. DC.) (5) (4) (4) Roosmalen et
Warb. al. (1996) /
Ribeiro et al.
(1999)
Virola calophylla Virc 2 7,74 (6) 28940 43,96 1,02 (7) 0,26 1(7) 17,51 490,55 0,49 17,5 0,49 ¢ 4 Zoo van
Warb. (6) (6) (5) Roosmalen et
al. (1996) /
SID (2008)
Malpighiales  Caryocaraceae Caryocar pallidum A.  Cryp 1 12,55 (3) 4965 46,42 0,28 (3) 0,17 3(3) 17,47 474,14 0,64 37,5 0,68 © 6* Zoo SID (2008) /
C. Smith (3) (3) (3) Ferraz et al.
(2004)
Caryocar villosum Cryv 1 9,24 (3) 4470 43,05 0,35(4) 0,24 3(4) 17,13 475,72 0,78 32,5 0,77 ¢ 6 Zoo Lorenzi (2008)
(Aubl.) Pers. (3) (3) (3) / SID (2008)
Chrysobalanaceae Couepia excelsa Coue 1 6,78 (3) 11811 51,32 1,1(3) 0,25 1(3) 12,27 475,43 0,37 27,5 0,80* ¢ ox Zoo* SID (2008)
Ducke (3) (3) (3)
Couepia longipendula  Coul 4 6,95 (4) 4632 50,79 0,89 (7) 0,27 1(7) 10,83 421,33 0,37 22,5 0,94 © 5 Zoo Lorenzi (2009)
Pilger (4) (4) (5) / Camargo et

al. (2008)
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?) (mm’) (%) (Nmm?) (mm) (gke”) (ske’) (ske’) (m) (gmL’) (log(g)) de SM /DM
Malpighiales  Chrysobalanaceae Licania caudata Licc 1 11,12 (3) 4416 41,94 0,49 (3) 0,23 1(3) 13,28 347,6 0,37 37,5 0,82* ¢ 5% Zoo*  SID (2008)
Prance (3) (3) (3)
Licania heteromorpha Lich 1 9,02 (8) 4213 49,95 0,93 (9) 0,21 1(9) 13,34 357,54 0,41 37,5 0,82 ¢ 5 Zoo Hammond &
Benth. (9) (5) (6) Brown (1995)
Licania impressa Lici 4  756(3) 6972 47,94 0,77(3) 0,29 1(3) 14,48 342,23 0,38 17,5 0,92 ¢ 5* Zoo*  SID (2008)
Prance (3) (3) (3)
Licania sp. 9 Lic9 1 10,24 (1) 5632 48,92 0,61(1) 0,2(1) 1(1) 14,13 337,74 0,34 32,5 0,82* ¢ 5* Zoo*  SID (2008)
(1) (1)
Euphorbiaceae Conceveiba Conh 2 10,73 (8) 26988 46,21 0,53 (7) 0,3(6) 1(8) 21,52 470,43 0,73 22,5 0,51* ¢ 4 Auto Camargo et
hostmannii Benth. (8) (6) al. (2008)
Glycydendron Glya 1 12,13 (3) 13617 41,43 0,63(3) 0,22 1(3) 23,18 473,42 0,75 275 0,68 ¢  DF Zoo  SID(2008)
amazonicum Ducke (3) (3) (3)
Hevea guianensis Hevg 7 11,43 (8) 5729 42,45 0,66(11) 0,19 3(11) 22,27 500,84 0,81 27,5 0,56 ¢ 4 Auto Camargo et
Aubl. (8) (6) (5) al. (2008) /
SID (2008)
Pausandra Paum 2  7(7) 45461 46,76 1,07 (11) 0,22 1(11) 15,16 444,52 0,48 17,5 0,59* ¢ 5 Auto  Secco (2005)
macropetala Ducke (7) (6) (6)
Goupiaceae Goupia glabra Aubl. Goug 2 18,22 (3) 3966 39,63 0,35(4) 0,15 1(4) 16,43 478,08 0,48 22,5 0,72 ¢ 2 Zoo Lorenzi (1992)
(4) (2) (3) / SID (2008)
Humiriaceae Endopleura uchi Endu 1 8,16 (3) 10018 55,31 0,8(3) 0,19 1(4) 11,79 481,07 0,38 27,5 0,79 ¢ 6 Zoo Lorenzi (1992)
(Huber) Cuatrec (4) (3) (3)
Sacoglottis Sacm 1 7,81 (3) 3341 52,5 0,67(5) 0,25 1(5) 10,46 465,68 0,28 32,5 0,77 © 5% Zoo SID (2008) /
mattogrossensis (5) (2) (4) Ribeiro et al.
Malme (1999)
Vantanea parviflora Vanp 1 8,58 (6) 6389 50,1 0,74 (8) 0,24 1(8) 11,07 447,48 0,34 32,5 0,84 ¢ 4 Zoo Lorenzi (1992)
Lam. (6) (6) (6) / SID (2008)
Putranjivaceae Drypetes variabilis Dryv 2 8,48 (5) 5677 42,13 0,63 (7) 0,24 1(7) 16,3 428,1 0,57 22,5 0,73 ¢ 3* Zoo SID (2008)
Uittien (5) (6) (5)
Salicaceae Casearia javitensis Casj 2 10,97 (6) 14859 49,5 0,65(11) 0,21 1(11) 15,31 484,98 0,38 17,5 0,76 ¢ 3 Zoo Hammond &
Kunth (7) (5) (6) Brown (1995)
Violaceae Rinorea flavescens Rinf 7 15,68 (7) 7056 38,87 0,49(10) 0,17 1(10) 23,45 455,09 0,53 12,5 0,63 ¢ 3* Auto* SID (2008)
(Aubl.) Kuntze (7) (6) (6)
Rinorea guianensis Ring 2 10,73 (12) 6646 44,55 0,77 (13) 0,25 1(13) 17,83 450,54 0,51 17,5 0,78 © 3* Auto* SID (2008)
Aubl. (12) (7) (6)
Rinorea sp. 1 Rinl 7 16,24 (4) 4877 34,17 0,54(10) 0,2(6) 1(10) 23,79 428 0,65 27,5 0,67* ¢ 3* Auto* SID (2008)
(4) (6)
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?) (mm’) (%) (Nmm?) (mm) (gkg’) (gkg”) (gkg”’) (m) (gmL”) (log(g)) de SM / DM
Malvales Malvaceae Lueheopsis rosea Luer 5 13,45 (3) 9260 59,24 0,97 (4) 0,27 1(4) 20,01 480,5 0,49 37,5 0,33 ° 3* Ane SID (2008) /
(Ducke) Burret (4) (2) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Scleronema Schm 1 12,24 (8) 6736 45,05 0,85(12) 0,23 1(12) 17,79 467,07 0,65 37,5 0,60 ¢ 6 Auto Camargo et
micranthum (Ducke) (9) (5) (6) al. (2008)
Ducke
Theobroma sylvestris  Thes 2 10,35 (7) 24460 46,12 0,68(11) 0,33 1(11) 19,52 451,15 0,59 17,5 0,67 ¢  5* Zoo  SID(2008)/
Aubl. ex Mart. (7) (6) (7) Ribeiro et al.
(1999)
Myrtales Combretaceae Buchenavia grandis Bucg 1 12,95 (3) 5693 42,18 0,41 (3) 0,21 1(3) 22,97 472,61 0,75 32,5 0,75 ¢ 5 Zoo Camargo et
Ducke (3) (3) (2) al. (2008) /
SID (2008)
Melastomataceae Miconia burchellii Micb 2 9,32 (3) 2724 49,7 0,55(3) 0,28 1(3) 17,44 476,21 0,4 22,5 0,63* € qx Zoo SID (2008) /
Triana (3) (1) (1) Ribeiro et al.
(1999)
Mouriri angulicosta/ Moua 1 9,68 (7) 1745 45,05 0,51(9) 021 1(9) 17,24 476,99 0,61 27,5 0,90 ¢ 4* Zoo  SID(2008)/
duckeana / (7) (6) (6) Ribeiro et al.
duckeanoides (1999)
Myrtaceae Myrcia grandis Myrg 8  9,04(8) 1584 47,98 0,87(12) 0,23 1(12) 8,95 417,59 0,22 37,5 0,81* © 3* Zoo  SID(2008)/
McVaugh (8) (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Vochysiaceae Erisma bicolor Ducke  Erib 5 7,01 (4) 21553 48,61 0,86 (4) 0,25 1(4) 13,63 449,09 0,4 37,5 0,52* € o Ane*  SID (2008)
(4) (4) (4)
Qualea labouriauana  Qual 5 7,16 (3) 3912 45,83 0,56 (3) 0,29 1(3) 13,02 443,31 0,32 37,5 0,65* € o3« Ane*  SID (2008)
Paula (3) (3) (3)
Qualea paraensis Quap 5 8,95 (3) 2914 46,23 0,61 (3) 0,25 1(3) 11,33 425,3 0,31 37,5 0,67 ¢ 3 Ane Lorenzi (1992)
Ducke (3) (2) (2)
Vochysia obidensis Voco 5 10,13 (3) 2677 40,2 0,55(3) 0,19 1(3) 20,1 457,48 0,38 37,5 0,50 ¢ 3* Ane*  SID (2008)
(Huber) Ducke (3) (3) (3)
Oxalidales Elaeocarpaceae Sloanea eichleri K. Sloe 1 8,07 (4) 23126 51,37 0,87 (4) 0,42 1(4) 13,58 468,6 0,54 27,5 0,75 ¢ 4% Zoo SID (2008) /
Schum. (4) (4) (4) Ribeiro et al.
(1999)
Sloanea floribunda Slof 1 6,28(6) 11597 53,78 1,01(6) 0,26 1(6) 10,54 484,29 0,35 27,5 0,81* ¢ 4* Zoo  SID(2008)/
Spruce ex Benth. (6) (6) (5) Ribeiro et al.
(1999)
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Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?)  (mm’) (%) (Nmm®’) (mm) (gkg”) (gkg”) (gke’) (m) (gmL™) (log(g)) de SM / DM
Rosales Moraceae Brosimum guianense  Brog 11,23 (5) 3148 46,68 0,47 (6) 0,21 1(6) 17,52 467,23 0,49 27,5 0,91 © 4 Zoo Lorenzi (1992)
(Aubl.) Huber (6) (4) (5)
Brosimum Brop 6,66 (3) 29470 46,81 1,26(3) 0,48 1(3) 1692 4698 0,57 27,5 0,62 ¢ 4* Zoo*  SID (2008)
parinarioides Ducke (3) (3) (3)
Brosimum rubescens  Bror 11,09 (8) 3781 47,75 0,8(10) 0,19 1(10) 15,67 457,41 0,56 32,5 0,84 ¢ 4* Zoo Lorenzi (1992)
Taub. (8) (6) (6)
Clarisia racemosa Ruiz Clar 13,61 (1) 3555 44,94 0,5(2) 0,18 1(2) DF DF DF 27,5 0,56 ¢ 4 Zoo Camargo et
& Pav. (2) (1) (1) al. (2008) /
SID (2008)
Helicostylis tomentosa Helt 12,6 (6) 14489 42,81 0,72 (6) 0,28 1(6) 22,64 442,72 0,81 22,5 0,72 F 4 Zoo Camargo et
(Poepp. & Endl.) (6) (3) (3) al. (2008)
Rusby
Maaquira sclerophylla  Mags 8,11 (6) 30907 42,66 0,67 (6) 0,22 1(6) 21,8 427,89 0,67 37,5 0,53 ¢ 6 Zoo* Berg(1972)/
(Ducke) C. C. Berg (6) (5) (6) SID (2008)
Naucleopsis caloneura Nauc 6,85 (10) 24258 48,69 1(12) 0,33 1(12) 19,15 426,38 0,54 22,5 0,65* ¢ 5 Zoo Camargo et
(Huber) Ducke (112) (6) (7) al. (2008)
Pseudolmedia laevis  Psel 11,44 (8) 5799 52,04 0,72(9) 021 1(9) 1581 423,94 0,58 325 064° 4 Zoo  SID(2008)
(Ruiz & Pav.) J. F. (8) (6) (6)
Macbr.
Trymatococcus Trya 12,31 (7) 10180 49,84 0,56 (9) 0,37 1(9) 22,63 402,35 0,53 17,5 0,66 © 6* Zoo' SID (2008)
amazonicus Poepp. & (7) (3) (3)
Endl.
Santalales Olacaceae Chaunochiton kappleri Chak 10,44 (1) 2817 33,71 0,46 (1) 0,24 1(1) DF DF DF 22,5 0,52 © DF Ane SID (2008)
(Engl.) Ducke (2) (1) (2)
Heisteria laxiflora Heil 8,3 (4) 7272 50,76 1,42 (4) 0,23 1(4) 17,7 492,27 0,45 22,5 0,71* € g Zoo* SID (2008)
Engl. (4) (4) (4)
Minquartia guianensis Ming 11,68 (11) 12737 53,48 0,86(17) 0,19 1(17) 25,46 450,49 0,33 32,5 0,77 ¢ 4 Zoo Camargo et
Aubl. (11) (6) (7) al. (2008) /
SID (2008)
Sapindales Burseraceae Protium altsonii Proa 10,4 (5) 2713 55,1 0,87 (7) 0,16 11,2 14,17 454,74 0,53 27,5 0,68 ¢ 4% Zoo SID (2008) /
Sandwith (6) (5) (6) (6) Ribeiro et al.
(1999)
Protium apiculatum Prop 13,82 (8) 4649 47,84 0,47 (10) 0,16 10,4 19,59 473,42 0,62 22,5 0,57* € g Zoo Camargo et
Swart (10) (5) (6) (10) al. (2008)
Protium decandrum Prod 10,43 (11) 4271 51,66 0,88(12) 0,22 4,1 14,58 461,95 0,63 22,5 0,52 ¢ 4 Zoo Camargo et
(Aubl.) Marchand (11) (5) (6) (12) al. (2008) /
SID (2008)
Protium guianense Prog 12,25 (6) 2102 54,23 0,552(6) 0,15 6,9(6) 1556 461,03 0,52 DF 0,71 ¢ 4x Zoo  SID(2008)
(Aubl.) Marchand (6) (6) (6)
Protium hebetatum Proh 11,99 (12) 5475 56,96 0,76 (18) 0,21 10,3 14,17 479,65 0,48 22,5 0,57* ¢ 5 Zoo Camargo et
Daly (11) (8) (7) (19) al. (2008)

108



Ordem Familia Espécie Cddigo Tipo SLA LS LDMC LTS LT NUF NLC CLC PLC MH WD SM DM Referéncias
(mm’mg?)  (mm’) (%) (Nmm®’) (mm) (gkg”) (gkg”) (gke’) (m) (gmL™) (log(g)) de SM / DM
Sapindales Burseraceae Protium sagotianum Pros 1 15,88 (3) 2757 55,07 0,53(3) 0,11 6,1(3) 14,96 426,71 0,5 27,5 0,56 ¢ 4* Zoo SID (2008) /
Marchand (3) (3) (3) Ribeiro et al.
(1999)
Protium tenuifolium ~ Prot 2 9,75(3) 7865 50,75 0,77(4) 0,2(5) 7,8(5) 15,2 450,79 0,66 12,5 0,57 ¢ 4 Zoo  SID(2008)
(Engl.) Engl. (4) (4)
Meliaceae Guarea convergens Guac 2 11,66 (4) 3332 38,63 0,65 (4) 0,27 9,3(4) 18,2 494,24 0,77 22,5 0,60* € gx Zoo SID (2008) /
Penn. (4) (4) (4) Ribeiro et al.
(1999)
Guarea sp. 3 Gua3 2  8,63(1) 7935 37,57 0,73(1) 0,36 7,2(1) 258 502,38 0,94 22,5 0,60*C  4* Zoo*  SID (2008)
(1) (1) (1)
Solanales Solanaceae Duckeodendron Ducc 1 14,53 (5) 5829 32,52 0,49(5) 0,24 1(5) 44,22 461,45 0,68 27,5 0,63 © 6 Zoo Camargo et
cestroides Kuhlm. (5) (4) (4) al. (2008)

WD: ©(Chave ef al., 2006); *(Chave et al., 2009); © (Fearnside, 1997)

* Dado obtido a partir da média ou do valor mais comum do género.
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