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RESUMO

Neste trabalho foram testadas as hipoteses de que em uma restrita escala espacial a
diversidade funcional e a substituicdo de espécies estdo relacionadas de forma néo-
aleatdria e que a possivel relacdo existente entre ambas é mediada pelas variacdes
do caréter edéfico. Partimos do pressuposto de que a abordagem funcional permite
uma melhor compreensao da influéncia dos processos estocasticos e deterministas
nos padrdes ecoldgicos em diferentes escalas espaciais. Para o estudo foram
selecionados cinco diferentes ambientes com caracteristicas edéaficas heterogéneas
em uma regido de Florestas Tropicais Sazonalmente Seca (FTSS) localizada no
Municipio de Juvenilia, extremo norte de Minas Gerais, Brasil. Em cada ambiente
foram alocadas cinco parcelas 20x20m, onde foram coletadas amostras de solo para
caracterizacdo edéafica. Foram identificados todos os individuos que apresentaram
circunferéncia a altura do peito (CAP) =10cm. Foram coletados folhas e ramos de
trés individuos de cada espécie para obtencdo de valores correspondentes a vinte
diferentes caracteristicas funcionais. Para avaliar as relacdes entre os caracteres
funcionais e a substituicio de espécies, foram utilizados modelos lineares
generalizados (GLM) a partir da distancia Euclidiana das CWMs (community-
weighted mean), distancia Euclidiana da textura do solo e distancia Euclidiana da
fertilidade do solo. A substituicdo de espécies apresentou relacao significativa com a
distancia funcional, seguida pela textura do solo. A distancia funcional se relacionou
positivamente com dissimilaridade de Bray-Curtis. Os resultados obtidos
confirmaram as hipéteses, demonstrando que a distribuicdo das espécies entre os
ambientes se d& por processos ndo-aleatérios, mesmo em escala local, indicando
que a diferenciacdo floristica e distancia funcional estdo relacionadas, e
condicionadas pela textura dos solos. Sugere-se que trabalhos futuros contemplem
a diversidade filogenética, com a finalidade de compreender o papel dos processos
evolutivos na determinacdo das caracteristicas adaptativas, e analises mais
consistentes sobre as estratégias ecoldgicas responsaveis pela persisténcia em
longo prazo das espécies arbdreas nas comunidades vegetais.

Palavras-chave: heterogeneidade ambiental; turnover; distancia funcional.



ABSTRACT

In this paper we hypothesized that at a local scale functional diversity and species
turnover are non-randomly related and the possible relationship between them is
mediated by the variations of edaphic conditions. We assume that the functional
approach allows a better understanding of the influence of stochastic and
deterministic processes on ecological patterns at different spatial scales. For the
study we selected five different environments with heterogeneous edaphic
characteristics in a Seasonally Dry Tropical Forest (SDTF) region located in
Juvenilia, extreme north of Minas Gerais, Brazil. In each environment five plots of
20x20 m were allocated and soil samples were collected for soil characterization. All
individuals with circumference at breast height (CBH) =10cm were identified. Leaves
and branches of three individuals of each species were collected to obtain values
corresponding to 20 different functional traits. In order to evaluate the relationships
between functional traits and species turnover, generalized linear models (GLM)
were fitted based on Euclidean distance of community-weighted mean (CWMs),
Euclidean distance of soil texture and Euclidean distance of soil fertility. The
substitution of species showed a significant relationship with functional distance,
followed by soil texture. The functional distance was positively related to Bray-Curtis
dissimilarity. The results confirm the hypothesis, demonstrating that the distribution of
the species among the environments occurs by non-random processes, even in local
scales, indicating that floristic differentiation and functional distance are related, and
conditioned by soil texture. We suggest that future studies contemplate phylogenetic
diversity in order to understand the role of evolutionary processes in determining
adaptive characteristics and more consistent analyses of the ecological strategies
responsible for the long-term persistence of tree species in plant communities.

Keywords: Environmental heterogeneity. Turnover. Functional distance.
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PRIMEIRA PARTE

1 INTRODUCAO

Ao longo de décadas naturalistas e ec6logos tém estudado a diversidade
biologica, procurando compreender e descrever 0S processos que regem seus
padrdes no tempo e no espago, COMO e quais 0S processos atuam na composicao e
estrutura das comunidades vegetais, e suas influencias na coexisténcia e
distribuicdo das espécies (MAGURAN, 2004). Neste sentido, a maior barreira se
encontra no fato de a biodiversidade ser um complexo de mdltiplas facetas, e
delimitar as causas das atuais distribuicbes das espécies continua sendo um
desafio, que ganha urgéncia de respostas frente aos cendrios de mudancas
climaticas e diferentes pressdes antropicas, como a fragmentacdo de habitats,
alteracdo e degradacdo dos solos, entre outras (JOLLY et al., 2015; STEVENS-
RUMANN et al., 2018).

Ndo séo raros os esforcos para sumarizar os padrbes ecoldgicos,
identificando os mecanismos de substituicdo de espécies entre diferentes ambientes,
porém, nenhum consenso foi alcancado (PAVOINE e BONSALL, 2010). Alguns
autores sugerem que as comunidades sdo modeladas por processos ecoldgicos que
ocorrem em diferentes escalas no tempo e no espaco, onde 0S pProcessos
dominantes se alteram, a medida que ha um avanco de escala local até o nivel de
paisagem (LEVIN, 1992; GERING e CRIST, 2002).

A maneira Obvia, e historicamente mais usada para se descrever os padrbes
ecolégicos que definem as comunidades tem sido a diversidade taxonémica, que €
pautada em termos de numero e abundancia de espécies. No entanto, a dificuldade
em abordar outras facetas da biodiversidade levou a intensificacdo do uso da
diversidade funcional na busca por esclarecimentos sobre os processos ecoldgicos
em diferentes escalas espaciais e temporais. Esta abordagem € considerada um
ponto chave na compreensdo dos processos historicos, deterministicos e
estocasticos que impactam a composicdo das comunidades locais (PAVOINE e
BONSALL, 2010; KRAFT et al., 2008; WEIHER et al., 2011; GOTZENBERGER et
al., 2012).
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A abordagem funcional também permite uma melhor compreensdo da
influéncia da heterogeneidade dos fatores abidticos nos padrdes ecolégicos em
diferentes escalas espaciais, através de gradientes climaticos, altitudinais e/ou
edaficos. Enquanto caracteristicas climaticas tém relevancia em estudos de amplas
escalas, a heterogeneidade das propriedades dos solos tém direcionado estudos em
escalas menores (KRISHNADAS et al., 2016; SIEFERT et al., 2012; VLEMINCKX et
al., 2015), onde tem-se levantado a discusséo sobre o papel das condicdes abidticas
na diversidade bioldgica. Sob uma perspectiva deterministica, a existéncia de uma
variedade maior de habitats com diferentes condicdes e recursos permite a
ocupacao por espécies com diferentes caracteristicas ecologicas (CHESSON, 2000;
LETCHER et al.,, 2015; LI et al., 2017), impulsionando a coexisténcia local e
permitindo uma maior substituicdo de espécies em curta escala (HUTCHINGS et al.,
2003; NADEAU; SULLIVAN, 2015).

As formacgfes arboreas das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS)
presentes no Dominio Biogeografico das Caatingas estdo associadas uma alta
heterogeneidade edafica, observada inclusive em escalas menores, além de alto
turnover de espécies entre estes ambientes (APGAUA, et al., 2014; PAULA et al.,
2018). Estudos neste contexto oferecem um cendrio oportuno para compreender a
relacao existente entre a substituicdo de espécies e a abordagem funcional, e como
os fatores abibticos condicionam esta relacdo. Diante deste contexto, este trabalho
tem como objetivo compreender como o componente funcional e a substituicdo de
espécies arbodreas interagem diante da heterogeneidade edéafica em uma escala

espacial local.



2 REFERENCIAL TEORICO

2.1 Substituicdo de espécies

Um dos parametros centrais da ecologia é compreender os motivos pelos
quais a diversidade biolégica se distribui heterogeneamente entre os ambientes
(QIAN; RICKLEFS; WHITE, 2005). A substituicdo de espécies refere-se ao fato
conhecido de que as espécies tendem a substituirem-se umas as outras por
gradientes ecoldgicos ou através de variacbes ambientais (LERENDRE, 2014). Os
padrbes de variacdo na composi¢cdo de espécies, ou seja, a dissimilaridade entre
locais sdo conhecidos como diversidade-B, e eles fornecem informacdes
fundamentais sobre os processos que mantém a biodiversidade (MYERS et al.,
2013).

Recentemente, vieram a luz estudos que argumentam que 0S Processos
estocéasticos sao suficientes para explicar os padrdes de substituicido de espécies
sob a hipotese simplificada de ndo haver diferenciacdo ecoldgica entre as espécies
de mesmo nivel tréfico (HUBBELL, 2001). Em contrapartida, se intensificaram os
estudos que sugerem que a diferenciagcdo de nicho é um fator preponderante,
denotando uma direcdo deterministica para o a coexisténcia e substituicdo de
espécies nas comunidades vegetais. Nesta Ultima perspectiva, 0 ambiente é visto
como uma forca seletiva, que impede o estabelecimento de individuos incapazes de
tolerar as condicbes de um determinado local (LEVINE et al., 2009; KRAFT et al.,
2015; GUO et al., 2018). Uma terceira abordagem aponta que processos
deterministicos e estocasticos podem atuar conjuntamente, impulsionando a
dindmica das comunidades, porém a quantificacdo da importancia relativa de cada
processo é de dificil determinacéo, visto que eles variam de acordo com a escala
espacial (LEGENDRE et al., 2009; MYERS et al., 2013)

A diversidade-3, por meio da andlise de dissimilaridade entre a composi¢ao
de espécies através de comunidades submetidas a diferentes condicbes ambientais
e espaciais, fornecem insights sobre os mecanismos subjacentes aos padrdes que
regem a montagem das comunidades (LEGENDRE et al.,, 2009; MYERS et al.,
2013). Correlacbes entre a substituicdo de espécies e variagdes ambientais indicam

processos associados a filtragem ambiental (CHASE e LEIBOLD, 2004), enquanto
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correlacdes entre diversidade-B e variagdo espacial sao geralmente associadas a
limitacéo de dispersdo (HUBBELL, 2001).

Uma das principais deficiéncias ao se utilizar métricas de diversidade-
baseadas em dados taxondmicos, é que elas ignoram as semelhancas ou a
dissimilaridade funcional entre locais. Padrées de distribuicdo de espécies baseados
em nicho envolvem filtragem determinista de espécies com base em suas
caracteristicas funcionais, e estudos que integrem a diversidade funcional podem
indicar processos de montagem baseados em nicho que ndo sdo possiveis a partir
de padrdes de diversidade beta taxonbmica (SWENSON et al., 2011).

Siefert et al. (2012), cita uma série artigos onde ele descreve a capacidade
limitada das métricas tradicionais de diversidade beta, deixando clara a importancia
da inclusdo de andlises que detectem a dissimilaridade funcional. Em um destes
artigos Swenson et al. (2012) demonstrou que, embora a composicao de espécies
numa comunidade arbo6rea tropical demonstre um padrdo neutro no tempo, a
rotatividade da composicédo funcional é altamente determinista. Portanto, analises
baseadas apenas na diversidade beta taxondmica poderiam induzir a inferéncias

errbneas sobre a importancia relativa dos processos neutros.
2.2 Diversidade funcional

A compreensdo dos padrbes que regem a distribuicdo das espécies nas
comunidades vegetais também pode ser pautada nas caracteristicas funcionais dos
individuos, que compreendem caracteristicas morfologicas, bioquimicas, fisiologicas,
estruturais, fenolégicas ou comportamentais, expressas nos fenoétipos individuais,
gue sdo consideradas importantes para as respostas entre organismo-ambiente, e
seus efeitos sobre os ecossistemas (DIAZ et al., 2013). O interesse pela diversidade
das caracteristicas funcionais, ou diversidade funcional, tem se intensificado nos
altimos anos. Ela € definida como o valor, distribuicdo e abundancia relativa das
caracteristicas funcionais dos organismos de uma comunidade (DIAZ et al., 2007).
Portanto, a diversidade funcional pode ser compreendida como a extensdo ou o
valor das caracteristicas das espécies ou individuos que tem influéncia direta no
funcionamento das comunidades biologicas, ou seja, ela corresponde ao valor e

amplitude das caracteristicas funcionais presentes no ecossistema (TILMAN, 2001).
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O desenvolvimento de estudos baseados na diversidade funcional surgiu do
aporte teodrico e empirico de que a perda de diversidade biolégica afeta o
funcionamento dos ecossistemas, e que os efeitos da reducdo da biodiversidade
est&o relacionados a perda de diversidade funcional (DIAZ e CABIDO, 2001; FLYNN
et al., 2009; CADOTTE et al.,, 2011). Um numero crescente de autores tem
considerado que a composicdo funcional dos ecossistemas deve informar mais
sobre as respostas ao ambiente e seus efeitos ecossistémicos do que a diversidade
taxondmica em si (GRIME, 1998; DIAZ e CABIDO; 2001; TILMAN, 2001; HOOPER
et al., 2005; HILLEBRAND e MATTHIESSEN, 2009). De fato, alguns estudos tém
demonstrado que a diversidade funcional afeta as taxas de decomposicao
(SCHERER-LORENZEN, 2008) e a produtividade nas comunidades vegetais
(TILMAN et al., 2012). A questao central neste contexto € identificar em que medida
a composicao local de caracteristicas funcionais (functional traits) tém influéncia nas
cadeias de processo subjacentes, que podem ser importantes para as propriedades
dos ecossistemas (REICHSTEIN et al., 2014).

Abordagens baseadas em caracteristicas funcionais tém sido propostas para
entender os padrdes que regem as comunidades, a partir de caracteristicas
selecionadas pelas condi¢cdes ambientais (WRIGHT et al., 2004). O sucesso das
plantas difere em condicdes ambientais heterogéneas (WESTOBY e WRIGHT,
2006) devido as suas diferentes caracteristicas funcionais (ZHANG et al., 2017),
distinguindo padrdes ndo-aleatdrios de estrutura e diversidade devido as interacdes
interespecificas (CHASE e MYERS, 2011) e as condi¢cbes abidticas, que limitam a
distribuicdo das espécies (ZHANG et al.,, 2017). Enquanto as interacfes bidticas
seriam as responsaveis pelos padrdes em que a similaridade limitante atua,
promovendo a coexisténcia das espécies com distintas estratégias ecolbgicas
(ALGAR et al., 2011; DE BELLO et al.,, 2012; SOBRAL e CIANCIARUSO, 2012,
CADOTTE e TUCKER, 2017), os filtros ambientais abidticos estariam relacionados a
eventos que promovem comunidades onde as espécies apresentam convergéncia
nas caracteristicas funcionais, determinando comunidades com funcionalidade
ecologica mais semelhantes (WEIHER et al., 2011 ;CADOTTE e TUCKER, 2017).

O conjunto de condi¢cdes ambientais, ou filtros ambientais, sob as quais uma
espécie pode persistir nos limites extremos de sua distribuicdo definem o intervalo

de tolerancia da espécie. Este intervalo de tolerancia, ou conjunto de condi¢des
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ambientais limitantes, é definido como a amplitude ecolégica da espécie, ou
amplitude de nicho, sendo provavelmente, relacionada a estratégias ecoldgicas (LI
et al., 2016). A filtragem ambiental atua na ocorréncia de individuos em locais
especificos, e é um fator chave na distribuicdo de espécies (MCGILL et al.; 2006). A
heterogeneidade das condigbes abidticas em escala local influencia o
estabelecimento dos individuos na comunidade por meio de intera¢des entre fatores
bidticos e abidticos.

A heterogeneidade edafica € um dos componentes que participam do
processo de filtragem ambiental na escala local (JOHN et al., 2007; BALDECK et al.,
2012), que, em parte, € gerado pela fertilidade e textura do solo (GUREVITCH et al.,
2009; SCHROEDER, 2017), e que influencia a distribuicdo espacial das populacdes
vegetais (ZHANG et al., 2017). Segundo Mason et al. (2011), essa influéncia € mais
evidente em escalas espaciais menores, uma vez que a dispersao geralmente ndo é
uma limitacao na distribuicdo de espécies nestas escalas, de modo que a ocorréncia
dos individuos reflete a influéncia de filtros abioticos e interacfes bibdticas (WEITHER
& KEDDY, 1999 ).

Para lidar com diferentes processos de filtragem ambiental, sédo difundidas
diferentes estratégias ecoldgicas, determinadas com base no conjunto de
caracteristicas funcionais, que exprimem os padrdes adaptativos e diferentes formas
de aquisicao de recursos diante de demandas conflitantes (WESTOBY et al., 2002;
(CHASE e LEIBOLD, 2004). Limitacdes hidricas, por exemplo, podem promover
amplas diferencas entre as caracteristicas funcionais foliares e hidraulicas, que
garantam uso mais eficiente da agua (REICH et al., 2003).

Em habitats com solos pobres em nutrientes e condi¢des hidricas limitantes,
onde o rapido crescimento ndo € possivel, tipicamente as espécies arboOreas
apresentam caracteristicas funcionais associadas ao aumento da vida util foliar, com
um maior investimento estrutural na construcao das folhas. Entretanto, essa relagcéo
pode diferir entre diferentes gradientes de disponibilidade hidrica, além de ser
influenciada por diferentes gradientes de fertilidade do solo. Em condi¢gbes onde a
fertilidade do solo ndo € um fator limitante, observam-se estratégias distintas, que
favorecem o rapido crescimento durante as estacdes mais umidas (REICH et al.,
2003; XU et al., 2016).
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A baixa disponibilidade hidrica parece ser critica na selecéo de caracteristicas
que influenciam o funcionamento dos sistemas de transporte de 4gua das espécies
arbéreas, resultando em um trade-off entre eficiéncia e seguranca. A condutividade
hidraulica estd associada a fotossintese, e ha indicios de uma coordenacao
existente entre o aparato fotossintético e arquitetura hidréulica, entretanto este
acoplamento pode diminuir em ambientes restritivos, que experimentam grandes
variacbes (WESTOBY et al.,, 2002; REICH et al., 2003). A arquitetura hidraulica
também esta relacionada ao crescimento das plantas. Diante de condi¢cdes 6timas e
sistemas competitivos, a auséncia do estresse hidrico leva a condutancia
maximizada, potencializando as trocas gasosas e o crescimento. Em ambientes com
seca marcante, a sobrevivéncia € limitada pela demanda conflitante entre a
resisténcia a cavitacao e eficiéncia no transporte de agua (REICH et al., 2003).

Em ambientes como restricdes hidricas sazonais, como é o0 caso das
Florestas Tropicais Sazonalmente Secas, muitas espécies arbéreas diminuem a
fotossintese e/ou perdem folhas na estacdo seca (RESTREPO-COUPE et al., 2013).
Entretanto, multiplas estratégias podem ser bem sucedidas, como evidenciado pela
coexisténcia de arvores totalmente deciduas e sempre verdes (SEYOUM et al.,
2012). Essas estratégias fotossintéticas e fenoldgicas alternativas tém implicacfes
diferentes para o estabelecimento, crescimento e persisténcia da vegetacdo, bem
como para as dinamicas locais do uso de recursos (RICHARDSON et al., 2013; XU

et al., 2016).

2.3 Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS)

As Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS) sédo formacfes amplas,
distribuidas de forma disjunta ao longo de toda regido neotropical (Figura 1). Estdo
localizadas desde o México, passando pela América Central, por todo Caribe, costa
Pacifica do Peru e Venezuela, regides periféricas ao dominio do Chaco e Andes,
leste da Bolivia, nordeste da Argentina, sudeste do Paraguai, oeste do Mato Grosso
do Sul e nordeste brasileiro. Na América do Sul s&o encontrados 0os maiores nucleos
de distribuicdo desta formacdo, em especial no territorio brasileiro (LINARES-
PALOMINO et al., 2015; DRYFLOR, 2016).

As FTSS ocorrem em regibes com marcante sazonalidade, cuja precipitacao é

inferior a 1800 mm por ano e com médias mensais de aproximadamente 100 mm, ou
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menos, por um periodo de 3 a 6 meses. Sao caracteristicos os solos férteis, com pH
moderado a alto, altas concentracBes de nutrientes e baixos niveis de aluminio
(PENNINGTON et al., 2000; DRYFLOR, 2016). Este conjunto de caracteristicas
climaticas e edaficas se refletem em uma vegetacdo perene com expressivo indice
de deciduidade durante a estacdo seca (PENNINGTON et al. 2009).

Figura 1- Distribuicdo das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS).

I Seasonally dry tropical forest

Fonte: DRYFLOR (2016).

Diferentes fisionomias sdo encontradas dentro de um amplo gradiente
climatico e edafico, que variam desde formacdes florestais de grande porte, com
dossel continuo, nas regides mais Umidas, a formacdes arbustivas com

predominancia de individuos da familia Cactaceae, nos ambientes de marcante
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aridez (MURPHY e LUGO, 1986; DRYFLOR, 2016). As familias de maior
representatividade incluem Fabaceae e Bignoniaceae, enquanto plantas
graminoides representadas pelas familias Poaceae, Cyperaceae e Jucaceae,
apresentam pouca relevancia (BULLOCK et al., 1995; PENNINGTON et al., 2009).

As respostas ecologicas das comunidades vegetais frente a sazonalidade séo
marcantes. H& uma intensa acumulacdo de matéria organica vegetal durante a
estacdo seca decorrente da deciduidade foliar aliada as altas temperaturas e intensa
radiacdo, que reduzem a umidade e declinam a atividade decompositora da
microbiota do solo (MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2006). O
crescimento de uma grande porcentagem das espécies arboreas ocorre apenas
durante a estacdo de chuvas mais recorrentes, resultando em menor produtividade
liquida que outras formacdes florestais Umidas. Eventos reprodutivos de floracéo e
frutificacdo sdo sincrénicos ao fim da estagcdo seca e inicio da estacao Umida, onde
h&d aumento na disponibilidade de recursos e chances de sobrevivéncia e
estabelecimento (MURPHY; LUGO, 1986; PENNINGTON et al., 2009). As condi¢des
abidticas, e sua histéria evolutiva distinta, aparentemente tém uma importante
influéncia nas SDTF. Em escala continental e regional, a variacdo na composi¢cao de
espécies esta relacionada aos gradientes de precipitacdo e evapotranspiracdo. Em
escalas locais, as varidveis ambientais que influenciam a variacdo sazonal na
disponibilidade hidrica aparentemente s&do importantes impulsionadores da
substituicdo de espécies (OLIVEIRA-FILHO et al., 1998; CASTELLANOS-CASTRO e
NEWTON, 2015).

O caréater ecologico singular permitiu a unido dos diversos nucleos de
vegetacdo espalhados por toda regido neotropical em uma Unica unidade
fitogeografica (PENNINGTON et al., 2000; PRADO et al.,, 2000), floristicamente
diferenciada de outras formacdes correspondentes a outros dominios, como o dos
Cerrados e Chaco (PRADO e GIBBS, 1993; PENNINGTON et al., 2000). Entretanto,
uma complexidade de fatores levantam discussbes sobre as implicagbes do
tratamento das FTSS como uma formacao de Unica origem (NEVES et al., 2015).

A existéncia de FTSS em pequenos nucleos dispersos dentro do dominio dos
Cerrados e Amazonico, associados a solos calcarios de alta fertilidade, além de uma
distribuicdo generalizada de espécies arboreas, encontradas em areas disjuntas de

FTSS do nordeste brasileiro, através do centro e sul do Brasil até o Paraguai e
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Argentina, com algumas excecdes que incluem os vales secos interandinos do oeste
da América do Sul, sugerem que as FTSS tiveram uma distribuicdo ampla e continua
na América do Sul durante as ultimas glaciacdes do Quaternario (PRADO; GIBBS,
1993; NEVES et al., 2015). Estes indicios levaram a postulacdo da Hipotese do
Arco Pleistocénico, que propbe que 0S processos de expansdo e retracdo de
formacdes secas e Umidas durante os periodos de glaciagéo e interglaciacdo seriam
cruciais para diversificacdo da biodiversidade na regido Neotropical. Nos periodos de
glaciacdo, as baixas temperaturas e maior aridez resultariam na expansao das
formacdes secas, enquanto as Umidas eram isoladas em pequenos nucleos, levando
a especiacdo por vicariancia. O processo oposto ocorreria durante os periodos
interglaciais, onde as formacdes secas estariam isoladas diante da expansdo das
formacdes Umidas. Esses processos periddicos de expansdo e retracdo sao
considerados, dentro da Hip6tese do Arco Pleistocénico, um dos processos
responsaveis pelos padrdes de diversidade beta e elevado indice de endemismo dos
Neotropicos (PENNINGTON et al., 2000; LINARES-PALOMINO et al., 2011).

Em oposicao a Hipotese do Arco Pleistocénico, ha indicativos de que a ultima
glaciacdo do Pleistoceno apresentou temperaturas excessivamente baixas, com
detrimento de periodos Umidos necessarios a manutencdo processos ecoldgicos
condicionados pela sazonalidade, revelando um cenario que ofereceria restricbes a
expansdo das formacbes secas (WERNECK et al., 2011). Além disso, pesquisas
revelaram (PENNINGTON et al ., 2006 ; QUEIROZ, 2006 ; LINARES-PALOMINO et
al ., 2011) que as espécies arboreas amplamente disseminadas pelos nucleos de
FTSS representam uma pequena minoria e ha baixa similaridade floristica entre os
ndcleos. Entretanto, foi encontrada uma maior similaridade entre as formacdes do
Brasil e outros nucleos da América do Sul, o que apoia parcialmente a ideia de que
estes foram mais amplos e continuos dentro desta regido durante as glaciacées,
contrapondo a ideia da existéncia de uma ligacdo generalizada entre todos os
nacleos de formagbes secas, mas mantendo ativo o debate sobre a origem e
diversificagdo das FTSS (PENNINGTON et al., 2009; LINARES-PALOMINO et al.,
2015).

No Brasil, as FTSS estdo representadas por enclaves de vegetacdo nos
Dominios Atlantico e Cerrado e pelo Dominio das Caatingas. Este ultimo encontra-se

completamente inserido no territério brasileiro, ocupando aproximadamente 800 km?2
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entre 0 nordeste brasileiro e extremo norte de Minas Gerais (PRADO, 2005;
CARDOSO e QUEIROZ, 2011). A regido é caracterizada por um clima semiarido
estacional, com baixa precipitacdo média anual (1000 a 500 mm), e duracdo da
estacdo Umida variando de 6 a 3 meses. A vegetacdo encontra-se sob forte
exposicao solar e temperaturas que podem chegar a 40°C, elevando o potencial de
evapotranspiragédo (VELOSO et al., 2002; MORO et al., 2016).

Embora seja considerada homogénea no que diz respeito aos padrbes da
vegetacdo (DRYFLOR, 2016), o Dominio das Caatingas € melhor descrito como um
mosaico heterogéneo de fisionomias, sendo reconhecidas nove unidades floristicas
(SANTOS et al., 2012; MORO et al., 2016). Além disso, dentro das fisionomias séo
reconhecidas variagcdes internas decorrentes de diferencas climaticas, e
principalmente de um complexo mosaico de solos, que variam suas caracteristicas
mesmo em pequenas distancias (PRADO, 2005), criando habitats com diferentes
condigcbes que podem restringir o estabelecimento de determinadas espécies
(ARAUJO et al., 2005).

A vegetacdo das Caatingas demonstra diferentes estratégias adaptativas que
possibilitam a sobrevivéncia e persisténcia nestes ambientes, que apresentam
marcante sazonalidade, temperaturas extremas e baixa disponibilidade hidrica.
Embora existam espécies perenifdlias, a deciduidade € uma estratégia bastante
representativa, assim como a reducao da area foliar. Também sdo comuns espécies
com estratégias de armazenamento de agua em tecidos de troncos e raizes, além
de adaptacdes reprodutivas de floracao e frutificacdo sincronizadas com os periodos
de precipitacao (SILVA et al., 2004; SILVA et al., 2011; NOGUEIRA et al., 2013).

Diferentes discussfes tém levantado questionamentos sobre o papel da
heterogeneidade ambiental como um dos fatores que impulsionam a coexisténcia e
a distribuicdo de espécies com diferentes estratégias ecoldgicas nas comunidades
vegetais das Caatingas, principalmente em escala local (APGAUA et al., 2014;
FARIAS et al, 2016; MENINO et al., 2015). Segundo alguns estudos, a
heterogeneidade dos fatores ambientais seria um importante impulsionador da
coexisténcia das espécies que ocupariam diferentes nichos, o que seria
determinante para a substituicdo de espécies em curta escala espacial (APGAUA et
al., 2014). Entretanto, ainda s&o escassos 0s trabalhos que discutam estes padroes
sob diferentes perspectivas (MORO et al., 2015; FREITAS, 2017), principalmente



18

agueles que abordem a heterogeneidade das condigcbes ambientais em pequenas

escalas espaciais.

3 CONSIDERACOES GERAIS

A compreensao dos padrdes que regem a substituicdo das espécies vegetais
ao longo de gradientes e variacbes ambientais € um dos questionamentos mais
desafiadores da ecologia. Isso porque em diferentes escalas, o que é observado
pode ser resultado de uma grande complexidade de fatores passados e presentes
gue remetem a manutencao da diversidade, coexisténcia de espécies e aos fatores
abidticos (WEIHER e KEDDY, 2001). A substituicdo de espécies em escala regional
e local € um importante componente da biodiversidade e sua compreensdo nos
fornece bases para determinar os fatores que limitam a distribuicdo das espécies
(BRENES-ARQUEDAS et al., 2013).

Em escalas regionais, a limitacdo de dispersdo pode atuar restringindo a
ocupacao das espécies, interferindo no turnover (CHUST et al., 2006). Entretanto, ha
estudos que indicam que a importancia da estocasticidade é proporcionalmente mais
relevante que os processos deterministicos a medida que reduzimos as escalas
espaciais devido a menor heterogeneidade de habitats (CHASE, 2014). Trabalhos
em escalas mais restritas, permitem um maior controle dos fatores influentes na
composicao e estrutura das comunidades. Nestas escalas a limitacdo de dispersao
nao é expressiva, os fatores climaticos sdo constantes e ha maior delimitacdo de
outras variaveis, como as edaficas (OZINGA et al., 2005).

Relatada a importancia da abordagem funcional para melhor compreender a
influéncia da heterogeneidade dos fatores abidticos nos padrdes ecolégicos em
diferentes escalas espaciais, a variacdes destes fatores nas formacdes arbéreas das
FTSS, presentes no Dominio Biogeografico das Caatingas, sdo um interessante
objeto de estudo. Estas formacgles, que estdo associadas a restricbes hidricas e
uma alta heterogeneidade edafica, observada inclusive em escalas local (APGAUA,
et al., 2014; PAULA et al., 2018), além de alto turnover de espécies entre estes
ambientes (PENNIGNTON et al., 2009; APGAUA, et al., 2014; DRYFLOR, 2016),
permitem a investigacao de padrdes de substituicdo de espécies junto a abordagem
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funcional, cujas respostas podem fornecer valiosos insights sobre os processos

regem a dindmica das comunidades.
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RESUMO

Este trabalho buscou compreender como a diversidade funcional e a substituicdo de
espécies arbdreas se relacionam diante da heterogeneidade edafica em local. Para
0 estudo noés selecionados 5 diferentes ambientes com caracteristicas edaficas
heterogéneas em uma regido de FTSS localizada no Municipio de Juvenilia, extremo
norte de Minas Gerais, Brasil. Em cada ambiente foram alocadas 5 parcelas
20mx20m, onde foram coletadas amostras de solo para caracterizacao edafica.
Foram identificados todos os individuos que apresentaram CAP =10cm, e destes,
foram coletados folhas e ramos de 269 individuos para obtencdo de valores
correspondentes a 20 diferentes caracteristicas funcionais. A partir destes foram
calculadas as médias das caracteristicas ponderadas pela comunidade (CWMs).
Para avaliar as relagbes entre as caracteristicas funcionais e a diferenciacdo
floristica, foram utilizados modelos lineares generalizados (GLM) a partir da distancia
euclidiana das CWMs, distancia euclidiana da textura dos solos e distancia
euclidiana da fertilidade dos solos. A substituicdo de espécies apresentou relacéo
significativa (p < 0,0001) com a distancia funcional, seguida pela textura do solo (R?
= 74%). A distancia funcional se relacionou positivamente com dissimilaridade de
Bray-Curtis (p < 0,0001, R? = 43%). Os resultados obtidos demonstram que a
distribuicdo das espécies entre os ambientes se da por processos nao-aleatorios,
mesmo em escalas locais, indicando que a diferenciacdo floristica e diversidade
funcional estdo relacionadas, e condicionadas pelas variacdes edéficas, em especial
pela textura dos solos.

Palavras-chave: Variaveis edaficas. Diversidade beta. Diversidade funcional.
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ABSTRACT

The aim of this article was to understand how functional diversity and tree species
turnover are related, and how they relate to edaphic heterogeneity in local scales. For
this, we chose five different environments with heterogeneous characteristics in an
Seasonally Dry Tropical Forest (SDTF) region located in Juvenilia, northern Minas
Gerais, Brazil. In each environment five plots of 20x20 m were allocated. Soll
samples were collected for soil characterization. All individuals with circumference at
breast height (CBH)=10cm were identified, and from these, leaves and branches of
269 individuals were collected to obtain values corresponding to 20 different
functional attributes. From these we calculated the means of the community-weighted
mean (CWMs). In order to evaluate the relationships between functional characters
and floristic differentiation, generalized linear models (GLM) were used based on
Euclidean distance of CWMs, uclidean distance of soil texture and Euclidean
distance of soil fertility. Species turnover showed a significant relationship (p
<0.0001) with functional distance, followed by soil texture (R2 = 74%). Functional
distance was positively related to Bray-Curtis dissimilarity (p <0.0001, R? = 43%). The
results show that the distribution of species among the environments occurs by non-
random processes, even in local scales, indicating that floristic differentiation and
functional diversity are related, and conditioned by edaphic variation, especially of
soil texture.

Key-words: Edaphic variables. Beta diversity. Functional diversity.
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1 INTRODUCAO

Nas ultimas décadas houve a intensificacdo de debates sobre a relevancia e
influéncia dos processos deterministicos e estocasticos nas comunidades vegetais,
que procuram integrar perspectivas tradicionais a conceitos emergentes, como a
abordagem funcional (WEIHER e KEDDY, 1999; FUKAMI et al., 2005; CHASE e
MYERS, 2011; WEIHER et al.,, 2011). Para explicar diferentes padrbes na
composicao e substituicdo das espécies nas comunidades, diferentes modelos tém
sido propostos. Estes incluem modelos neutros, que consideram as espécies de um
mesmo nivel tréfico equivalentes com relagcdo a sua capacidade competitiva,
movimento e fitness, e modelos deterministicos, baseados em nicho (PAVOINE et al,
2010). Possivelmente a heterogeneidade presente nas comunidades vegetais €&
reflexo de uma variedades de fatores que atuam em diferentes escalas espaciais e
temporais (MORO et al., 2015).

Os padrbes de substituicdo de espécies, sumarizados a partir da diversidade-
beta taxonbmica, podem ser usados como importantes ferramentas para esclarecer
o grau de relevancia destes processos nas comunidades, sendo capaz de detectar
primariamente os fatores influentes na distribuicdo das espécies (MAGURRAN,
2004; CHASE e MYERS, 2011). Entretanto, eles abordam todas as espécies como
ecologicamente equivalentes, e sdo desconhecidas as informacfes que eles podem
oferecer sobre a funcionalidade dos sistemas estudados (DIAZ e CABIDO, 2001;
RICOTTA, 2005; SWENSON, 2011).

Dentro deste contexto, a abordagem funcional é empregada para quantificar o
papel individual dos organismos na complexidade dos processos ecolédgicos, sendo
um importante componente da biodiversidade, jA que define como o valor e a
variacdo dos caracteristicas (que impdem os trade-offs diante dos filtros ambientais)
influenciam o funcionamento das comunidades, permitindo avaliar a
complementaridade ou redundancia das espécies (KEDDY, 1992; WEIHER e
KEDDY, 2001; BRENES-ARGUEDAS; RODDY e KURSAR, 2013).

Os padrdes nado-aleatérios de estrutura e diversidade tém sido atribuidos as
interacOes interespecificas e as condi¢bes abioticas, que limitam a distribuicdo das
espécies (CHASE e MYERS, 2011). Enquanto as interagcbes bibticas seriam as

responsaveis pelos padrées em que a similaridade limitante atua, promovendo a
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coexisténcia das espécies com distintas estratégias ecoldgicas (ALGAR et al., 2011;
SOBRAL e CIANCIARUSO, 2012; DE BELLO et al., 2012; CADOTTE e TUCKER,
2017), os filtros ambientais abioticos estariam relacionados a eventos que promovem
comunidades onde as espécies apresentam convergéncia nas caracteristicas
funcionais, determinando estratégias ecolégicas semelhantes (WEIHER et al., 2011;
CADOTTE e TUCKER, 2017).

Entre os filtros ambientais, o solo e seus diferentes aspectos € uma grande
fonte de variacdo na composicdo das espécies. A natureza do carater edafico, e
suas variagfes quanto a fertilidade, textura e profundidade, corresponde as variaveis
ambientais mais documentadas com respeito a influéncia na estrutura e diversidade
das comunidades vegetais (FINE et al., 2005; MURPHY e BOWMAN, 2012;
ARRUDA et al., 2015, CASALINI et al., 2019), incluindo o componente funcional, o
que a fez ser tratada em muitos estudos como filtro ambiental (CORNWELL e
ACKERLY, 2009; MORAES et al.,, 2015; MORO et al., 2015). Primariamente, as
propriedades edaficas e sua interacdo com a vegetacdo dependem da textura do
solo, cujas variag@es interferem diretamente nas relacdes hidricas e nutricionais das
plantas (GUREVITCH et al, 2009; SCHROEDER, 2017), que demandam
mecanismos e estratégias ecoldgicas especificas para lidar com as condicdes
heterogéneas, interferindo na distribuicao das espécies.

Também sdo inerentes aos padrdes ecologicos, como, por exemplo, a
influéncia da filtragem ambiental ou dos processos estocasticos, a dependéncia da
escala espacial de andlise, uma vez que ela permite a delimitacdo de restricbes (ou
sua auséncia) na dispersdo das espécies (KRAFT et al.,2014). Estudos em
pequenas escalas geogréficas, que contemplem uma alta heterogeneidade abidtica,
oferecem a oportunidade de estudar a estrutura das comunidades vegetais sem que
maiores influéncias da restricdo a dispersdo e onde haja um controle das variaveis
climaticas, permitindo estabelecer correspondéncias entre os diferentes grupos de
espécies e sua distribuicdo pelos diferentes ambientes (WEBB et al., 2002; ZHANG
et al., 2017).

As formacdes arboreas das Florestas Tropicais Sazonalmente Secas (FTSS),
presentes no Dominio Biogeografico das Caatingas, estdo associadas a restricoes
hidricas e uma alta heterogeneidade edafica observada inclusive em escalas local
(APGAUA, et al., 2014; PAULA et al., 2018), além de alto turnover de espécies entre
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estes ambientes (PENNIGNTON et al., 2009; APGAUA, et al., 2014; DRYFLOR,
2016). A investigacdo dos padrdes de substituicdo de espécies e a abordagem
funcional dessas comunidades podem fornecer valiosos insights sobre quais
processos regem a dinamica das comunidades. A conciliacdo entre diferentes
abordagens tem sido promissora na compreensao das relagcdes entre a diversidade
de espécies e as fungbes ecossistémicas, além de proporcionar capacidade preditiva
sobre como a diversidade respondera aos distarbios ambientais (CADOTTE;
CARSCADDEN e MIROTCHNICK, 2011). Diante de um cenario com pressfes
antrépicas cada vez mais acentuadas e projecdes de uma iminente mudanca
climética sem precedentes (JOLLY et al., 2015; STEVENS-RUMANN et al., 2018),
esperamos que os resultados possam contribuir para compreensao dos padrdes que
influenciam a distribuicdo das espécies e a dinamica das comunidades arbéreas
frente as alterac6es ambientais continuas, e com isso oferecer suporte para medidas
de conservagao.

Portanto, o objetivo deste trabalho foi compreender como a diversidade
funcional e a substituicio de espécies arbdreas interagem diante da
heterogeneidade edéafica e sem maiores influéncias das restricbes de dispersdo. As
hip6teses séo que: 1) em uma restrita escala espacial a diversidade funcional e a
substituicdo de espécies estdo relacionadas de forma nédo-aleatéria e 2) que a
possivel relacdo existente entre ambas € mediada pelas variacbes do carater

edafico.

2 MATERIAL E METODOS

2.1 Areas de Estudo

Para o estudo foram selecionados diferentes ambientes de FTSS localizados
no Municipio de Juvenilia, extremo norte de Minas Gerais, Brasil (Figura 2). Segundo
classificacdo de Kdppen, o clima no municipio é considerado tropical com inverno
seco (Aw/As). A média pluviométrica anual € de aproximadamente 868 mm, com
ocorréncia de estacdes bem definidas entre maio e setembro, e periodos de
transicdo entre essas estacoes, a temperatura média anual correspondente a 23°C
(SANTOS et al. 2012).
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Figura 2 — Localizacdo geografica da area de estudo no municipio de Juvenilia no
extremo norte de Minas Gerais — Brasil
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Legenda: VACS - Afloramento calcério com solo; VASS - Afloramento calcério sem
solo; VSA - Caatinga de Areia; VLRC - Furados; VSNA - Caatinga Arbdrea.
Fonte: Da autora

A vegetacao, segundo Pennington et al. (2009), pode ser classificada como
Floresta Tropical Sazonalmente Seca (FTSS) e encontra-se dentro do Dominio

Biogeografico das Caatingas (APGAUA et al., 2014). O municipio € contemplado por
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um mosaico Vvegetacional, distinguivel a partir da heterogeneidade das
caracteristicas edéficas. Neste mosaico, foram escolhidos 5 ambientes (Figura 3),

identificados e caracterizados segundo suas naturezas edaficas:

Figura 3 — Representacdo do mosaico vegetacional presente nos 5 ambientes da
area de estudo.

|

-

Legenda: A - VACS (Afloramento calcario com solo); B - VASS (Afloramento calcério
sem solo); C - VLRC (Furados); D - VSA (Caatinga de Areia); E - VSNA (Caatinga
Arbérea).

Fonte: Da autora

Afloramento calcario com solo (VACS): ambiente localizado nas areas mais
elevadas da regido, sobre afloramentos de rochas calcérias, caracterizado por solos
muito férteis, porém rasos, que nao ultrapassam os 70 cm de profundidade.
Apresenta declive pouco acentuado, com rochas expostas e entorno formado por
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pareddes rochosos cujas dimensfes variam de 6 a 100 metros de altura. A
vegetacdo € composta por uma floresta de dossel continuo e presenca de sub-
bosque (SILVA, 2018).

Afloramento calcério sem solo (VASS): ambiente localizado nos topos dos
afloramentos de rochas calcérias, composto majoritariamente por rochas expostas.
Apresenta superficie irregular, devido a lixiviacdo e acbOes erosivas, com solos
praticamente inexistentes. A vegetacdo arborea estd distribuida de forma
descontinua e se estabelece nas fendas e fissuras presentes nas rochas, que
também sao locais de infiltragcdo e acimulo de 4gua durante a estacdo chuvosa. Na
area também sdo comuns espécies herbaceas e arbustivas das familias
Bromeliaceae, Cactaceae e Velloziaceae, que cobrem os rochedos mais planos e

com declives menos acentuados (SILVA, 2018).

Caatinga de Areia (VSA): ambiente localizado em area baixa, com relevo plano a
ligeiramente sinuoso. Os solos sdo menos férteis, quando comparados aos outros
ambientes da area de estudo, profundos e extremamente arenosos. Esta Ultima
caracteristica estd intimamente relacionada a retencdo hidrica, uma vez que as
maiores proporcdes de areia propiciam a rapida drenagem da agua no solo. O
dossel € continuo, com comunidade arbdérea apresentando uma significativa
guantidade de individuos perfilhados (SOUZA, 2018).

Furados (VLRC): ambiente localizado em é&reas baixas, formado por expressivos
lajeados de rochas calcarias com superficies planas e regulares. Localmente
conhecido como “Furados” (PAULA et al, 2018), a rocha se apresenta
majoritariamente exposta, com deposicdo de solo raso em alguns pontos
especificos. Durante a estacdo chuvosa, devido a impermeabilizacdo das rochas,
bem como suas formas e localizagdo, a area permanece alagada por breves
periodos. Assim como na VAAS, a vegetacdo arbolrea esta distribuida de forma
descontinua, se estabelecendo nas regides de solo raso, nas fendas e fissuras
presentes nas rochas. As familias Bromeliaceae e Cactaceae séo representativas,

cobrindo significativas extensoes.
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Caatinga Arbdrea (VSNA): ambiente localizado em area baixa, entremeado pelos
afloramentos de calcéario, com relevo plano a ligeiramente sinuoso. Os solos séo
férteis e profundos. A comunidade arbérea é densa, com dossel continuo e com
presenca de sub-bosque, correspondente a fisionomia de Caatinga Arborea
(SANTOS et al., 2012).

2.2 Coleta dos Dados

Em cada um dos 5 ambientes foram alocadas 5 parcelas 20m x 20m (400 m?),
onde foram registrados e identificados todos os individuos arbéreos em que a
circunferéncia a altura do peito (CAP) foi maior ou igual a 10 cm. As espécies foram
identificadas no campo por especialista e a padroniza¢cdo da nomenclatura seguiu o
sistema de classificacdo APG IV (THE ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP, 2016)
para familias e o Reflora (FLORA DO BRASIL, 2018), para as espécies.

Para as analises de solo, foram coletadas amostras superficiais de 0,5 litros a
10 cm de profundidade em trés pontos de cada uma das parcelas. As amostras
foram acondicionadas em sacos plasticos, identificadas e enviadas ao Laboratério
de Andlises de Solos da Universidade Federal de Lavras, onde as seguintes
variaveis foram analisadas segundo protocolo da Empresa Brasileira de Pesquisa
Agropecuaria (EMBRAPA, 2006): proporcdes de argila, silte e areia; pH em agua,
teores de potassio (K), fosforo (P), calcio (Ca), magnésio (Mg), aluminio (Al) e
matéria organica (MO); acidez potencial (H+Al); soma de bases (Sb), saturacdo por
bases (V); saturagdo por aluminio (m); CTC a pH 7,0 (T); CTC efetiva (t) e P-Rem.

Para as analises de diversidade funcional, considerando que as diferencas
entre as espécies sdo manifestadas através de mudltiplas caracteristicas
(CORNELISSEN et al., 2003), foram obtidos valores para as caracteristicas
funcionais dos ramos (Tabela 1) e foliares (Tabela 2) a partir de 3 individuos de
cada espécie presente em cada ambiente ou 0 maximo de individuos presentes,

quando ndo foi possivel satisfazer a condicdo minima.



Tabela 1 -
diversidade funcional

37

Caracteristicas funcionais dos ramos utilizadas nas analises de

Caracteristica
funcional

Unidade Relevancia ecoldgica

Protecao a tecidos vitais contra ataque de patégenos,

Espessura da casca* mm
herbivoria, evitar e resistir ao estresse hidrico e
estabilidade mecénica
Espessura do lenho* mm Estabilidade, defesa, arquitetura, hidraulica, ganho de
C, potencial de crescimento
de plantas, condutancia de seiva
Espessura da medula* mm Estabilidade, defesa, ganho de C
Presenca de suber Sem Protecéo a tecidos vitais contra ataque de patégenos,
unidade herbivoria e seca
Densidade mg.mm'3 Estabilidade, defesa, arquitetura, hidraulica, ganho de
especifica** C e potencial de crescimento
de plantas
Densidade de vasos** n° Condutancia de seiva
vasos/mmz
Area do limen pm2 Condutancia de seiva
vasos**
Diametro dos vasos** pm Condutancia de seiva
indice de Sem Condutancia de seiva e suscetibilidade a cavitagdo do
vulnerabilidade unidade vaso
Carlquist**

Legenda: * Caracteristicas funcionais obtidas a partir de métodos propostos por
CORNELISSEN et al. (2003) e PEREZ-HARGUINDEGUY et al. (2013); ** Caracteristicas
funcionais obtidas a partir de métodos propostos por APGAUA et al. (2017).

Fonte: Da autora
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Tabela 2 — Caracteristicas funcionais foliares utilizadas nas analises de diversidade

funcional

Caracteristica
funcional

Comprimento do
peciolo*

Comprimento do
peciblulo*

Comprimento da raque*

NUmero de foliolos**

Presenca de tricomas*

Comprimento do limbo
da unidade foliar*

Largura do limbo da
unidade foliar*

Espessura do limbo da
unidade foliar*

Area foliar*

Area foliar especifica*

Contelildo de matéria
seca foliar*

Unidade

cm

cm

cm

Sem
unidade

Sem
unidade

cm

cm

mm

mm

mm?.mg™

mg™. mm?

Relevancia ecologica

Posicionamento espacial, suporte hidraulico,
ampliacdo da capacidade de captacéo luminosa

Posicionamento espacial, suporte hidraulico,
ampliacdo da capacidade de captacdo luminosa

Posicionamento espacial, suporte hidraulico,
ampliagédo da capacidade de captacao luminosa

Captacgédo luminosa, balango hidrico, trocas gasosas

Reducéo da temperatura e estresse hidrico

Captacgdo luminosa, balango hidrico, trocas gasosas

Captacédo luminosa, balanco hidrico, trocas gasosas

Potencial hidrico, assimilagédo de carbono da planta,
protecdo aos sistemas fotossintéticos, longevidade
foliar

Captacgdo luminosa, balango hidrico, trocas gasosas

Taxas relativas de crescimento, taxas
fotossintéticas, investimento estrutural, vida Gtil foliar

Taxas relativas de crescimento, longevidade foliar

Legenda: * Caracteristicas funcionais obtidas a partir de métodos propostos por
CORNELISSEN et al. (2003) e PEREZ-HARGUINDEGUY et al. (2013); ** Caracteristicas
funcionais obtidas a partir de métodos propostos por APGAUA et al. (2017).

Fonte: Da autora
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Todos os individuos selecionados apresentaram circunferéncia a altura do
peito (CAP) maior ou igual a 10 cm e estavam saudaveis. Para cada individuo
selecionado, coletaram-se ramos terminais com 1 metro de comprimento,
completamente expostos ao sol, para padronizacdo da coleta. Destes foram
seccionadas 2 amostras de ramos com aproximadamente 5 cm, bem como folhas
sadias, que foram utilizadas para analises dos caracteristicas foliares. As amostras
foram acondicionadas em sacos plasticos identificados e posteriormente
processadas segundo os protocolos propostos por Cornelissen et al. (2003); Peréz-
Harguindeguy et al. (2013) e Apgaua et al. (2017).

Ramos de cada espécie foram fixados em alcool 70, donde foram feitas
micro-sec¢des com micrétomo portatii GSL1 (GARTNER et al., 2014), que foram
usadas no preparo de laminas anatdémicas. As laminas foram coradas com azul de
toluidina e fixadas com gel de glicerina. Posteriormente foram fotografadas em
microscépio 6ptico com camera digital acoplada, captando os vasos do xilema na
porcao externa, mediana e mais proxima ao centro da lamina, totalizando 3 fotos de
cada individuo. Os vasos xilematicos foram coloridos pelo programa GIMP® 2.8.10.
Com o auxilio de uma escala de 1mmz?, os vasos foram medidos e contados por
meio do programa ImageJ®. Considerou-se para as analises a média da é&rea e
contagem dos vasos das trés imagens (mediana, central e externa) de cada
espécime coletado.

Também foi mensurada, com auxilio de um paquimetro, a espessura da
casca, do xilema e da medula. Em seguida as medulas e cascas foram removidas e
elas foram imersas em agua por 3 dias para embebicdo, e posteriormente foram
pesadas e tiveram seu volume obtido através do principio de Arquimedes (ASTM,
2002). Por fim, as amostras foram secas em estufa a 70 °C por 3 dias para
obtencdo do peso seco. Através deste processo foram obtidos os parametros
relativos & densidade dos ramos (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013).

Os comprimentos dos peciolos, peciblulos, raque e unidade foliar, bem como
a largura da unidade foliar foram obtidos com auxilio de uma régua de aluminio
milimetrada. Para as duas ultimas métricas, a mensuracao foi realizada na regiao
mediana vertical e horizontal do limbo da unidade foliar. Considerou-se para estas
métricas a menor unidade da folha (no caso de folhas compostas e recompostas, a

unidade foliar é corresponde ao foliolo e ao foliélulo respectivamente).
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Os valores de espessura foram obtidos com auxilio de paquimetro
posicionado na regido mediana direita das unidades foliares, evitando-se as
nervuras de maior calibre. As imagens dos limbos das unidades foliares foram
obtidas com auxilio de um Scanner de mesa Epson Perfection V3702, na resolucao
150 ppp, em tons de cinza. Para tratamento das imagens foi utilizado o programa
ImageJ®, que calcula a quantidade e area total das unidades foliares. As pesagens
foram realizadas em balanca analitica de alta precisdo, onde foram obtidos valores
para massa fresca das folhas, que posteriormente foram levadas a estufa a 70 °C
durante 3 dias, e novamente pesadas para obtencdo da massa seca
CORNELISSEN et al. (2003); PEREZ-HARGUINDEGUY et al. (2013) e APGAUA et
al. (2017).

2.3 Andlise dos dados

Com objetivo de ordenar as unidades amostrais como relagdo ao carater
edéfico, determinar a existéncia de variagfes e distinguir quais as variaveis mais
explicativas, foi realizada uma Analise de Componentes principais (PCA) (JOLLIFFE
e CADIMA, 2016).

Para avaliar as relacdes entre os caracteres funcionais e a diferenciagcao
floristica, utilizamos modelos lineares generalizados (GLM). No primeiro modelo a
variavel resposta foi a dissimilaridade de Bray-Curtis entre as unidades amostrais,
enquanto as variaveis preditoras foram: x1) a distancia euclidiana das CWMs, x2)
distancia euclidiana da textura do solo e x3) distancia euclidiana da fertilidade do
solo, as distancias euclidianas foram obtidas dos dados reescalados para média
igual a 0. No segundo modelo x1 foi utilizado como variavel resposta e a
dissimilaridade de Bray-Curtis, x2 e x3 como variaveis explanatorias. As variaveis
preditoras foram logaritmicamente transformadas no primeiro modelo,
proporcionando assim uma maior qualidade de ajuste, devido a linearizacdo. A
familia de distribuicdo de erros utilizada foi a gaussiana, onde foram atendidas a
normalidade dos residuos e homogeneidade das variancias.

Variaveis com correlagdo de Pearson = 0,6 ndo foram incluidas no mesmo
modelo para evitar multicolineariedade (DORMANN et al., 2012). Todos os modelos
(GLM, exceto os globais) estavam isentos de Variance Inflation Factor (VIF) > 4. A

principio, seria adotada a abordagem multimodel inference (BURNHAM e
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ANDERSON, 2002), através do Critério de Informacao de Akaike de segunda ordem
(AlICc, indicado para pequenas amostras, onde o melhor modelo é o de menor valor
de AICc), pelo critério AAICc < 2 (BURNHAM e ANDERSON, 2002). No entanto, em
todos os casos (para as 4 variaveis resposta), apenas um modelo apresentou AAICc
< 2 ou nao continham nenhuma variavel com efeito significativo que ja n&o estivesse
contida no melhor modelo. Portanto, somente foram considerados os modelos com
AAICc = 0. Dessa maneira, a contribuicdo de cada variavel foi obtida comparando o
acréscimo no AlCc quando é retirada do modelo (AlCcl, de agora em diante), sendo
as variaveis mais importantes as que provocam maior aumento no valor de AlICc. Os
modelos ndo apresentaram autocorrelagcao espacial, de acordo com o indice Moran’s
l.

As distancias euclidianas e de Bray-Curtis foram obtidas através do pacote
“vegan”. Para a obtencao dos modelos foi utilizado pacote “Ime4” (BATES et al.,
2015), e o pacote “ImerTest” para avaliar significancia estatistica através dos graus
de liberdades aproximados (KUZNETSOVA et al., 2016). Para a selecdo de modelos
e obtencdo do R? dos modelos mistos foi utilizado o pacote “MuMIn” (BARTON,
2009), enquanto o R? do GLM foi obtido através do pacote “rsq” (ZHANG, 2018). A
analise de autocorrelacdo espacial foi obtida através do pacote ncf (BJGRNSTAD,
2016). Todas as analises foram efetuadas no ambiente R versdo 3.3.1 (R CORE

TEAM, 2016), onde adotamos o critério de 5% de significancia.

3 RESULTADOS

Nos cinco ambientes foram identificados 1038 individuos pertencentes a 85
espécies. Destes, 269 espécimes foram coletados e processados para obtencao dos
valores correspondentes as caracteristicas funcionais dos ramos e foliares que
deram origem aos resultados de distancia funcional (CWMs). Com relacdo a
caracterizacdo edéfica, a comparacdo conjunta pela Andlise de Componentes
Principais (PCA), ordenou um grupo a esquerda, contendo as unidades amostrais
VSA, que foram associadas & maior acidez do solo e proporcdes de areia. A direita,
foram agrupadas as unidades amostrais dos ambientes VACS e VASS,
positivamente relacionadas as variaveis de fertilidade, e maiores proporcdes de

argila e silte. VSNA e VLRC estdo mais correlacionadas, apresentando valores
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intermediarios relativos a textura e fertilidade do solo. O agrupamento das unidades
amostrais do ambiente VSNA foram relacionadas ao teor de fésforo remanescente
(P-Rem) e VLRC ao teor de magnésio (Mg), potassio (K) e saturacao por bases (V).
Os eixos 1 e 2 juntos explicaram aproximadamente 79,75% da variacéo (Figura 4).

A diversidade beta apresentou relacéo significativa (p < 0,0001) positiva com
as duas variaveis preditoras selecionadas pelo AlICc, sendo a diferenciagcédo entre os
caracteres funcionais (Figura 5A) as variaveis de maior importancia (AlCcl = 208),
seguido pela textura do solo (AlCcl = 153) (Figura 5B), sendo 0 R2 = 74%. A
distancia funcional se relacionou positivamente com dissimilaridade de Bray-Curtis (p
< 0,0001, R2 = 43%) (Figura 6), enquanto as outras variaveis foram removidas pelo
AlCc.



Figura 4 - Andlise de Componentes Principais (PCA) para as variaveis edaficas das unidades amostrais de um

vegetacional em uma Floresta Tropical Sazonalmente Seca no norte de Minas Gerais, Brasil
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Legenda: VACS - Afloramento calcario com solo; VASS - Afloramento calcario sem solo; VSA — Caatinga de Areira; VLRC -
Furados; VSNA - Caatinga Arbdrea. Os eixos principais 1 e 2 sdo explicativos para 79,75% da variagao.



Figura 5 — Relacdo entre substituicdo de espécies e distancia funcional (A) e
substituicdo de espécies e textura dos solos (B)
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significativa (p < 0,0001) positiva entre a dissimilaridade de Bray-Curtis e textura do
solo (distancia euclidiana da textura dos solos), variavel preditora selecionada pelo
AlCcl (AlCcl = 153), R2 = 74%.

Figura 6 — Relacdo entre a distancia funcional e a substituicdo de espécies
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4 DISCUSSAO

Este estudo contou com ambientes heterogéneos, excetuando-se as areas de
VACS e VASS (Figura 4). Essas duas areas sdo espacialmente mais proximas
(Figura 3), o que justificaria maior similaridade com relagdo aos solos, entretanto
estes apresentam profundidades bastante distintas, sendo extremamente rasos em
VASS. A relagcédo entre a substituicdo de espécies (diversidade-) e textura do solo
era prevista, corroborando outros estudos que de mesma forma demonstraram que
alta diversidade-3 entre diferentes localidades esta condicionada, em grande parte,
pela heterogeneidade ambiental das condi¢cdes edaficas (APGAUA et al.,, 2014;
PENNIGNTON et al., 2009). A area estudada também apresenta solos
extremamente férteis, quando comparados a regides adjacentes pertencentes a
outros dominios fitogeograficos (DRYFLOR, 2016; PENNIGNTON et al., 2009), ndo
sendo esta uma condicdo considerada limitante, e possivelmente por isso, as
diferencas nas variaveis de fertilidade entre areas nao foram suficientes para
explicar as diferencas na diversidade-f e distancia funcional.

A abordagem tomada por este trabalho, bem como os resultados obtidos,
demonstram que a distribuicdo das espécies entre os ambientes se da por
processos nao-aleatérios (SWENSON et al., 2010), mesmo em escalas menores,
indicando que a diferenciacéo floristica e diversidade funcional estdo relacionadas, e
condicionadas pelas variacdes edaficas, em especial a textura dos solos, entre os
ambientes. Portanto, podemos assumir que a associagcdo entre as particularidades
do habitat e as espécies vegetais sdo resultado de adaptacdes especificas para lidar
com as adversidades impostas pelo meio (WEIHER e KEDDY, 2001; DIAZ e
CABIDO, 2001; CONTI et al., 2018). As caracteristicas funcionais determinam o0s
trade-offs que afetam o desempenho dos individuos, de modo que determinadas
caracteristicas, que promovem um bom desempenho em um habitat, podem né&o ser
tdo eficientes em locais com variaveis ambientais contrastantes, o que interfere na
capacidade competitiva, taxas de sobrevivéncia e crescimento (KEDDY, 1992;
BRENES-ARQUEDAS et al., 2013).

Os cinco ambientes onde o estudo foi conduzido estéo inseridos no maior e
mais isolado nucleo de Floresta Tropical Sazonalmente Seca (FTSS) do mundo, sob

forte sazonalidade e condigbes hidricas restritivas devido as peculiaridades
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climéticas que promovem baixas médias pluviométricas (DRYFLOR, 2016;
PENNIGNTON et al., 2009). Somada a esta condicdo, temos a heterogeneidade na
textura dos solos (MOONEY et al.,, 1995; PENNIGNTON et al., 2000) que confere
disparidade na disponibilidade hidrica (GUREVITCH et al., 2009; SCHROEDER,
2017) entre as comunidades arboéreas dos diferentes ambientes. Portanto, este
trabalho reforca a ideia de que a distribuicdo das espécies arbdreas nas
comunidades nédo € aleatédria, indicando uma mudanca direcional da diversidade
funcional através de diferentes condicbes ambientais, com espécies adaptadas a
essas variagdes (YANG et al., 2015; SIEFERT, 2012; SWENSON et al., 2011).

Embora a distancia funcional tenha apresentado uma relagao indireta com a
textura do solo, uma vez que ela esteve relacionada positivamente com a
diversidade beta, acredita-se que outras caracteristicas edaficas que ndo foram
analisadas, como a profundidade do solo, que também esta relacionada a retencéo
e disponibilidade hidrica (ZHANG et al., 2017), podem ter influéncia na diversidade
funcional, e portanto, nas diferentes estratégias ecoldgicas que tiveram maior
sucesso em cada habitat. Além das condi¢cdes abidticas, em escala local a
composicéo funcional também responde as varia¢ées bidticas (CHACON-LABELLA,
et al., 2016) ou pode ser fruto de pressbes seletivas histéricas, e por isso, faz-se
necessario outras analises que integrem a diversidade filogenética, permitindo
explorar de forma consistente 0s processos inerentes aos padrées observados e
discernir com confianca o carater evolutivo relacionado a diversificacdo funcional
entre os ambientes (CADOTTE e TUCKER, 2017; CADOTTE et al., 2013; PAVOINE
et al., 2010).

Ao definirmos que as espécies persistem nas comunidades devido a sua
adequacado ecoldgica as condicdes locais (CADOTTE et al.,, 2013), e que a
distribuicdo de espécies € uma expressdo ndo aleatéria da funcionalidade nos
diferentes habitats, aumentamos o poder preditivo sobre o caminho das
comunidades vegetais frente o0s desafios de conservacdo dos servigos
ecossistémicos (HOOPER et al., 2005). Diante da crescente evidéncia de que a
biodiversidade é fundamental para estabilizacdo das funcbes ecossistémicas, e que
a perda de espécies pode afetar negativamente a funcionalidade dos ecossistemas
(MORI, ISBELL e SEIDL, 2018). A compreensdo destes padrbées nos fornece

informacdes para definir estratégias de conservagdo que consigam abranger toda a
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complexidade da heterogeneidade das comunidades arbéreas, garantindo a
persisténcia e manutencéo da diversidade em todos seus componentes (MORO et
al., 2015).

5 CONSIDERACOES FINAIS

Os resultados demonstram que nos cinco ambientes elegidos dentro de um
mosaico vegetacional de FTSS no nordeste brasileiro, a substituicdo de espécies da
comunidade arborea e a substituicdo de funcionalidade ecoldgica estao relacionadas
de forma ndo-aleatéria, sob a influéncia da heterogeneidade edéfica, expressa
principalmente pela textura dos solos. Devido as especificidades apresentadas por
estas fisionomias, que estdo submetidas a sazonalidade e distintas caracteristicas
edaficas que promovem propriedades ecoldgicas caracteristicas, sugere-se que
estudos como este sejam realizados em outras comunidades, que contemplem
diferentes tipos de formagdes vegetais, para maior clareza e ratificacdo dos padrbes
agui encontrados.

Esta abordagem nos permitiu examinar o comportamento da comunidade
vegetal em escala local de forma ampla, sendo possivel assumir que as
particularidades do habitat e a composicdo de espécies arboéreas sédo resultados de
adaptacdes especificas para lidar com a heterogeneidade das condicBes ambientais.
Entretanto, ndo estdo claras quais caracteristicas funcionais sao as determinantes
das diferentes estratégias ecologicas da vegetacdo e quais seus respectivos
significados adaptativos para a distribuicdo e substituicdo das espécies. Estas
informacBes sdo essenciais na caracterizacdo dos fatores preponderantes para o
estabelecimento, crescimento, sobrevivéncia e reproducdo das espécies diante de

fatores limitantes.



48
REFERENCIAS

ALGAR, A.C.; KERR, J.T; CURRIE, D.J. Quantifying the importance of regional and
local filters for community trait structure in tropical and temperate zones. Ecology,
92(4), p. 903-914. 2011.

APGAUA, D.M.G.; COELHO, P.A.; SANTOS, R.M.D; SANTOS, P.F.; OLIVEIRA-
FILHO, A.T.D. Tree community structure in a seasonally dry tropical forest remnant,
Brazil. Cerne, 20 (2), p. 173-182. 2014.

APGAUA, D.M.G.; TNG, D.Y.P.; CERNUSAK, L.A.; CHEESMAN, A.W.; SANTOS,
R.M.; EDWARDS, W.J.; LAURANCE, S.G.W. Plant functional groups within a tropical
forest exhibit different wood functional anatomy. Functional Ecology, 31(3), p. 582-
591. 2017.

ARRUDA, D. M..; SCHAEFER, C.E.G.R.; CORREA, G.R.; RODRIGUES, P.M.S.R.;
DUQUE-BRASIL, R.; FERREIRA-JR, W.G.; OLIVEIRA-FILHO, A.T. Landforms and
soil attributes determine the vegetation structure in the Brazilian semiarid. Folia
Geobotanica. 2015. Disponivel em: <
https://www.researchgate.net/publication/281006136_Landforms_and_soil_attributes
_determine_the_vegetation_structure_in_the Brazilian_semiarid>. Acesso em: 21
jan 2019.

ASTM International (ASTM). Standard test methods for specific gravity of wood and
wood-based materials. ASTM D2395. Annual Book of ASTM Standards. 2005.

BATES, D.; MAECHLER, M.; BOLKER, B.; WALKER, S. Fitting Linear Mixed-Effects
Models Using Ime4. Journal of Statistical Software, 67(1), 1-48. 2015. Disponivel
em: <do0i:10.18637/jss.v067.i01>. Acesso em: 21 jan. 2019.

BARTON, K. MuMIn: multi-model inference. R package version 1. 0. 0. http://r-forge.
r-project. org/projects/mumin/. 2009.

BRENES-ARGUEDAS, T.; RODDY, A.B.; KURSAR, T.A. Plant traits in relation to the
performance and distribution of woody species in wet and dry tropical forest types in
Panama. Functional Ecology, 27(2), p. 392-402. 2013.

BJZRNSTAD, O.N. Package ‘ncf’. Disponivel em: <Https://cran.r-
project.org/package=ncf>. 2016. Acesso em: 17 Feb. 2018

BURNHAM, K.P.; ANDERSON, D.R. Model Selection and Inference: A Practical
Information-Theoretic Approach. 2nd Edition, Springer-Verlag, New York. 2002.
Disponivel em: <http://dx.doi.org/10.1007/b97636>. Acesso em: 21 jan. 20109.



49

CADOTTE, M.W.; CARSCADDEN, K.; MIROTCHNICK, N. Beyond species:
functional diversity and the maintenance of ecological processes and services.
Journal of Applied Ecology, 48(5), p. 1079-1087. 2011.

CADOTTE, M.; ALBERT, C.H.; WALKER, S.C. The ecology of differences: assessing
community assembly with trait and evolutionary distances. Ecology Letters, 16(10),
p. 1234-1244. 2013.

CADOTTE, M.W.; TUCKER, C.M. Should Environmental Filtering be Abandoned?
Trends in Ecology & Evolution, 32(6), p. 429-437. 2017.

CASALINI, A.l.;; BOUZA, P. J. BISIGATO, A.J. Geomorphology, soil and vegetation
patterns in an arid ecotone. Catena, 174, p. 353-361. 2019.

CHACON-LABELLA, J.; CRUZ, M.; PESCADOR, C.; ESCUDERO, A. Individual
species affect plant traits structure in their surroundings: evidence of functional
mechanisms of assembly. Oecologia,180(4). 2016.

CHASE, J.M. Spatial scale resolves the niche versus neutral theory debate. Journal
of Vegetation Science, 25(2), p. 319-322. 2014.

CHASE, J.M.; MYERS, J.A. Disentangling the importance of ecological niches from
stochastic processes across scales. Philosophical Transactions of the Royal
Society B: Biological Sciences, 366, p. 2351-2363. 2011.

CHUST, G.; CHAVE, J.; CONDIT, R.; AGUILAR, S.; LAO, S.; PEREZ, R.
Determinants and spatial modeling of tree B-diversity in a tropical forest landscape in
Panama. Journal of Vegetation Sciense, 17(1), p. 83-92. 2006.

CONTI, L.; BLOCK, S.; PAREPA, M.; MUNKEMULLER, T.; THUILLER, W.;
ACOSTA, A.T.R.; KLEUNEN, M.; DULLINGER, S.; ESSL, F.; DULLINGER, I.;
MOSER, D.; KLONNER, G.; BOSSDORF, O.; CARBONI, M. Functional trait
differences and trait plasticity mediate biotic resistance to potential plant invaders.
Journal of Ecology, 106(4), p. 1607-1620. 2018.

CORNELISSEN, J. H. C.; LAVOREL, S.; GARNIER, E.; DIAZ, S.; BUCHMANN, N.;
GURVICH, D. E.; REICH, P. B.; TER STEEGE, H. MORGAN, H. D., VAN DER
HEIJDEN, M. G. A.; PAUSAS, J. G.; POORTER, H. A handbook of protocols for
standardised and easy measurement of plant functional traits worldwide. Australian
Journal of Botany, 51, p. 335-380. 2003.

CORNWELL, W.K.; ACKERLY, D.D. Community assembly and shifts in the
distribution of trait values across an environmental gradient in coastal California.
Ecological Monographs, 79, p. 109-126. 2009.



50

DE BELLO, F.; PRICE, J.N.; MUNKEMULLER, T.; LIIRA, J.; ZOBEL, M.; THUILLER,
W.; GERHOLD, P.; GOTZENBERGER, L.; LAVERGNE, S.; LEPS, J.; ZOBEL, K.;
PARTEL, M. Functional species pool framework to test for biotic effects on
community assembly. Ecology, 93, p. 2263-73. 2012.

DIAZ, S.; CABIDO, M. Vive la différence: plant functional diversity matters to
ecosystem processes. Trends in Ecology & Evolution, 16(11), p. 646-655. 2001.

DORMANN, C.F.; ELITH, J.; JACHER, S. et al. Collinearity: a review of methods to
deal with it and a simulation study evaluating their performance. Ecography 35 (1),
p. 001-020. 2012. Disponivel em: <https://doi.org/10.1111/j.1600-
0587.2012.07348.x>. Acesso em: 21 jan. 2019.

DRYFLOR. Plant diversity patterns in neotropical dry forests and their conservation
implications. Science, 33(6306), p. 1383-1387. 2016.

EMBRAPA- EMPRESA BRASILEIRA DE PESQUISA AGROPECUARIA. Sistema
brasileiro de classificacdo de solos. Rio de Janeiro: Embrapa. 2006.

FINE, P.A.; DALY, D.C.; MUNOZ, G.V.; MESONES, I.; CAMERON, K.M. The
contribution of edaphic heterogeneity to the evolution and diversity of Burseraceae
trees in the western Amazon . Evolution, 59(7), p. 1464-1478. 2005.

FLORA DO BRASIL 2020 EM CONSTRUCAO. Jardim Botanico do Rio de
Janeiro. Disponivel em: < http://floradobrasil.jbrj.gov.br/ >. Acesso em: 23 jan. 2018.

FUKAMI, T.; BEZEMER, M.; MORTIMER, S.R.; PUTTEN, W.H. Species divergence
and trait convergence in experimental plant community assembly. Ecology Letters,
8, p. 1283-1290. 2005.

GARTNER, Holger; LUCCHINETTI, Sandro; SCHWEINGRUBER, Fritz Hans. New
perspectives for wood anatomical analysis in dendrosciences: the GSL1-microtome.
Dendrochronologia, 32(1), p. 47-51. 2014.

GUREVITHCH, SCHEINER, S.M.; Fox, G.A. Ecologia Vegetal. 2 ed. Porto Alegre:
Artmed, 592 p. 20009.

HOOPER, D. U.; CHAPIN, F. S.; EWEL, J. J.; HECTOR, A.; INCHAUSTI, P.;
LAVOREL, S.; LAWTON, J. H.; LODGE, D. M.; LOREAU, M.; NAEEM, S.; SCHMID,
B.; SETALA, H. ; SYMSTAD, A. J.; VANDERMEER, J.; WARDLE, D. A. Effects Of
Biodiversity On Ecosystem Functioning: A Consensus Of Current Knowledge.
Ecological Monographs, 75(1), p. 3-35. 2005.

JOLLIFFE, .IT., CADIMA, J. Principal component analysis: a review and recent
developments. Philosophical Transaction of the Royal Society, A 374 (2065):



o1

20150202. Disponivel em: < https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/26953178>.
Acesso em: 23 jan. 20109.

JOLLY, W.M.; COCHRANE, M.A.; FREEBORN, P.H.; HOLDEN, Z.A.; BROWN, T.J.;
WILLIAMSON, G.J. Climate-induced variations in global wildfire danger from 1979
to 2013. Nature Communications, 6(7537). 2015. Disponivel em:
<https://www.nature.com/articles/ncomms8537>.

KEDDY, P.A. Assembly and response rules: two goals for predictive community
ecology. Journal of Vegetation Science, 3(2), p. 157-164. 1992.

KRAFT, N. ACKERLY, D. Functional trait and phylogenetic tests of community
assembly across spatial scales in an Amazonian forest. Ecological Monographs,
80, p. 401-422. 2010.

KRAFT, N. J. B., CRUTSINGER, G. M., FORRESTEL, E. J.; EMERY, N. C.
Functional trait differences and the outcome of community assembly: an
experimental test with vernal pool annual plants. Oikos 123, p. 1391-1399. 2014.

KUZNETSOVA, A.; BROCKHOFF, P. B.; CHRISTENSEN, R. H. B. ImerTest: tests in
linear mixed effects models. R Package Version 2.0-32. 2016. Disponivel em:
<https://cran.r-project.org/package=ImerTest>. Acesso em: 08 nov. 2017.

MAGURRAN, A.E. Measuring biological diversity. Oxford, Blackwell Science,
256p. 2004.

MORI, A. S.; ISBELL, F.; SEIDL, R. B-Diversity, Community Assembly, and
Ecosystem Functioning. Trends in Ecology e Evolution, 33(7), p. 549-564. 2018.

MORO M.F.; SILVA, .A.; ARAUJO, F.S.; LUGHADHA, E.N.; MEAGHER, T.R.;
MARTINS, F.R. The role of edaphic environment and climate in structuring
phylogenetic pattern in seasonally dry tropical plant communities. PLoS ONE, 10(3).
2015.

MORAES, D.A.; CAVALIN, P.O.; MORO, R.; OLIVEIRA, R.; CARMO, M.R.B;;
MARQUES, M.C.M. Edaphic filters and the functional structure of plant assemblages
in grasslands in southern Brazil. Journal of Vegetation Science, 27(1), p.100-110.
2015.

MURPHY, B.P.; BOWMAN, D.M.J.S. What controls the distribution of tropical forest
and savanna? Ecology Letters, 15, p. 748-758. 2012.

MOONEY, H. A., BULLOCK, S. H., MEDINA, E. Dry tropical forests. Cambridge
University Press, Cambridge. 1995.



52

OZINGA, W.A.; SCHAMINEE, J.H.J.; BEKKER, R.M.; BONN, S.; POSCHLOD, P.;
TACKENBERG, O.; BAKKER, J.; GROENENDAEL, J.M. Predictability of plant
species composition from environmental conditions is constrained by dispersal
limitation. Oikos, 108 (3), p. 555-561. 2005.

PAVOINE, S. BAGUETTE, M.; BONSALL, M.B. Decomposition of trait diversity
among the nodes of a phylogenetic tree. Ecological Monographs, 80(3), p. 485-
507. 2010.

PAULA, G.G.P.; SANTOS, R.M.S.; MENINO, G.C.O.; APGAUA, D.M.G.; PEREIRA,
D.G.S.; SOUZA, C.R. Influence of environmental variations on the formation of
microhabitats within a fragment of Seasonally Dry Tropical Forest - SDTF, Brazil.
Rev. Arvore, 42(2). 2018. Disponivel em: < http://dx.doi.org/10.1590/1806-
90882018000200011>. Acesso em: 23 jan 2019.

PENNINGTON, R.; PRADO, D. E.; PENDRY, C. A. Neotropical seasonally dry
forests and Quaternary vegetation changes. Journal of Biogeography, 27(2), p.
261-273. 2000.

PENNINGTON, R. T; LAVIN, M.; OLIVEIRA-FILHO, A. Woody plant diversity,
evolution, and ecology in the tropics: perspectives from seasonally dry tropical
forests. Annual Review of Ecology, Evolution, and Systematics, 40, p. 437-457.
20009.

PEREZ-HARGUINDEGUY, N.; DIAZ, S.; GARNIER, E.; LAVOREL, S.;: POORTER,
S.; JAUREGUIBERRY, P.; BRET-HARTE, M. S.; CORNWELL, W. K.; CRAINE, J.
M.; GURVICH, D. E.; URCELAY, C.; VENEKLAAS. E. J.; REICH, P. B.; POORTER,
L.; WRIGHT, I. J.; RAY, P.; ENRICO, L.; PAUSAS, J. G.; DE VOS, A. C;
BUCHMANN, N.; FUNES, G.; QUETIER, F.; HODGSON, J. G.; THOMPSON, K_;
MORGAN, H. D.; STEEGE, H.; VANDER HEIJDEN, M. G. A.; SACK, L.; BLONDER,
B.; PSCHLOD, P.; VAIERETTI, M.A V.; CONTI, G.; STAVER, A. C.; AQUINO, S;;
CORNELISSEN, J. H. C. New handbook for standardised measurement of plant
functional traits worldwide. Australian Journal of Botany, 61(3), p.167-234. 2013.

R CORE TEAM. R version 3.3.1. 2016. "Bug in Your Hair" Copyright (C). The R
Foundation for Statistical Computing Platform: i386-w64-mingw32/i386 (32-bit).
Disponivel em:
<http://wallace.teorekol.lu.se/statistics_for_biologists/01/R%200output%20ex1%20htl
6.pdf>. Acesso em: 19 abr. 2017.

RICOTTA, C. Through the Jungle of Biological Diversity. Acta Biotheoretica,
53(1), P. 29-38. 2005.



53

SANTOS, R. M.; OLIVEIRA-FILHO, A.T.; EISENLOHR, P.V.; QUEIROZ, L.P.;
CARDOSO, D.V.0.S.; RODAL, M.J.N. Identity and relationships of the Arboreal
Caatinga among other floristic units of seasonally dry tropical forests (SDTFs) of
north-eastern and Central Brazil. Ecology and Evolution, 2(2), p. 409-428. 2012.

SCHROEDER, D. Solos: Fatos e conceitos. Sdo Paulo: ANDA. 2017. 244p.
Disponivel em: <http://www.alfredao.com.br/downloads/listar/nome/publicacoes>.
Acesso em: 18 jan. 20109.

SIEFERT, A. Incorporating intraspecific variation in tests of trait-based community
assembly. Oecologia, 170, pp. 767-775. 2012.

SILVA, W.B. Afloramento de calcario como condicionante floristico-estrutural
de floresta estacional decidual. Dissertacdo (Mestrado em Engenharia Florestal) —
Departamento de Ciéncias Florestais, Universidade Federal de Lavras. Lavras, 56 p.,
2018.

SOBERON, J. Grinnellian and Eltonian niches and geographic distributions of
species. Ecology Letters, 10, p. 1115-1123. 2007.

SOBRAL, F.L.; CIANCIARUSO, M.V. Estrutura filogenética e funcional de
assembleias: (re)montando a ecologia de comunidades em diferentes escalas
espaciais. Bioscience Journal, 28(4), p. 617-631. 2012.

SOUZA, C.R. Relagdes fitogeogréficas e padrdes estruturais de microescala em
uma Floresta Tropical Sazonalmente Seca. Dissertacdo (Mestrado em Engenharia
Florestal) — Departamento de Ciéncias Florestais, Universidade Federal de Lavras.
Lavras, 62 p., 2018.

SWENSON, N.G.; ANGLADA-CORDERO, P.; BARONE, J.A. Deterministic tropical
tree community turnover: evidence from patterns of functional beta diversity along an
elevational gradient. Proceedings of the Royal Society B, 278(1707). 2010.

THE ANGIOSPERM PHYLOGENY GROUP. An update of the Angiosperm
Phylogeny Group classification for the orders and families of flowering
plants: APG IV. Botanical Journal of the Linnean Society, 181, p. 1-20. 2016.

ZHANG, B; LU, X.; JIANG, J.; DEANGELIS, D.L.; FU, Z.; ZHANG, J. Similaridade de
caracteristicas funcionais de plantas e padrao de agregacdao em uma floresta
subtropical. Ecology and Evolution, 7(12), p. 4086-4098. 2017.



