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RESUMO GERAL

Neste estudo,objetivou-se avaliar como as populacdes de 55 espécies arbdreas de dossel e
subdossel poderiam ter seus parametros demogréficos afetados pela densidade relativa de
coespecificos em um contexto de fragmentacdo florestal na Amaz6nia Central. Os parametros
demograficos estudados foram recrutamento, mortalidade e crescimento intrinseco (A) como
variaveis resposta e densidade inicial (n° individuos/ha) como variavel explicativa. Utilizamos
0 banco de dados do experimento de longo prazo Projeto Dindmica Bioldgica de Fragmentos
Florestais (PDBFF). Na &rea de estudo, 66 parcelas de 1-ha foram dispostas nos diferentes
tamanhos de fragmentos (1-ha, 10-ha e 100-ha) e floresta continua (controle) onde todas as
arvores com DAP > 10 cm vém sendo monitoradas de 1980 a 2009. No primeiro estudo,
avaliamos os efeitos do tamanho do fragmento florestal sobre os parametros demograficos
recrutamento e mortalidade, e também como 0s mesmos parametros variaram em relacdo as
diferentes espécies arbdreas. O recrutamento aumentou significativamente nos fragmentos de
100-ha e para seis espécies da familia Chrysobalanaceae e duas da familia Humiriaceae. A
mortalidade ndo foi afetada significativamente no geral, mas algumas espécies sofreram maior
mortalidade: cinco espécies da familia Chrysobalanaceae e uma da familia Caryocaraceae. No
segundo estudo, avaliamos os efeitos do tamanho do fragmento florestal e da densidade inicial
sobre o crescimento populacional intrinseco das espécies, assim como o efeito do tamanho do
fragmento e presenca da borda sobre o crescimento individual de cada espécie em
comparagdo aos controles (floresta continua e interior de floresta). Com base nos dados de
monitoramento das arvores, testamos quais as chances de as popula¢fes sofrerem alteracdes
ou de crescerem de acordo com a densidade inicial, sofrendo efeito do tamanho de fragmento
e do efeito de borda. As populacdes inicialmente menos densas tiveram menos chances de
alteracbes e maiores chances de crescimento. Um limite de densidade inicial de 10
individuos/ha foi identificado, sendo que abaixo dele as diferencas entre tamanho de
fragmento e presenca da borda foram significativas nas chances de alteracdo populacional, e
acima do limite ndo houve diferencas entre as areas. Dentre as 55 espécies analisadas, apenas
10 foram significativamente afetadas em seu crescimento populacional intrinseco pelo
tamanho do fragmento ou de borda. Destas, apenas 2 espécies tiveram crescimento positivo ao
longo dos 29 anos: Rinorea racemosa e Licania blackii, ambas espécies comuns e de maiores
densidades populacionais. Concluimos que as condicdes iniciais de densidade local foram
fundamentais para a definicdo das trajetdrias populacionais dessas espécies arboreas, que o
tamanho do fragmento e a distancia de borda afetam as populacGes de forma negativa e que a
mortalidade dependente da densidade de coespecificos opera independente do tamanho do
fragmento.

Palavras-chave: Arvores grandes. Densidade de coespecificos. Mortalidade. Efeito de borda.



GENERAL ABSTRACT

This study had the objective of evaluating how the relative density of conspecifics could
affect the demographic parameters of the populations of 55 canopy and sub-canopy tree
species in the context of forest fragmentation in Central Amazon. The studied demographic
parameters were recruitment, mortality and intrinsic growth (A) as response variables, and
initial density (n° of individuals/ha) as explanatory variable. The database of the long-term
experiment Biological Dynamics of Forest Fragments Project (PDBFF) was used. At the
study area, 66 plots of 1 ha were arranged in the different fragments sizes (1 ha, 10, ha and
100 ha) and continuous forest (control) in which all trees with DBH > 10 cm have been
monitored from 1980 to 2009. In the first study, the effect of forest fragment size over the
demographic parameters of recruitment and mortality were evaluated, as well as how these
parameters varied in relation to the different tree species. Recruitment increased significantly
in the fragments of 100 ha and for six species of the Chrysobalanaceae family and two of the
Humiriaceae family. Mortality was not significantly affected, in general, however, a few
species suffered higher mortality: five species of the Chrysobalanaceae family and one of the
Caryocaraceae family. In the second study, the effects of forest fragment size and initial
density over the intrinsic population growth of the species, and the effect of the fragment and
presence of forest edge over the individual growth of each species in relation to the control
(continuous forest and forest interior) were evaluated. Based on the data from tree monitoring,
the chances of change in the populations or in growth were tested according to initial density
undergoing effect from fragment size and edge effect. The initially less dense populations
presented less chance of change and higher chance of growth. An initial density limit of 10
individuals/ha was identified. Below this limit, the differences between fragment size and
presence of edge were significant for the chances of population change, and, above it, there
were no differences between the areas. Among the 55 analyzed species, only 10 were
significantly affected in intrinsic population growth and size of fragment or edge. Of these,
only two species had positive growth over the 29 years: Rinorea racemosa and Licania
blackii, both common and high density population species. In conclusion, the initial
conditions of local density were fundamental for defining the population trajectories of these
tree species, that fragment size and edge distance negatively affect the populations and that
mortality dependent on the density of conspecifics operates independent from fragment size.

Keywords: Large trees. Conspecific density. Mortality. Edge effect.
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PRIMEIRA PARTE
1 INTRODUCAO

A histéria de uso da terra pela espécie humana é antiga, complexa e se traduz em
alteracbes dos ecossistemas (Ellis et al. 2013). No entanto, foi a partir do século 17 que a
biosfera terrestre passou pela grande transicdo do predominio de uma paisagem “natural” ao
predominio de uma paisagem antropogénica, sendo que ao inicio do século 20 mais da metade
dos ecossistemas terrestres ja estavam completamente modificados (Ellis et al. 2010). Durante
a histéria da ocupacdo humana no planeta, 0 uso e a supressdao de florestas aumentou
gradualmente, mas de forma mais agressiva a partir do periodo industrial (Williams 2006;
Ellis et al. 2013). Desde entdo, configurou-se uma nova paisagem contendo habitats
“naturais” entrecortados e entremeados por ambientes agricolas, urbanos, rodovias,
represamentos de rios, dentre outros ambientes antropogénicos, resultando no que se chama
de fragmentacdo de habitats (Fahrig 2003).

Como processo de erosdo da biodiversidade, a fragmentacdo de habitats expde as
populacdes de diversas espécies a condi¢cbes ambientais muito distintas das quais estiveram
sujeitas ao longo de milhares de anos de evolucédo bioldgica (Cheptou et al. 2016). Em geral,
areas fragmentadas abrigam menos espécies (Halley e Iwasa 2011), e ainda a perda do habitat
pode resultar em isolamento reprodutivo dos individuos ou de subpopulacGes, podendo
aumentar os riscos de extin¢do local (Gilpin e Soulé 1986; Tilman et al. 1994), em razéo de
eventos estocasticos (Matthies et al. 2004). Geralmente, em fragmentos pequenos, podem
ocorrer extingdes de forma mais dindmica (Joshi et al. 2006). No entanto, os fragmentos
também sdo apontados com importancia para a conservacao de varias espéecies de plantas em
paisagens altamente modificadas (Turner e Corlett 1996; Krauss et al. 2010), representando
fontes de conservacdo in situ.

Atividades antropogénicas sdo as principais causas de fragmentacdo de ecossistemas
florestais no mundo todo, representando a ameaga mais proeminente a biodiversidade global
(Haddad et al. 2015). De toda superficie da terra ndo coberta por gelo, 40% é ocupada por
terras cultivadas (Foley et al. 2011). Os héabitats destruidos pela agricultura e urbanizacao
dividem as populacdes de arvores em fragmentos (Saunders et al. 1991), sendo que a
agricultura é a atividade humana que representa maior ameaca a extin¢do de espécies (IUCN
2015), fazendo com que a demanda por terras agricultaveis e o crescimento de areas de
comodities florestais sejam constantes ameacas aos remanescentes de habitats naturais em
todo o planeta (FAO 2011; Laurance et al. 2014a).
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As florestas tropicais constituem os biomas mais biodiversos do mundo e contém uma
grande porcao da diversidade mundial (Myers et al. 2000). Aproximadamente, um terco das
arvores do planeta estdo contidas nas florestas tropicais (Crowther et al. 2015), sendo que as
grandes arvores tropicais desempenham fungfes ecoldgicas criticas no regime hidrico, na
ciclagem de nutrientes e nos processos ecossistémicos (Lindenmayer e Laurance 2016). A
floresta Amazonica, e especificamente a regido brasileira, tem sido suprimida e fragmentada,
em raz&o das mudancas no uso da terra (Gibbs et al. 2010).

Parte dessas mudangas, iniciou-se na década de 1960, quando um programa
governamental criou incentivos fiscais para que fossem estabelecidas pastagens para cria¢ao
de gado na regido proxima a Manaus. Concomitante ao processo de supressao de florestas um
experimento foi estabelecido junto as fazendas recém-criadas. Assim, surgiu o Projeto
Dinamica Biologica de Fragmentos Florestais (PDBFF — INPA/STRI) por meio da
manutencdo de fragmentos florestais de diferentes tamanhos imersos em uma matriz de
pastagem para gado. Desde 1980, um conjunto de 60 mil arvores em floresta sob efeito de
fragmentagdo ou dentro de um continuo florestal tém sido monitoradas. A reunido dessas
informacGes coletadas pelo monitoramento de um conjunto tdo grande de arvores em
ambientes fragmentados ou ndo permitiu fazer comparac@es sobre varios aspectos que tratam
da dinamica de populacdes de arvores.

A oportunidade levou a elaboracdo dessa tese, a qual teve como objetivo principal
compreender como o processo de fragmentacao florestal, considerando os aspectos associados
ao tamanho dos fragmentos, ao efeito de borda florestal e as condic6es iniciais de densidade
populacional poderiam afetar as trajetorias populacionais de um conjunto de 55 espécies
arbdreas que compdem o dossel e 0 subdossel das florestas da Amazdnia Central. Para melhor
compreensdo, o estudo foi dividido em duas partes. Na primeira parte, foram descritos os
principais topicos que envolvem a tematica principal da tese que € o processo de
fragmentacdo florestal. Enquanto que na segunda parte da tese foram desenvolvidos dois
artigos inéditos resultantes da pesquisa realizada durante o programa de doutorado.

Os principais pontos discutidos na primeira parte sdo referentes a fragmentacdo de
habitats em um contexto de ecossistema florestal. Descrevemos aspectos relevantes tais como
os efeitos da fragmentacdo florestal sobre comunidades e populacdes de espécies arbdreas.
Especificamente, sobre a importancia ecoldgica e os impactos da fragmentacao florestal para
arvores longevas de grande porte. E ainda, a influéncia da densidade relativa de coespecificos

sobre a dindmica das espécies arbdreas, bem como a relevancia do tamanho do fragmento, do
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efeito de borda e das caracteristicas ecolégicas que podem influenciar as respostas ao
processo de fragmentacdo florestal.

A segunda parte contém dois artigos que revelam os resultados do projeto
desenvolvido ao longo do doutorado. Ambos os artigos tém como tema principal a ecologia
das populacbes de 55 espécies arbdreas analisadas sob efeito de fragmentacdo florestal.
Desenvolvemos hipdteses centradas nas condi¢des iniciais de densidade populacional das
espécies e seus efeitos sobre as trajetdrias populacionais das espécies 29 anos depois que a
fragmentagdo florestal ocorreu.

No primeiro artigo, consideramos as possiveis alteracbes ocorridas nos parametros
populacionais recrutamento e mortalidade, ap6s 29 anos de inicio do processo de
fragmentacdo florestal, procurando compreender se alguma espécie apresentaria respostas
diferentes em suas taxas populacionais. No segundo artigo, consideramos as taxas intrinsecas
de crescimento populacional como probabilidades das populagbes se manterem estaveis,
crescerem ou diminuirem, buscando compreender quais especies tiveram crescimento afetado

pelo tamanho do fragmento e pelo efeito de borda.
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2 REFERENCIAL TEORICO
2.1 Fragmentagéo e florestas: o comego sem volta?

A fragmentacdo de hébitats € considerada uma ameaga direta e imediata a
biodiversidade (Sala et al. 2000; Haddad et al. 2015) e ha décadas estd dentre 0os maiores
desafios e preocupagdes em conservacdo bioldgica (Wilcove et al. 1998; Pimm e Raven
2000). Suas consequéncias imediatas séo a reducdo da riqueza (Krauss et al. 2010; Lima et al.
2015; Haddad et al. 2015) e a mudanga na composicdo (Harper et al. 2005; Laurance et al.
2006¢; Santos et al. 2008; Collins et al. 2017) de espécies. Ao longo do tempo, as interacdes
ecoldgicas sdo alteradas, interferindo na estrutura e funcionamento de redes troficas
(Terborgh et al. 2001; Estes et al. 2011), desenvolvendo efeitos cascata nas propriedades dos
ecossistemas (Tabarelli et al. 2012; Ewers et al. 2017) e mudando os padrdes de adaptacéo e
dindmicas evolutivas das espécies (Cheptou et al. 2016; Dubois e Cheptou 2016). O processo
resulta da supressdo de areas naturais por consequéncia direta de atividades humanas como a
expansdo urbana e agricola de larga escala (Alberti 2005; Mcdonald et al. 2008; DeFries et al.
2010; Foley et al. 2011). A preocupacgdo dos conservacionistas € justificada, tendo em vista
que para as proximas décadas a expansédo das areas de cultivo e de cidades s tende a crescer
(DeFries et al. 2010; Seto et al. 2011; Seto et al. 2012).

Considerando os ambientes florestais, por exemplo, somente na metade do ultimo
século foi perdido um terco da cobertura florestal mundial (Hansen et al. 2013).
Consequentemente, hoje em dia, mais de 40% das florestas do planeta estdo a 1 km de uma
borda florestal e 20% a apenas 100 m, portanto muito proximas aos efeitos deletérios dos
ambientes externos a floresta ou matrizes altamente modificadas (Haddad et al. 2015). Na
regido tropical, a biodiversidade também esta sob a ameaca da fragmentacdo de florestas
(Gibson et al. 2011), cujos remanescentes encontram-se em grande parte na bacia Amazonica
a qual vem sendo fortemente afetada, principalmente, pela agricultura de larga escala (Gibbs
et al. 2010). Na Amazonia brasileira, 0 uso da terra para criacdo de gado vem produzindo uma
paisagem em manchas florestais, que gera anualmente até 38.000 km de bordas florestais
(Broadbent et al. 2008).

Conceitos aplicados oriundos da teoria da biogeografia de ilhas (MacArthur e Wilson
1967) reiteram a ideia de que os efeitos da fragmentacao florestal resultam dos processos de
isolamento de populacbes (Laurance 2008). Os principais efeitos da fragmentacdo florestal
sobre os seus remanescentes incluem de imediato o efeito de borda, a reducdo da area e

posterior aumento do isolamento entre os fragmentos, prejudicando o fluxo génico das
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espécies (Fahrig 2003) e, assim, contribuindo para reduzir sua variabilidade genética (Ortego
et al. 2010). Tais efeitos contribuem para a degradacdo das fungbes ecossistémicas das
florestas tais como retencdo de nutrientes, produtividade e polinizagdo (Ghazoul e McLeish
2001; Haddad et al. 2015), evapotranspiracdo e interceptacdo de chuvas pela vegetagdo do
entorno, podendo esta Ultima provocar uma grande variacdo temporal no fluxo dos cursos
d’agua (Trancoso 2008).

2.2 Comunidades e populac¢des arboreas sob efeito da fragmentacao florestal

A fragmentacdo pode levar aos remanescentes florestais alteragdes na composigéo e
riqueza de espécies arbdreas (Laurance et al. 2006c; Collins et al. 2017), sendo que em alguns
cenarios pos-fragmentacdo passa a ocorrer uma divergéncia na composicdo floristica inicial,
em decorréncia das elevadas taxas de turnover de espécies (Collins et al. 2017). Tais
alteracdes iniciam com a reducdo das populacdes (Cheptou et al. 2016), que é uma
consequéncia direta da diminui¢do da &rea florestal causada pela fragmentacédo (MacArthur e
Wilson 1967; Soininen 2010). Com as popula¢Ges reduzidas aumentam as chances de
estocasticidade ambiental ou demografica e os riscos de extincdo local para as espécies
(Shaffer 1981; Tilman et al. 1994). As alteragdes populacionais podem levar a perda de
interacdes entre as espécies como, por exemplo, polinizacdo e dispersao de sementes que, em
longo prazo, passam a alterar as comunidades como um todo (Orrock e Watling 2010;
Cheptou et al. 2016). Um dos efeitos mais importantes da fragmentacao florestal sobre as
espécies arbdreas € a alteracdo nas taxas de crescimento das populacGes, as quais tém forte
influéncia na reproducao e sobrevivéncia dos individuos adultos (Bruna 2003; Bruna e Oli
2005).

Considerando que a distancia entre as populacdes aumenta com a fragmentagéo
florestal (Jump e Penuelas 2006), determinadas paisagens ao redor desses fragmentos podem
limitar o movimento de polinizadores e dispersores de sementes (Westerbergh e Saura 1994,
Kwak et al. 1998), prejudicando o fluxo génico e a producdo de sementes das plantas (Nason
e Hamrick 1997; Lienert 2004) e impactando ainda mais o tamanho das popula¢tes (Young et
al. 1996; Aguilar et al. 2008). Como as arvores tropicais em geral dependem da polinizacédo
mediada por animais para a producdo de suas sementes (Bawa 1990), uma baixa visitacdo por
polinizadores pode resultar em baixa abundancia de sementes (Somanathan e Borges 2000).
Embora os polinizadores pequenos como insetos ndo tenham dificuldades em percorrer
distancias entre os remanescentes florestais, evidéncias apontam que eles devem visitar

preferencialmente plantas vizinhas umas as outras (Rasmussen e Brgdsgaard 1992). Dessa
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forma, a reproducdo das arvores pode ficar comprometida em florestas fragmentadas
entremeadas de areas antropogénicas (Gigord et al. 1999; Ghazoul e McLeish 2001).

As formas pelas quais a fragmentacgéo pode afetar a polinizacdo véo da diminuigédo das
chances de um polinizador encontrar arvores florindo, em decorréncia do decréscimo
populacional das arvores (Ghazoul 2005), a alteragdo do comportamento dos polinizadores
(Donaldson et al. 2002; Townsend e Levey 2005) ou mesmo pelo efeito de borda que altera os
processos de floracdo e frutificacdo (Murcia 1995). Resulta que em éareas fragmentadas as
populacbes pequenas tém reduzida producdo de sementes, principalmente para espécies
polinizadas por insetos (Loiselle e Blake 2002; Ghazoul 2005; Aguilar et al. 2006).

Ja o efeito da fragmentacdo florestal sobre a dispersdo dos frutos vai depender
principalmente do tamanho da semente (Cramer et al. 2007a), do tamanho das populacbes de
dispersores e se eles movimentam-se entre 0os remanescentes (Jorge 2008). Em populacdes
arbdéreas com reduzido nimero de adultos, a densidade de sementes dispersadas e propor¢do
de sementes viaveis decresce, indicando uma limitacdo de polen (Nagamitsu et al. 2014). O
movimento de dispersdo de sementes grandes muitas vezes é reduzido, principalmente quando
a matriz circundante é contrastante as condi¢cbes microclimaticas e de estrutura da vegetagédo
dos remanescentes florestais (Silva e Tabarelli 2000; Melo et al. 2006; Cramer et al. 2007b;
Melo et al. 2010). Assim, a intensidade com a qual as populaces de determinada espécie
terdo sua reproducao afetada pela fragmentacdo depende também do grau de impedimento da
dispersdo entre os fragmentos (Holbrook et al. 2002; Cramer et al. 2007a; Ortego et al. 2010;
Cheptou et al. 2016; Niissalo et al. 2017).

No entanto, a dispersdo das sementes € uma etapa do sucesso de reproducao de uma
arvore. O estabelecimento das plantulas nas florestas tropicais, que representa a etapa do ciclo
de vida mais dificil para uma espécie arborea (Benitez-Malvido et al. 1999; Comita et al.
2014), é afetado pela fragmentacdo florestal em diversos tipos de florestas (Wright e Duber
2001; Herrera e Garc 2010; Barbeta et al. 2011; Santo-Silva et al. 2013; Zambrano et al.
2014a). Espécies tipicas de interior de floresta geralmente tendem a ter suas plantulas mais
afetadas pela fragmentacdo, em razdo da competicdo com espécies pioneiras, condi¢bes
contrastantes das areas proximas a bordas e clareiras ou mesmo danos fisicos causados pela
queda de galhos e folhas que compdem a serrapilheira (Scariot 2000; Benitez-Malvido e
Martinez-Ramos 2003; Benitez-Malvido et al. 2005). Algumas vezes sdo as espécies de
sementes grandes ou de dossel que tém suas taxas de recrutamento mais afetadas em areas
fragmentadas (Melo et al. 2010; Morales et al. 2016). Dependendo do grau de isolamento

entre 0s remanescentes e da conexao entre eles pode ocorrer uma diminuicdo dos predadores
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de topo da cadeia alimentar e, como efeito de cascata trofica, provocar o aumento do numero
de herbivoros compromentendo o estabelecimento de espécies arbdreas pelo aumento da
predacdo de suas plantulas (Terborgh et al. 2008). As espécies tolerantes a sombra ou de
dossel também podem ser afetadas, pelo aumento de herbivoros e inimigos naturais de suas
plantulas nas areas fragmentadas (Benitez-Malvido et al. 1999; Vasconcelos e Dirzo 2008;
Dohm et al. 2011; Morales et al. 2016). Portanto, o sucesso de dispersdo da semente pode
determinar o grau de adensamento de plantulas no espaco, gerando ou ndo maior mortalidade,
em razdo dos efeitos dependentes da densidade coespecifica ou atracdo de pat6genos
especialistas (Andrews e Rouse 1982; Bell et al. 2006; Freckleton e Lewis 2006; Mangan et
al. 2010; Marden et al. 2017).

A sobrevivéncia de individuos adultos € outro parametro importante na definicdo do
crescimento populacional das espécies arbdreas sob efeito de fragmentacdo (Zambrano e
Salguero-Gomez 2014b). Um dos primeiros impactos da fragmentacéo florestal acontece com
as condi¢Ges microclimaticas alteradas, as quais geram um gradiente de temperatura que pode
adentrar nos remanescentes (Arroyo-Rodriguez et al. 2016). Secas prolongadas e aumento dos
disturbios em areas diminutas contribuem para uma alta mortalidade de individuos adultos por
dissecacdo, desenraizamento ou morte do individuo ainda em pé (DAngelo et al. 2004;
Phillips et al. 2010; O’Brien et al. 2017). Os ciclos de mortalidade tornam-se cronicos de
forma a alterar a estrutura populacional com um grande nimero de individuos jovens néao
reprodutivos (Santos et al. 2012; Zambrano et al. 2014b) que, com o passar do tempo, geram
um déficit de adultos reprodutivos que possam contribuir para as novas coortes da populacéo
(Santos et al. 2012).

Os aspectos acima mencionados a respeito de reproducdo e sobrevivéncia de espécies
arbéreas sob efeito de fragmentacdo florestal sdo relevantes para, ao longo do tempo,
contribuir para 0 aumento das taxas de extin¢do local, reducdo do numero de individuos e,
potencialmente, de espécies, levando o0s remanescentes ao empobrecimento filogenético
(Oliveira et al. 2008; Santos et al. 2010; Santos et al. 2014; Santo-Silva et al. 2016; Rocha-
Santos et al. 2017). Estudos de longo prazo tém mostrado que algumas condicgdes iniciais sao
fundamentais na definicdo da trajetéria poOs-fragmentacdo das comunidades arboreas, tais
como a composicao de espécies (Ewers et al. 2017) e histérico de uso da terra da matriz
circundante (Mesquita et al. 2001; Mesquita et al. 2015). No entanto, todas as consequéncias
acima descritas podem levar décadas para serem detectadas (Jackson e Sax 2010; Haddad et

al. 2015; Alstad et al. 2016) e, mesmo assim, podem refletir apenas estados transitorios
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alternativos (Fukami e Nakajima 2011), sobretudo se considerarmos espécies de vida longa
como as arvores de grande porte (Martinez-Ramos e Alvarez-Buylla 1998; Zuidema et al.
2009; Ibafiez et al. 2014).

2.3 A importancia ecoldgica das arvores longevas de grande porte

A definicdo de arvores longevas de grande porte diz respeito a diversas caracteristicas
(como, por exemplo: idade, altura, diametro, copa, presenca de cavidades, etc.) as quais
variam entre diferentes ecossistemas. Aqui serdo referidas como grandes arvores as que
atingem o dossel ou subdossel da floresta e/ou podem viver mais de 500 anos. Em conjunto
elas desempenham fungdes ecoldgicas fundamentais no regime hidrico, na ciclagem de
nutrientes e em diversos processos ecossistémicos (Lindenmayer e Laurance 2016).

A funcéo ecoldgica primaria dessas arvores e conferir uma estrutura fisica a floresta,
promovendo uma heterogeneidade vertical de habitas (Brokaw e Scheiner 1989; Brown et al.
1997; Bernard 2001). Elas desempenham fundamental funcdo na interceptacdo da chuva que
drena para o interior da floresta (Poppenborg e Holscher 2009) ajudando a manter o
microclima, umidade e temperatura favoraveis para diversas espécies animais (Dean et al.
1999). Em razdo do expressivo volume gerado pelas folhas de suas copas, contribuem para a
formacdo de nuvens de evapotranspiracdo que em periodos de seca auxiliam na manutencéo
das condi¢gbes microclimaticas para outras plantas que vivem no sub-bosque da floresta
(Nepstad et al. 1994).

Nas regifes tropicais as grandes arvores constituem em poucos individuos em suas
respectivas populacfes, mas, por outro lado, contribuem para a maior porcéo de biomassa das
mesmas (Clark e Clark 1996; Keith et al. 2009). Assim, grandes quantidades de biomassa séo
acumuladas, por meio desses individuos (Stephenson et al. 2014), o que contribui para o
estoque de carbono das florestas (Slik et al. 2013; Chen e Luo 2015). E, mesmo ap0s
morrerem, 0s troncos e ramos laterais das grandes arvores geram detritos lenhosos que
contribuem como nutricdo e microhabitat a diversos organismos que vivem no solo da floresta
(Killey et al. 2010).

A densidade da madeira dessas grandes arvores pode explicar a producdo de 69% da
biomassa abaixo do solo em florestas tropicais (Slik et al. 2013) e, além disso elas sdo fortes
indicadores de mudancas climaticas, pois respondem relativamente rapido e de forma
negativa as secas prolongadas (Kauppi et al. 2015). A presenca do profundo sistema de raizes

e suas associagdes com micorrizas aumentam a disponibilidade de nutrientes no solo da
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floresta, em razdo da alta atividade microbiana a transformar os nutrientes organicos em
inorgénicos (Zhang et al. 2011; Bennett et al. 2017).

A presenca das grandes arvores pode determinar a estrutura de toda uma comunidade
de organismos (Plieninger et al. 2015; Stahlheber et al. 2015), pois exerce forte influéncia
sobre a distribuicdo espacial e abundancia tanto de outros individuos da mesma espécie,
quanto como sobre as populacdes de diversas outras espécies de animais e de plantas
(Lindenmayer et al. 2014; Punchi-Manage et al. 2015). Primeiramente, seus brotos, flores,
frutos e sementes sdo fonte de alimento para um amplo espectro de animais (Felton et al.
2010). A estrutura fisica da arvore, como a presenca de cavidades dos troncos, representa
substrato chave para o habitat da fauna (Remm e Léhmus 2011), pois, ao acumularem agua,
sdo usadas como fonte para animais vertebrados e como microhabitat para sapos e diversos
invertebrados (Lindenmayer e Laurance 2016). Também serve de substrato para plantas
epifitas e bridfitas em troncos laterais e bifurcagdes dos ramos (Watson 2001; Thor et al.
2010; Kartzinel et al. 2013).

Grandes arvores podem funcionar como pontos focais onde vao ocorrer interacdes
sociais entre grupos de mamiferos (Cockburn e Lazenby-Cohen 1992). E, nessas visitacdes
dos animais as arvores, sdao criados ‘hotspots’ de propagulos e nutrientes que ao cairem
enriquecem o solo, promovendo o crescimento de outras plantas do sub-bosque (Neilan et al.
2006; Jayasekara e Weerasinghe 2007). Em situacdes de perigo eminente como o fogo, as
grandes arvores também podem servir de refagio para varios animais (Brennan et al. 2011). A
presenca de determinadas espécies animais esta condicionada a ocorréncia de grandes arvores
(Lindenmayer et al. 2014), em alguns casos exclusivamente associados a elas (Le Roux et al.
2015). Os efeitos competitivos supressivos que as arvores de grande porte exercem sobre as
outras espécies de plantas tém um efeito organizador da demografia de outras espécies de
arvores (Lutz et al. 2013; Fauset et al. 2015; Punchi-Manage et al. 2015).

Em um contexto de fragmentacéo florestal as arvores de grande porte podem servir de
habitat por dar suporte em areas onde a paisagem adjacente € inabitavel (Dean et al. 1999).
Por atrairem animais polinizadores (Arthur et al. 2010) e dispersores (Neilan et al. 2006),
atuam como fonte de propagulos e facilitam o movimento de polinizadores e dispersores entre
os remanescentes florestais (Plieninger et al. 2015). Eventualmente, as grandes arvores podem
ser reprodutivamente dominantes, desempenhando funcéo ecoldgica fundamental na producéo
de novos propagulos (Fischer et al. 2009; Weiner et al. 2009; Wenk e Falster 2015), de grande

importancia para a regeneracdo em paisagens agricolas.
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2.4 Os impactos da fragmentacéo florestal sobre grandes arvores

Talvez um dos indicadores mais notéveis de alteragdo nos ecossistemas florestais seja
a desestruturacdo florestal (Lutz et al. 2013), em razdo da morte de arvores grandes, sobretudo
as que formam o dossel ou as emergentes (D’Angelo et al.,, 2004, Haddad et al., 2015;
Laurance et al., 2000; Laurance et al., 2006; Lindenmayer et al., 2012), as quais parecem ser
mais vulneraveis a fragmentacdo (Briant et al. 2010). Os primeiros impactos surgem com a
criacdo da interface floresta-matriz, deixando as arvores mais expostas a distdrbios como
ventos, provocando maior intensidade de tombamentos de individuos grandes, principalmente
se a matriz for composta de area desflorestada (Mesquita et al. 1999; Laurance et al. 2000). A
mortalidade esta relacionada tanto aos danos fisicos, resultando em tombamento, quanto por
estresse fisioldgico ou doenca, causando a morte do individuo ainda em pé (DAngelo et al.
2004). O estresse fisioldgico, decorrente de mudancas nas condi¢cbes microclimaticas € o
principal causador da mortalidade de arvores nos primeiros anos apos a fragmentacdo
florestal, mas, ao longo do tempo, passa a estar mais relacionado a distarbios causados pelo
vento (Laurance et al. 2016).

Tais eventos de mortalidade abrem espaco fisico através das bordas e clareiras
conduzindo a uma mudanca drastica na composicdo de espécies, em decorréncia,
principalmente, das alteracbes nas taxas de recrutamento, mortalidade e turnover das
populacdes presentes (Laurance et al. 2006a; Laurance et al. 2006b; Santo-Silva et al. 2016).
As explicacdes para as mudancas na composicdo de espécies dos remanescentes florestais
parecem ser mecanisticas e ndo-randémicas (Santo-Silva et al. 2016). Dentre elas, a
proliferacdo de espécies pioneiras em lugar das espécies com sementes grandes (Oliveira et al.
2008) e espécies emergentes (Santos et al. 2008). Quando as espécies pioneiras passam a
dominar em escalas local e regional a paisagem fragmentada, pode ocorrer o empobrecimento
de assembleias de arvores (Tabarelli et al. 2010; L6bo et al. 2011) e reducdo do recrutamento
de espécies tolerantes a sombra (Santo-Silva et al. 2013). Em paisagens dominadas por
pastagens e florestas secundérias, tal como na Amazbnia, esse cenario pode levar a um
colapso de flora de arvores de crescimento lento e proliferacdo de pioneiras (Laurance et al.
2006a; Benchimol e Peres 2015).

A continuidade desse ciclo e a manutencdo das condi¢fes ambientais como um todo
dificulta a regeneracao das arvores tipicas de florestas maduras (Cole et al. 2011), pois, além
de limitar a dispersé@o de sementes (Cordeiro & Howe, 2001) aumenta o consumo das mesmas

(Galetti et al. 2006) reduzindo as taxas de recrutamento (Laurance et al. 1998b; Aguilar et al.
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2006). Todos esses efeitos ja observados podem levar, consequentemente, a uma lacuna de
regeneracdo natural de espécies tardias, ou mesmo alterar a estrutura das florestas, por meio
da diminuicdo da altura média do dossel (Camargo 2004), do aumento da frequéncia de
individuos de menor porte (Zambrano et al. 2014b), ou mesmo de jovens ndo reprodutivos
que ndo contribuirdo para novas coortes da populagéo (Santos et al. 2012).

2.5 Densidade relativa e sua influéncia sobre a dindmica de espécies arbdreas

Uma das maneiras de compreender a mudanca das comunidades afetadas pela
fragmentac&o florestal é considerar a abundancia ou densidade relativa das espécies (Liu et al.
2016; Collins et al. 2017). A densidade relativa pode influenciar o crescimento populacional
de espécies arbdreas de varias maneiras, sendo que algumas hipdteses lancadas para explicar
essa influéncia fazem referéncia a processos ecolégicos como competicdo e facilitacdo. O
mecanismo conhecido por mortalidade dependente da densidade (ou “self-thinning rule”), ¢
considerado uma regra geral em ecologia vegetal por alguns autores e envolve a competicédo
(Yoda et al. 1963; White e Harper 1970; Liu et al. 2016). J4 a denso-dependéncia de
coespecificos foi uma hipotese desenvolvida a partir de processos ecoldgicos de competicéo e
predacao sobre espécies arboreas em florestas tropicais (Janzen 1970; Burkey 1994; Comita et
al. 2014). Por ultimo, a hipotese do gradiente de estresse envolve mecanismos de facilitacdo
(Bertness e Callaway 1994; Jia et al. 2011).

A conhecida lei do autodesbaste (“self-thinning rule”) ou mortalidade dependente da
densidade estabelece uma relacdo entre crescimento populacional e ganho de biomassa dos
individuos (Yoda et al. 1963; White e Harper 1970). Ela preconiza que uma populacgéo cresce
até uma densidade maxima, a partir da qual havera ganho da biomassa corporal dos
individuos sobreviventes e concomitante diminuicdo da densidade populacional (Yoda et al.
1963; Weller 1987). Por exemplo, em uma comunidade de arvores amazbnicas sem
disturbios, ocorreu esse padrdo de diminuicdo da densidade populacional com simultaneo
aumento da biomassa dos individuos sobreviventes (Laurance et al. 2004b). Segundo a regra,
0 declinio populacional seria causado por competicdo (Morris 1999), que se da pela
quantidade de recursos disponiveis a todos os individuos (Stamp et al. 2004). No interior da
floresta, a competicdo assimétrica por luz é fundamental para as arvores (Weiner 1990;
Yokozawa e Hara 1992; Muller-Landau et al. 2006), ja que as grandes arvores suprimem as
pequenas (Kikuzawa 1996). No entanto, a resposta a “self-thinning rule” pode variar
conforme a espécie (Charru et al. 2012). E sob condic¢des de distdrbios, como os que ocorrem

em areas sob efeito de fragmentacdo e borda (Laurance et al. 2006a; Tabarelli et al. 2008;
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Magnago et al. 2015; Santo-Silva et al. 2016) e semelhantes aos que ocorrem na abertura de
clareiras no interior da floresta (Clark 1992), ha uma alteracdo na estrutura das populacées,
podendo alterar os padroes de “self-thinning” existentes (Schietti et al. 2016).

A hipotese de Janzen-Connell prevé que a mortalidade de plantulas e sementes de uma
arvore tende a ser maior quanto menor a distancia de um adulto coespecifico e quanto maior o
adensamento de jovens (Janzen 1970; Connell 1971). Os efeitos negativos da denso-
dependéncia sobre a sobrevivéncia de plantulas (Clark e Clark 1984; Silva et al. 2013), sobre
0 crescimento e sobrevivéncia de jovens (Hubbell et al. 1990; Condit et al. 1992) e dos
adultos (Hubbell et al. 1990; Alvarez-buylla 1994; Gilbert et al. 1994) ja foram amplamente
registrados. Em florestas tropicais, 0 aumento da densidade pode afetar negativamente a
sobrevivéncia das arvores (Condit et al. 1994), promover o aumento do consumo de suas
sementes (Watkinson et al. 1989), além de aumentar a mortalidade por ataque de patégenos
(Augspurger e Kelly 1984; Gilbert et al. 1994; Bell et al. 2006; Bagchi et al. 2010; Liu et al.
2012; Bagchi et al. 2014). Especificamente, estudos que analisaram mais atentamente 0S
parametros populacionais encontraram que o0 recrutamento e a mortalidade podem estar
diretamente relacionados a fatores denso-dependentes (Sarukhan et al. 1985; Denslow et al.
1991). Em florestas tropicais, as arvores consideradas com uma distribuicdo altamente densa
(>2 ind./ha) sdo compostas por no maximo 10% das espécies (Martinez Ramos e Alvarez
Buylla 1995). Assim, enquanto alguns trabalhos tenham encontrado maiores efeitos negativos
da denso-dependéncia sobre espécies arboreas pouco densas, outros encontraram o contrario,
mostrando que as espécies com populacbes mais densas tendem a ter uma regulacdo
populacional maior. Apesar de ainda haver duvidas se o grau de denso-dependéncia é
suficiente para explicar a regulacdo das populaces (Condit et al. 1994), ha evidéncias de
fortes efeitos da densidade sobre a reestruturacdo das florestas tropicais (Wills et al. 1997).
Todavia, o efeito da densidade de arvores sobre as dindmicas populacionais em longo prazo
ainda é pouco conhecido para areas que passaram pelo processo de fragmentacdo florestal.
Fatores como hiperdinamismo, que operam naturalmente em areas fragmentadas trazendo
maiores taxas de recrutamento e mortalidade (Laurance 2002), podem intensificar os efeitos
denso-dependentes (Sarukhan et al. 1985), através de zonas de mortalidade proximas a
adensamentos de adultos (Sarukhan et al. 1985; Denslow et al. 1991).

De acordo com a “hipotese do gradiente de estresse” (Bertness e Callaway 1994; Jia et
al. 2011), sob condi¢cdes de maior estresse hidrico e seca, como sdo fragmentos menores e
bordas (Magnago et al. 2015; Arroyo-Rodriguez et al. 2016), os efeitos da densidade

coespecifica podem ser positivos para popula¢des de baixa densidade local aumentando as
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chances de ocorrer a facilitagdo. Nesse caso, a facilitacdo seria promovida pelo sombreamento
de individuos adultos em locais em condi¢des de seca mais frequente, ja que para as espécies
tipicas de interior da floresta seriam limitantes para crescimento populacional (Jia et al. 2011;
Olsen et al. 2016). Por outro lado, as condigdes de estresse fisiolégico podem ser relativas e
estariam favorecendo grupos de espécies tolerantes a tais condicGes e, assim, aumentando as
taxas de recrutamento no local (Tabarelli et al. 2008). Em paisagens fragmentadas, as areas de
borda frequentemente sdo colonizadas por espécies pioneiras de vida curta e longa, altamente
capazes de dominar as areas (Laurance et al. 2006a; Santos et al. 2012; Santo-Silva et al.
2013). No entanto, apenas as de vida curta seguem mantendo suas populacdes crescentes,
enquanto que as pioneiras de vida longa e as tolerantes a sombra tendem a diminuir suas

populagdes (Santos et al. 2012).
2.6 A relevancia do tamanho do fragmento para as espécies arboreas

O tamanho do fragmento € vital para definir populacGes de muitas espécies (Laurance
et al. 2016). Plantulas de espécies arbdreas tolerantes a sombra tém suas populacdes reduzidas
conforme menor € o tamanho do fragmento (Benitez-Malvido e Martinez-Ramos 2003). Os
fragmentos florestais menores podem apresentar uma alta proporcéo de espécies arboreas que
tém seus padrdes de abundancia alterados (Santo-Silva et al. 2016), onde as espécies pioneiras
favorecidas pelas novas condicdes da floresta passam a dominar (Tabarelli et al. 2008; Ptz et
al. 2011) podendo representar mais da metade do pool de espécies mais abundantes (Santo-
Silva et al. 2016). Além disso, hd nos fragmentos menores uma dominancia de espécies
arbdreas de sementes pequenas (Santos et al. 2008; Melo et al. 2010; Santo-Silva et al. 2013),
podendo este turnover de composicdo floristica observado em éareas fragmentadas levar
espécies arbdreas de sementes grandes ao declinio de suas populacbes (Melo et al. 2010;
Santo-Silva et al. 2016).

Tais padrbes de alteragdes floristicas encontrados nas areas altamente fragmentadas
sdo atribuidos ao efeito de borda e falha na dispersdo das sementes. Com o passar do tempo
pos-fragmentacdo, fragmentos diminutos de florestas tropicais passam a ter uma menor
proporcao de espécies raras em detrimento das espécies comuns (Santo-Silva et al. 2016). Em
razdo da variabilidade genética de plantas ser espacialmente estruturada (Chung e Epperson
2000), remanescentes florestais muito pequenos, por conter populacdo reduzida, proveem
menor variabilidade genética e alto grau de parentesco entre os individuos (Ghazoul e
McLeish 2001).
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2.7 A relevancia da borda para as espécies arboreas

Os efeitos de borda estdo entre os principais fatores a operar a dindmica de fragmentos
florestais (Laurance et al. 2016) e podem adentrar até 300 m na area do fragmento (Laurance
2002). As novas condi¢Bes microclimaticas criadas com a borda florestal, como maior
intensidade de luz, calor e reducdo de umidade (Camargo e Kapos 1995) provocam uma
proliferacdo de arvores de sucessdo secundaria (Silva e Tabarelli 2000; Laurance et al. 2006a;
Tabarelli et al. 2008). Nas areas de borda, surge um conjunto distorcido de arvores em relacéo
a taxonomia e funcbes ecoldgicas anteriores ao processo de fragmentacdo (Laurance et al.
2006b; Tabarelli et al. 2008). Entdo, as bordas passam a operar como um sistema de sucessao
inicial (Tabarelli et al. 2008) que leva a diminuicdo: da diversidade floristica, funcional e
filogenética (Santos et al. 2008; Santos et al. 2010), da estrutura de tamanho das arvores
(Oliveira et al. 2008), e da abundancia relativa de arvores com frutos grandes, fazendo com
que vertebrados frugivoros tenham habitats de menor qualidade (Tabarelli et al. 2010).

Espécies tipicas de interior da floresta passam ent&o a ter limitagdes de recrutamento,
em razdo das restricbes competitivas com essa nova composicdo de pioneiras da borda
(Laurance et al. 2006b; Santos et al. 2014; Santo-Silva et al. 2016). Muitas delas sdo afetadas
pela dissecacdo e morte por estresse fisioldgico e a alta permeabilidade dos efeitos da borda
aos primeiros anos pos-fragmentacdo (DAngelo et al. 2004; Laurance et al. 2004b). Com o
passar dos anos, a proliferacdo de lianas torna as bordas menos permeaveis, as arvores no
local mais suscetiveis a tombamentos e esse padrdo passa a operar cOmo 0 Novo Mmaior
causador de mortes nas bordas florestais (Laurance et al. 2014b). Os efeitos da borda sdo
cumulativos, quanto maior o numero de bordas em um fragmento maior € a intensidade dos
efeitos observados (Laurance et al. 2016). No entanto, a composi¢do da matriz circundante
pode mudar a intensidade dos efeitos de borda (Mesquita et al. 1999; Nascimento et al. 2006),
servindo como um espac¢o para transito de polinizadores (Dick et al. 2003) e dispersores de
sementes (Jorge 2008; Bobrowiec e Gribel 2010; Boyle e Smith 2010).

2.8 Respostas especificas das arvores a fragmentacao florestal

Partindo de um contexto de comunidades, a teoria neutra prediz que espécies arbdreas
em ambientes tropicais sdo competitivamente equivalentes, dada a alta diversidade
coexistindo sob limitacdes de espaco e recursos. Quando sob condicdes fragmentadas,
sobretudo na presenca de distlrbios, espécies localmente abundantes teriam menor propenséao
a extincdo do que as especies localmente menos abundantes. Dessa forma, se esperaria que

espécies localmente abundantes dominassem a composicdo dos fragmentos apds algum tempo
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de inicio do processo (Hubbell 2001). No entanto, respostas espécie-especificas a
fragmentacdo florestal tém sido observadas em plantas no geral (Debinski e Holt 2000;
Bissonette e Storch 2002; Benitez-Malvido e Martinez-Ramos 2003; Damschen et al. 2008).
Como exemplo, o conjunto de resultados do experimento de longo prazo do Projeto Dinamica
Bioldgica de Fragmentos Florestais (PDBFF) concluiu, ap6s décadas de estudo, que a perda
de especies em &reas fragmentadas ndo € randdémica e ndo é neutra (Laurance et al. 2016).
Embora a teoria tenha dado boas previsdes a respeito das taxas de extingdo local e de
mortalidade de arvores, a taxa de mudanca das espécies foi muito mais rapida do que se
supunha (Gilbert et al. 2006), e ao invés de fragmentos dominados por espécies localmente
abundantes ao inicio do processo de fragmentacao, o que se observou foi uma proliferacdo de
espécies pioneiras que eram inicialmente raras (Laurance et al. 2006a).

O conjunto de evidéncias do PDBFF conclui entdo que a vulnerabilidade de plantas a
fragmentacdo depende de fatores diversos que parecem estar associados: elevada mortalidade
de arvores, rapido crescimento de espécies pioneiras e lianas, reducdo da sobrevivéncia e
crescimento de individuos adultos (Laurance et al. 2016). Todos eles conferem maior
vulnerabilidade as espécies de crescimento lento e adaptadas a condicOes de baixa
luminosidade e alta umidade do interior da floresta (Bruna e Oli 2005; Laurance et al. 2006b).
No entanto, estudos considerando os efeitos da fragmentacdo na floresta Atlantica brasileira
em longo prazo, os tracos funcionais que garantem a persisténcia de espécies em paisagens

fragmentadas € uma questao longe de ser compreendida (Santo-Silva et al. 2016).
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3 CONCLUSOES

Os dois artigos que seguem irdo mostrar que o tamanho do fragmento afeta o0s
parametros populacionais para parte das espécies e que o tamanho das populac¢des ao inicio do
processo de fragmentacdo florestal afeta a dindmicas populacionais das espécies analisadas 29
anos depois. O tamanho do fragmento afetou o recrutamento e mortalidade de algumas
espécies, e as populacdes localmente com maiores densidades apresentaram as maiores
probabilidades de alteracéo, mas também menor crescimento populacional intrinseco. A borda
florestal influenciou a probabilidade de crescimento das populacdes das espécies analisadas.

Os parametros recrutamento e mortalidade ndo foram afetados de maneira geral pelo
tamanho do fragmento no conjunto das 55 espécies. No entanto, ao observar as respostas
individuais algumas espécies foram afetadas, sendo a maioria da familia Chrysobalanaceae,
Humiriaceae e Caryocaraceae. Das 55 espécies analisadas, apenas 10 tiveram seu crescimento
populacional significativamente afetado pelo tamanho do fragmento ou da borda. As espécies
que apresentaram crescimento populacional apos 29 anos do inicio da fragmentacédo florestal
séo caracteristicas de ambientes de transicdo entre biomas e de ampla distribuigdo. No
entanto, as especies que tiveram suas populagfes em declinio possuem caracteristicas
ecoldgicas contrastantes entre si, indicando que estudos filogenéticos e de ecologia funcional
sdo importantes no futuro para melhor compreender as respostas espécie-especificas a

fragmentacdo florestal na Amazonia.
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Resumo

Conduzimos este estudo com os dados de monitoramento de 29 anos de 66 parcelas de 1-ha
situadas na ARIE Projeto Dindmica Bioldgica de Fragmentos Florestais na Amazonia. Os parametros
populacionais de 55 espécies de arvores, organizadas em 13 géneros e seis familias foram analisadas.
Utilizamos meta-analise do tipo proporcdo da resposta para testar o efeito do tamanho do fragmento
sobre os parametros de recrutamento e mortalidade. A heterogeneidade dos dados nao foi significativa
tanto para recrutamento quanto para mortalidade. No entanto, o efeito calculado foi negativo para
fragmentos de 10-ha e positivo para fragmentos de 100-ha em relagdo ao recrutamento e positivo para
ambos tamanhos de fragmento em relagcdo a mortalidade. Em relagdo ao conjunto total de espécies, 0
recrutamento foi afetado apenas pelos fragmentos de 100-ha e a mortalidade ndo foi afetada pelo
tamanho do fragmento. No entanto, individualmente algumas espécies da familia Chrysobalanaceae,
Humiriaceae e Caryocaraceae foram significativamente afetadas tanto no recrutamento gquanto na
mortalidade. As espécies afetadas ndo indicam qualquer relacdo com algum taxon especifico,
indicando que os efeitos controversos podem acontecer mesmo em espécies aparentadas. N0SS0S
resultados levam a conclusdo de que existem poucas espécies favorecidas pelo processo de
fragmentacdo no que se refere ao recrutamento e mortalidade, e que, ao longo do tempo, essa
diferenciacdo nas respostas pode levar a modificacbes na dominancia futura da floresta em fragmentos

florestais.

Palavras-chave: Efeito do tamanho. Arvores tropicais. Recrutamento. Mortalidade.

Abstract

This study was conducted using the monitoring data from ~ 29 years, of 66 1 ha plots located
at the ARIE Biological Dynamics of Forest Fragments Project in the Amazon. Population parameters
of 55 tree species, organized in 13 genera and six families, were analyzed. A ratio-type response meta-
analysis was used to test the effect of fragment size on recruitment and mortality parameters. The
heterogeneity of the data was insignificant for both recruitment and mortality. However, the calculated
effect was negative for 10 ha fragments and positive for 100 ha fragments regarding recruitment, and
positive for both fragment sizes regarding mortality. Concerning the total set of species, recruitment
was affected only by 100 ha fragments, and mortality was not affected by fragment size. However,
individually, a few species of the Chrysobalanaceae, Humiriaceae and Caryocaraceae families were
significantly affected in both recruitment and mortality. There is no indication of any relation between

the affected species with a specific taxon, demonstrating that the controversial effects can occur even
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in related species. The results lead to the conclusion that there are few species favored by the
fragmentation process in terms of recruitment and mortality, and that, over time, this differentiation in

responses may lead to changes in future forest dominance in forest fragments.

Keywords: Size effect. Tropical trees. Recruitment. Mortality.

1. INTRODUCAO

A composicdo e 0 nimero de espécies arboreas tendem a passar por alteracbes em fragmentos
florestais resultantes de um processo de fragmentacao de habitats (Laurance et al. 2006a; Collins et al.
2017). Evidéncias apontam que as respostas das espécies de plantas a fragmentacdo variam de acordo
com suas histérias de vida, caracteristicas ecologicas (Buckley et al. 2010; Arroyo-Rodriguez et al.
2012; Santos et al. 2012), abundancia local (Cortes et al. 2013) ou mesmo a estrutura das populacdes
(Zambrano e Salguero-Gémez 2014), sendo que espécies tipicas de dossel (e de vida longa) parecem
ser mais vulneraveis a fragmentacdo florestal (Briant et al. 2010). A consequéncia mais conhecida
dessa vulnerabilidade é a expressiva taxa de mortalidade, sobretudo dos individuos emergentes ou que
formam o dossel (D’ Angelo et al., 2004; Haddad et al., 2015; Laurance et al., 2000; Laurance et al.,
2006b; Lindenmayer et al., 2012).

Dentre os fatores causadores da mortalidade das arvores, pode ser apontada a proliferacdo de
lianas (Laurance et al. 2014b) e as mudancas nas condi¢Ges microcliméaticas dos remanescentes,
principalmente associados ao efeito de borda (Arroyo-Rodriguez et al. 2016). Tais efeitos sdo
fundamentais ao ponto de causar modificacdo na estrutura da vegetacdo local (Magnago et al. 2015;
Laurance et al. 2016). Ocorrem entdo mudancas na dinamica florestal, com um ciclo crénico de altas
taxas de mortalidade e posterior aumento nas taxas de recrutamento, fendmeno descrito como
hiperdinamismo (Laurance 2002). O conjunto de consequéncias ja conhecidas desse processo reforga a
ideia de que o tamanho do fragmento seja de vital importancia (Laurance et al. 2016), sobretudo para
espécies pouco abundantes (Gaston et al. 2000; Gonzales and Hamrick 2005), as que possuem
sementes grandes (Melo et al. 2010) e as tipicas de interior da floresta (Rocha-Santos et al. 2017).

As espécies pouco abundantes podem ser afetadas por efeitos estocasticos comuns em
populagdes diminutas ou de areas menores (Tilman et al. 1994; Niissalo et al. 2017). As espécies de
sementes grandes podem ser afetadas pela falha na dispersdo (Cramer et al. 2007; Melo et al. 2010;
Vanthomme et al. 2010; McConkey e O’Farrill 2016) e as espécies tipicas de interior da floresta séo
mais vulneraveis as condi¢cGes de disturbios dos remanescentes florestais em relagdo as espécies
pioneiras que passam a proliferar nas areas fragmentadas (Laurance et al. 2006b; Tabarelli et al. 2008;
Rocha-Santos et al. 2017). Dessa forma, as formas tipicas de ocupagdo de espaco e abundancia local
podem ser importantes preditores de como as populacdes das espécies arboreas vao ser afetadas em

um processo de fragmentacdo florestal (Collins et al. 2009).
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Como exemplo, algumas consequéncias como a redugdo do numero de individuos e um
aumento na probabilidade de haver taxas locais de extingdo podem ser detectadas apenas tardiamente,
em decorréncia do efeito retardo, também chamado de efeito lag, que é o tempo necessario para que
uma populagdo futura responda a uma condigdo de tamanho populacional do tempo passado
(Garmendia et al. 2010; Krauss et al. 2010; Haddad et al. 2015a). No entanto, a vida longa de algumas
espécies arboreas também é um limitante na busca por evidéncias de mudangas populacionais
(Martinez-Ramos e Alvarez-Buylla 1998; Zuidema et al. 2009; Ibafiez et al. 2014). Ao longo do
tempo, a dinamica populacional das espécies arbéreas de vida longa pode ser alterada de tal forma que
pode modificar também a estrutura da populacdo resultando em um numero maior de individuos
jovens (Zambrano e Salguero-Gomez 2014). Tal alteracdo, sobretudo se for acompanhada da
proliferacdo de jovens ndo reprodutivos pode, ao longo do tempo limitar o crescimento populacional
pelo déficit de adultos reprodutivos (Santos et al. 2012). Embora exista um amplo conhecimento a
respeito do processo de fragmentacdo florestal envolvendo espécies arboreas, o efeito do tamanho do
fragmento sobre as dindmicas populacionais pode ser considerado ainda um desafio critico (Wilson et
al. 2016).

Para contribuir ao debate, analisamos o efeito do tamanho do fragmento sobre populacdes de
arvores de um monitoramento de 55 espécies por 29 anos, na maioria, arvores de dossel ou sub-dossel,
todas exclusivamente da ordem Malpighiales. Buscamos responder, tendo como variaveis resposta o
recrutamento e a mortalidade: Como o processo de fragmentacdo florestal afeta a dindmica das
espécies arbdreas na Amazonia Central? Nossa hipotese principal é de que a fragmentacdo florestal
altera as dindmicas populacionais das espécies, sendo que os fragmentos de menor tamanho
apresentam maior recrutamento e mortalidade. Centramos nossa hipGtese na ideia de que o
hiperdinamismo desencadeado pelo processo de fragmentacdo florestal deve operar de forma
diferenciada nas populaces de fragmentos florestais, por meio de maiores taxas de recrutamento e
mortalidade nos fragmentos menores. Recrutamento e mortalidade devem ser maiores em fragmentos

menores e deve variar entre as espécies.

2. MATERIAL E METODOS

2.1. Area de estudo

O estudo foi conduzido na Area de Relevante Interesse Ecolégico Projeto Dinamica Bioldgica
de Fragmentos Florestais (ARIE PDBFF), distante 80 km ao norte de Manaus (2° 30' S, 60° W),
Amazodnia Central (Lovejoy et al. 1986). Desde 1979, com o intuito de entender a dindmica de uma
paisagem que passou por um processo de fragmentacdo florestal, o PDBFF estuda fragmentos
florestais criados entre 1980-1984 com a abertura de fazendas para gado na regido. Com o processo de

corte-e-queima de floresta madura, foram deixados experimentalmente fragmentos florestais isolados
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nessa nova matriz agropastoril (Bierregaard et al. 1992). Atualmente, a regido é caracterizada por um
mosaico de vegetacdo, principalmente por florestas de terra-firme continuas bem estruturadas
comumente com quatro estratos arboreos. Dossel com 35 m de altura em média e &rvores emergentes
gue podem passar dos 40 m de altura. Assim como, florestas experimentalmente fragmentadas,
florestas secundarias que juntamente com as pastagens abandonadas compdem uma matriz que
envolve os fragmentos florestais (Laurance et al. 1998a). A temperatura média anual é de 26 °C, a
precipitacdo anual varia de 1900 a 3500 mm, com uma estacéo seca que se estende de junho a outubro
(Marques-Filho et al. 1981). O solo é um tipico latossolo amarelo argiloso (Embrapa Solos 2013) que
faz parte da Formacédo Barreiras, caracterizada por depoésitos terciarios fluviolacustres (Chauvel et al.
1987; Sombroek 2000).

2.2. Delineamento amostral e banco de dados

Antes do processo de fragmentacdo florestal iniciar, um primeiro censo das arvores foi feito
em 66 parcelas permanentes de 1 ha (100 x 100 m) distribuidos em cerca de 1000 km? da regido
(Rankin-de-Merona et al. 1992). Apds o processo de fragmentacdo, parte das parcelas ficou localizada
dentro dos novos fragmentos criados e outra parte permaneceu como floresta continua, permitindo
assim realizar estudos comparativos para avaliar o efeito da fragmentacdo florestal na dindmica das
arvores. Os dados analisados por este estudo sdo provenientes desse monitoramento de milhares de
arvores localizadas em 18 reservas de diferentes tamanhos ao longo de quase trés décadas: 4 parcelas
em fragmentos de 1 ha, 17 parcelas em fragmentos de 10 ha, 18 parcelas em fragmentos de 100 ha e
26 parcelas em florestas continuas adjacentes aos fragmentos florestais. Em cada parcela permanente,
todas as arvores com DAP > 10 cm foram marcadas, numeradas e medidas. Ao longo dos anos, cada
parcela foi visitada para nova medi¢cdo do DAP dos individuos marcados, bem como para fazer uma

contagem de recrutas e/ou mortos (Laurance et al. 1998a; Laurance et al. 2007; Laurance et al. 2009).

2.3. Organizagao dos dados

Utilizamos o intervalo de tempo entre 1980 e 2009 do banco de dados do PDBFF, sendo que o
tempo inicial (ti) foi o ano do censo realizado antes do isolamento e o tempo final (tf) foi o ano do
Gltimo censo realizado pds-isolamento. Como as reservas tiveram censos iniciais e finais em diferentes
anos, ponderamos todos os calculos dos parametros de acordo com o tempo de monitoramento de cada
reserva. Quantificamos o nimero de individuos antes do isolamento (N;) para cada espécie em cada
unidade amostral (parcelas de 1-ha). Consideramos recrutas as arvores de DAP >10 cm que
ingressaram no censo apds o isolamento. Os tamanhos de fragmento analisados foram 1-ha, 10-ha,
100-ha e &reas de floresta continua (FC), sendo cada uma das parcelas permanentes ou unidades

amostrais de 1-ha, independentemente do tamanho do fragmento florestal.
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2.4. Espécies estudadas

Um total de 55 espécies de arvores que potencialmente atingissem o dossel e sub-dossel da
floresta, e que representassem um gradiente de abundancia na floresta continua foram selecionadas
para esse estudo. As espécies selecionadas estdo taxonomicamente organizadas nas seguintes familias:
Caryocaraceae (3 spp.), Dichapetalaceae (2 spp.), Chrysobalanaceae (37 spp.), Humiriaceae (8 spp.)
Goupiaceae (1 sp.) e Violaceae (4 spp.) (Ver lista de espécies no material suplementar, Tabela S1).

2.5. Parametros populacionais e analises estatisticas

Para entender como o tamanho do fragmento afetou as populagdes, utilizamos meta-analise
do tipo “propor¢ido da resposta”, pela média e desvio padrdo da variavel resposta e modelos de efeitos
randémicos do software MetaWin versdo 2.1 (Rosenberg et al. 1997). Analisamos 0s parametros
recrutamento e mortalidade agregando as populacBes de cada espécie por parcela estudada. O
recrutamento (r) e a mortalidade (m) foram calculados respectivamente como (Sheil et al. 1995; Sheil
et al. 2000):

r=1-(1-nN)"

m=1-(Np|Ny) e

Onde n; é o nimero total de recrutas, N; € o nimero inicial de individuos antes do processo de
fragmentacdo florestal iniciar, Ny € o namero final de individuos no altimo censo realizado, t é o
intervalo (anos) de tempo entre o primeiro e o tltimo censo. Assim, foi produzida uma “Propor¢ao da
resposta” para cada espécie, a qual representa o efeito médio das variaveis resposta (tamanho do
fragmento) sobre cada espécie analisada. Também foi produzida a “Propor¢do da resposta” (média
geral) da mesma varidvel sobre o conjunto de todas as espécies analisadas. As variaveis resposta aos
efeitos do tamanho de fragmento utilizadas em nossas analises foram as taxas de recrutamento e
mortalidade. Para a variavel preditora tamanho do fragmento utilizamos os tamanhos de 10-ha e 100-
ha. A “propor¢do da resposta” foi calculada como um logaritmo da razdo entre as taxas de
recrutamento e mortalidade das espécies em areas tratamento e a areas controle da seguinte forma:

Proporgido da resposta = In(taxar|taxac)

onde taxar é a taxa populacional (recrutamento ou mortalidade) média das areas tratamento e taxa. € a
taxa populacional (recrutamento ou mortalidade) média das areas controle. Cada tratamento é
comparado com seu respectivo controle. Essa métrica seré positiva se a taxa aumentar, e negativa se a
taxa decrescer em relacdo ao controle. Para testar efeito de tamanho do fragmento sobre as espécies, as
taxas das populagdes dos fragmentos de 10-ha e 100-ha (tratamentos) foram, cada um deles,

comparados as taxas da floresta continua (controle).
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A “propor¢ao da resposta” ponderada (isto é, a razdo de resposta logaritmica da taxa
populacionais em cada tamanho de fragmento) e o componente de varidncia aleatoria entre as taxas
populacionais das espécies foram estimados com um modelo de efeitos aleatdrios. Em alguns casos
em que nao havia nimero suficiente de dados para o calculo da “proporcao da resposta”, a espécie foi
eliminada da analise (detalhes no Material Suplementar, Tab.S2). Além da “proporcdo da resposta”,
foi calculada a heterogeneidade dos dados, por meio do teste de Cochran (Lau et al. 1997) o qual
avaliou se as taxas populacionais médias das espécies sao iguais, indicando um valor de probabilidade

para dados heterogéneos (p>0.05 se forem iguais).

3. RESULTADOS

Em geral, o recrutamento recebeu um efeito médio de -0.087 (negativo) em relacdo aos
fragmentos de 10-ha e de 0.385 (positivo) em relacdo aos fragmentos de 100-ha. No entanto, a
heterogeneidade dos dados ndo foi significativa. A mortalidade recebeu um efeito médio de 0.383 e
0.216 (ambos positivos), respectivamente em relacdo aos fragmentos de 10-ha e 100-ha. A
heterogeneidade dos dados também ndo foi significativa para a mortalidade. O tamanho do fragmento
influenciou significativamente o recrutamento apenas nos fragmentos florestais de 100-ha, enquanto
que a mortalidade ndo foi influenciada significativamente por nenhum tamanho de fragmento no geral
(Tabela 1).

Em relacdo ao recrutamento das espécies analisadas individualmente, as que foram analisadas
nos fragmentos de 10-ha, apenas trés apresentaram significativo aumento no recrutamento: Couepia
caryophylloides, Licania caudata e Licania kunthiana, todas da familia Chrysobalanaceae. Por outro
lado, seis espécies tiveram significativa diminuicdo no recrutamento nos fragmentos de 10-ha: Licania
octandra, Licania pallida e Licania unguicullata da familia Chrysobalanaceae, Sacoglottis guianensis
e Tapura amazonica ds familias Humiriaceae e Dichapetalaceae, respectivamente (Fig. 1, Tabela 2).
Das espécies analisadas nos fragmentos de 100-ha, cinco apresentaram aumento significativo no
recrutamento: Couepia guianensis, Licania caudata e Licania micrantha da familia Chrysobalanaceae,
Vantanea deniseae e Vantanea macrocarpa da familia Humiriaceae. Outras seis espécies tiveram
significativa diminuicdo no recrutamento: Couepia longipendula, Licania rodriguesii, Licania
rufescens, Licania sprucei da familia Chrysobalanaceae, Caryocar villosum da familia Caryocaraceae
e Tapura amazonica da familia Dichapetalaceae (Fig. 1, Tabela 2).

Em relacdo a mortalidade das espécies analisadas individualmente, as que foram analisadas
nos fragmentos de 10-ha, seis apresentaram significativo aumento na mortalidade: Hirtella rodriguesii,
Licania bracteata, Licania fanshawei, Licania micrantha e Licania unguiculata da familia
Chrysobalanaceae, Caryocar glabrum da familia Caryocaraceae. Outras seis espécies apresentaram
significativa diminuicdo da mortalidade: Licania occultans, Licania kunthiana, Licania longistyla e
Licania sprucei da familia Chrysobalanaceae, Rinorea guianensis e Rinorea racemosa da familia

Violaceae (Fig. 2, Tabela 3). Das espécies analisadas nos fragmentos de 100-ha, apresentaram
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significativo aumento na mortalidade oito espécies: Hirtella rodriguesii, Licania bracteata, Licania
fanshawei, Licania micrantha, Licania rufescens e Licania sprucei da familia Chrysobalanaceae e
Vantanea parviflora da familia Humiriaceae. Outras seis espécies apresentaram significativa
diminuicdo da mortalidade: Couepia elata, Couepia excelsa, Licania heteromorpha, Licania
kunthiana, Licania oblongifolia da familia Chrysobalanaceae e Amphirrhox longifolia da familia
Violaceae (Fig. 2, Tabela 3).

Dentre as 55 espécies estudadas, seis apresentaram efeitos significativos tanto no recrutamento
quanto na mortalidade em um mesmo tamanho de fragmento: Caryocar glabrum, Licania kunthiana,
Licania micrantha, Licania rufescens, Licania sprucei, Licania unguiculata. Espécies que
apresentaram diminuicdo de recrutamento e aumento de mortalidade foram: Caryocar glabrum e
Licania unguiculata nos fragmentos de 10-ha, e Licania rufescens e Licania sprucei nos fragmentos de
100-ha. A espécie Licania micrantha apresentou aumento de recrutamento e mortalidade nos
fragmentos de 100-ha. A espécie Licania kunthiana apresentou aumento de recrutamento e diminuicdo

de mortalidade nos fragmentos de 10-ha (Tabela 4).

4. DISCUSSAO

O recrutamento e a mortalidade ndo foram significativamente afetados nos fragmentos de 100-
ha, mas o recrutamento foi positivamente afetado em geral nos fragmentos de 100-ha. A
heterogeneidade dos dados ndo ter sido significativa pode ter relacdo com a natureza dos dados, ja que
sdo espécies de baixa abundancia na floresta e alta variacdo nas taxas.

O recrutamento ndo foi afetado pelo tamanho do fragmento, corroborando com estudos
anteriores, 0s quais demonstraram que outros aspectos podem afetar mais esse parametro, tais como
efeito de borda, taxas de herbivoria e tamanho de semente (Laurance et al. 1998b; Benitez-Malvido
1998; Uriarte et al. 2010). E talvez um aspecto ainda mais importante seja que nosso estudo observou
arvores com DAP > 10cm, que ja atingiram certa estabilidade estrutural e ndo estdo propensas a efeitos
gue atingem mais os individuos em estadios de vida menores como danos causados por doencas
foliares, herbivoros e efeitos mecanicos da serrapilheira (Augspurger e Kelly 1984; Benitez-Malvido
1998; Herrera e Garc 2010; Swamy e Terborgh 2010; Barbeta et al. 2011; Garcia-Guzman et al. 2016).

No entanto, as espécies que apresentaram significativo aumento no recrutamento nas areas de
10-ha e 100-h foram, a maioria, pertencentes a familia Chrysobalanaceae. Dentre elas, espécies do
género Licania spp. que, além de ser um dos mais abundantes na regido Amazonica (ter Steege et al.
2013) tém habitos generalistas (Brito et al. 2008). As espécies que apresentaram significativa reducao
no recrutamento nas areas de 10-ha ndo estdo aparentemente relacionadas a algum taxon especifico, ja
que sdo pertencentes tanto a familias de espécies abundantes quanto de espécies raras na floresta:
Chrysobalanaceae, Humiriaceae e Dichapetalaceae, sendo a espécie Caryocar villosum uma das

espécies mais raras dentre as estudadas. Ha um debate na literatura a respeito da vulnerabilidade de
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espécies menos abundantes a fragmentacdo florestal (Gitzendanner e Soltis 2000). Alguns estudos
apontam que a abundancia das espécies ndo muda a susceptibilidade, por exemplo, as consequéncias
genéticas da fragmentacdo florestal (Honnay e Jacquemyn 2007; Vranckx et al. 2012), Existem
evidéncias de que populacdes menores podem estar mais sujeitas a eventos estocasticos podendo levar
a extingéo.

Em relacdo a mortalidade tanto as espécies que apresentaram aumento quanto as que
apresentaram diminuicdo nos fragmentos de 10-ha e 100-ha pertencem a familias Chrysobalanaceae,
Caryocaraceae e Violaceae. Embora esse parametro ndo tenha sido afetado significativamente no geral
pela fragmentacdo florestal, as respostas individuais das espécies mostram que para algumas ha
influéncia. Ha décadas é conhecida a alta mortalidade de arvores grandes nas bordas e fragmentos
menores (Laurance et al., 2000), que esta associada as condi¢cGes microclimaticas (Camargo e Kapos
1995; Magnago et al. 2015) e ao aumento da abundancia e biomassa de lianas (Laurance et al. 2014b),
que aumentam a vulnerabilidade de arvores, sobretudo as de dossel (Briant, 2010), contribuindo para o
colapso de biomassa dessas areas (Nascimento e Laurance 2004). Geralmente, taxas de mortalidade
elevadas levam ao declinio populacional, mudancas significativas na distribuicdo diamétrica das
populacdes de arvores, altas taxas de turnover e até extingdo local (Laurance et al., 2006a).

De todas as espécies que apresentaram efeitos significativos da fragmentacdo, em apenas seis
delas houve respostas nas duas taxas concomitantemente e em um mesmo tamanho de fragmento.
Destas, quatro espécies parecem estar sendo desfavorecidas pelo processo de fragmentacdo, ja que
apresentaram efetiva diminuicdo de recrutamento e aumento de mortalidade: C. glabrum, L. rufescens,
L. sprucei e L. unguiculata. O género Caryocar spp. representa espécies de baixas abundancias na
floresta e se estdo sofrendo diminuicdo das populagbes tanto via recrutamento quanto mortalidade,
representa uma espécie candidata a extincdo local. A espécie L. kunthiana aparentemente esta sendo
favorecida pelo processo de fragmentacdo nas areas de 10-ha, ja que teve aumento do recrutamento e
diminuicdo da mortalidade.

E provavel que, em geral, e logo apds o isolamento, as arvores sobreviventes ao processo de
fragmentacdo florestal tenham realizado um maior investimento em reproducdo, consequéncia de
maior disponibilidade de luz (Hartshorn 1978; Hartshorn 1989), causadas pelas novas condi¢des
abidticas de borda (Camargo e Kapos 1995) e pela criacdo de novas clareiras apos a maior frequéncia
de queda de arvores (Hartshorn 1978; Laurance et al. 2000). Assim, 0 investimento em reproducéo
poderia ser mais expressivo para as populagdes mais numerosas. Anteriormente, tal padrdo foi
demonstrado para espécies pioneiras (Laurance et al., 2006b) e ainda resultados semelhantes foram
registrados para Faramea occidentalis e Desmopsis panamensis, arvores tropicais para as quais o
recrutamento foi maior em locais onde havia maior densidade de adultos e jovens coespecificos
(Condit et al. 1994). Historicamente, ja foi demonstrado que, para plantas, uma maior abundancia
pode resultar em um maior nimero de jovens (Harper et al. 1961; Harper e McNaughton 1962). A

espécie L. micrantha aparentemente sofre o processo de hiperdinamismo com aumento de
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recrutamento seguido de aumento da mortalidade (Laurance 2002).

Estudos tém demonstrado a diminuicdo da diversidade filogenética em relacdo as areas
fragmentadas (Santos et al. 2014; Andrade et al. 2015) ou mesmo, mais radicalmente, a extin¢do local
parece ndo descriminar espécies e ocorrer ao longo de toda filogenia (Arroyo-Rodriguez et al. 2012).
O que encontramos pode ser o principio de um processo de empobrecimento filogenético, uma das
consequéncias da fragmentacdo florestal (Lobo et al. 2011) que poderd ser mais fortemente notada
apenas tardiamente em decorréncia do efeito lag (Garmendia et al. 2010; Krauss et al. 2010).

4.1. ImplicagOes para a conservagao

Nossos resultados reafirmam que as espécies apresentam diferentes respostas a fragmentacédo
em relacdo as seus parametros populacionais. No entanto, a maior parte das espécies ndo apresentou
resposta em suas taxas de recrutamento e mortalidade nas areas fragmentadas. Os fragmentos
florestais deste estudo estdo rodeados de vegetacdo secundaria, diferente da situacdo da maior parte
dos fragmentos florestais no mundo que sdo de tamanho diminuto e inseridos em uma matriz
altamente modificada (Seto et al. 2011; Lindenmayer et al. 2012). Fica evidente a importancia de criar
mecanismos concretos no &mbito da governanga ambiental para efetivar areas de amortecimento ao
redor desses remanescentes (Garcia e Bafiuelos 2003; Jules e Shahani 2003; Hardt et al. 2013).

As espécies apresentaram  diferentes padrdes nos parametros  populacionais,
consequentemente, em longo prazo a composicao floristica dessas areas tendera a ser alterada (Ibafiez
et al. 2014). Portanto, torna-se necessario que estudos futuros analisem mais profundamente as
implicacBGes de perdas na diversidade filogenética sobre as funcbes ecossistémicas, inclusive a que
tempo de atraso essas perdas poderiam ser detectadas (Haddad et al. 2015). Nossos resultados
ressaltam a importancia do tamanho do fragmento para espécies de distribuicdo rara ou de alta
especializacdo de habitat, que sdo a maioria das espécies arboreas na Amazénia (Bohlman et al. 2008;
Laurance et al. 2010) e comp&em a maior parte do conjunto aqui estudado. Em decorréncia do maior
efeito do tamanho de area a que estdo propensas espécies de baixa abundancia (Wilcox e Murphy
1985), ressaltamos a importancia de conservar fragmentos maiores para que populacdes desse tipo se

mantenham viaveis (Laurance 2005; Peres 2005).

5. CONCLUSOES

Concluimos que uma parte das espécies arbdreas aqui estudadas é afetada pela fragmentagéo
florestal. As espécies foram afetadas de formas distintas com relacdo ao tamanho do fragmento, e isso
reflete aspectos ecoldgicos de suas histérias de vida, bem como suas abundancias naturais na floresta

continua. Embora para a maior parte das espécies as alteracBes ndo tenham ocorrido de forma
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contundente, é importante ressaltar que a resposta de populacfes de espécies de vida longa pode ter

um prazo maior para que a fragmentacéo florestal mostre seus efeitos.
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Tabela 1. Sumarios da meta-anélise do efeito de tamanho do fragmento sobre o recrutamento e a

mortalidade.
Parametro Tamanho do Hetero- Efeito Nam.
) ) Prob. o 95% IC )
populacional fragmento geneidade médio especies
Recrutamento  10-ha 32.519 33 049 -0.087 -0.80 0.62 34
100-ha 28.1316 24 025 038 -0.34 111 36
Mortalidade 10-ha 39.1676 36 033 0383 -030 1.07 37
100-ha 39.2155 41 055 0216 -0.46 0.89 42
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Tabela 2. Proporcdo da resposta do recrutamento de cada espécie nos diferentes tamanhos de
fragmentos ordenadas do maior ao menor valor. Obs. Listadas apenas as espécies que apresentaram
efeitos significativos, para todas as espécies ver Material Suplementar Tabela S2. (id) = ndo foi

possivel calcular a propor¢do da resposta para a espécie.

Tamanho do fragmento

566
567

Espécie Familia codigo 10-ha 100-ha
Efeito Variancia Efeito  Variancia

Licania.kunthiana Chrysobalanaceae 27 4.80 1.99 id id
Licania.caudata Chrysobalanaceae 21 3.59 1.51 3.97 1.50
Couepia.caryophylloides  Chrysobalanaceae 5 2.08 1.08 0.72 1.66
Licania.sprucei Chrysobalanaceae 41 1.20 0.79 -3.94 1.43
Licania.rodriguesii Chrysobalanaceae 38 0.69 2.00 -3.88 2.00
Vantanea.macrocarpa Humiriaceae 53 0.47 0.88 3.89 1.40
Couepia.guianensis Chrysobalanaceae 8 0.43 0.63 3.21 0.76
Licania.micrantha Chrysobalanaceae 31 0.22 1.36 3.25 0.82
Sacoglottis.guianensis Humiriaceae 48 -2.98 1.98 0.94 1.26
Licania.pallida Chrysobalanaceae 37 -2.99 1.99 id id
Licania.unguiculata Chrysobalanaceae 42 -3.49 1.99 id id
Tapura.amazonica Dichapetalaceae 50 -3.80 1.48 -3.01 0.91
Caryocar.glabrum Caryocaraceae 2 -4.42 1.42 0.39 0.67
Licania.octandra Chrysobalanaceae 36 -4.58 0.35 0.85 0.12
Vantanea.deniseae Humiriaceae 52 id id 3.75 1.44
Couepia.longipendula Chrysobalanaceae 10 id id -2.35 1.13
Caryocar.villosum Caryocaraceae 4 id id -3.14 2.00
Licania.rufescens Chrysobalanaceae 39 id id -3.70 1.44
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Tabela 3. Proporcdo da resposta da mortalidade de cada espécie nos diferentes tamanhos de
fragmentos ordenadas do maior ao menor valor. Obs. Listadas apenas as espécies que apresentaram
efeitos significativos, para todas as espécies ver Material Suplementar Tabela S3. (id) = ndo foi

possivel calcular a propor¢do da resposta para a espécie.

Tamanho de fragmento

568
569

Espécie Familia codigo 10-ha 100-ha
Efeito  Variancia Efeito  Variancia

Licania.rufescens Chrysobalanaceae 39 id id 4.7259 1.3563
Licania.unguiculata Chrysobalanaceae 42 4.5281 1.4001 3.8642 1.4243
Hirtella.rodriguesii Chrysobalanaceae 16 4.506 1.3722 2.191 1.1269
Licania.bracteata Chrysobalanaceae 19 4.1605 1.2969 3.4673 1.2971
Caryocar.glabrum Caryocaraceae 2 4.1229 2.0242 0.6745 1.4693
Licania.fanshawei Chrysobalanaceae 22 3.9486 1.4181 2.6683 1.3876
Licania.micrantha Chrysobalanaceae 31 3.9272 1.3479 4.66 0.6269
Vantanea.parviflora Humiriaceae 55 0.7817 0.3129 3.5115 0.5261
Couepia.excelsa Chrysobalanaceae 7 0.6219 1.8619 -2.7055 1.1573
Couepia.elata Chrysobalanaceae 6 0.5597 0.6168 -4.4312 1.4342
Licania.heteromorpha  Chrysobalanaceae 23 0.3627 1.4301 -1.865 0.7534
Licania.oblongifolia Chrysobalanaceae 34 -0.349 1.2269 -3.8754 1.1281
Amphirrhox.longifolia  Violaceae 1 -0.3775 0.6363 -3.7551 0.6487
Rinorea.guianensis Violaceae 46 -1.7591 0.4294 -0.282 1.0725
Licania.sprucei Chrysobalanaceae 41 -3.0927 1.964 1.757 1.3378
Licania.kunthiana Chrysobalanaceae 27 -3.2674 1.3934 -3.4769 1.4068
Licania.occultans Chrysobalanaceae 35 -3.2756 2.0153 1.0984 1.1993
Licania.longistyla Chrysobalanaceae 30 -3.3912 1.2615 -0.1653 0.6689
Rinorea.racemosa Violaceae 47 -3.8706 0.5372 id id
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Tabela 4. Resumo dos efeitos do tamanho dos fragmentos sobre recrutamento e mortalidade para as
espécies que foram significativas. (+) Aumento da taxa, (-) diminui¢do da taxa. As espécies grifadas
foram as que apresentaram efeito significativo para ambas as taxas em um mesmo tamanho de

fragmento.

. . Recrutamento Mortalidade
Especie Familia 10-ha 100-ha 10-ha 100-ha
Amphirrhox.longifolia Violaceae -

Caryocar.glabrum Caryocaraceae - +
Caryocar.villosum Caryocaraceae -

Couepia.caryophylloides Chrysobalanaceae +

Couepia.elata Chrysobalanaceae -

Couepia.excelsa Chrysobalanaceae -

Couepia.guianensis Chrysobalanaceae +

Couepia.longipendula Chrysobalanaceae -

Hirtella.rodriguesii Chrysobalanaceae + +

Licania.bracteata Chrysobalanaceae + +

Licania.caudata Chrysobalanaceae + +

Licania.fanshawei Chrysobalanaceae + +

Licania.heteromorpha Chrysobalanaceae -

Licania.kunthiana Chrysobalanaceae + - -
Licania.longistyla Chrysobalanaceae -

Licania.micrantha Chrysobalanaceae + + +
Licania.oblongifolia Chrysobalanaceae -

Licania.occultans Chrysobalanaceae -

Licania.octandra Chrysobalanaceae -

Licania.pallida Chrysobalanaceae -

Licania.rodriguesii Chrysobalanaceae -

Licania.rufescens Chrysobalanaceae - +
Licania.sprucei Chrysobalanaceae - - +
Licania.unguiculata Chrysobalanaceae - + +
Rinorea.guianensis Violaceae -

Rinorea.racemosa Violaceae -

Sacoglottis.guianensis Humiriaceae -

Tapura.amazonica Dichapetalaceae - -

Vantanea.deniseae Humiriaceae +

Vantanea.macrocarpa Humiriaceae +

Vantanea.parviflora Humiriaceae +
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Fig. 1. Log da resposta do recrutamento (r) das espécies estudadas em fragmentos de 10-

ha (acima) e 100-ha (abaixo). O efeito médio (média £ 95% de intervalo de confianca

indicado pela linha cinza) esta representado nos pontos azuis quando r aumentou, nos

pontos vermelhos quando r diminuiu para cada espécie. O ponto preto representa a média

geral do tamanho do efeito de cada tamanho de fragmento. O efeito é considerado

significativo quando o intervalo de confianca ndo atinge o zero (* indica as médias

significativas para as espécies, *** indica média geral significativa).

NUmeros

representam cAdigo da espécie e cores suas respectivas familias botanicas (de acordo com

apéndice Tabela S1).
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Fig. 2. Log da resposta do mortalidade (m) das espécies estudadas em fragmentos de 10-
ha (acima) e 100-ha (abaixo). O efeito medio (média + 95% de intervalo de confianca
indicado pela linha cinza) esta representado nos pontos azuis quando m aumentou, nos
pontos vermelhos quando m diminuiu para cada espécie. O ponto preto representa a média
geral do tamanho do efeito de cada tamanho de fragmento. O efeito é considerado
significativo quando o intervalo de confianca ndo atinge o zero (* indica as medias
significativas para as espécies, *** indica média geral significativa). NUmeros
representam cddigo da espécie e cores suas respectivas familias boténicas (de acordo com

apéndice Tabela S1).
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Fragmentacdo florestal afeta as arvores

RESUMO

Populacdes de arvores de grande porte podem sofrer reducBes drasticas como
consequéncia do processo de fragmentacdo florestal. Neste estudo, buscamos responder como
o crescimento populacional intrinseco (A) de 55 espécies arbdreas foi afetado pela densidade
inicial (n° individuos/ha), pelo tamanho do fragmento e pela presenca de borda florestal na
Amazobnia Central. Analisamos dados coletados durante 29 anos de monitoramento de arvores
com DAP >10cm em 66 parcelas permanentes no Projeto Dindmica Biologica de Fragmentos
Florestais. Utilizamos modelos lineares generalizados mistos (GLMM) para analisar o efeito
de densidade inicial, tamanho de fragmento e presenca de borda florestal sobre as taxas de
crescimento populacionais convertidas em probabilidades de alteragdo e crescimento
populacional. Os resultados apontaram que as populacGes tenderam a uma alteracdo maior e
um crescimento menor quanto maior a densidade de individuos antes do inicio do processo de
fragmentacdo. A probabilidade de alteracdo populacional foi maior em fragmentos menores e
nas bordas, enquanto que a probabilidade de crescimento populacional foi similar em todos 0s
fragmentos e floresta continua e menor em areas de borda. No entanto, as probabilidades de
alteracdo e crescimento das populacdes diferenciaram-se entre fragmentos e pela presenca de
borda sob densidades iniciais de até ~10 individuos/ha, acima desse valor, houve uma
estabilizacdo similar para todas as areas. Dentre as espécies analisadas, duas espécies comuns
apresentaram crescimento populacional, oito sofreram declinio e as demais mantiveram suas
populacdes. Neste estudo, conclui-se que a mortalidade dependente da densidade também
ocorre em individuos adultos de espécies arbdreas, que a abundancia local é importante para
entender as respostas das espécies arbdreas ao processo de fragmentacdo florestal, e que esse
processo pode atingir espécies independentes de taxon.

Palavras-chave: Densidade inicial. Lambda. Arvores tropicais. Alteracio populacional.
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ABSTRACT

Populations of large trees can suffer drastic reduction due to the process of forest
fragmentation. In this study, the objective was to answer how the intrinsic population growth
(A) of 55 tree species was affected by the initial density (number of individuals/ha), fragment
size and presence of forest edge in Central Amazon. Data collected during 29 years of
monitoring trees with DBH > 10cm, in 66 permanent plots at the Biological Dynamics of
Forest Fragments Project were analyzed. Generalized linear mixed models (GLMM) were
used to analyze the effect of initial density, fragment size and presence of forest edge over
population growth converted into probabilities of population change and growth. The results
showed that the populations tended to greater change and smaller growth when individual
density was higher, before the beginning of the fragmentation process. The probability of
population change was higher in smaller fragments and at the edges, while the probability of
population growth was similar in all fragments and continuous forest, and lower in edge areas.
However, the probabilities of population change and growth were distinct between fragments
and by the presence of edge under initial densities of up to ~10 individuals/ha. Above this
value, there was a similar stabilization for all areas. Among the analyzed species, two
common species presented population growth, eight declined and the remaining species
maintained their populations. In conclusion, density-dependent mortality also occurs in adult
individuals of tree species; local abundance is important for understanding the responses of
tree species to the forest fragmentation process; and this process can reach species regardless

of taxon.

Keywords: Initial density. Lambda. Tropical trees. Population change.
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1. INTRODUCAO

O processo de fragmentagdo florestal provoca o declinio populacional de arvores de
grande porte, sendo isso mais evidente em fragmentos menores (Laurance et al. 2000). Tal
declinio gera uma sequéncia de eventos que, junto a fatores microcliméticos associados ou
decorrentes das bordas florestais (Camargo e Kapos 1995), alteram as dindmicas
populacionais das espécies (Laurance et al. 2006a). Um aumento cronico de recrutamento e
mortalidade das arvores passa a operar (Laurance et al. 1998a; Laurance et al. 1998b),
caracterizando um hiperdinamismo da comunidade (Laurance 2002; Laurance et al. 2011). Ao
longo do tempo, essas alteragcbes tendem a interferir nas taxas de turnover, mudando
parametros importantes, como a composicéo e a alteracdo da dominancia de algumas espécies
dentro da comunidade, contribuindo para uma consequente divergéncia em relacdo as
caracteristicas das comunidades anteriores presentes ao processo de fragmentacao florestal
(Collins et al. 2017).

Dessa forma, os padrfes populacionais encontrados em areas fragmentadas podem dar
perspectivas futuras de comunidades arbéreas (Collins et al. 2009) ou mesmo indicar o quanto
0 processo afeta de fato tais populacbes e qual grupo de espécies poderia estar mais
vulneravel. Contudo, diversos estudos populacionais de plantas sob fragmentacdo florestal
foram realizados considerando estadios de vida iniciais, sendo que poucos estudos
consideraram todos os estadios caracteristicos do ciclo de vida de uma planta (Bruna et al.
2009). Para arvores com ciclos de vida longo sdo conhecidas as dificuldades de focar estudos
na fase adulta, mesmo sabendo que os individuos adultos tém uma forte influéncia sobre o
crescimento populacional (Olmsted e Alvarez-Buylla 1995; Bruna 2003). Sabe-se que fatores
decorrentes da fragmentacdo florestal tais como maior propensdo aos disturbios e efeitos de
borda afetam a sobrevivéncia de individuos adultos com grandes repercussdes sobre o

crescimento populacional (Bruna 2003; Bruna e Oli 2005). Condit e colaboradores (1998)
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consideraram que a sobrevivéncia de &rvores adultas em florestas tropicais representava um
forte indicativo de mudancas populacionais. Além disso, a sobrevivéncia de arvores adultas
pode ser 0 maior propulsor do aumento da taxa de crescimento intrinseco de uma populacéo,
principalmente, em decorréncia de seus impactos sobre a produgcdo de sementes e
consequentemente das futuras coortes (Aschero et al. 2016).

O crescimento de uma populacdo pode ser também afetado pela densidade
populacional, por meio da mortalidade dependente da densidade de coespecificos (Janzen
1970; Burkey 1994; Comita et al. 2014). Em florestas, hd uma intensa competicdo por luz,
agua e nutrientes (Rees et al. 2001; Silvertown 2004). No caso da mortalidade por densidade
de coespecificos, uma alta densidade populacional pode influenciar os individuos por limitar a
disponibilidade de recursos (Stamp et al. 2004). Com o aumento do nimero de individuos,
aumenta também a competicdo entre 0s mesmos, fazendo com que ocorra uma maior
mortalidade (Zhu et al. 2015), amplamente documentada para florestas tropicais (Comita e
Hubbell 2009; Bagchi et al. 2010; Metz et al. 2010; Terborgh 2012). Quanto mais adensadas
as populacdes se encontram, mais cedo ocorrerdo as interacdes entre os individuos ainda
jovens e maior sera a competicdo entre eles por recursos, afetando a trajetéria populacional
como um todo (Li et al. 2013).

Alguns autores tém enfatizado a importancia de considerar a abundancia das espécies
na compreensdo do processo de divergéncia de comunidades arboreas sob efeito de
fragmentacdo florestal, ao invés de utilizar métricas simples como apenas o namero de
espécies (Collins et al. 2017). Em situacdo de fragmentacdo florestal, a ruptura do continuo
florestal cria um espaco restrito, que pode também limitar recursos para muitas populagdes,
sendo que, quanto menor tais remanescentes ou fragmentos florestais maior o efeito causado,
sobretudo, para as espécies raras (Santo-Silva et al. 2016). O maior desses efeitos seria a

extincdo local de determinadas espécies através das mudancas causadas pelo processo de
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fragmentacdo (Tilman et al. 1994), por eventos estocasticos (Matthies et al. 2004), ou por
limitagOes de polinizacdo (Ghazoul e McLeish 2001) e dispersdo de sementes (McConkey e
O’Farrill 2016) causados pelo isolamento ou tamanho dos remanescentes sobre populacGes
diminutas (Niissalo et al. 2017).

Além disso, simultaneamente a formacdo dos fragmentos florestais sdo criadas as
bordas florestais, que exercem um impacto com profundas alteragbes no microclima da
floresta principalmente nos primeiros anos apds a fragmentacdo (Kapos 1989), as quais
modificam as condi¢Oes de temperatura e umidade (Camargo e Kapos 1995) na interface entre
a floresta e a matriz. Tais alteracbes microclimaticas tendem a elevar a mortalidade de arvores
grandes na borda por estresse fisiologico (DAngelo et al. 2004) e injarias mecanicas causadas
pelos ventos (Laurance e Curran 2008), cuja intensidade de efeito varia de acordo com a
matriz circundante (Mesquita et al. 1999). Essa cadeia de eventos pode alterar a estrutura da
vegetacdo proxima as bordas florestais (Magnago et al. 2015). Ocorre entdo a supressdo de
crescimento de espécies tipicas do interior da floresta, em razdo tanto da competicdo com
plantas de rapido crescimento (Santo-Silva et al. 2016) quanto pela proliferacdo de parasitas
(Laurance et al. 2014) ou mudancas ambientais desfavoraveis. Dessa forma, as novas
condicBes que a borda florestal gera dificultam o estabelecimento das espécies arboreas
tardias (Benitez-Malvido 1998; Benitez-Malvido et al. 2003; Zambrano et al. 2014) e das que
possuem sementes grandes (Melo et al. 2010).

Além de todos os aspectos mencionados acima, as respostas das populacdes podem
variar entre as espécies de acordo com suas histérias de vida (Buckley et al. 2010). A
fragmentacdo de habitats pode isolar popula¢bes (Fahrig 2003; Laurance 2008; Fahrig 2013),
e embora a teoria neutra preconize que espécies raras S0 mais propensas a extincdo em
comunidades isoladas, em decorréncia de processos aleatérios (Hubbell 2001) No entanto, ndo

h& evidéncia de que os efeitos da fragmentacdo sejam neutros em comunidades arbdreas na
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Amazonia Central sob efeito de fragmentacdo florestal (Gilbert et al. 2006). Nessa regido da
Amazbnia, esta evidente que aspectos ecoldgicos intrinsecos das espécies sdo de extrema
relevancia para suas respostas as repercussdes bioticas e abidticas da fragmentacdo florestal
(Laurance et al. 2006b). Respostas diferenciadas entre espécies estdo relacionadas com suas
caracteristicas ecoldgicas de ocupacdo de espaco e abundancia local (Collins et al. 2009).

Os efeitos negativos da densidade, como a mortalidade, variam conforme a
abundancia das espécies, podendo espécies comuns sofrerem 0s maiores efeitos por serem
mais abundantes (Lin et al. 2012) ou as espécies raras, em decorréncia de fatores estocasticos
(Hubbell 2001). Em florestas tropicais, os efeitos da competicdo intraespecifica parecem ter
um peso muito maior sobre o crescimento e sobrevivéncia das arvores do que a competicao
interespecifica (Clark 2010; Zhu et al. 2015), visto que tendo em vista a alta diversidade e
raridade de espécies (Hubbell 2013) hd uma concomitante especializacdo de patdgenos e
herbivoros (Terborgh 2012). Sabe-se que os efeitos da densidade populacional de
coespecificos séo altos sobre plantulas (Comita et al. 2014) e desproporcionalmente maiores
sobre espécies comuns (Zhu et al. 2015). A questdo a ser levantada, contudo, é se a densidade
de coespecificos afetaria também as populacdes quando os individuos ja tivessem
ultrapassado os estadios iniciais que sdo 0s que trazem maior vulnerabilidade para as plantas
se estabelecerem em uma floresta (Comita et al. 2014).

Tais prerrogativas nos faz questionar, serd que a densidade populacional inicial das
populacdes de individuos adultos poderia ser importante a ponto de influenciar a trajetoria do
crescimento intrinseco populacional ao longo do tempo, apds o processo de fragmentacao
florestal ocorrer? Tal indagacdo nos levou a examinar se a densidade populacional prévia a
fragmentacdo poderia influenciar as taxas de crescimento populacionais intrinsecas de
espécies arboreas sobre efeito de tamanhos distintos de fragmentos e do efeito de borda

florestal. Especificamente, buscamos responder, com base em probabilidades, as seguintes
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questdes: (1) As probabilidades de ocorrer alteragéo e crescimento populacional podem ser
afetadas pelo tamanho do fragmento florestal? (2) As probabilidades de ocorrer alteragdo e
crescimento populacional podem ser influenciadas pelo efeito causado pela borda florestal?
(3) As taxas de crescimento populacional intrinseco de cada espécie sob o efeito do tamanho
do fragmento florestal e da borda florestal poderiam nos dar alguma indicagédo de quais
espécies estariam mais vulneréareis e, consequentemente, com suas popula¢cdes mais afetadas?

Prevemos que a densidade populacional inicial deve influenciar as taxas intrinsecas de
crescimento populacionais (1) de espécies arboreas sob o efeito de tamanho de fragmento e de
borda florestal de maneira negativa. Quanto maior for a densidade populacional, anterior a
fragmentacdo florestal, maiores serdo as probabilidades dessas populacdes sofrerem alteracGes
e maiores chances de serem reduzidas. Além da densidade populacional, 0 aumento das taxas
de recrutamento, como visto no capitulo anterior podem estar tornando as populacées, que ja
eram densas, ficarem ainda mais propensas a competicdo intraespecifica e subsequente
aumento de mortalidade. Tendo em vista as caracteristicas dos fragmentos e das bordas
florestais com relacdo a propensdo aos disturbios e alteracGes nas taxas populacionais das
espécies, esperamos que populacdes em areas continuas e interior de floresta tenham maior
probabilidade de permanecer constantes, e populacbes em fragmentos e bordas florestais

tendam a apresentar alteracdes nas taxas de crescimento populacional intrinsecas.

2. MATERIAL E METODOS
2.1. Area de estudo

Este estudo foi realizado na Area de Relevante Interesse Ecoldgico Projeto Dinamica
Biologica de Fragmentos Florestais (ARIE PDBFF), distante 80 km ao norte de Manaus
(2°30’S, 60°W), Amazonia Central (Lovejoy et al. 1986). A area em questdo comegou a ser

estudada em 1979, anterior ao processo de fragmentagdo florestal que, logo em seguida,
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ocorreu na regido, em decorréncia da abertura de fazendas para gado. Na ocasido, foram
deixados experimentalmente fragmentos florestais isolados nessa nova matriz agropastoril
(Bierregaard et al. 1992). A regido é caracterizada por um mosaico de vegetacao,
principalmente por florestas de terra-firme continuas bem estruturadas comumente com
quatro estratos arbdreos, com dossel cerca de 35 m de altura em média e arvores emergentes
que podem passar dos 40 m de altura. Ha também fragmentos florestais compostos por
florestas maduras, florestas secundarias que juntamente com as pastagens abandonadas
compdem uma matriz que envolve os fragmentos florestais (Laurance et al. 1998a). A
temperatura media anual é de 26 °C, a precipitacdo anual varia de 1900 a 3500 mm, com uma
estacdo seca que se estende de junho a outubro (Marques-Filho et al. 1981). O solo é um
tipico latossolo amarelo argiloso (Embrapa Solos 2013) que faz parte da Formagéo Barreiras,

caracterizada por depositos terciarios fluviolacustres (Chauvel et al. 1987; Sombroek 2000).

2.2. Banco de dados

Um primeiro censo das arvores, antes de ocorrer o processo de fragmentacéo florestal,
foi feito em 69 parcelas permanentes de 1 ha (100 x 100 m) distribuidos em cerca de 1000
km? da regido (Rankin-de-Merona et al. 1992). Apés o processo de fragmentacdo ocorrer,
parte dessas parcelas ficou localizada dentro dos novos fragmentos criados e outra parte
permaneceu como floresta continua, permitindo assim realizar estudos comparativos para
avaliar o efeito da fragmentacdo na dindmica florestal das arvores. Os dados analisados por
este estudo sdo provenientes do monitoramento de 29 anos de arvores situadas em fragmentos
de diferentes tamanhos: 4 parcelas em fragmentos de 1-ha , 17 parcelas em fragmentos de 10-
ha e 18 parcelas em fragmentos de 100-ha; assim como em 26 parcelas localizadas em
florestas continuas adjacentes. Em cada parcela, todas as arvores com DAP > 10 ¢cm foram

marcadas, numeradas e medidas. Ao longo dos anos cada parcela foi visitada para uma nova
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medi¢do do DAP dos individuos marcados, bem como da contagem de individuos novos e/ou
mortos (Rankin-de-Merona et al. 1992). Todos os individuos marcados foram coletados,

identificados e depositados em Herbério.

2.3. Espécies estudadas

Um total de 55 espécies de arvores pertencentes a ordem Malpighiales, que fizesse
parte do estrato de dossel ou subdossel, e que representassem um ordenamento de
abundéancias naturais foram selecionadas para esse estudo. As espécies selecionadas estdo
taxonomicamente organizadas nas seguintes familias: Caryocaraceae (3  spp.),
Dichapetalaceae (2 spp.), Chrysobalanaceae (37 spp.), Humiriaceae (8 spp.) Goupiaceae (1

sp.) e Violaceae (4 spp.) (Ver lista de espécies no material suplementar, Tabela S1).

2.4. Parametros

Os dados de monitoramento deste estudo foram coletados no periodo de 1980 a 2009,
durante o qual ocorreram de 6 a 8 censos em cada area. Dessa forma, a taxa de crescimento
populacional intrinseca (1) foi ponderada de acordo com a variacao temporal de cada reserva.
A densidade populacional antes de ocorrer a fragmentacao florestal (n° de individuos/ha) foi
calculada para cada parcela (hectare) de acordo com a data do primeiro censo da respectiva
reserva.

Para compreender a instabilidade populacional ao longo do tempo de cada espécie
estudada conforme a densidade populacional inicial (antes da fragmentacdo florestal) foi
calculada a taxa de crescimento populacional intrinseca (1) para todas as espécies conforme o

tamanho do fragmento ou o efeito de borda por meio da formula:

A= (Ngg — Neo)/(t; — to)



222

223

224

225

226

227

228

229

230

231

232

233

234

235

236

237

238

239

240

241

242

243

244

245

246

81
onde to € o tempo inicial (antes da fragmentacdo florestal), t; € o tempo final (Ultimo censo
apos fragmentacéo florestal), No € 0 nimero de individuos no to € N3 € 0 nimero de individuos
no t;. Para a base dos célculos de densidade e A, foram tomados o niumero de individuos de
cada espécie em cada parcela de 1-ha, sendo que cada grupo de individuos dentro de uma
parcela foi considerado como uma populacdo com sua respectiva taxa de crescimento e
densidade inicial. Para entender se o tamanho do fragmento ou o efeito de borda afetaram as
populacdes foram consideradas duas abordagens. Para efeito de tamanho foram considerados
quatro niveis: Floresta continua (FC), 100-ha, 10-ha e 1-ha. Para efeito de borda foram
considerados dois niveis: interior (> 300m distancia da interface fragmento-matriz) e borda

(até 300 m) (Laurance et al. 1998a).

2.5. Analises estatisticas

Para estimar a chance de ocorrer instabilidade ou crescimento populacional ao longo
do tempo conforme a densidade populacional inicial, testamos modelos lineares generalizados
mistos (GLMM), utilizando a familia binomial (Zuur et al. 2009). O pacote “lme4” do
programa R foi utilizado para testar os modelos, tendo a taxa de crescimento populacional
intrinseca (1) como a variavel resposta. As variaveis preditoras foram a densidade
populacional inicial em interacdo com tamanho de fragmento (para testar se havia efeito de
tamanho), ou a densidade populacional inicial em interacdo com a distancia de borda (para
testar se havia o efeito de borda). Quando testada a chance de instabilidade populacional, os
=0 foram transformados em zero (popula¢des constantes) e 0s 10 foram transformadas em 1
(populacBes que apresentaram variacdo populacional). Quando testada a chance de
crescimento populacional, foram excluidos os A=0 (popula¢des constantes) e, posteriormente,
0os A<0 foram transformados em zero (populacbes que decresceram), e 0s A>0 foram

transformados em 1 (populagGes que cresceram). Como efeito aleatério, foram utilizadas as
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variaveis aninhadas: tamanho de fragmento e reserva, ambas referentes ao delineamento
amostral do experimento, para amenizar possiveis efeitos de autocorrelagdo espacial entre as
parcelas de diferentes reservas, oriundos de divergéncia da paisagem (Laurance et al. 2007).
A selecdo dos modelos foi feita, por meio da funcdo dredge do pacote “MuMIn”, utilizando o
método de Akaike corrigido (AICc) e desde que o modelo apresentasse parametros
significativos (detalhes da selegéo de modelos no Material Suplementar, Tabela S2; detalhes
sobre os modelos selecionados, Fig.S1, Tab.S3).

Para testar o efeito do tamanho do fragmento e da borda florestal sobre as taxas de
crescimento populacional intrinsecas (1) das 55 espécies utilizamos uma meta-analise do tipo
“Propor¢ao da resposta”, por meio de media e desvio padrdo da variavel resposta e modelos
de efeitos randdmicos no software MetaWin verséo 2.0 (Rosenberg et al. 1997). Assim, foi
produzida uma “Proporgdo da resposta” para cada espécie, a qual representa o efeito medio
das variaveis resposta (tamanho do fragmento ou presenca da borda) sobre cada espécie
analisada. Também foi produzida a “Propor¢ao da resposta” (média geral) da mesma varidvel
sobre o conjunto de todas as espécies analisadas. A variavel resposta aos efeitos dos tamanhos
de fragmento e ao efeito de borda utilizada em nossas analises foi a taxa de crescimento
populacional (A). Para a varidvel preditora tamanho do fragmento excluimos os fragmentos de
1-h4, em razdo da impossibilidade de calcular a proporcdo da resposta para ~30% das
espécies, em decorréncia da baixa abundéncia de individuos. A “Propor¢do da resposta” foi
calculada como um logaritmo da razéo entre as taxas de crescimento das espéecies em areas
tratamento e a areas controle da seguinte forma:

Proporcio da resposta = In(A;|A;)
onde At € a taxa de crescimento populacional média das areas tratamento e A; € a taxa de
crescimento populacional média das areas controle. Cada tratamento é comparado com seu

respectivo controle. Essa métrica serd positiva se A aumentar, e negativa se A decrescer em
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relacdo ao controle. Para testar efeito de tamanho do fragmento sobre as espécies, 0s A das
populacdes dos fragmentos de 100-ha e 10-ha (tratamentos) foram, cada um deles,
comparados aos 4 da floresta continua (controle). Para testar o efeito de borda sobre as
espécies, 0s A das populacbes situadas em todas as bordas florestais (tratamento) foram
comparados com os A das populagdes situadas no interior da floresta (controle).

A “Proporg¢ao da resposta” ponderada (isto ¢, a razdo de resposta logaritmica da taxa de
crescimento das populagcdes em cada tamanho de fragmento e na borda) e o componente de
variancia aleatoria entre as taxas de crescimento populacionais das espécies foram estimados
com um modelo de efeitos aleatorios. Em alguns casos em que ndo havia nimero suficiente
de dados para o calculo da “Proporcao da resposta”, a espécie foi eliminada da analise
(detalhes no Material Suplementar, Tab.S4). Além da “Propor¢ao da resposta”, foi calculada a
heterogeneidade dos dados, por meio do teste de Cochran (Lau et al. 1997) o qual avaliou se
as taxas de crescimento intrinseco medias das espécies sdo iguais, indicando um valor de

probabilidade para dados heterogéneos (p>0.05 se forem iguais).

3. RESULTADOS

As taxas de crescimento intrinsecas das populacdes de espécies arbdreas estudadas
foram influenciadas significativamente por suas respectivas densidades populacionais, tanto
na probabilidade de haver alteracdo populacional quanto na probabilidade de ter taxas
intrinsecas altas indicando que a populacdo em questdo apresentou tendéncia em crescer.
Ambos os efeitos, do tamanho do fragmento e da borda florestal, afetaram as taxas, mas o
efeito relacionado ao tamanho do fragmento afetou, exclusivamente, a probabilidade de
alteracdo da taxa de crescimento populacional, enquanto que o efeito de borda afetou além da
alteracdo, também o proprio crescimento populacional. Em relagcdo as respostas individuais

das populacGes de cada espécie ao efeito do tamanho do fragmento sobre as taxas de
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crescimento intrinseco, fragmentos de 100-ha ndo influenciaram as populacdes das espécies,
enquanto que os fragmentos de 10-ha influenciaram negativamente. Houve um padréo geral
no qual mais espécies foram negativamente afetadas em seu crescimento populacional,
conforme o tamanho do fragmento diminuiu e também mais espécies negativamente afetadas
em seu crescimento populacional na presenca de borda florestal.

A densidade inicial apresentada pelo conjunto de individuos das populagdes estudadas
antes de ocorrer a fragmentacéo florestal influenciou a forma como essas populagdes tiveram
suas taxas intrinsecas variaveis e/ou apresentam tendéncia de crescimento ap6s 29 anos de
monitoramento: quanto maior a densidade inicial maiores foram as probabilidades de ocorrer
alteracdo e menores foram as probabilidades de haver crescimento. No entanto, as
probabilidades de alteracdo foram gradualmente aumentando conforme aumentou a densidade
populacional inicial até atingir uma saturacdo (i.e., monotonica). Ja as probabilidades das
populacdes crescerem foram gradualmente diminuindo conforme aumentou a densidade
populacional inicial também atingindo uma estabilidade, a qual ocorreu no ponto aproximado
de 10 individuos/ha (Fig. 1).

Sob as densidades iniciais minimas, as probabilidades das taxas intrinsecas
populacionais serem alteradas foram de 25% na floresta continua, ~35% nos fragmentos de
100-ha e 10-ha, e 55% nos fragmentos de 1-ha. Tanto nos fragmentos florestais como em
areas de floresta continua, as probabilidades de haver alteracdo da taxa populacional
intrinseca foi aumentando conforme a densidade inicial aumentou. No entanto, em situacGes
que a densidade foi acima de ~10 individuos/ha, as diferencas nas probabilidades de alteracao
das populacGes ficaram menos pronunciadas entre os fragmentos florestais e a floresta
continua, sugerindo que a partir de ~15 individuos/ha o ambiente ndo influenciaria de fato na

alteracdo populacional (Fig. 1A).
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Houve maior probabilidade de alteracdo populacional ao longo do tempo dependente
do tamanho do fragmento. A probabilidade de alteracdo populacional foi 2.7 vezes maiores
nos fragmentos de 1-ha (z=3.75, p<0.001), 1.85 vezes maiores nos fragmentos de 10-ha
(z=3.25, p<0.01), e 1.47 vezes maiores nos fragmentos de 100-ha (z=1.98, p<0.05)
comparados a floresta continua. As diferengas também foram significativas entre os
fragmentos de 1-ha e de 10-ha, mas pouco significativas entre floresta continua e fragmentos
de 100-ha nas probabilidades de alteracdo das populacdes (Tabela 1). Por outro lado, o
crescimento populacional ndo esteve associado com o tamanho do fragmento (Fig. 1B,
Tabelal).

Em relacdo ao efeito de borda, as populacdes que estavam em baixas densidades ao
inicio do processo de fragmentacdo florestal apresentaram 50% de probabilidades de
apresentarem alteracdo em suas taxas de crescimento populacionais intrinsecas nas bordas e
apenas 25% no interior do fragmento florestal. Conforme a densidade inicial se apresentava
maior para ambos os ambientes, maior foi também a alteracdo das taxas de crescimento
populacionais. No entanto, acima de um valor de ~10 individuos/ha, a probabilidade de
alteracdo populacional ndo diferiu entre borda florestal e interior da floresta (Fig. 1C).
Enquanto que, em baixas densidades, houve crescimento populacional das espécies estudadas
de 25% e 40% respectivamente nas bordas florestais e no interior da floresta. No entanto,
conforme a densidade inicial aumentou, houve uma reducdo na tendéncia de crescimento das
populacdes. E novamente, a partir de uma densidade de 10 individuos/ha a probabilidade de
crescimento populacional foi a mesma, independente se havia ou ndo um potencial efeito de
borda (Fig. 1D).

Independente da densidade inicial das populacdes estudadas, as que estavam
localizadas préximas as bordas apresentaram alteracdo nas taxas de crescimento intrinsecas de

2.9 vezes maior comparado as populacGes presentes no interior da floresta (z=4.97,
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p<0.0001). Embora as diferengas de valores apresentados entre borda florestal e interior da
floresta tenham sido significativas (z= -2.04, p<0.05) para o crescimento populacional de fato,
as bordas florestais representaram um ambiente favoravel apenas 0.60 vezes maior do que em
relagdo ao ambiente de interior da floresta (Tabelal).

Dentre as 55 espécies, 47 presentes nos fragmentos de 100-ha e 10-ha foram utilizadas
para estimar a proporcdo da resposta sobre as taxas de crescimento populacional e se esse
efeito € homogéneo ou ndo entre as espécies. A propor¢do da resposta média dos fragmentos
de 100-ha, apesar de ter sido positiva, foi homogénea entre as espécies (Qotar = 48.58, df = 46,
p= 0.37). Ja com relacdo aos fragmentos de 10-ha, a proporcdo da resposta foi negativa, ao
mesmo tempo em que ndao observamos heterogeneidade entre as espécies (Qioal = 44.95, df =
46, p = 0.51). Das 47 espécies analisadas nos fragmentos de 100-ha e 10-ha, apenas sete
espécies tiveram suas taxas intrinsecas de crescimento populacional afetadas. A espécie
Rinorea racemosa (Violaceae) foi a Unica que apresentou um aumento populacional. As
outras seis espécies tiveram decréscimo populacional, sendo Hirtella obidensis
(Chrysobalanaceae) nas areas de 100-ha e 10-ha; Licania micrantha (Chrysobalanaceae) e
Goupia glabra (Goupiaceae) apenas nas areas de 100-ha; e Licania octandra
(Chrysobalanaceae), Vantanea deniseae e Vantanea parviflora (Humiriaceae) apenas nas
areas de 10-ha (Fig. 2).

Ja nas bordas, utilizamos as 55 espécies para estimar a proporcao da resposta sobre as
taxas de crescimento populacional e se esse efeito € homogéneo ou ndo entre as espécies. A
proporcdo da resposta média da borda sobre as taxas de crescimento populacionais foi
negativa, embora ndo se observasse heterogeneidade entre as espécies (Qiotar = 54.38, df = 54,
p= 0.46). Das 55 espécies analisadas nas bordas, também sete espécies tiveram suas taxas de
crescimento populacionais afetadas. A espécie Licania blackii (Chrysobalanaceae) foi a Gnica

que apresentou aumento, enquanto que Couepia longipendula, Hirtella obidensis, Hirtella
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rodriguesii e Licania micrantha (Chrysobalanaceae), Vantanea deniseae e Vantanea

parviflora (Humiriaceae) tiveram decréscimo populacional nas bordas florestais (Fig. 3).

Tabela 1. Sumarios dos melhores modelos generalizados mistos (GLMM) ajustados para os efeitos

das variaveis fixas nas taxas de crescimento populacionais (A) em duas abordagens. (*) Representa

os niveis de significancia para cada variavel e, para variaveis categoricas, diferenca significativa

entre cada fator e seu respectivo intercepto (que sdo: floresta continua para o fator efeito do tamanho

e interior para o fator efeito de borda).

Probabilidade de alteracéo

Probabilidade de crescimento

Variavel
Abordagem Taxa Taxa
fixa Estimativa EP Estimativa EP
Prop. Prop.
Intercepto -0.93 ***  0.13 0.39 -0.04 0.15 0.96
Densidade 0.23 ***  0.03 1.26 -0.39 *** 0.06 0.67
Efeito do
100ha 0.39 * 019 147 - - -
tamanho Tamanho
10ha 0.61 ** 0.19 185 - - -
Fragmento
lha 0.99 *** 026 271 - - -
Intercepto -0.98 *** (022 0.37 -0.41 . 0.23 0.66
Efeito de
Densidade 0.51 *** 0.09 1.66 -0.27 ** 0.09 0.76
borda
Ef.Borda Borda 1.05 *** 0.21 287 -0.50 * 0.25 0.60

_p<0.1; *p<0.05; * p <0.0L; **p < 0.001
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Tabela 2. Sumarios da meta-analise do efeito de tamanho sobre as taxas de crescimento

populacionais.

NO

Tam.Frag.  Heterog. df Prob Efeito med. 95% IC
espécies
10-ha 44,95 46 0.5159 -0.0854 -0.1563  -0.0145 47
100-ha 48.58 46 0.3696 0.02 -0.0593  0.0993 47
Borda 54.38 54 0.4598 -0.1272 -0.2020  0.0524 55
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g E
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2 —Fc @
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T 25% | — o o 2%
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Densidade populacional inicial (ind./ha)

Densidade populacional inicial (ind./ha)

Fig. 1. Probabilidades para, respectivamente, alteracdo populacional e crescimento populacional em

funcdo da densidade populacional inicial e em funcdo do efeito do tamanho do fragmento (A e B) e

sob o efeito de borda (C e D), de acordo com o melhor modelo linear generalizado misto ajustado

para 55 espécies.
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Fig. 2. Log da resposta das taxas intrinsecas de crescimento populacionais (1) das espécies estudadas
em fragmentos de 100-ha (acima) e 10-ha (abaixo). O efeito médio (média £ 95% de intervalo de
confianca indicado pela linha cinza) esta representado nos pontos azuis quando A cresceu, nos pontos
vermelhos quando A diminuiu para cada espécie. O ponto preto representa a média geral do tamanho
do efeito de cada tamanho de fragmento. O efeito é considerado significativo quando o intervalo de

confianga ndo atinge o zero (* indica as medias significativas). NUmeros representam codigo da

espécie e cores suas respectivas familias botanicas (de acordo com apéndice Tabela S1).
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Fig. 3. Log da resposta das taxas de crescimento populacionais (1) das espécies em bordas florestais.
O efeito médio (média + 95% de intervalo de confianga indicado pela linha pontilhada cinza) esta
representado nos pontos azuis quando A cresceu, nos pontos vermelhos quando A diminuiu para cada
espécie. O ponto preto representa a média geral do tamanho do efeito da borda. O efeito é considerado
significativo quando o intervalo de confianca ndo atinge o zero (* indica as médias significativas).

Numeros representam codigo da espécie e cores suas respectivas familias botanicas (de acordo com

apéndice Tabela S1).

4. DISCUSSAO

Trés padrdes foram evidentes nos resultados, o primeiro padrdo foi que as populacdes
com maiores densidades (acima de 10 individuos/ha) tiveram maior probabilidade de
alteracdes, sendo que a alteracdo sinaliza um decréscimo populacional 29 anos apo6s a
fragmentacdo florestal ter iniciado. Ja as populacdes sob densidades minimas tenderam mais a
estabilidade e ao crescimento positivo, sofrendo menor mortalidade. O segundo padréo
ocorreu nas populacées com densidades menores de 10 individuos/ha, para as quais houve
uma diferenciacdo entre tamanhos de fragmento e presenca da borda nas respostas das
populacbes a densidade inicial. O tamanho do fragmento influenciou a probabilidade de

alteracdo das populagées, enquanto que a borda influenciou a probabilidade de alteracéo e de
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crescimento das populagdes. O terceiro padréo foi que houve, dentre as espécies que tiveram
suas populacdes afetadas, mais espécies tendo declinios populacionais do que crescendo as
populacdes. Tanto o tamanho do fragmento quanto o efeito da borda afetaram negativamente
as populagdes de mais espécies.

No primeiro padréo, conforme a densidade inicial aumentou, as chances de alteragéo
populacional aumentaram e de crescimento diminuiram, indicando estar ocorrendo maior
mortalidade. Uma explicacdo para esse padrdo esta relacionada a denso-dependéncia
coespecifica negativa, bem conhecida em florestas tropicais (Wright e Wright 2002; Comita et
al. 2010; Mangan et al. 2010). Embora seja amplamente registrada para o0s estadios iniciais
das arvores (Harms et al. 2000; Condit et al. 2011; Comita et al. 2014), recentemente surgiram
evidéncias de que a mortalidade causada pela densidade de coespecificos se estende a estadios
juvenis e adultos (Piao et al. 2015; Zhu et al. 2015; Zambrano et al. 2017). Nossos resultados
encontraram um padrdo onde a probabilidade de ocorrer decréscimo populacional foram
maiores em populagdes com uma densidade inicial acima de ~10 individuos/ha de
coespecificos.

Como existe nas florestas tropicais uma maior especializacdo de inimigos naturais
(Terborgh 2012), em razdo da alta diversidade (Hubbell 2013) ¢é razoavel supor que para esse
conjunto de espécies, sob densidades maiores de coespecificos, existira maiores chances de
que as arvores sejam encontradas por eles, aumentando as chances de mortalidade (Peters
2003). O mesmo principio, por consequéncia, auxiliaria a explicar o padrdo que encontramos
para populacdes com densidades iniciais menores, a quais tiveram menor probabilidade de
alteracdo e maior probabilidade de crescimento. Existem registros de que, nas florestas
tropicais, os individuos de espécies pouco abundantes tenham uma tendéncia compensatoria,
apresentando maiores probabilidades de sobrevivéncia (Comita e Hubbell 2009; Chen et al.

2010). Quando sob baixas densidades hd uma diminuicdo das interagGes entre coespecificos
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(Fricke e Wright 2017), bem como pode haver uma substituicdo da competicdo por uma
disperséo localizada (Sheffer et al. 2013), esses dois fatores estariam reduzindo as taxas de
mortalidade (Zhu et al. 2015) para essas popula¢Ges de menor densidade inicial.

Enquanto o primeiro padrdo representa um processo que acontece nas florestas
tropicais independente de fragmentacdo florestal (Comita et al. 2014), o segundo padréo
mostra que o tamanho do fragmento e a borda florestal mudaram a resposta das populacdes a
densidade apenas para aquelas populagdes que estiveram em baixas densidades iniciais. Em
fragmentos menores, a probabilidade das populacOes apresentarem alteragdes aumentou.
Alteracdo populacional é esperada em areas fragmentadas, ja que sdo ambientes sob maiores
propensdes para disturbios (Laurance et al. 2007; Laurance e Curran 2008; Haddad et al.
2015). O praprio ciclo constante de altas taxas de nascimentos e mortes, que caracteriza o
hiperdinamismo de areas fragmentadas (Laurance 2002), explica esse padrdo observado. As
taxas demograficas sdo comumente alteradas em processos de fragmentacdo florestal
(Laurance 2002; Laurance et al. 2006b; Laurance et al. 2006a; Laurance et al. 2007), logo as
alteracdes populacionais podem ser resultantes das diferencas entre elas (Buckley et al. 2010),
ou de fatores ambientais dos locais de distdrbio (Tye et al. 2016).

Embora o tamanho do fragmento tenha influenciado a probabilidade de alteracdo das
populacdes, ndo afetou a probabilidade de crescimento populacional para as espécies aqui
analisadas. Sabe-se que essas taxas podem ser afetadas por ambientes fragmentados, porém
nas classes mais jovens das populacdes (Zambrano e Salguero-Gémez 2014). Nosso estudo
avaliou apenas arvores maiores ou iguais a 10 cm de DAP, de longa vida e que uma vez
estabelecidas na floresta suas densidades populacionais tendem a ser estabilizadas, tornando-
se mais importante o incremento de biomassa do que o aumento populacional (White e Harper
1970; Baker et al. 2004; Nascimento e Laurance 2004). Enfatizamos que embora tenhamos

um conjunto de dados de 29 anos, 0 que é muito para estudos com arvores tropicais, 0 mesmo
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representa um pequeno periodo para organismos de alta longevidade, onde muitos podem
inclusive chegar a ser milenares (Laurance et al. 2004).

Ainda, esse segundo padrdo foi observado também para o efeito de borda. As
probabilidades de alteragdo e crescimento das populagdes estudadas foram afetadas pela
presenca da borda florestal para espécies que tém baixas densidades, porém a partir de ~10
individuos/ha, uma abundéncia alta para o tipo de floresta estudada (Hubbell 2013), as
probabilidades de haver alteracdo e crescimento populacional foram similares entre a borda e
o interior da floresta. As maiores alteragdes populacionais nas bordas ocorreram, em razéo das
alteracdes microclimaticas pos processo de fragmentacdo florestal (Magnago et al. 2015) as
quais interferem diretamente nas taxas de mortalidade e recrutamento (Laurance et al. 2007).
As chances de crescimento populacional foram maiores no interior da floresta, porque o
ambiente € mais protegido de disturbios, fazendo com que as populagdes menores consigam
crescer sem que sejam suprimidas pelos danos causados por fatores abioticos constantes na
borda. Nas bordas, as popula¢cdes sdo mais suscetiveis as condi¢des de disturbios constantes
(Laurance et al. 2006b), causando maior mortalidade (Laurance et al. 2000; DAngelo et al.
2004; Matthews et al. 2016) e proliferacdo de espécies pioneiras (Laurance et al. 2006a;
Santos et al. 2012).

No terceiro padrdo encontrado, a maior parte das espécies que tiveram suas taxas de
crescimento populacionais afetadas foi no sentido de declinio populacional, tanto
considerando o efeito do tamanho do fragmento quanto do efeito de borda. Ainda é limitado
0 conhecimento a respeito de como a fragmentacdo florestal interfere na dinamica
populacional de espécies tardias (Zambrano e Salguero-Gomez 2014). No entanto, modelos
demogréaficos sugerem que ela afeta negativamente o crescimento populacional (Bruna et al.
2009), em razdo da reducdo na fertilidade (Aguilar et al. 2006), na producdo de frutos e

polinizacdo (Aizen e Feinsinger 1994) e aumento da mortalidade de arvores adultas (Ferreira
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e Laurance 1997). Apesar da maioria das espécies terem sido afetadas de forma negativa nos
fragmentos de 10-ha, algumas ainda foram influenciadas positivamente, o que demonstra que
as mesmas ainda possuem viabilidade populacional (Zambrano e Salguero-Gomez 2014). Tais
espécies podem viver de 200 a 500 anos (Laurance et al. 2004), e a formac&o dos fragmentos
de nosso estudo datam de 20 a 25 anos. Assim, pode ser cedo para detectar possiveis efeitos
negativos que venham a ser causados nessas populacdes de arvores de vida longa (Zambrano
e Salguero-Gémez 2014).

Ainda, vale ressaltar que espécies arbéreas podem responder a fragmentacéo florestal
de forma diferenciada de acordo com aspectos de sua historia de vida e grupo funcional
(Magnago et al. 2014; Barlow et al. 2016), bem como a sensibilidade diferenciada a
patogenos do solo, associacGes de micorrizas (Mangan et al. 2010; Bennett et al. 2017), ou
competicdo com vizinhos coespecificos e heteroespecificos (Zambrano et al. 2017).
Identificamos 10 espécies que tiveram suas populacbes significativamente afetadas pelo
tamanho do fragmento e presenca da borda, das quais é importante ressaltar alguns aspectos.
O primeiro é com relacdo as duas espécies que registramos o crescimento de suas populacdes:
Rinorea racemosa (Violaceae) nos fragmentos de 100-ha e Licania blackii
(Chrysobalanaceae) nas bordas. O segundo tem relagdo com as oito espécies negativamente
afetadas pela fragmentacdo florestal e pela presenca da borda: cinco pertencem a familia
Chrysobalanaceae, duas a familia Humiriaceae e uma a familia Goupiaceae. O terceiro
aspecto se refere a espécie Hirtella obidensis que teve reducdo de suas populacdes em todas
as situacdes de tamanho de fragmento e presenca de borda.

As duas espécies que tiveram aumento populacional pertencem a géneros conhecidos
por serem comuns em areas de ecotono da floresta amazbnica com cerrado e em outros
biomas do pais como a floresta Atlantica (Paula-Souza 2015; Sothers et al. 2015). Rinorea

racemosa € uma espécie tipica de terra-firme, especialista de terrenos que sofrem seca
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prolongada (Duque e Cavelier 2003) e altamente alelopatica (Campbell et al. 1989). Tais
caracteristicas podem conferir a ela habilidades competitivas superiores em condicBes de
fragmentacdo, visto que as interacfes solo-planta tém recentemente chamado a atencdo de
cientistas quanto as suas influéncias sobre as dindmicas populacionais de espécies arbdreas
(Bennett et al. 2017; Marden et al. 2017). Ja o género Licania sp. € um dos mais ricos em
namero de espécies e abundante na Amazénia (ter Steege et al. 2013) e em areas de ecotonos
(Haidar et al. 2013), sendo que Licania blackii € comum em areas de transi¢cdo entre floresta
amazonica e cerrado (Brito et al. 2008; Haidar et al. 2013). Dessa forma, ndo surpreende que
L. blackii tenha tido suas populagdes crescendo nas bordas, ja que especies de habitos
generalistas, adaptadas a condicGes de distdrbios, geralmente atingem maiores abundancias
em areas fragmentadas e sob efeito de borda (Laurance et al. 2002; Lopes et al. 2009; Lébo et
al. 2011; Baynes et al. 2016).

Por outro lado, das oito espécies que tiveram decréscimo populacional observamos
que ndo houve distingdo entre familias ou géneros, ou mesmo distingdo entre o grau de
abundancia das espécies na area de estudo. Dentre as espécies com declinio populacional,
cinco espeécies pertencem a familia Chysobalanaceae, comum na area de estudo (Rankin-de-
Merona et al. 1992). Ja as espécies Vantanea deniseae e V. parviflora, sdo de dominio
fitogeogréafico restrito a Amazonia (Medeiros et al. 2015), portanto adaptadas as condicGes
especificas desse bioma o que poderia levar a maiores dificuldades de ambientacdo nas
condicBes de areas fragmentadas. O resultado a principio mais surpreendente seja de que
Goupia glabra, uma espécie de dossel (Walter 2015), considerada uma espécie “cicatrizante”
em areas de distdrbios naturais por ser tipicamente pioneira de vida longa (Riera et al. 1990;
Bentos et al. 2008), tenha tido decréscimo populacional. No entanto, estudo comparando
respostas a fragmentacdo florestal de espécies pioneiras de vida curta e vida longa demonstrou

que Goupia glabra é mais afetada negativamente, em razdo da proliferacdo inicial de



514

515

516

517

518

519

520

521

522

523

524

525

526

527

528

529

530

531

532

533

534

535

536

537

96
individuos jovens ndo reprodutivos, resultando ao longo do tempo em um déficit de adultos
com potencial de fazer a populacdo crescer (Santos et al. 2012).

O fato de que especies comuns também tenham sido afetadas negativamente pelos
efeitos dos fragmentos florestais e das bordas reforca a ideia de que respostas a fragmentacéo
podem ser espécie-especificas (Debinski e Holt 2000; Collins et al. 2009). Embora a
heterogeneidade dos dados ndo tenha sido significativa em nossa meta-andalise, mostrando que
em geral as taxas populacionais das espécies sdao semelhantes, € importante ressaltar que
grandes variacdes no calculo da propor¢édo da resposta podem ser gerados a partir de pequenas
diferencas entre os estudos, que aqui seriam as espécies (Santos e Cunha 2013). Nossos
resultados mostraram que os efeitos da densidade inicial foram diferenciados entre 0s
fragmentos e a borda apenas para as populacGes abaixo de 10 individuos/ha, refor¢ando que
os efeitos da fragmentacdo podem ser mais drasticos para as populagdes menores (Santo-Silva
et al. 2016). No entanto, o refinamento das respostas espécie-por-espécie requer estudos mais

detalhados na escala filogenética e de tracos funcionais das mesmas (Santos et al. 2014).

5. CONCLUSAO

Este estudo contribuiu para o conhecimento sobre o efeito do tamanho do fragmento e
da borda florestal na dindmica de populacdes de arvores longevas. Demonstramos que 0
aumento da densidade populacional inicial afetou positivamente a probabilidade das
populacdes variarem e negativamente a probabilidade de crescerem. A densidade local prévia
a fragmentacdo florestal afetou de forma diferenciada as trajetdrias populacionais de 55
espécies arboreas para as populacdes com densidade inicial abaixo de 10 individuos/ha.
Encontramos duas espécies que apresentaram crescimento populacional e oito que

apresentaram declinio ao longo dos 29 anos.
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Os padr@es de resposta a densidade inicial indicam que houve mortalidade dependente
de densidade coespecifica para as espécies estudadas, e esse efeito ocorre independente de
tamanho de fragmento ou efeito de borda. No entanto, nas populagdes que tiveram registradas
densidades iniciais abaixo de 10 individuos/ha, o tamanho do fragmento e presenca da borda
alteraram os padrées da dependéncia da densidade. Concluimos que a mortalidade dependente
da densidade também ocorre em individuos adultos de espécies arbdreas de longa vida e que
ela € influenciada pela fragmentacdo florestal em populagcdes com densidade menor de 10
individuos/ha.

A proporcao da resposta média foi negativa apenas nos fragmentos de 10-ha e nas
bordas. As duas espécies que apresentaram crescimento populacional intrinseco positivo séo
comuns, enquanto que as oito espécies que apresentaram declinio populacional ndo possuem
caracteristicas ecologicas Unicas. As demais espécies mantiveram suas populagdes
relativamente estaveis ao longo dos 29 anos. Concluimos que o tamanho do fragmento e o
efeito de borda atingem as espécies independente dos taxons e que grande parte das espécies
conseguiram manter estaveis suas populacfes. No entanto, levando em conta que essas
populacdes estdo em areas sob efeito da fragmentacdo florestal, eventos estocasticos podem
ser dramaticos para as populacfes muito pequenas. Nesse tipo de situacdo, estabilidade com
baixa densidade populacional pode ser um risco iminente de extingéo local.

Considerando que generalizacbes a respeito das respostas populacionais a
fragmentacdo florestal possam auxiliar na compreensdo das mudancas proferidas as
comunidades arbdreas, ressaltamos que estudos refinando a escala de respostas espécie-

especificas sdo importantes para compreender padrdes como este.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

Tabela S1. Lista das 55 espécies estudadas e suas respectivas familias. Cores abaixo das familias e
nameros nas espécies indicam os codigos utilizados nos graficos de propor¢do da resposta da meta-

analise.
Familia Codigo  Espécie
CARYOCARACEAE 1 Caryocar glabrum (Aubl.) Pers.
(vermelho) 2 Caryocar pallidum A. C. Smith

3 Caryocar villosum (Aubl.) Pers.
CHRYSOBALANACEAE 4 Couepia caryophylloides Benoist
(verde) 5 Couepia elata Ducke

6 Couepia excelsa Ducke

7 Couepia guianensis Aubl.

8 Couepia habrantha Standl.

9 Couepia longipendula Pilger

10 Couepia robusta Huber

11 Hirtella obidensis Ducke

12 Hirtella rodriguesii Prance

13 Licania apetala (E. Mey.) Fritsch

14 Licania blackii Prance

15 Licania bracteata Prance

16 Licania canescens Benoist

17 Licania caudata Prance

18 Licania fanshawei Prance

19 Licania heteromorpha Benth.

20 Licania hirsuta Prance

21 Licania hypoleuca Benth.

22 Licania impressa Prance

23 Licania kunthiana Hook.f.

24 Licania laevigata Prance

25 Licania laxiflora Fritsch

26 Licania longistyla (Hook.f.) Fritsch

27 Licania micrantha Migq.

28 Licania minutiflora (Sagot) Fritsch

29 Licania niloi Prance

30 Licania oblongifolia Standl.

31 Licania occultans Prance

32 Licania octandra (Hoffmans. ex Roem. & Schult.) Kuntze

33 Licania pallida Spruce ex Sagot

34 Licania rodriguesii Prance

35 Licania rufescens Klotzsch ex Fritsch

36 Licania sandwithii Prance

37 Licania sprucei (Hook. f.) Fritsch

38 Licania unguiculata Prance

39 Parinari excelsa Sabine

40 Parinari parvifolia Sandwith
DICHAPETALACEAE 41 Tapura amazonica Poepp. & Endl.
(azul) 42 Tapura guianensis Aubl.
GOUPIACEAE (laranja) 43 Goupia glabra Aubl.
HUMIRIACEAE 44 Duckesia verrucosa (Ducke) Cuatrec
(lilés) 45 Endopleura uchi (Huber) Cuatrec

46 Sacoglottis guianensis Benth.

47 Sacoglottis mattogrossensis Malme

48 Vantanea deniseae W. A. Rodrigues

49 Vantanea macrocarpa Ducke

50 Vantanea micrantha Ducke

51 Vantanea parviflora Lam.
VIOLACEAE 52 Amphirrhox longifolia (A. St.-Hil.) Spreng.
(marrom) 53 Rinorea flavescens (Aubl.) Kuntze

54 Rinorea guianensis Aubl.

55 Rinorea racemosa (Mart.) Kuntze
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Tabela S2. Tabela de selecdo de cada modelo GLMM ajustado para as varidveis de efeito

fixosobre a taxa de crescimento populacional (A) contendo os modelos candidatos para

probabilidade de, respectivamente, alteracdo populacional e crescimento populacional de acordo

com efeito do tamanho do fragmento (A, B) e efeito de borda (C, D). Modelo final selecionado

esta grifado. Siglas: Tam.Frag =Tamanho do fragmento, Ef.Borda =Efeito de borda, Dens.Inic

=Densidade populacional inicial, int = intercepto, gl = grau de liberdade.

MODELO EFEITO TAMANHO: Taxa Cresc. populacional ~ Tamanho do fragmento * Densidade

inicial

A) Probabilidade de alteracdo populacional

Modelo (Int) Tam.Frag. Dens.Inic. Tam.Frag:Dens.Inic. gl logLik AICc delta peso
4 -0.9301 + 0.2356 7 -1065.86 2145.8 0 0.749
8 -0.9022 + 0.2208 + 10 -1064.49 2149.1 3.33 0.141
3 -0.4653 0.2364 4 -1070.8 2149.6 3.85 0.109

B) Probabilidade de crescimento populacional

Modelo (Int) Tam.Frag. Dens.Inic. Tam.Frag:Dens.Inic. gl logLik AICc delta peso
4 0.0056 + -0.3878 7-423.072 860.3 0 0.458
3 -0.0423 -0.3943 4 -426.272 860.6 0.3 0.393
8 -0.2498 + -0.2444 + 10 -421.122 8625 2.25 0.149

MODELO EFEITO DE BORDA: Taxa Cresc. populacional ~ Presenca da borda * Densidade inicial

C) Probabilidade de alteragdo populacional

Modelo  (Int) Ef.Borda Dens.Inic. Ef.Borda:Dens.Inic. df logLik AICc delta peso
4 -0.9824 + 0.5081 5-426.646 863.4 0 0.734
8 -0.9755 + 0.5026 + 6 -426.642 865.4 2.03 0.266

D) Probabilidade de crescimento populacional

Modelo  (Int) Ef.Borda Dens.Inic. Ef.Borda:Dens.Inic. df logLik AICc delta peso
8 -0.611 + -0.1597 + 6 -213.002 438.2 0 0.513
4 -0.4114 + -0.2755 5-214.443 439 0.82 0.341
3 -0.7584 -0.2524 4 -216.334 440.8 255 0.143
2 -0.9368 + 4 -221.014 450.1 11.91 0.001
1 -1.189 3-222.054 450.2 11.95 0.001
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Tabela S3. Sumérios dos melhores modelos lineares generalizados mistos (GLMM) ajustados para
os efeitos das varidveis aleatérias sobre a taxa de crescimento populacional (L) nas abordagens de

efeito de tamanho do fragmento e efeito de borda.

Probabilidade de
Probabilidade de alteracéo

Abordagem  Efeito aleatorio crescimento
Estimativa EP Estimativa EP
Efeito do Reserva:Tam.Frag. 3.22E-02 1.79E-01 0.03491 0.1868
tamanho Tamanho do fragmento 0.00E+00 0.00E+00 0 0
Efeito de Reserva:Tam.Frag. 1.87E-01 4.32E-01 0 0
borda Tamanho do fragmento 1.49E-09 3.86E-05 0.002617 0.0511
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Tabela S4. Proporcdo da resposta para cada espécie nos diferentes tamanhos de fragmentos e na
borda ordenadas do maior ao menor valor nos fragmentos de 100-ha.

Espécie Familia Tamanho fragmento Borda
P 100-ha 10-ha

Rinorea racemosa Violaceae 1.1606 0.3424 0.0085
Couepia robusta Chrysobalanaceae 0.2877 0.2877 0.2042
Couepia elata Chrysobalanaceae 0.2719 -0.3567 -0.1424
Amphirrhox longifolia Violaceae 0.2436 -0.1484 0.0741
Couepia caryophylloides Chrysobalanaceae 0.2395 -0.1659 -0.0482
Licania caudata Chrysobalanaceae 0.1924 -0.0561 -0.1637
Caryocar villosum Caryocaraceae 0.1823 -0.4054 -0.1590
Licania laxiflora Chrysobalanaceae 0.1823 0.1335 -0.3190
Sacoglottis guianensis Humiriaceae 0.1805 0.2231 -1.5274
Caryocar glabrum Caryocaraceae 0.1791 -0.0298 -0.5346
Tapura amazonica Dichapetalaceae 0.1729 -0.1643 0.4418
Parinari excelsa Chrysobalanaceae 0.1491 -0.4700 -0.5108
Licania longistyla Chrysobalanaceae 0.1490 0.1335 -0.2540
Vantanea micrantha Humiriaceae 0.1335 0.3159 -0.3005
Caryocar pallidum Caryocaraceae 0.1292 -0.2993 -0.3965
Licania oblongifolia Chrysobalanaceae 0.1110 -0.1548 -0.5726
Licania heteromorpha Chrysobalanaceae 0.0985 -0.1121 -0.0859
Licania octandra Chrysobalanaceae 0.0870 -0.4054 0.5570
Endopleura uchi Humiriaceae 0.0831 0.0615 -0.1170
Licania fanshawei Chrysobalanaceae 0.0817 -0.4213 0.0175
Licania pallida Chrysobalanaceae 0.0689 -0.1515 -0.0753
Licania rodriguesii Chrysobalanaceae 0.0646 -0.2231 -0.1335
Licania hirsuta Chrysobalanaceae 0.0645 -0.1823 -0.1082
Vantanea macrocarpa Humiriaceae 0.0572 0.2579 -0.0572
Sacoglottis mattogrossensis Humiriaceae 0.0378 0.1006 0.3878
Rinorea guianensis Violaceae 0.0372 -0.1643 -0.1658
Licania impressa Chrysobalanaceae 0.0356 0.0847 0.1278
Licania canescens Chrysobalanaceae 0.0157 0.2076 0.1252
Couepia excelsa Chrysobalanaceae 0.0121 -0.1018 0.2617
Licania kunthiana Chrysobalanaceae 0.0000 -0.1053 0.2451
Couepia longipendula Chrysobalanaceae -0.0014 -0.8837 -0.6405
Licania bracteata Chrysobalanaceae -0.0578 -0.2120 -0.4055
Couepia guianensis Chrysobalanaceae -0.0949 0.1124 -0.4033
Licania unguiculata Chrysobalanaceae -0.1053 -0.2231 -0.1329
Licania blackii Chrysobalanaceae -0.1054 0.2877 -0.6286
Licania sandwithii Chrysobalanaceae -0.1138 -0.3245 0.2017
Vantanea parviflora Humiriaceae -0.2364 -0.3303 0.1972
Hirtella obidensis Chrysobalanaceae -0.2703 -0.3717 -0.1901
Goupia glabra Goupiaceae -0.3490 -0.2715 0.0408
Licania hypoleuca Chrysobalanaceae -0.3567 0.2877 -0.3727
Vantanea deniseae Humiriaceae -0.3930 -1.4916 -0.2659
Hirtella rodriguesii Chrysobalanaceae -0.4268 -0.1050 -0.2588
Licania niloi Chrysobalanaceae -0.4700 -0.4054 -0.3646
Licania occultans Chrysobalanaceae -0.5108 0.0488 -0.2231
Licania laevigata Chrysobalanaceae -0.5109 0.4054 -0.3830
Licania micrantha Chrysobalanaceae -0.6673 -0.4585 -0.1420
Licania sprucei Chrysobalanaceae -0.7332 0.1176 0.0233
Couepia habrantha Chrysobalanaceae 0.0535
Duckesia verrucosa Humiriaceae 0.1817
Licania apetala Chrysobalanaceae 0.0759
Licania minutiflora Chrysobalanaceae -0.6072
Licania rufescens Chrysobalanaceae -1.1139
Parinari parvifolia Chrysobalanaceae 0.3741
Rinorea flavescens Violaceae 0.6275
Tapura guianensis Dichapetalaceae -0.6224
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Fig. S1. Conjunto de residuos dos modelos lineares generalizados mistos (GLMM) ajustados para

testar o efeito do tamanho do fragmento e da densidade inicial sobre a probabilidade de alteracdo

populacional (A) e crescimento populacional (B), e da presenca da borda sobre a probabilidade de

alteracdo populacional (C) e crescimento populacional (D).



