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RESUMO GERAL

O estudo da diversidade filogenética (DF) de espécies vegetais e sua relagdo com processos
historicos e ecoldgicos vem sendo explorado nas Ultimas décadas. Essa abordagem agrega
conhecimento sobre a histdria evolutiva de comunidades e visa conservar a capacidade de
adaptacdo das espécies. Diante das altas taxas de desmatamento e supressao da vegetacgéo,
estudos dessa natureza se tornam essenciais, proporcionando formas de elencar prioridades
nas tomadas de decisdo ligadas a conservacdo. Esta tese foi dividida em trés capitulos, sendo
0 primeiro composto por uma revisdo bibliografica sobre os temas que serdo discutidos no
segundo e terceiro capitulos. O segundo capitulo trata das relacdes em curta escala entre
extremos ambientais ligados a escassez (inselberg) e ao excesso de &gua (paludoso) e o
terceiro capitulo aborda ambientes rochosos (inselbergs e florestas rupicolas) em larga escala.
O objetivo desse trabalho foi compreender como se ddo as relagbes filogenéticas em
gradientes ambientais em curta e larga escala, com énfase em extremos ambientais
caracterizados por excesso e escassez de agua, bem como em ambientes rochosos. O banco de
dados utilizado foi composto por areas do NeoTropTree e de levantamentos realizados no
Laboratorio de Ecologia Florestal da Universidade Federal de Lavras. Dentre as &reas
analisadas existem florestas ombrofilas, semideciduais e deciduais ocorrendo em inselbergs,
florestas rupicolas, paludosas, ciliares e de borda e corredor. A amostragem englobou o0s
dominios Atlantico, Amazonico, do Cerrado e da Caatinga em oito paises da América do Sul.
Dentre as principais analises realizadas foram utilizadas taxas de dindmica de comunidades
(recrutamento, mortalidade, turnover e net change para nimero de individuos e ganho, perda
turnover e net change em termos de area basal), métricas de DF (PD, ses.PD, ses.MPD e
ses.MNTD) e DF beta. Os resultados apontam para a existéncia de diferenciacdo filogenética
e de comportamento temporal entre as comunidades nos extremos ambientais analisados no
segundo capitulo, onde concluiu-se que apenas o inselberg pode ser caracterizado como
estressante para as espécies que o habitam. J& no terceiro capitulo observamos que héa
conservadorismo de nicho filogenético nos ambientes rochosos analisados tendo em vista que
areas com caracteristicas semelhantes se agruparam independentemente de sua posicao
geogréfica.

Palavras-chave: Diversidade filogenética. Dinamica de comunidades. Afloramentos
rochosos. Filtro ambiental. Gradiente ambiental.



GENERAL ABSTRACT

The study of the phylogenetic diversity (PD) of plant species and its relation with historical
and ecological processes has been explored in recent decades. This approach adds knowledge
about the evolutionary history of communities and aims to conserve the adaptive capacity of
the species. Faced with high rates of deforestation and vegetation suppression, studies of this
nature become essential, providing ways to prioritize conservation decisions. This thesis was
divided into three chapters, the first being a bibliographical review of the topics that will be
discussed in the second and third chapters. The second chapter deals with short-range
relationships between environmental extremes linked to inselberg and flooded areas and the
third chapter deals with rocky environments (inselbergs and rupicolous forests) on a large
scale. The objective of this work was to understand the phylogenetic relationships in
environmental gradients in short and large scale, with emphasis on environmental extremes
characterized by excess and scarcity of water, as well as in rocky environments. The database
used was composed of areas of NeoTropTree and surveys conducted at the Laboratory of
Forest Ecology of the Federal University of Lavras. Among the analyzed areas there are
evergreen, semideciduous and deciduous forests occurring in rocky outcrops, flooded,
riparian, border and corridor environments. Sampling encompassed the Atlantic, Amazonian,
Cerrado and Caatinga domains in eight South American countries. Among the main analyzes,
we used community dynamics rates (recruitment, mortality, turnover and net change for
number of individuals and gain, loss, turnover and net change in terms of basal area), PD
(PD, .MPD and ses.MNTD) and beta PD. The results point to the existence of phylogenetic
differentiation and temporal behavior among the communities in the environmental extremes
analyzed in the second chapter, where it was concluded that only the inselberg can be
characterized as stressful for the species that inhabit it. In the third chapter, we observed that
there is phylogenetic niche conservatism in the analyzed rocky environments considering that
areas with similar characteristics are grouped independently of their geographical position.

Keywords: Phylogenetic diversity. Community dynamics. Rock outcrops. Environmental
filter. Environmental gradient.
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CAPITULO 1 - INTRODUGCAO GERAL

RESUMO

O planeta tem enfrentado de maneira cada vez mais intensa as investidas do nosso sistema de
consumo e estilo de vida sobre os recursos naturais. As pesquisas relacionadas a biologia da
conservacao se empenham em frear a destruicdo que causamos nos ecossistemas, seja pela
compreensdo de seu funcionamento e composicdo de espécies para que posteriormente seja
possivel reproduzi-las bem como pela cria¢do de areas protegidas. Em meio a esses esforgos,
a ecologia se aliou a estudos filogenéticos, fornecendo informacgdes sobre processos
ecologicos a partir da histdria evolutiva contada pelas métricas obtidas com a Diversidade
Filogenética (DF). Apesar de haver criticas a respeito de possiveis falhas no uso dessa
ferramenta, diversos pesquisadores defendem sua eficacia e seguem atestando seus beneficios
para a conservagao. Se concordarmos que precisamos agir de forma répida e eficiente frente
ao avanco da destrui¢do dos ambientes naturais, concordaremos também que é necessario unir
forcas, criando novas estratégias. Nosso objetivo neste capitulo é fornecer informacdes para
demonstrar como a DF pode ser utilizada em ecologia, além de caracterizar quais as
condicGes de dureza ambiental de afloramentos rochosos, areas sujeitas a alagamentos e em
gradientes altitudinais capazes impulsionar respostas adaptativas bem como de limitar a
ocorréncia de espécies.

Palavras-chave: Dureza ambiental. Gradiente altitudinal. Afloramento rochoso. Inselberg.
Paludoso.

ABSTRACT

The planet has been facing ever more intensely the onslaughts of our consumption and
lifestyle system on natural resources. Research related to conservation biology strives to curb
the destruction that we cause in ecosystems, either by understanding their functioning and
species composition so that later can be reproduced as well as by the creation of protected
areas. In the midst of these efforts, ecology has been associated with phylogenetic studies,
providing information on ecological processes from the evolutionary history inferred from the
Phylogenetic Diversity (PD) metrics. Although there are criticisms regarding possible failures
in the use of this tool, several researchers defend its effectiveness and continue attesting its
conservation benefits. If we agree that we need to act quickly and efficiently in the face of the
progress of the destruction of natural environments, we will also agree that it is necessary to
join forces by creating new strategies. In this chapter we aim to provide information to
demonstrate how PD can be used in ecology, as well as to characterize the environmental
hardness conditions of rocky outcrops, areas subject to flooding and in altitudinal gradients,
capable of boosting adaptive responses as well as limiting the occurrence of species.

Keywords: Environmental hardness. Altitudinal gradient. Rocky outcrops. Inselberg.
Flooded.
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1 INTRODUCAO

A abordagem da Diversidade Filogenética (DF) em Ecologia tem crescido nas trés
ultimas décadas, objetivando a conservagdo dos processos responsaveis pela manutencdo da
biodiversidade (FAITH, 1992a; MORITZ, 2002). O desenvolvimento dessa ferramenta,
apesar de envolver polémicas entre profissionais mais conservadores, tem sido considerado
crucial frente a atual crise ambiental (DAVIS; BUCKLEY, 2011). Assumindo a incapacidade
de conservar todos 0s organismos, 0 método é uma maneira de fazer escolhas conscientes para
a definicdo de prioridades (VANE-WRIGHT; HUMPHRIES; WILLIAMS, 1991). No atual
cenario de fragmentagcdo ambiental e de retrocessos na legislacdo que protege areas naturais
no Brasil (LAUDARES; OLIVEIRA; BORGES, 2013), a precisdo em definir areas
prioritarias pode ser determinante para a conservacdo da capacidade de adaptacdo das
espécies (RODRIGUES; BROOKS; GASTON, 2005).

Especial atencdo deve ser dada as areas sujeitas a extremos ambientais, ja que tais
condicbes sdo capazes de impulsionar respostas adaptativas (ROCAS; BARROS;
SCARANO, 1997; SCARANO et al., 2001) e que, portanto, podem potencialmente abrigar
uma parcela de DF distinta das demais regides. Os padrdes de distribuicdo da biodiversidade
sd0 a expressdo da resposta dos organismos a combinacdo entre fatores ambientais (como
clima, solo e relevo) e fatores bidticos (por exemplo, interacdes e restricdo a dispersdo). Ao
longo do texto sdo indicados quais sdo os fatores limitantes em florestas sobre afloramentos
rochosos em diferentes altitudes e florestas sujeitas a regimes de alagamentos, sejam eles
permanentes ou sazonais. Bem como esclarecer como a ferramenta da DF pode ser utilizada
em estudos de ecologia e para compreender quais os padrdes filogenéticos e processos

ecoldgicos sdo predominantes em condi¢fes de dureza ambiental.
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2 REFERENCIAL TEORICO

2.1 Afloramentos rochosos

Afloramentos rochosos estdo associados a filtros ambientais como intensa radiacdo
solar, baixa disponibilidade hidrica e de nutrientes e escassez de substrato (ARAUJO et al.,
2017; POREMBSKI, 2007; SCARANO et al., 2001; SCARANO, 2002;). Séo caracterizados
por se projetarem acima da superficie de terra circundante (FITZSIMONS; MICHAEL,
2017). Séo encontrados em todos 0s continentes na maioria das zonas climéticas e tipos de
vegetacdo (TWIDALE, 2012), ingremes e isolados espacialmente, muitas vezes relativamente
pouco perturbados (FITZSIMONS; MICHAEL, 2017). Os afloramentos rochosos de grande
magnitude e em forma de cupula sdo frequentemente denominados inselbergs devido ao
formato que lembra o de uma ilha em paisagens relativamente planas (TWIDALE, 2012). A
palavra Iselberg tem origem alema, onde “Insel” significa ilha e “Berg” montanha. Como o
préprio nome sugere, estes ecossistemas constituem modelos para investigacdo de questdes
acerca das consequéncias da fragmentacdo de habitats, como tamanho minimo viavel de
populagdes e conectividade (POREMBSKI; BARTHLOTT, 2000a). Ocorrem
predominantemente nos trépicos e a rocha matriz ¢, em sua maioria, granito-gnaisse
(BARTHLOTT et al., 1996; SEINE; POREMBSKI; BARTHLOTT, 1996).

Elementos antigos, datados de mais de 50 milhdes de anos (BREMER; JENNINGS,
1978 citado por POREMBSKI, 2000), tratam-se de sistemas geologicamente uniformes
adequados para analises comparativas em todos o0s continentes (POREMBSKI,
BARTHLOTT, 2000a). Devido as condi¢Bes microclimaticas severas, como a escassez de
substrato e a alta incidéncia luminosa (POREMBSKI, 2000), as comunidades vegetais que
habitam afloramentos rochosos contrastam fortemente com a vegetacdo circundante
(BARTHLOTT et al., 1996; POREMBSKI; BARTHLOTT, 2000b). Superficies de rocha
exposta cobertas por liquens; canais de drenagem (cobertos por cianobactérias e liquens);
fendas de rocha (nicho disponivel tanto para vegetacdo herbacea como arborea); piscinas de
rocha (sazonalmente alagadas) colonizadas por vegetacdo efémera; depressdes planas com
solo jovem e pedregoso (abrigando comunidades sazonalmente inundadas); solo turfoso onde
se desenvolve vegetacdo herbacea durante a estagdo chuvosa; florestas semideciduas sobre a
rocha (muitas vezes com arvores xerofitas) e a vegetacdo adjacente ao inselberg, com arvores
de grande porte (sobre solos mais profundos) séo alguns habitats que podem ser encontrados
associados aos inselbergs (BARTHLOTT et al., 1996).
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2.2 Areas sujeitas a alagamentos

Em outro extremo no que diz respeito a disponibilidade hidrica, estdo as regides
naturalmente inundadas. Essas areas podem ser originadas devido a intensos periodos de
precipitacdo, assim como pela exposi¢do do lencol freatico associado ao relevo, podendo ser
alagadas permanentemente ou em carater temporario (SCARANO et al., 1997). No Brasil,
recebem uma série de nomes dentre eles matas turfosas, florestas paludosas, matas de
baixada, matas brejosas, matas higréfilas, matas de banhado, matas de véarzea, florestas
riparias e matinha palustre ou pantanosa (DORNELES; WAECHTER, 2004; METZGER;
GOLDENBERG; BERNACCI, 1998; WAECHTER; JARENKOW, 1998). S&o formacodes
naturalmente fragmentadas devido as condi¢bes necessarias para sua existéncia (KURTZ,
GOMES; SCARANO, 2013). Esta caracteristica somada ao conjunto de variaveis que
influenciam sua formacdo resulta na grande heterogeneidade da estrutura e composi¢éo
floristica (GUILHERME et al., 2013; LEITAO-FILHO, 1982; MARQUES; SILVA; SALINO,
2003; SCARANO, 2006), as quais podem ser composta por poucas espécies especialistas ou
tolerantes e fortemente influenciada pela vegetacdo do entorno (KURTZ; GOMES;
SCARANO, 2013). Além disso, condicGes estressantes decorrentes da saturacdo hidrica no
solo, como a anoxia, limitam estes ambientes a baixa riqueza de espécies arboreas (KURTZ;
GOMES; SCARANO, 2013; METZGER; GOLDENBERG; BERNACCI, 1998), bem como a
presenca de alta densidade de arvores mortas (TONIATO; LEITAO-FILHO; RODRIGUES,
1998). Essas peculiaridades os tornam ambientes frageis, devido a baixa resiliéncia
(SCARANO, 2006), fato que somado aos recentes retrocessos do Codigo Florestal Brasileiro
(LAUDARES; OLIVEIRA; BORGES, 2013) faz com que merecam especial atencdo atraves

de trabalhos que embasem a gravidade das perdas ocasionadas pelas mudangas propostas.

2.3 Gradiente altitudinal

A altitude é uma variavel ambiental que sintetiza uma série de outras variaveis, como a
temperatura minima que tende a diminuir com a elevacdo (QIAN et al., 2016; SANDERS et
al., 2007) e a umidade que aumenta em decorréncia da interceptagdo de nuvens (chuva oculta)
e menores perdas por evapotranspiracdo (BRUIJNZEEL et al., 2010; JARVIS; MULLIGAN,
2011). Assim, esses fatores tém forte influéncia sobre a distribuicdo das espéecies (ALLEN;
BROWN; GILLOOLY, 2002) em gradientes altitudinais, com a tendéncia de haver menor
rigueza em maiores altitudes (QIAN et al., 2016; QIAN; RICKLEFS, 2016). Diversos
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trabalnos com vegetacdo arborea na regido Neotropical identificaram Myrtaceae,
Melastomataceae, Aquifoliaceae e Symplocaceae como as familias mais representativas em
maiores elevacbes (FRANCA; STEHMANN, 2004; MEIRELES et al., 2008; OLIVEIRA-
FILHO; FONTES 2000; POMPEU et al., 2014; SCHEER; MOCOCHINSKI; RODERJAN,
2011; WEBSTER, 1995), bem como aquelas consideradas tipicas da parte inferior da
montanha como Fabaceae (FRANCA; STEHMANN, 2004; GENTRY 1995; MEIRELES et
al. 2008; OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 2000; SCHEER; MOCOCHINSKI; RODERJAN,
2011). Essas formacdes florestais, que ocorrem em altitudes elevadas, também possuem altos
niveis de endemismo (BRUIINZEEL et al., 2010; LUNA-VEGA et al., 2001;
STADTMULLER, 1987) e elevado nimero de espécies ameagadas (BUBB et al., 2004).
Como a ocorréncia de determinadas espécies esta intimamente ligada as condi¢cfes
microclimaticas resultantes da altitude, o aquecimento global constitui uma das principais
ameacas a esses ecossistemas (OLIVEIRA et al., 2014; STILL et al., 1999). Além do aumento
da temperatura por si s6 ja representar um entrave para espécies de ocorréncia restrita nas
maiores elevacdes, esse aumento também age sobre a formacdo de nuvens, que passa a
ocorrer em maiores altitudes (STILL et al., 1999). Essas alteracdes sdo capazes, portanto, de

modificar a composicdo de espécies das comunidades afetadas (CHEN et al., 2011).

2.4 Diversidade Filogenética

Segundo Kangas (1990), grandes perdas em biodiversidade sdo esperadas para areas
compostas por mosaicos complexos de formagdes vegetais que tendem a ser mais afetadas do
que areas homogeéneas, considerando a singularidade de cada uma delas. E nesse contexto que
comegam a surgir os primeiros esbogcos do que seria a filogenia aplicada a conservacéao
(FAITH, 1992a, b; MAY, 1990; VANE-WRIGHT; HUMPHRIES; WILLIAMS, 1991). Essa
abordagem, incentivada pela perda de habitats e extin¢cbes decorrentes de séculos de
exploracdo, objetiva garantir que a natureza permaneca capaz de se recuperar.

O termo Diversidade Filogenética (DF) foi definido inicialmente por Faith (1992a, b)
como a soma do comprimento de todos os ramos de uma determinada arvore filogenética.
Entretanto no texto que segue, o termo sera utilizado para tratar todos os indices que utilizam
a topologia das arvores (cladistica) ou que trabalham com idades conhecidas dos ramos para
fazer inferéncias sobre processos ecolégicos dominantes em comunidades, bem como para

definicdo de &reas prioritarias para a conservagdo baseadas na diversidade de caracteristicas.
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2.4.1 Os indices de diversidade e a Diversidade Filogenética

A necessidade de organizar sistematicamente as espécies (JUDD et al., 2009) e
agrupa-las de acordo com padrdes observados é caracteristica dos naturalistas e até hoje um
dos objetivos centrais da Biologia (CIANCIARUSO; SILVA; BATALHA, 2009). Sejam estes
padrbes temporais, dentro da dindmica de comunidades (PAULA; GROENEVELD; HUTH,
2015; PESSOA; ARAUJO, 2014; SARMIENTO et al., 2003), latitudinais (HAWKINS, 2001),
altitudinais (BRIDLE; GAVAZ; KENNINGTON, 2009; OLIVEIRA-FLHO; FONTES, 2000;
POMPEU et al., 2014; WHITTAKER, 1973) ou utilizando a abordagem recente da filogenia
(BATALHA et al.,, 2011; CADOTTE et al., 2009; EGOROV et al.,, 2014; GASTAUER,;
MEIRA-NETO, 2014; ROSSATO, 2014; VAN MEERBEEK; HELSEN; HERMY, 2014;
WEBB, 2000). Entretanto, por mais que o tema seja debatido e que tentemos sempre
compreender a diversidade bioldgica, ela permanece sem uma defini¢do consenso. Talvez isso
ocorra por englobar um numero extenso de varidveis, as quais em conjunto estruturam
comunidades complexas. Dessa maneira, este grande nimero de aspectos que a compde exige
generalizacGes, 0s quais ocasionam a perda de informacgdes (RICOTTA, 2005). Além disso, é
importante enfatizar que indices de diversidade e diversidade biol6gica ndo sdo sindbnimos, a
abordagem do primeiro é estatistica e do segundo, biol6gica (PIELOU, 1980).

Apesar de suas limitagdes, as investigagdes sobre a biodiversidade sdo cada vez mais
necessarias devido as crescentes pressdes sobre as comunidades naturais (ZACHOS; HABEL,
2011). Neste contexto, o pensamento evolutivo surge como mais uma ferramenta para
construcdo deste conhecimento, a chamada biodiversidade global ou diversidade total
(FAITH, 2008). Estes termos ndo tratam apenas da variedade de formas de vida, genes,
espécies e ecossistemas como conhecemos tradicionalmente, mas sim da grande quantidade
de variagdo de caracteristicas dentro destes niveis que permanece desconhecida para a ciéncia
(FAITH, 2005). Esta definicdo traz consigo uma gama de novos parametros que auxiliam na
definicdo de &reas prioritarias para a conservagdo (FAITH, 2008).

2.4.2 A Diversidade Filogenética como ferramenta

Segundo Magurran (2004), a DF é uma forma de quantificar a diversidade bioldgica,
utilizando as relacBes filogenéticas das espécies presentes em uma dada comunidade. Ela
reflete a histdria evolutiva de um conjunto de espécies (FAITH, 1994) e pode ser equiparada

com potencial evolutivo (FOREST et al., 2007), além de possibilitar com dados taxonémicos
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e filogenéticos, a indicacdo de areas prioritarias para conservagdo (FAITH, 1994). A DF
considera, portanto, que as espéecies que existem hoje sdo parte da matéria-prima para que 0s
processos evolutivos futuros ocorram (MORITZ, 2002; RODRIGUES; BROOKS; GASTON,
2005). Desta forma, o objetivo central nesta abordagem ndo é proteger mais espéecies, mas sim
0 maior nimero possivel de caracteristicas de um determinado grupo de organismos,
maximizando o potencial evolutivo (FAITH, 1992a).

Elton (1946), observando comunidades de plantas e animais concluiu que o peso da
exclusdo competitiva pelo mesmo recurso entre espécies congenéricas é maior do que entre
espécies de géneros distintos. O autor chega a esta conclusdo a partir da composicdo de
espécies do banco regional comparada a de comunidades locais, onde o nimero de espécies
do mesmo género é reduzido, sendo esta uma das primeiras tentativas de inferir sobre
processos ecoldgicos em comunidades bioldgicas utilizando as informacges filogenéticas.
Entretanto, somente algumas décadas depois, com o trabalho de May (1990), este tipo de
andlise foi reconhecida por seu potencial para defini¢do de areas prioritérias para conservacao,
unindo a ecologia e a sistematica filogenética. “Some may find it surprise that taxonomy,
embodied in the hierarchial trees of systematists stands alongside ecology in the emerging
calculus. There should be no surprise. Without taxonomy to give shape to the bricks and
sistematics to show how to put them together, the house of biological scienci is a meaningless
jungle”. Ja a utilizacdo das medidas de ramos baseadas na idade de especiacdo dos taxons,
apesar de ter sido idealizada por Faith em 1992 como uma medida de DF, recentemente tem
ganhado forca devido a avangcos moleculares que tornam possiveis as propostas do autor.

Embora o uso da filogenia na anélise e compreensdo de comunidades tenha se tornado
concreto nos Ultimos anos ha autores que defendem que nem sempre ela serd uma ferramenta
melhor que a riqueza para descri¢do da diversidade quando se é pretendido determinar &reas
prioritérias para a conservacdo (RODRIGUES; BROOKS; GASTON, 2005). Winter, Devictor
e Schweiger (2013) acreditam que os beneficios potenciais da DF para a conservacao ainda
sdo ambiguos e o0s consideraram incertos em relacdo a alguns argumentos centrais dos
defensores da DF como (i) raridade; (ii) riqueza; (iii) a DF como um indicador da diversidade
funcional; e (iv) a DF como um indicador do potencial evolutivo. Além disso, existem
obstaculos para que a DF seja adotada no planejamento de politicas da conservagao, dentre
eles o fato de que os formuladores dessas politicas tendem a se concentrar em metas claras
com perspectivas para anos ou décadas, o que ndo se aplica quando o objetivo € a preservacao
de processos evolutivos que ocorrem de forma lenta e muitas vezes imperceptivel (MACE;
PURVIS, 2008). Maier (2012) afirma que apesar de ser baseada na diversidade de
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caracteristicas de um grupo de espécies, a DF ndo fornece lista alguma de caracteristicas. Este
autor ainda faz criticas relacionadas ao compartilhamento de caracteristicas em fungdo de
ancestrais comuns, afirmando que no caso de evolugdo convergente o pressuposto ndo se
aplicaria.

Em defesa da DF h& trabalhos que embasam as vantagens de sua utilizacdo, assim
como também suas falhas e possiveis formas de corrigi-las. Quanto as criticas relacionadas ao
calculo da riqueza representar a DF, Faith (2013) afirma que a correspondéncia entre 0s
valores ndo significa que a DF ndo é uma medida informativa, afirmacdo corroborada por
outros trabalhos que também destacam a diferenca (SCHWEIGER et al., 2008; SECHREST
et al., 2002; POTTER; WOODALL, 2012; THOMAS, 2008; YESSON; CULHAM, 2006).
No trabalho de Yesson e Culham (2006), foram estimadas as chances de perda de espécies do
género Cyclamen na regido mediterranea frente as mudangas climaticas, através de modelos
biocliméticos e da filogenia. Se este resultado é analisado somente através da riqueza, ndo €
possivel perceber que as perdas em DF ndo sdo tdo altas quanto se o padrdo filogenético das
espécies resistentes fosse agregado, ja que cada uma das grandes linhagens conserva

representantes com chances de sobrevivéncia (FIGURA 1.1).

Figura 1.1 — O cladograma a corresponde ao resultado encontrado por Yesson e Culham,
(2006), onde os ramos escuros representam as espécies do género Cyclamen
relativamente pouco afetadas pelas mudancas climaticas com padrdo
filogenético disperso e os ramos claros as mais afetadas. O cladograma b é
hipotético representando a perda do mesmo numero de espécies com padrdo
filogenético agregado, onde a perda de DF € maior do que no cenério anterior.

a) b)

QYA G

Fonte: Adaptado de Yesson e Culham (2006).

Huang, Stephens e Gittleman (2012) concluem que a DF fornece uma ligagdo mais
forte para diversidade de tracos funcionais do que o simples uso de espécies. Ja no que tange
0 potencial evolutivo, Redding, Dewolff e Mooers (2010), estudando primatas, observaram
que terminais das extremidades de ramos mais longos apresentaram maiores diferencas

morfoldgicas, ecoldgicas e comportamentais quando comparados a espécies de ramos mais
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curtos. Faith (2013) afirma que apesar de se basear em um conjunto de caracteristicas, 0
método ndo pretende gerar uma lista das mesmas, ja que trata justamente do montante de
caracteristicas desconhecida para a ciéncia. Quanto ao compartilhamento de caracteristicas
devido a evolugdo convergente, Faith (1996) propde a utilizacdo de habitats compartilhados
em vez de ancestrais na analise das caracteristicas.

H& ainda, pesquisadores que interpretam a DF como uma medida que se destina a
substituir as demais analises convencionais, ignorando as inimeras facetas da biodiversidade
(MAIER, 2012). De acordo com Faith (2013), esta afirmacdo ndo condiz com a realidade do
método, uma vez que a abordagem da DF descreve apenas um de seus varios niveis. Apesar
das polémicas levantadas a seu respeito, a DF é uma medida de diversidade que almeja a
preservacdo ndo somente de um determinado numero de espécies mas também dos processos
evolutivos que as produzem e mantém (FAITH, 2008), garantindo que a capacidade de
adaptacdo e evolugdo dos organismos junto as novas circunstancias ambientais seja
preservada (FOREST et al., 2007; HENDRY et al., 2011; MACE; PURVIS, 2008). No atual
cenario de mudancas climaticas e sobre-exploracdo dos recursos naturais, a DF tem sido
considerada um simbolo ressonante da atual crise da biodiversidade (DAVIS; BUCKLEY,
2011).

2.4.3 Medidas de Diversidade Filogenética

Segundo Winter, Devictor e Schweiger (2013), as métricas utilizadas para quantificar e
representar a DF sdo muitas e precisam ser esclarecidas. No recente trabalho de Tucker et al.
(2016) é possivel encontrar todas as métricas ja publicadas e dividi-las de acordo com suas
aplicagdes: para descri¢do de comunidades em larga escala (B diversidade) ou para fazer
inferéncias acerca de apenas uma comunidade (o diversidade). E importante destacar, que
apesar de muito diversos, os indices compartilham muitas caracteristicas (VELLEND et al.,
2010).

Vane-Wright, Humphries e Williams (1991) apresentaram consideravel preocupagéo a
respeito da conservagdo da biodiversidade global, entretanto, sem utilizar a terminologia
“Diversidade Filogenética”. Os autores propuseram um indice baseado em cladistica
(topologia de arvores filogenéticas), a partir do qual os taxa recebem diferentes valores de
importancia e o chamaram de distinguibilidade taxondémica. Sendo uma forma de quantificar a
DF sem que para isto o tamanho dos ramos seja conhecido. Por meio do cladograma

(FIGURA 1.2) é possivel exemplificar os calculos das derivacdes do indice, com o intuito que
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0 mesmo reflita a proporcdo da contribuicdo de cada tdxon para a diversidade total do grupo
desejado.

Figura 1.2 — Exemplo das derivagGes do indice de distinguibilidade taxondmica baseado em
uma arvore completamente resolvida (sem politomias) contendo cinco terminais
(A-E). A coluna | representa a quantos grupos cada espécies pertence dentro
deste sistema apresentado (ex. A pertence aos grupos: AB, ABC, ABCD e
ABCDE); Q corresponde ao Total de | dividido pelo valor de informagéo
taxonémica calculado para cada terminal (I); a coluna W da o peso padronizado
para cada terminal, sendo o resulta dos valores Q de cada taxon divididos pelo
menos valor de Q (neste caso, Qmin = 3.5) e P é a porcentagem de contribuicao
de cada terminal.

I Q W P

A 4 35 1 10.7

B 4 35 1 107

C 3 467 133 143

— D 2 7 2 214

E 1 14 4 429
T 14 327 933 100

Fonte: Adaptado de Vane-Wright, Humphries e Williams (1991).

Tais calculos podem ser Uteis na otimizacdo da escolha de areas prioritarias para a
conservacao, considerando que as espécies ndo estdo distribuidas uniformemente pelo globo
(VANE-WRIGHT; HUMPHRIES; WILLIAMS, 1991). Para tanto, o conceito de
complementaridade é adicionado, indicando como seria 0 procedimento para que a
diversidade total conservada possa ser aumentada com a adi¢do de novas areas. A partir da
mesma arvore utilizada anteriormente, € demonstrada a escolha de areas prioritarias para
conservacdo (Al, A2, A3) de trés formas: (i) sem a distinguibilidade taxonbémica; (ii)
utilizando a distinguibilidade taxondmica e (iii) utilizando tanto a distinguibilidade
taxonémica quanto a complementariedade (Figura 1.3). Sem dar diferentes pesos para as
espécies (i), a partir dos valores da riqueza as trés areas seriam igualmente classificadas e se
utilizarmos endemismos, as areas um e trés teriam os mesmos valores, impossibilitando a
decisdo. Em um segundo cendrio (ii), a partir dos valores totais de distinguibilidade
taxonémica (W) constatamos que a area trés € prioritaria, visto que abriga 78% da diversidade
total do grupo em questdo. Partindo para a decisdo sobre uma segunda area a ser conservada,
utilizando apenas este conceito, a area dois seria escolhida. Entretanto, se consideramos a

complementaridade (iii) e assumirmos que a regido trés, que abriga as espécies C, D e E. é
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conservada, agora o interesse se volta para a preservacdo das espécies A e B, que compdem 0
sistema. Assim se repetirmos os célculos utilizando apenas estes terminais, veremos que a
area um contribuird de forma complementar para a conservacdo de todas as espécies do

sistema.

Figura 1.3 — Utilizacdo da distinguibilidade taxondmica e da complementaridade para a
escolha de areas para a conservagdo da biodiversidade global. Onde a coluna W
traz os valores do indice de distinguibilidade taxondmica e Al, A2, A3 sdo areas
distintas para as quais é dada a distribuicdo das espécies do conjunto. Os valores
de T sdo o somatorio de W para cada area. P1 corresponde a porcentagem de
contribuicdo de cada area para a conservacao do sistema e P2 é a porcentagem
de contribuicdo das areas 1 e 2 complementarmente a area 3.

W Al A2 A3

S— D 2 * "
4 *
T 933 33 43 73
P1 35 46 78
P2 22 11

Fonte: Adaptado de Vane-Wright, Humphries e Williams (1991).

Como dito anteriormente, a determinacgdo da Diversidade Filogenética de um conjunto
de espécies é calculada a partir da soma do comprimento total de todos os ramos de uma
arvore filogenética (FAITH, 1992a, b). Cada segmento entre quaisquer dois taxa, nos ou
bifurcacbes na arvore é chamado de ramo e quando se pretende saber o valor para um
subconjunto de espécies dentro da arvore, acrescenta-se no calculo apenas os ramos do
conjunto observado.

Ainda segundo Faith (1992a, b) o comprimento dos ramos guarda informacOes de
mudangas evolutivas. O termo “caracteristica” representard, no decorrer do texto, os estados
de carateres contidos nos ramos. Assim, espera-se encontrar ancestrais comuns em taxa que
compartilham caracteristicas e que quanto mais longo/velho for o ramo maior € o valor da DF
presente no mesmo. Entretanto, o nimero de caracteristicas € uma medida de dificil
estimativa, sendo este 0 motivo da necessidade de dados moleculares, que tornam possivel
datar eventos de especiacdo (FAITH, 1992b). O autor propGe ainda uma série de indices que

auxiliam na tomada de decisGes para a conservacdo da maior DF possivel. Dentre eles estéo,
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endemismo (FAITH; REID; HUNTER, 2004) que tem o mesmo sentido utilizado nas praticas
conservacionistas, e complementaridade (FAITH; REID; HUNTER, 2004; VANE-WRIGHT,;
HUMPHRIES; WILLIAMS, 1991). A perda de determinado grupo de espécies pode ser
representada também pelo nimero de caracteres endémicos perdidos caso os taxa estejam
agrupados em apenas um clado (por exemplo, CRAWFORD; LIPS; BERMINGHAM, 2010).
Se considerarmos a ocorréncia das mesmas espécies em mais de uma localidade, entdo, sua
perda ndo ira representar a perda completa das caracteristicas associadas a elas. A esta
situacdo aplica-se o conceito de complementaridade, ja que se as areas forem consideradas em
conjunto, sdo complementares filogeneticamente. A descricdo de outros indices propostos
pelo autor pode ser encontrada em uma reviséo feita por ele (FAITH, 2013).

Webb (2000) acredita que quantificar a estrutura filogenética € um passo inicial para
compreensdo de como as relacdes filogenéticas sdo relacionados aos processos ecoldgicos
dentro de comunidades. Para tanto, € preciso obter indices que estimem sua proximidade
filogenética global. Assim, o autor propde que uma comunidade composta por muitas espécies
do mesmo género, por exemplo, teria um alto indice liquido de parentesco, enquanto outra,
onde todas as espécies pertencem a clados distintos teria um indice menor. Tendo essa
afirmacdo como premissa, sugere que se a semelhanca ecoldgica é correlacionada com a
proximidade filogenética, este indice também refletiria a similaridade ecoldgica das espécies
da comunidade. Cabe ressaltar que a premissa de que espécies préximas sao mais semelhantes
do que espécies distantes dentro da filogenia é a base para 0 método comparativo na biologia,
gue surge na tentativa de sanar o viés proveniente do compartilhamento de caracteristicas nos
terminais devido a ancestrais comuns (HARVEY; PAGEL, 1991). A dificuldade de obter
dados ideais, ou seja a idade do evento de especiacdo sofrido pelo ancestral comum de um
dado grupo de espécies, ou pela diferenca em pares de bases das mesmas era e ainda é
invidvel. Além disso, ndo ha garantia de que a taxa de variacdo molecular seja a mesma em
diferentes linhagens, o que exige o sequenciamento de varios genes por espécie (WEBB,
2000).

Desta forma, Webb (2000) prop6e um método simples e segundo o préprio autor,
limitado, considerando apenas a topologia da filogenia, estimando o parentesco usando o
numero de nds entre duas espécies em alguma arvore filogenética de referéncia. Essas arvores
podem ser construidas a partir de filogenias publicadas com base em dados moleculares (por
exemplo, APG, V). O autor destaca duas limitagbes do método, a primeira relacionada ao
fato das medidas obtidas serem relativas a uma filogenia particular utilizada como referéncia,

sendo que a Unica forma de evitar isso € utilizando a filogenia de todas as plantas existentes. A
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segunda é devido a riqueza de espécies dos clados influenciarem o nivel de parentesco entre
duas espécies deste mesmo clado, ao contrério das estimativas da idade do ancestral comum
mais recente, esta ndo é uma medida independente. Cientes de suas limitagdes, podemos
portanto, usar o numero de nos (x) que separa dois taxa em uma filogenia como uma medida
de seu parentesco, em relacdo a outros taxa de um conjunto particular de espécies (Npool). A
rede de parentesco de uma comunidade em particular (Nc, que é um subconjunto do Npool) é
entdo representada pelo numero de nos (contidos no Npool), separando todas os possiveis
pares de taxa de Nc. Assim, poderdo ser obtidos valores de Distancia Média de Pares (MPD,
Mean Pairwise Distance) e Distancia Media entre Vizinhos mais Proximos (MNTD, Mean
Nearest Taxon Distance) (FIGURA 1.4) (WEBB, 2000; WEBB et al., 2002). Para testar a
existéncia de agrupamento ou dispersao filogenética, o autor ainda prop6e o calculo do valor
do indice de parentesco liquido (NRI, Net Relatedness Index) e do indice de taxon mais
proximo (NTI, Nearest Taxon Index) (FIGURA 1.4), onde valores positivos de NRI e NTI
indicam agrupamento filogenético, e valores negativos dispersao filogenética (TABELA 1.1)
(WEBB, 2000).

Figura 1.4 — llustra o célculo das métricas Distancia Média de Pares e Distancia Média entre
Vizinhos mais Proximos (MPD e MNTD) e dos indices de parentesco liquido e
do téxon mais proximo (NRI e NTI) de duas comunidades (A, B, C, D e A, B, E,
F) desenhadas a partir do pool regional de espécies (A, B, C, D, E, F) para o qual
é apresentada uma filogenia hipotética. *Representa os calculos prévios para a
obtencdo das métricas e dos indices.

Distincia entre nds:

Com 1 MPD:  (14+2+442+4+3)/6 = 2.66
ABCD NRI: 1- (2.66/3.66) =0.273
AT 2 4 D (1+H14243)/4=175
AB C D EF B 2 4 NTE 1-(1752.0)=0.125
C 3
*Maior MPD possivel para uma comunidade de quatro Com 2
taxa nesta filogenia = 3.66 nés (A, B, E, F). A B EF MPD: (1+5+5+5+5+1)/6 = 3.66
_ NRI: 1- (3.66/3.66) = 0

*Maior MNTD possivel para uma comunidade de A 1 5 5 MNTD: (1411414 = 1
quatro taxa nesta filogenia =2.00 nés (A, C, D, F). B 5 5 NTI: 1- (12.0)= 0.5

E ) : . .

Fonte: Adaptado de Webb (2000).
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Tabela 1.1 — A distribuicdo filogenética esperada de espécies para uma amostra em grande
escala espacial considerando suas combinagGes com processos ecoldgico.

. _ Tragos ecologicos filogeneticamente
Processo ecoldgico dominante

conservados convergentes
Filtro ambiental Agrupado Disperso
Exclusdo competitiva Disperso Aleatorio

Fonte: Adaptado de Webb et al. (2000).

Como dito ao inicio desta sessdo, sao muitos os indices que se propdem a descrever a
DF e é consenso que quando disponiveis, 0s dados referentes ao tamanho dos ramos devem
ser utilizados trazendo maior precisdo aos resultados. Entretanto, a topologia das arvores é

considerada um substituto razoavel para seu calculo (SCHWEIGER et al., 2008).
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Capitulo 2 - UMA ABORDAGEM ECOLOGICA E EVOLUTIVA DE COMUNIDADES
ARBOREAS SOB DIFERENTES CONDICOES DE ESTRESSE
AMBIENTAL: DO SECO AO ALAGADO

RESUMO

Os padrBes de distribuicdo da biodiversidade e os fatores e processos ecoldgicos que 0s
condicionam, representam a expressao da resposta dos organismos a combinacgdo de fatores
ambientais e bidticos interagindo no espaco e no tempo. Nosso objetivo foi testar a hipotese
de que variacdes ambientais em curta escala sdo capazes de condicionar padrdes ecoldgicos e
filogenéticos em comunidades arboreas através dos diferentes filtros ambientais gerados pelos
conjuntos de condi¢bes ambientais de cada um dos ambientes estudados. Para isso,
trabalhamos com um mosaico de ambientes compostos por Mata Atlantica Semidecidual,
avaliando seus padrdes de composicdo de espécies, comportamento temporal e relacdes
filogenéticas entre os ambientes. Essa abordagem permitiu uma analise abrangente da
influéncia do ambiente na diferenciacdo ecologica das comunidades. As diferencas nas
condi¢Bes e recursos dos ambientes estudados, formando filtros ambientais distintos,
determinam elevada heterogeneidade em curta escala na composicdo de espécies,
comportamento temporal e relagdes evolutivas. Dessa forma, considerando tanto fatores
bidticos como abidticos e assumindo que ambos interagem de maneira dindmica concluimos
que as condi¢fes ambientais existentes estdo condicionando o comportamento e distribuigédo
das espécies.

Palavras-chave: Diversidade filogenética. Dindmica de comunidades. Inselberg. Paludoso.
Plasticidade fenotipica.

ABSTRACT

The relationship between biodiversity distribution patterns and the ecological factors and
processes that condition them, are a central theme in ecology. They represent the expression
of organisms' response to the combination of dispersion constraint, environmental factors
(such as climate, soil and relief), and biotic factors (interactions), which interact in space and
time at different levels. We aimed to test the hypothesis that short scale environmental
variations are able to condition ecological and phylogenetic patterns in tree communities
through different environmental filters generated by the set of environmental conditions of
each of the environments studied. For this, we work with a mosaic of environments composed
by Semideciduous Atlantic Forest, evaluating its patterns of species composition, temporal
behavior and phylogenetic relationships between environments. This approach allowed a
comprehensive analysis of the influence of the environment on the ecological differentiation
of communities. The differences in the conditions and resources of the studied environments,
forming distinct environmental filters, determine high heterogeneity in short scale in species
composition, temporal behavior and evolutionary relations. Thus, considering both biotic and
abiotic factors and assuming that they interact dynamically we conclude that the existing
environmental conditions are conditioning the behavior and distribution of the species.

Keywords: Phylogenetic diversity. Communities dynamics. Inselberg. Flooded. Phenotypic
plasticity. Angiosperms evolution.
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1 INTRODUCAO

A relacdo entre os padrdes de distribuicdo das espécies e os fatores e processos
ecologicos que a condicionam é tema central na ecologia (CADOTTE; TUCKER, 2017,
CHESSON, 2000). Esses padrfes sdo a resposta de populacdes e comunidades & combinacao
de fatores ambientais (como clima, solo e relevo) e fatores bidticos (como interacbes e
restricdo a dispersdo), que interagem no espaco e no tempo em diversas escalas (BEGON;
TOWNSEND; HARPER, 2006; CADOTTE; TUCKER, 2017; CONRADI; TEMPERTON,;
KOLLMANN, 2017; HART; MARSHALL, 2013; SIEFERT et al., 2012). Ao longo do
desenvolvimento da ecologia uma série de trabalhos se ocupou da influéncia destes fatores na
distribuicdo da biodiversidade, analisando com diferentes focos e em diferentes escalas
espaciais 0s processos ecologicos responsaveis pelos padrdes observados (LORTIE;
CALLAWAY, 2011; MACARTHUR; WILSON, 2001; POCHEVILLE, 2015). Cada um
desses processos e seus possiveis desdobramentos apresentam diferentes premissas e
trabalham de diferentes formas a importancia relativa de cada um dos componentes
mediadores (ambiente e meio bidtico) para os padrdes ecoldgicos.

Os efeitos destes componentes mediadores sdo, sobretudo, condicionados por
variag0es na escala espacial (LEVIN, 1992; SIEFERT et al., 2012), com suas influéncias
variando a medida que o nivel da analise muda. Por exemplo, em escalas maiores, espera-se
que os fatores associados a condicGes e recursos que apresentam estruturacdo espacial como
temperatura e precipitacdo tendam a ser preponderantes, acompanhadas da restricdo a
dispersdo através de barreiras a colonizacdo pela distancia espacial direta (LEVIN, 1992;
SIEFERT et al., 2012). Em escalas menores, atributos ambientais varidveis em microescala
como solo e relevo assumem maior importancia, junto a processos estocasticos relacionados a
efeitos fundadores e modificacBes sucessionais, considerando a tendéncia a auséncia de
restricdo a dispersdo (CHASE, 2014; MAREN et al., 2017; SIEFERT et al., 2012;). Desta
forma, enquanto em escalas maiores os padrdes ecologicos tendem a ser espacializados, em
escalas menores processos aleatorios tendem a se sobressair, sendo condicionados pela
presenca de fatores locais estressantes que atuam no particionamento da composicdo em
micro-habitats (BOHLMAN et al. 2008; CHASE, 2014; CONRADI; TEMPERTON;
KOLLMANN, 2017; SIEFERT et al., 2012).

Entretanto, recentemente a ciéncia ecoldgica se concentrou nos efeitos de variaveis
ambientais nos padrdes ecologicos na forma dos chamados “filtros ambientais”, termo que

busca juntar em um conceito sintético as diversas variaveis associadas a condicOes e recursos.
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Com isso, a participacdo dos demais fatores mediadores tem sido simplificada, o que fez com
que alguns trabalhos tenham chamado a ateng@o para uma necessidade de utilizagdo mais
criteriosa do termo filtro ambiental, considerando a complexa gama de padrfes e processos
ecologicos envolvidos (CADOTTE; TUCKER, 2017; KRAFT et al, 2015). Nesta
perspectiva, assumir que espécies tém sua ocorréncia e sobrevivéncia limitadas somente a
combinacdo entre a presenca de fatores restritivos do ambiente e ao seu grau de tolerdncia
pode gerar interpretacdes equivocadas, principalmente considerando a comum auséncia de
controle sobre os efeitos de interacdes bioticas e restricdes a dispersdo (BAGOUSSE-
PIQUET et al., 2017; CADOTTE; TUCKER, 2017; KRAFT et al., 2015).

Desta forma, a aferigdo da existéncia de filtros ambientais reais deve estar embasada
em uma série de critérios e associada a perspectivas que permitam o controle e/ou 0 acesso a
influéncia de outros fatores mediadores dos padroes ecologicos (BAGOUSSE-PIQUET et al.,
2017; CADOTTE; TUCKER, 2017). Neste sentido, trabalhos em escalas menores podem ser
promissores para a identificacdo de filtros ambientais, considerando o controle da restricdo a
dispersdo, acompanhado de abordagens espaciais, temporais e evolutivas que possam oferecer
um acesso amplo aos padrées e processos ecologicos (CADOTTE; TUCKER, 2017; KRAFT
et al., 2015). A avaliacdo de padrdes espaciais e de comportamentos temporais pode oferecer
informagdes importantes sobre a ocorréncia, sobrevivéncia e persisténcia de espécies e
consequentemente sobre o0 sucesso e coexisténcia de espécies em resposta a fatores
mediadores da diversidade (BUSTAMANTE et al., 2016; LEWIS et al.,, 2009). Ja a
abordagem de diversidade filogenética pode auxiliar na compreensdo de como as relacfes
filogenéticas se conectam aos processos ecoldgicos dentro das comunidades através da
avaliacdo da estrutura filogenética e de sua relacdo com os fatores possivelmente influentes
(FAITH, 1992a; MORITZ, 2002).

A Floresta Atlantica, reconhecida mundialmente como um hotspots para a conservagdo
da biodiversidade (MYERS et al., 2000) é naturalmente heterogénea no que diz respeito as
caracteristicas edafo-climaticas e consequentemente de sua composigédo vegetal (SCARANO
et al., 2001). A grande heterogeneidade formada pelos habitats periféricos as florestas
tropicais Umidas no Dominio Atlantico (e.g. Floresta Semidecidua, Floresta Riparia, Floresta
de Altitude, Floresta Rupicola e Restinga) impde uma série de limitacbes ambientais as
espécies capazes de impulsionar respostas adaptativas (ROCAS; BARROS; SCARANO,
1997; SCARANO et al., 2001). Dentre essas limitacOes destacam-se as altas temperaturas,
inundacdes, secas, ventos constantes e escassez de nutrientes (SCARANO et al., 2001), que

exigem uma diversidade de mecanismos ecofisioldgicos e plasticidade fenotipica (ROCAS;
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BARROS; SCARANO, 1997), pe¢as-chave para determinar o sucesso das espécies nesses
ambientes. Sendo extremamente heterogénea em escalas médias e curtas, a Floresta Atlantica
oferece condi¢fes para a elucidacdo de questionamentos a respeito da ocorréncia de filtros
ambientais, considerando a expressao ecoldgica distinta nos seus diversos ambientes (NEVES
etal., 2017; SCARANO et al., 2001).

Dentre os diversos ambientes da Floresta Atlantica estdo os inselbergs, afloramentos
rochosos que ocorrem predominantemente nos trépicos, cuja rocha matriz €, em sua maioria,
granito-gnaisse (BARTHLOTT et al., 1996; SEINE; POREMBSKI; BARTHLOTT, 1996).
Sdo elementos antigos da paisagem (BREMER; JENNINGS, 1978 citado por POREMBSKI,
2000) e caracterizam-se por apresentar condi¢cbes microclimaticas severas, como escassez de
substrato e alta incidéncia luminosa (POREMBSKI, 2000), limitando a disponibilidade de
agua no ambiente. No extremo oposto, no que diz respeito a disponibilidade hidrica, estdo as
regides naturalmente inundadas, que podem ser originadas devido a intensos periodos de
precipitacdo, assim como pela exposicdo do lencol fredtico associado ao relevo, causando
alagamentos em carater permanente ou temporario (SCARANO et al., 1997). Sdo formacdes
naturalmente fragmentadas devido as condi¢fes necessarias para sua existéncia (SCARANO
et al., 1997), caracteristica que somada ao conjunto de variaveis que influenciam sua
formacdo, resulta em grande heterogeneidade de estrutura e composicdo floristica
(GUILHERME et al., 2013; LEITAO-FILHO, 1982; MARQUES:; SILVA; SALINO, 2003:
SCARANO, 2006). Em decorréncia da heterogeneidade tipica deste dominio, tais ambientes
podem muitas vezes ser encontrados proximos, em um contexto de alteracdes ambientais
abruptas permitindo explorar padrdes e processos ecoldgicos.

Nosso objetivo foi compreender como variagdes ambientais em curta escala
influenciam os processos evolutivos e ecoldgicos de comunidades arbéreas em areas de
extremos ambientais na Floresta Semidecidual Atlantica. Para isto verificamos se as
condi¢cdes ambientais sdo capazes de condicionar a composicdo floristica, dinamica e
estrutura filogenética das comunidades estudadas. Nossa hipotese ¢ que a dindmica de
comunidades nos extremos ambientais apresentara (i) maior mortalidade, alto turnover e baixa
mudanca liquida para namero de individuos; (ii) alto turnover, alta perda e baixa mudanca
liquida em termos de area basal, devido as dificuldades de estabelecimento e crescimento
impostas pelas condi¢cbes ambientais. No que diz respeito a filogenia, esperamos que: (iii)
comunidades florestais sob condigbes ambientais estressantes apresentem agrupamento
filogenético, em decorréncia da adaptagdo de poucos clados & condigdes ambientais

especificas.
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2 MATERIAL E METODOS

2.1 Descricdo das areas de estudo e coleta de dados

A vegetagdo amostrada pertence ao Dominio Atlantico, composta por Mata Atlantica
Semidecidual sob diferentes condi¢des de umidade (ARAUJO et al., 2017 [Inselberg]; PIRES
et al., 2014; ROCHA et al., 2005 [Lago]). A area total amostrada foi de 1.8 ha subdividido em
45 parcelas permanentes de 20 x 20 m (400 m?) no municipio de Coqueiral, no estado de
Minas Gerais, Brasil. A amostragem foi dividida em duas grandes areas, separadas por 14 km
de distancia (FIGURA 2.1). O clima da regido é Cwb de Koppen com verbes brandos e
invernos secos, as altitudes variam de 810 a 840 m nas areas amostradas. Nas parcelas sobre a
rocha da area de inselberg as ilhas de vegetacdo encontram-se em solo raso, com
profundidades variando nas parcelas entre 18 e 74 cm (ARAUJO et al., 2017).

As parcelas foram distribuidas de forma a contemplar a maior variagdo ambiental
presente em cada uma das areas. Primeiramente cada parcela foi identificada pela condicédo
ambiental predominante, sendo que nas duas areas existem condi¢cdes que se repetem e outras
que sdo Unicas (FIGURA 2.1). Dessa forma, a area chamada de “Lago” (area 1) totaliza
25 parcelas, sete paludosas, oito de Floresta Atlantica Semidecidual (FAS) tipica (sem
influéncias ambientais marcantes), cinco de mata ciliar e cinco de borda/corredor
(FIGURA 2.1). Ja o “Inselberg” (area 2) totaliza 20 parcelas, sendo cinco sobre rocha, seis na
mata ciliar e nove em areas de borda/corredor (FIGURA 2.1). A area 1 foi amostrada quatro
vezes entre 0s anos de 2002 e 2016, ja a area 2 tem trés amostragens, entre 0s anos de 2006 e
2016. A cada cinco anos séo contabilizados mortos, recrutas e sdo feitas novas medidas dos
individuos ja amostrados anteriormente. Foram incluidos na amostragem individuos com
circunferéncia a altura do peito (CAP) igual ou superior a 15,7 cm. A descri¢do de cada uma
das areas pode ser encontrada em artigos cientificos (ARAUJO et al., 2017 [Inselberg];
PIRES et al., 2014; ROCHA et al., 2005 [Lago]).
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Figura 2.1 — Desenho esquematico da distribuicdo de parcelas por ambientes nas duas areas
amostradas em Coqueiral-MG, contendo a distancia em linha reta entre ambas.

Area 1 Area 2
OBorda/Corredor\ 0 O O O O O 0 00 0 Olnselberg
0 0 Q0 14km )
OFAS Tipico c 0o 0 0 T, \ooooooaoo O BordafCorredor
Aciliar A A A A A

AA AAA AN\ACilar

OPaludoso N\ L 000 000

Fonte: Do autor (2019).

2.2 Analise dos dados

Inicialmente avaliamos a similaridade floristica entre as unidades amostrais dos
ambientes das duas areas com o intuito de verificar se as caracteristicas ambientais
semelhantes entre as parcelas sdo mais determinantes na composicdo floristica do que a
proximidade geogréfica das areas. Para isso, primeiro realizamos uma analise de agrupamento
por cluster utilizando o pacote pvclust (SUZUKI; SHIMODAIRA, 2015) com 999
randomizacOes, a partir dos dados de composicdo de espécies para as 45 parcelas. Em
seguida, avaliamos o compartilhamento de espécies entre 0s grupos de parcelas a fim de
evidenciar as diferencas e semelhancas em termos de composicdo floristica. Ainda nesse
contexto, avaliamos se o padrdo de diferenciacdo de composicdo de espécies e de familias
presentes nas duas areas esta associado a substituicao (turnover) ou ao processo de fidelidades
onde cada area é um subconjunto da composicdo floristica do pool regional de espécies
(aninhamento). Para isso, particionamos o indice de dissimilaridade de Jaccard nos
componentes fjtu ou turnover, PBjne ou nestedness representando o aninhamento da
composicdo, e finalmente Pfjac que € a soma de Pjtu e Bjne representando o valor total da
diversidade beta. O particionamento foi realizado a partir de matrizes de presenca e auséncia
de espécies ¢ familias através do pacote “betapart” (BASELGA; ORME, 2012) usando o
argumento betapair.

Para a avaliagdo do comportamento temporal das comunidades, obtivemos as taxas de
mortalidade, recrutamento, turnover e mudanca liquida para nimero de individuos e taxas de
perda, ganho, turnover e mudanca liquida em termos de area basal segundo as formulas
apresentadas na Tabela 2.1 (KORNING; BALSLEY, 1994; PHILLIPS; GENTRY, 1994;
SHEIL; BURSLEM; ALDER, 1995; SHEIL; JENNINGS; SAVILL, 2000; SHEIL; MAY,
1996) para cada parcela. As taxas foram calculadas para verificar a existéncia de padrées entre

0S grupos e se as condigdes ambientais sdo capazes de influencia-las.
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Tabela 2.1 — Formulas para as taxas de dindmica temporal, onde NO é o numero inicial de
individuos; m é o numero de individuos mortos; r € o numero de individuos
recrutados; Nt é o total final de individuos; ABt é a area basal final; ABO é a area
basal inicial; ABr é a &rea basal dos recrutas; ABg é a area basal adquirida; ABm
¢ a area basal dos individuos mortos; ABI é a area basal perdida. O parametro
utilizado para calcular as formulas € representado por N = nimero de individuos
e AB = area basal.

FORMULAS DE DINAMICA DE COMUNIDADES
Mortalidade (M) = (1 - ((No - m)/Ng)1/t) x 100
Recrutamento (R) = (1 - (1 - r/Ny) ") x 100
Turnover (TNy) = (M + R)/2
Turnover (TNag) = (P + G)/2
Mudanca Liquida (ML) = [(N/No)** - 1] x 100
Mudanca Liquida (MLag) = [(AB/AB)" — 1] x 100
Ganho (G) = (1 - [1 - (AB; + ABg)/ AB)"") x 100

Perda (P) = (1 - [(ABo - (ABn + ABp))/ABo)”t) x 100
Fonte: Do autor (2019).

As analises filogenéticas foram conduzidas utilizando o programa PHYLOCOM 4.2
para construir e datar (funcdo phylomatic e algoritmo bladj) a arvore filogenética composta
pelo pool regional de espécies (area 1 e 2). A mega-arvore utilizada foi a R20160415.new,
(GASTAUER; MEIRA-NETO, 2017), baseada essencialmente na classificacdo filogenética
da APG IV (Angiospermas Phylogeny Group, 2016). As samambaias presentes na
amostragem foram retiradas do pool regional para o calculo das métricas de diversidade
filogenética, devido a sua baixa riqueza e forte influéncia nessas métricas (decorrente de
longos ramos filogenéticos). Para calcular a histdria evolutiva das areas foi calculada para
cada parcela: a Diversidade Filogenética (PD), que representa a soma do comprimento dos
ramos de todas as espécies de uma arvore (FAITH, 1992b); a Distancia Média de Pares (Mean
Pairwise Distance - MPD) e a Distancia Média entre Vizinhos mais Proximos (Mean Nearest
Taxon Distance — MNTD) (WEBB et al., 2002; WEBB, 2000). Para eliminar o efeito da
riqueza foram calculadas as respectivas métricas padronizadas, ses.PD ses.MPD ses.MNTD.
Assim, para cada parcela as métricas padronizadas foram calculadas extraindo ao acaso o
mesmo numero de espécies da parcela a partir da filogenia. Esse processo foi repetido 1000
vezes, calculando o PD, MPD e MNTD para cada randomizacdo. As métricas padronizadas

sdo resultado da diferenca entre o valor observado de PD, MPD e MNTD e a média dos
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valores aleatorios dividida pelo desvio padrdo ao longo das aleatorizagdes. Os valores de
ses.PD indicam se os grupos de parcelas analisados apresentam mais ou menos linhagens do
que o esperado ao acaso, dada sua riqueza de espécies. Ja os valores de ses.MPD e
ses.MNTD, quando multiplicados por -1, correspondem aos indices de proximidade liquida
(NRI) e de tdxon mais préximo (NTI) descritos por Webb et al. (2002). Com os quais,
segundo os autores, é possivel verificar se a estrutura filogenética das comunidades é
diferente do esperado ao acaso, onde valores positivos indicam dispersdo filogenética e
valores negativos, agrupamento. As medidas da estrutura filogenética foram calculadas
usando o pacote picante (KEMBEL et al., 2010).

De posse das variaveis de dindmica (taxas de mortalidade, recrutamento, turnover e
mudanca liquida para nimero de individuos e taxas de perda, ganho, turnover e mudanca
liqguida em termos de &rea basal) e de filogenia (PD, ses.PD, ses.MPD e ses.MNTD),
executamos Modelos Lineares Generalizados (GLM) de cada variavel resposta em funcdo de
uma variavel categorica referente ao ambiente, com o objetivo de avaliar a existéncia de
diferencas significativas entre eles ao nivel de significancia de 5%. Utilizamos a familia de
distribuicdo de residuos gaussian com funcdo de ligacdo identity, atendendo os critérios de
homocedasticidade e normalidade dos residuos (teste por Shapiro-Wilk). Quando necessério,
as variaveis foram transformadas para que atingissem o critério de normalidade de residuos. O
modelo obtido foi ainda comparado a um modelo nulo quanto ao AICc (small-sample-size
corrected version of Akaike information criterion) com objetivo de avaliar se o resultado é
mais explicativo do que o obtido ao acaso. Quando o critério de normalidade dos residuos ndo
foi atingido mesmo apds a transformacdo, como no caso das taxas de turnover e mudanca
liquida para numero de individuos, utilizamos o teste ndo paramétrico de Wilcox (ZAR, 2010)

com comparacdes par-a-par ao nivel de significancia de 5%.

3 RESULTADOS

A similaridade floristica entre unidades amostrais (FIGURA 2.2) foi parcialmente
independente da localizacdo geogréafica das areas, com unidades amostrais de ambas as areas
ao longo de todo o dendrograma. O padrdo apontado pelo dendrograma aponta para a
diferenciacdo floristica entre dois grupos principais de parcelas, um deles composto por
parcelas de ambientes mais secos, borda/corredor, FAS tipico e inselberg e um segundo grupo
encontram-se todas as parcelas de mata ciliar e alagadas, além de tipicas e borda/corredor. Em

relacdo ao compartilhamento de espécies (FIGURA 2.3), a mata ciliar € o ambiente com
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maior porcentagem de espécies Unicas e maior compartilhamento de espécies com os demais
(19.5% e 268), seguida por borda/corredor (18.3% e 252), paludosa (18% e 213), inselberg
(7.9% 208) e FAS tipico (5.3% e 187). Os ambientes que mais compartilham espécies entre si
sdo a Mata Ciliar e borda/corredor (77), inselberg e borda/corredor (71), paludoso e ciliar
(69), inselberg e ciliar (66). A Figura possibilita ainda, perceber que o compartilhamento de
espécies de um extremo a outro (inselberg — paludoso/paludoso — inselberg) diminui
gradualmente quando o ambiente de FAS tipico é desconsiderado. Ja quando consideramos o
ambiente de FAS tipico o compartilhamento de espécies diminui a partir dele para os
extremos (inselberg e paludoso) (FIGURA 2.3). A partir dessa analise dos ambientes a
existéncia de um gradiente ambiental determinado pela umidade fica evidente
(FIGURAS 2.2 ¢ 2.3).

Figura 2.2 — O dendrograma (clustering analises) com dados de presenca e auséncia de
espécies para as 45 parcelas foi realizado para elucidar como as espécies estdo
distribuidas ao longo das variacdes ambientais em curta escala que ocorrem nas
areas estudadas (1 e 2). As cores indicam o0s tipos de ambientes onde as
parcelas se encontram e o rotulo de cada nd € a probabilidade de a
configuracdo apresentada ocorrer apos 999 randomizacg6es (bootstrap).
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Figura2.3— O diagrama com a disposicdo do compartilhamento de espécies entre 0s
ambientes informa como as espécies se distribuem ao longo das variacGes
ambientais em curta escala presentes no estudo. Em preto as setas indicam o
compartilhamento de espécies de um extremo a outro (paludoso —
inselberg/inselberg — paludoso) que diminui gradualmente quando o ambiente
de FAS tipico € desconsiderado. J& quando consideramos o ambiente de FAS
tipico o compartilhamento de espécies aumenta a partir dele para os extremos
(inselberg e paludoso).
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Fonte: Do autor (2019).

O padrédo de diversidade beta entre ambientes foi marcado por predominancia do
turnover como processo dominante tanto para familias (74.14%) quanto para espécies
(88.45%) (FIGURA 2.4), o que segue dando suporte a existéncia de um gradiente ambiental.
Os ambientes amostrados ndo foram significativamente diferentes segundo a taxa de
recrutamento (FIGURA 2.5a). Entretanto, no que diz respeito a mudanga liquida o inselberg é
distinto dos demais, apresentando menores valores (FIGURA 2.5d). Quanto a taxa de
mortalidade os ambientes paludoso, ciliar, FAS tipico e borda/corredor ndo séo
estatisticamente distintos, mas todos se diferenciam do inselberg com maiores valores, que
ndo se diferenciou apenas da FAS tipica (FIGURA 2.5b). No que diz respeito ao turnover, 0s
ambientes paludoso e ciliar sdo distintos do inselberg com maiores valores (FIGURA 2.5¢),
entretanto com o de FAS tipico e borda/corredor ndo sendo estatisticamente distintos dos
demais. Em relacdo as taxas de ganho, perda, turnover e mudanga liquida para area basal os

ambientes ndo se diferenciaram.
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Figura 2.4 — Para compreender como varia¢cBes ambientais em curta escala influenciam os
processos ecoldgicos na comunidade arbdrea da area de estudo foi realizada a
analise de beta diversidade mostrando a relacdo entre turnover espacial e
aninhamento tanto na composicdo de espécies (a) quanto na composicdo de
familias (b).

a)

Espécies

Familias

I Turnover espacial Aninhamento

Fonte: Do autor (2019).

Figura 2.5 — A influéncia das variacbes ambientais em curta escala sobre 0 comportamento
das comunidades arbdreas de cada um dos ambientes: paludoso, ripario, Floresta
Atlantica Semidecidual tipica, corredor/borda e inselberg é demonstrada a partir
da variacdo nas taxas de recrutamento (a), Mortalidade (b), Turnover (c) e
Mudanca Liquida (d) para numero de individuos.
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Figura 2.6 — Variacdo nas taxas de Ganho (a), Perda (b), Turnover (c) e Mudanca Liquida
(d) em termos de area basal nos quatro ambientes, paludoso, ripario, FAS tipico,
corredor/borda e inselberg no municipio de Coqueiral, MG.
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Fonte: Do autor (2019).

A Tabela 2.2 traz as porcentagens de Magnoliideas se Eudicotileddneas presentes em
cada um dos ambientes. O ambiente paludoso apresenta maior porcentagem de Magnoliideas
(18,4%) e a menor porcentagem de Eudicotiledéneas (81,6%). J& no outro extremo, 0
Inselberg, tem a menor porcentagem de Magnoliideas (2,7%) e a maior de Eudicotileddneas
(97,3%). Ainda na Tabela 2 encontram-se a riqueza, 0 nimero de individuos e a porcentagem
de especies Unicas de cada ambiente. Em relacdo as medidas de diversidade filogenética,
existe um padrdo de diminui¢cdo dos valores de ses.PD, ses.MPD e ses.MNTD indo do
ambiente paludoso com maiores valores até o inselberg com menores valores, existindo
similaridades e distin¢des parciais entre os ambientes intermediérios ao longo do gradiente
(FIGURA 2.7).
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Tabela 2.2 — A porcentagem de Magnoliideas e Eudicotiledéneas presente em cada um dos

ambientes estudados, em termos de ocorréncia e ndo abundéncia, riqueza,
numero de individuos e porcentagem de espécies Unicas por ambiente permite
inferéncias sobre como as variagdes ambientais em curta escala influenciam as
comunidades arboreas estudadas.

% . N° de Espécies
> R Riqueza . .. . e

Magnoliideas Eudicotileddneas individuos  Unicas

Paludoso 18,4 81,6 110 641 20 (18%)
Ciliar 11,8 88,2 153 730 30 (19,5)
FAS Tipico 15,8 84,2 76 307 4 (5,3%)
Bordaéformd 11,9 88,0 142 930 26 (18,3%)

Inselberg 2,7 97,3 113 794 9 (7,9%)

Fonte: Do autor (2019).

Figura 2.7 — Variagbes nas taxas de diversidade filogenética dos ambientes estudados,
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4 DISCUSSAO

A existéncia de elevada complexidade ambiental dos tipos de ambientes amostrados e
suas relacbes com as variacOes bidticas analisadas aponta para a validagcdo parcial das
hipGteses propostas. Em relacéo a dindmica das comunidades para numero de individuos (i) e
ao comportamento das taxas filogenéticas (ii), um dos extremos ambientais, o inselberg se
comportou exatamente como o esperado, apresentando agrupamento filogenético, entretanto
foi observado um comportamento oposto do ambiente paludoso. Quando a dinamica das
comunidades foi analisada pelas taxas baseadas em &rea basal (iii) ndo houve diferenciacéo
entre os extremos e 0s demais ambientes. A existéncia das diferencas nas condigdes e recursos
gera filtros ambientais que produzem um mosaico biolégico marcado pela heterogeneidade
em curta escala na composicdo de espécies, comportamento temporal e relacdes evolutivas
entre comunidades de ambientes marginais da Floresta Atlantica.

Chegamos a conclusdo de que o que esta condicionando os padrdes observados sdo
filtros ambientais mediante analise detalhada da composicdo de espécies, do comportamento
temporal e de suas relacBes evolutivas. Essa forma criteriosa adotada para fazer essa
inferéncia segue as propostas de Cadotte e Tucker (2017) que sugerem que apesar de dificil de
mensurar, ao se utilizar taxas de crescimento das espécies e medidas filogenéticas poderemos
fazer inferéncias de como a comunidade interage com as condi¢des ambientais as quais esta
submetida. Apds a andlise dos padrbes de distribuicdo floristica dos ambientes pudemos
excluir a atuacdo do filtro de dispersdo (CADOTTE; TUCKER, 2017) como fator expressivo
na composi¢cdo dos ambientes. O filtro de disperséo, segundo os autores citados acima, pode
gerar padrdes falsamente interpretados como resultantes de filtros ambientais. Ainda em
termos da distribuicdo das espécies, o padrdo dominante de diversidade beta tanto para
espécies quanto para familias evidencia a existéncia de um gradiente ambiental e floristico
(BASELGA, 2010). A forma como se apresenta o compartilhamento de espécies entre 0s
ambientes sugere que as condi¢des de umidade experimentadas por cada um deles seja fator
determinante para a existéncia desse gradiente ambiental (ENGELBRECHT et al., 2007). As
taxas de dindmica demostram que os extremos ambientais analisados (inselberg e paludoso)
tém comportamento oposto no que diz respeito as taxas de mortalidade, turnover e mudanca
liquida para numero de individuos. A instabilidade do extremo, inselberg, refletida nas taxas
de dinamica, é capaz de aumentar a chance de propagulos de outras espécies se estabelecerem
nesse ambiente devido as taxas elevadas de mortalidade, entretanto, as restricbes ambientais
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parecem impedir que isso ocorra. Apesar dessa dinamica acelerada do inselberg as linhagens
mais antigas ndo se estabelecem neste ambiente.

O inselberg apresentou agrupamento filogenético e valores baixos de ses.PD e
ses.MNTD que podem caracterizar ambientes estressantes (CORONADO et al., 2015),
corroborando a hipdtese da existéncia da influéncia do filtro ambiental nos padrfes
encontrados. As taxas filogenéticas indicam que os diferentes ambientes apresentam padrdes
de distribuicdo das espécies distintos na filogenia, com diferenca marcante novamente entre
os extremos (inselberg e paludoso). Estes resultados podem ser interpretados de duas
maneiras, a primeira segundo Webb (2000), onde as duas areas estariam sendo moldadas pela
acdo de filtros ambientais, seja pelo excesso ou pela escassez de agua. Essas limitacGes
ambientais seriam responsaveis tanto pelo agrupamento filogenético no inselberg, resultado
da adaptacdo de poucas linhagens aquelas condicBes, bem como pela dispersdo filogenética
no ambiente paludoso, resultado de convergéncia evolutiva de tragos, evidenciando que
diferentes linhagens foram capazes de se estabelecer nas mesmas condi¢cGes ambientais
(WEBB, 2000).

Apesar das Magnoliideas corresponderem a apenas 2% das espécies de Angiospermas
atuais (APG 1V) a ocorréncia de espécies do grupo observada no ambiente paludoso chega a
18% (Tabela 2.2). Quando comparadas as Eudicotileddnias, as Magnoliideas apresentam
baixa eficiéncia hidrica decorrente de caracteristicas ligadas a anatomia do Xxilema
(PITTERMANN; WILSON; BRODRIBB, 2016) e da venacdo das folhas (ZWIENIECKI;
BOYCE, 2014). Assim, espécies pertencentes ao grupo das Magnoliideas apresentam um
balanco hidrico favoravel em ambientes Umidos, ja espécies Eudicotileddneas demonstram
maior adaptabilidade a diversos ambientes, inclusive naqueles com limitacdes causadas por
escassez de agua (ZWIENIECKI; BOYCE, 2014). Portanto, quando as taxas de dindmica, que
demonstram estabilidade, sdo analisadas juntamente com a distribuicdo dos grupos no
ambiente paludoso ndo € visualizada uma situacdo de estresse ambiental para as espécies
estabelecidas. Uma vez que mesmo que o alagamento condicione a existéncia de um filtro
ambiental, as espécies estabelecidas ali demonstram estar adaptadas a essas condigdes.

Sendo o inselberg o ambiente mais estressante segundo as analises apresentadas,
poderiamos imaginar que ele abrigaria espécies endémicas, com adaptacdes especificas para
que possam se manter nesse ambiente de dureza ambiental (POREMBSKI, 2007). Entretanto,
em nossa analise de espécies arbdreas, o ambiente apresenta reduzido nimero de espécies
Unicas quando comparado aos demais, sugerindo que a maior parte das suas espécies esta apta

a ocorrer em todo o espectro de condi¢cbes ambientais. Esse resultado nos leva a acreditar que
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para lidar com as condicGes de dureza ambiental impostas por esse ambiente as espécies se
comportam de maneira plastica, alterando seu fendtipo com o aumento do numero de
perfilhos (ARAUJO et al., 2017). Esse comportamento plastico implica em custos que
poderdo diminuir o fitness (AULD; AGRAWAL; RELYEA, 2009; DEWITT;, SIH; WILSON,
1998), mas também em maiores chances de sobrevivéncia (ARAUJO et al., 2017). Assim,
nesse trade off acreditamos que o beneficio envolvido para que as espécies arbdreas
respondam ao ambiente alterando seu fendtipo corresponda a uma estratégia que as torne mais
fortes competitivamente nessas condi¢cdes extremas do que elas sdo em ambientes mais
estaveis (ERNANDE; DIECKMANN, 2004). Consequéncia desse comportamento é o
aumento da sua capacidade de colonizar de maneira mais ampla o espectro de condicdes
ambientais observado, Permitindo que o fendtipo responda com mais eficiéncia as diferentes
condi¢des ambientais experimentadas (PIGLIUCCI, 2001).

Nossos resultados chamam a atencdo para a complexidade das relages ecoldgicas em
curta escala motivadas por variagdes ambientais em ambientes da Mata Atlantica. Embora
relativamente homogénea em larga escala, a Mata Atlantica apresenta uma heterogeneidade
bioldgica elevada que deve ser considerada em trabalhos que busquem avaliar a resposta dos
ambientes a modificacbes ambientais como mudangas climéticas e intervencOes antropicas.
Uma vez que ambientes como 0s apresentados neste trabalho tenderdo a ter respostas
ecoldgicas singulares frente a distarbios, que devem ser consideradas no planejamento de sua
conservacao e em possiveis atividades de recuperacao de areas degradadas com caracteristicas
similares.

Considerando tanto fatores bidticos como abioticos e assumindo que ambos interagem
de maneira dinamica concluimos que as condi¢Ges ambientais existentes estdo condicionando
0 comportamento e distribuicdo das espécies. As diferencas nas condigdes e recursos dos
ambientes estudados formam filtros ambientais distintos, produzindo um mosaico bioldgico
marcado pela heterogeneidade em curta escala na composicdo de espécies, comportamento
temporal e relagdes evolutivas. Quando analisados em conjunto, os resultados de floristica,
filogenia e dindmica de comunidades nos permitem concluir que apenas o inselberg deve ser

caracterizado como estressante para as espécies vegetais que o habitam.
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Capitulo 3— HISTORIA EVOLUTIVA DE COMUNIDADES ARBOREAS EM
AFLORAMENTOS ROCHOSOS DAAMERICA DO SUL

RESUMO

Afloramentos rochosos sdo elementos que se projetam acima da superficie de terra
circundante, estdo associados a filtros ambientais relacionados a intensa radiacéo solar, baixa
disponibilidade hidrica e de nutrientes e escassez de substrato. Objetivamos verificar se essas
condi¢cdes ambientais impostas pelos ambientes rochosos agem de forma determinante na
composi¢do das linhagens que os habitam independentemente da localizacdo geografica.
Neste estudo foram utilizadas 106 éareas distribuidas ao longo da América do Sul nos
Dominios: Amazénico, Atlantico, do Cerrado e da Caatinga. Dentro desse banco de dados ha
grande variacdo altitudinal (de 89 a 2278m) onde estdo distribuidas Florestas Rupicolas
semideciduais e ombrofilas além de Inselbegs deciduais, semideciduais e ombrdfilos.
Realizamos analises de diversidade filogenética, diversidade beta filogenética e verificamos
as relagBes das métricas obtidas com varidveis ambientais de precipitacdo, temperatura e
altitude. Quando as linhagens basais sdo o foco da analise a altitude é determinante para a
distribuicdo das areas, mas quando os clados mais recentes sdo considerados o que determina
0 seu posicionamento é a deciduidade das folhas, caracteristica intimamente relacionada a
condi¢des climaticas e microclimaticas. A retencdo de caracteristicas ecoldgicas relacionadas
a nichos ao longo do tempo nos afloramentos rochosos analisados indica conservadorismo de
nicho filogenetico, uma vez que independentemente da localizagcdo geografica, areas com
caracteristicas de dureza ambiental semelhantes sdo filogeneticamente proximas.

Palavras-chave: Inselberg. Filobetadiversidade. Filtro Ambiental. Florestas Rupiculas.
Conservadorismo de Nicho.

ABSTRACT

Rocky outcrops are elements that protrude above the surrounding ground surface, they are
associated with environmental filters related to intense solar radiation, low water availability
and nutrients and substrate shortage. Our objective is to verify if these environmental
conditions imposed by rocky environments, act in a determinant way in the composition of
the lineages that inhabit them independently of the geographic location. For this study were
selected 106 areas distributed throughout South America in the Biomes: Amazon, Atlantic and
Seasonally Dry Tropical Forests. Within this database there is great altitudinal variation (from
89 to 2278m), where semideciduous and evergreen Rupicolous Forests as well as deciduous,
semideciduous and evergreen Inselbegs are distributed. We performed analyzes of
phylogenetic diversity, phylogenetic beta diversity and verified the relationships of the
metrics obtained with environmental variables of precipitation, temperature and altitude.
When basal lineages are the focus, the altitude is determinant for the distribution of the areas,
but when the most recent clades are considered what determines their positioning is the
deciduousness of the leaves, characteristic closely related to the climatic and microclimatic
conditions. The retention of ecological features related to niches over time in the rocky
outcrops analyzed indicates phylogenetic niche conservatism, since regardless of geographic
location, areas with similar environmental hardness characteristics are phylogenetically close.

Keywords: Inselberg. Phylobetadiversity. Environmental Filter. Rupicolous forest. Niche
Conservatism.
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1 INTRODUCAO

Afloramentos rochosos se caracterizam por se projetarem acima da superficie de terra
circundante (FITZSIMONS; MICHAEL, 2017). Encontrados em todos os continentes e na
maioria das zonas climéticas e tipos de vegetacdo (TWIDALE, 2012), sdo ingremes e isolados
espacialmente, muitas vezes relativamente pouco perturbados (FITZSIMONS; MICHAEL,
2017). Estdo sujeitos a fortes filtros ambientais como intensa radiacdo solar, baixa
disponibilidade hidrica e de nutrientes além da escassez de substrato (ARAUJO et al., 2017,
POREMBSKI, 2007; SCARANO et al., 2001; SCARANO, 2002). Quando séo de grande
magnitude e em forma de ilha os afloramentos rochosos recebem a denominacéo de inselbergs
(TWIDALE, 2012).

Quando tratamos de ambientes associados a caracteristicas de dureza ambiental é
preciso atentar-se para a forma como tratamos as relacdes entre tais condi¢des e as espécies
que os habitam. Ha uma gama de espécies que ndo so toleram ambientes extremos mas que
sdo competitivamente superiores nesses ambientes. Desta forma, ha autores que defendem que
0 estresse ambiental é uma caracteristica que depende das espécies e que, portanto, ndo deve
ser atribuida a um habitat (WILSON; LEE, 2000). Seja em escalas pequenas ou grandes, 0S
afloramentos rochosos sdo capazes de influenciar os padrdes da vegetacdo associada a eles,
porque constituem um tipo particular de ambiente que ocorre de maneira isolada
(POREMBSKI; BARTHLOTT, 2000) e também devido a sua influéncia nas condicdes
microclimaticas e/ou de drenagem (CARLUCCI et al., 2015).

Fatores bidticos e abidticos, associados sdo 0s principais motivadores para que a
distribuicdo das espécies ndo seja uniforme no espago (BEGON; TOWNSEND; HARPER,
2006; CADOTTE; TUCKER, 2017; CONRADI; TEMPERTON; KOLLMANN, 2017,
HART; MARSHALL, 2013; SIEFERT et al.,, 2012). A compreensdo dos padrdes de
distribuicdo das espécies é essencial para que se possa inferir sobre 0 comportamento das
comunidades (CADOTTE; TUCKER, 2017; CHESSON, 2000). Quando escalas espaciais
amplas sdo analisadas, espera-se que os fatores associados a condigfes ambientais e recursos
com estruturacdo espacial como temperatura e precipitacdo tendem a ser determinantes,
acompanhados da restri¢do a dispersdo devido a distancia espacial (LEVIN, 1992; SIEFERT
et al., 2012). As formas usuais de se avaliar temporalmente como a vegetacdo se comporta
mediante tais fatores eram por meio da dinamica de comunidades (MAGURRAN et al., 2010)
bem como por trabalhos de fitogeografia (BERTONCELLO et al., 2011) e palinologia
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(HABERLE; MASLIN, 1999; HAFFER; PRANCE, 2002), entretanto ainda se enfrentavam
barreiras para compreender evolutivamente esses processos.

Recentemente o uso da abordagem filogenética em ecologia de comunidades tem se
intensificado, ajudando a compreender a origem e historia evolutiva de espécies dentro de
comunidades, bem como suas relagbes com o ambiente. A ferramenta da diversidade
filogenética permite explorar teorias sobre a influéncia de fatores historicos e ecoldgicos na
estruturacdo das comunidades (LOSOS, 1996; WEBB et al.,, 2002), onde padrGes de
agrupamento filogenético indicam forte influéncia de fatores abidticos, resultando em
conservadorismo de nicho e o padréo inverso, de dispersdo, indica interacbes competitivas
entre as espécies (WEBB et al. 2002). Ao se agregar a diversidade beta filogenética
(filobetadiversidade) aos esforcos, pdde-se identificar como as relacdes filogenéticas mudam
no espaco da mesma forma que a diversidade beta mede como a composicdo das espécies se
comporta no espaco (GRAHAM; FINE, 2008), uma vez que a filobetadiversidade é a
diversidade beta com uma dimensdo temporal. Ao se analisar mudangas na diversidade
filogenética em diferentes comunidades, pode-se avancar de forma fundamental na
compreensdo de como fatores ecoldgicos e evolutivos interagem e influenciam padrdes atuais
de diversidade em amplas escalas espaciais (GRAHAM; FINE, 2008). Desta forma, a
abordagem evolutiva permite, avaliar como a estrutura da comunidade e 0s tracos associados
das espécies mudam em funcdo de gradientes espaciais e ambientais (CHAVE; CHUST,;
THE'BAUD, 2007). Quando somados a diversidade filogenética beta e os gradientes
ambientais podem revelar que mudancas nas condicdes abidticas alteram ndo s6 a composicao
de espécies, bem como ddo base para inferéncias sobre as linhagens representadas (JIN;
CADOTTE; FORTIN, 2015), levantando assim discussfes sobre os processos ecoldgicos,
histéricos e evolutivos que estruturam as comunidades (CHAVE; CHUST; THE'BAUD,
2007; HARDY; SENTERRE, 2007). Ainda neste sentido, o conservadorismo de nicho
filogenético (DONOGHUE, 2008; WIENS, 2004) vem sendo utilizado para explicar os
padrdes biogeograficos modernos e gradientes de diversidade global com base na estrutura
filogenética (WIENS et al., 2010). Essa abordagem abre portas para outras aplicagdes, dentre
elas a biologia da conservagio (PETERSON; SOBERON; SANCHEZ-CORDERO, 1999).

O objetivo neste trabalho foi verificar se as condi¢cbes ambientais impostas por
ambientes rochosos, como a escassez de substrato e a alta insolacdo, sdo suficientemente
fortes para determinar as linhagens que os habitam independentemente da localizagédo
geogréfica. Parte-se da hipotese de que a histdria evolutiva e de colonizagdo de ambientes

rochosos semelhantes € a mesma, independentemente de sua posi¢do geografica, uma vez que
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a especificidade das condi¢cGes ambientais experimentadas devido a presenca da rocha se
sobrepde as caracteristicas climéticas de cada regiéo.

2 MATERIAL E METODOS

Os dados floristicos utilizados foram extraidos da base de dados NeoTropTree (NTT)
(OLIVEIRA-FILHO, 2017), com excecdo de apenas duas areas (localizadas nos municipios
de Coqueiral e Claudio) correspondentes a levantamentos realizados no Laboratorio de
Ecologia Florestal da Universidade Federal de Lavras. As areas/sitios classificadas como
Inselbergs e/ou florestas rupicolas no NTT foram extraidas e posteriormente foi realizada a
busca por literatura para as localidades selecionadas. No NTT as floristicas disponibilizadas
sdo compostas por espécies com mais de 3m de altura ndo apoiantes, compiladas para locais
georeferenciados. O NTT conta com listas de espécies desde o sul da Flérida (EUA) e México
até a PatagOnia e atualmente possui 7485 areas, 20.642 espécies de plantas lenhosas e 920.129
registros de ocorréncias. Cada area no NTT € definida por um Unico tipo de vegetacao contido
em um raio de 5 km. Foram selecionadas 106 areas distribuidas ao longo da América do Sul
nos Dominios: Amazonico (incluindo os paises Brasil, Bolivia, Coldmbia, Guiana, Guiana
Francesa, Suriname e Venezuela), Atlantico (Brasil) do Cerrado e da Caatinga (Brasil e
Paraguai) (FIGURA 3.1). Todas essas areas séo classificadas como ambientes rochosos no
NTT, apresentando de 10 a 100% de rocha exposta em sua composi¢do. Dentro do banco de
dados selecionado encontram-se Inselbergs Deciduais (6 areas) (Unicas areas que apresentam
influéncia de salinidade), Semideciduais (24) e Ombrdéfilos (34) bem como as Florestas
Rupicolas (FR) Semideciduais (5) e Ombrofilas (37). N6és consideramos florestas rupicolas,
ambientes com rochas afloradas ou fragmentadas (OLIVEIRA-FILHO, 2015) e inselbergs
aqueles afloramentos de maior magnitude, associados a um formato de ilha (TWIDALE,
2012).

Para verificar as relagdes entre a composicdo de espécies e variaveis ambientais foram
utilizados para cada area os valores de latitude e longitude, Altitude (m) e as variaveis
climéticas Precipitagdo anual (mm), Precipitagdo da estacdo Umida (mm), Precipitacdo da
estacdo seca (mm), Temperatura média anual (°C), Temperatura maxima (°C) e Temperatura
minima (°C), obtidas no WorldClim (HIJMANS et al., 2005).
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Figura 3.1 — Distribuicdo das 106 areas de afloramentos rochosos (inselbergs e florestas
rupicolas - FR) distribuidas nos Dominios Amaz6nico, Atlantico, do Cerrado e
da Caatinga na América do Sul com suas respectivas classificaces (simbolos).
Em (a) o mapa representa a precipitacdo anual (mm) e em (b) a temperatura
minima (°C).

$%Inselbergs Atlanticos Olnselbergs Amazénicos ¥t Inselbergs Deciduos

QOFR Atlanticas ¢hFR Amazénicas
Fonte: Do autor (2019).

Avaliamos a similaridade floristica entre as 106 areas amostradas através de uma
analise de agrupamento por cluster hierarquico utilizando o pacote pvclust (SUZUKI,;
SHIMODAIRA, 2015) com 999 randomizacdes, a partir dos dados de presenca e auséncia de
espécies.

As analises filogenéticas foram conduzidas utilizando o programa PHYLOCOM 4.2
para construir e datar (funcdo phylomatic e algoritmo bladj) a arvore filogenética composta
pelo pool regional de espécies (area 1 e 2). A megararvore utilizada foi a R20160415.new,
(GASTAUER; MEIRA-NETO, 2017), baseada essencialmente na classificacdo filogenética
da APG IV (ANGIOSPERMAS PHYLOGENY GROUP, 2016). Apenas as espécies de
angiospermas foram incluidas nas anélises. Para calcular a histéria evolutiva das areas, foi
calculada para cada area: a Diversidade Filogenética (PD), que representa a soma do
comprimento dos ramos de todas as espécies de uma arvore (FAITH, 1992); a Distancia
Média de Pares (Mean Pairwise Distance - MPD) e a Distancia Média entre Vizinhos mais
Proximos (Mean Nearest Taxon Distance — MNTD) (WEBB, 2000; WEBB et al., 2002). Para
eliminar o efeito da riqueza, foram calculadas as respectivas métricas padronizadas: ses.PD
ses.MPD ses.MNTD. Assim, para cada area as métricas padronizadas foram calculadas
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extraindo ao acaso 0 mesmo numero de espécies da rea a partir da filogenia. Esse processo
foi repetido 1000 vezes, calculando o PD, MPD e MNTD para cada randomizagdo. As
métricas padronizadas foram resultado da diferenca entre o valor observado de PD, MPD e
MNTD e a média dos valores aleatérios dividida pelo desvio padrdo ao longo das
aleatorizagfes. Os valores de ses.PD indicam se 0s grupos de areas analisados apresentam
mais ou menos linhagens do que o esperado ao acaso, dada sua riqueza de espécies. J& 0s
valores de ses.MPD e ses.MNTD, quando multiplicados por -1, correspondem aos indices de
proximidade liquida (NRI) e de tdxon mais proximo (NTI) descritos por Webb et al. (2002),
com 0s quais, segundo os autores, & possivel verificar se a estrutura filogenética das
comunidades é diferente do esperado ao acaso, onde valores positivos indicam dispersao
filogenética e valores negativos, agrupamento. As medidas da estrutura filogenética foram
calculadas usando o pacote picante (KEMBEL et al., 2010).

Em seguida executamos Modelos Lineares Generalizados (GLM) com as métricas
ses.PD, ses.MPD, ses.MNTD e com a Riqueza de espécies, com o objetivo de avaliar a
existéncia de diferencas significativas entre os tipos de vegetacdo/ambiente, ao nivel de
significancia de 5%. Utilizamos a familia de distribuicdo de residuos gaussian com funcédo de
ligacdo identity, atendendo os critérios de homocedasticidade e normalidade dos residuos
(teste por Shapiro-Wilk). O modelo obtido foi comparado a um modelo nulo quanto ao AlCc
(small-sample-size corrected version of Akaike information criterion) com objetivo de avaliar
se o resultado € mais explicativo do que o obtido ao acaso.

A partir das varidveis resposta ses.PD, ses.MPD, ses.MNTD e riqueza de espécies, e
das variaveis explanatorias Altitude (m), Precipitacdo anual (mm), Precipitacdo da estacdo
umida (mm), Precipitacdo da estacdo seca (mm), Temperatura média anual (°C), Temperatura
méaxima (°C) e Temperatura minima (°C), procedemos a andlise de correlagdo através do
método dos modelos minimos quadrados generalizados (Generalized least squares - GLS). O
método foi escolhido considerando a existéncia de estruturacdo espacial dos residuos para 0s
modelos globais de todas as varidveis resposta. Para avaliar as influéncias das variaveis
explanatorias sobre cada uma das varidveis resposta, inicialmente avaliamos as correlaces
entre variaveis explanatérias do modelo global para formar submodelos globais com variaveis
ndo redundantes e assim evitar viés por multicolinearidade (DORMANN et al., 2012).
Asseguramos ainda que todos os fatores de inflacdo da variancia (FIVs) foram inferiores a
cinco para cada variavel explicativa (QUINN; KEOUGH, 2002) e para comparar modelos
utilizamos o critério de informacgédo de Akaike (AIC). Para essas analises foram utilizados o0s
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pacotes vegan (OKSANEN et al., 2016), car (FOX et al., 2014) e nlme (PINHEIRO et al.,
2016).

Também foram calculadas as andlises de diversidade filogenética beta, COMDIST,
analoga a métrica MPD e COMDISTNT, analogo a0 MNTD. No COMDIST foram calculadas
as distancias entre as comunidades usando a distancia média entre todos os pares de
individuos, dando maior peso para nds basais, possibilitando inferéncias sobre a histéria
biogeogréafica das comunidades analisadas. JA no COMDISTNT é dado maior peso para 0s
nos terminais para o calculo da distancia entre as comunidades (WEBB; ACKERLY;
KEMBEL, 2008). Essa ferramenta contabiliza a distancia filogenética (comprimento dos
ramos) entre amostras de organismos individuais entre locais, medindo mudancas na
diversidade filogenética entre comunidades (GRAHAM; FINE, 2008). Ambas as funcGes
retornam uma matriz simétrica de localizacGes versus locais com suas distancias filogenéticas
pareadas e permitem inferéncias a respeito do impacto que linhagens ancestrais podem ter nas
atuais distribuicdes ecoldgicas das espécies (JIN; CADOTTE; FORTIN, 2015). Utilizamos o
pacote picante (KEMBEL et al., 2010) para a construcdo dessas analises. Essas e as demais

analises foram realizadas no programa R v. 3.5.1 (2018).

3 RESULTADOS

A porcentagem de Eudicotiledéneas e Magnoliideas (TABELA 3.1) sugere um padréo
determinado por um gradiente de umidade e de altitude. Os maiores valores de
Eudicotileddneas referem-se as areas mais secas, de inselberg decidual, semidecidual e
ombrofilo, com diminuicdo gradual no sentido das areas mais Umidas. J& as Magnoliideas
apresentam comportamento inverso, sendo mais abundantes nas areas mais Umidas, de
floresta rupicola semidecidual e ombroéfila, e diminuindo sua porcentagem nas areas mais
secas. A media altitudinal dos Inselbergs € inferior a 400m (TABELA 3.1) e a das florestas
rupicolas superior a 1200m, seguindo o mesmo sentido do aumento de umidade indicado
anteriormente para a porcentagem de Eudicotiledéneas e Magnoliideas.

Na analise floristica dos ambientes sdo formados trés grupos, um composto por
inselbergs deciduais e os outros dois claramente divididos pela posicdo geografica que
ocupam, sendo um deles formado pelas areas tanto de inselbergs quanto de florestas rupicolas

amazonicas e outro pelas florestas rupicolas e inselbergs do Sudeste Brasileiro (FIGURA 3.2).
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Tabela 3.1 — Porcentagens de Magnoliideas e Eudicotileddneas arboreas e a média altitudinal
(assim como seus valores minimo e maximo) presentes nos inselbergs e nas
forestas rupicolas de 106 areas amostradas na América do Sul.

% (min-max)

Eudicotileddeas Magnoliideas Altitude média (m)
Inselberg 96,6 34 371
Decidual 98,9 (96,3-100) 1,1 (0-2,6) 416 (89-731)
Semidecidual 97,3 (92,9-98,6) 2,7 (1,4-4,6) 349 (96-850)
Ombrofilo 95,9 (90-98,7) 4,1 (0-7,8) 378(110-1030)
Floresta Rupicola 88,6 11,4 1245
Semidecidual 92,3 (80,5-96,4) 7,7 (3,6-15,6) 771 (405-1154)
Ombréfila 88,2 (81.7-96,43) 11,8 (3,57-17,3) 1309 (350-2278)

Fonte: Do autor (2019).

Figura 3.2 — O dendrograma (clustering analises) com dados de presenca e auséncia de
espécies arbdreas para 106 areas amostradas na América do Sul, compostas por
inselbergs deciduais, semideciduais e ombrofilos e florestas rupiculas (RF)
semideciduais e ombréfilas. O rotulo de cada nd é a probabilidade da
configuracdo apresentada ocorrer apds 999 randomizac6es (bootstrap).

Inselbergs das FTSS .

Inselbergs e FR Amazénicos

Inselbergs e FR Atlanticos

3.0

Fonte: Do autor (2019).

Observa-se 0 gradual aumento da riqueza de espécies (FIGURA 3.3a) em direcdo as
areas mais Umidas e também mais elevadas, sendo que inselbergs deciduais e semideciduais
ndo diferem estatisticamente, bem como inselberg ombrofilo e floresta rupicola semidecidual,
ja as florestas rupicolas ombrdfilas sdo diferentes de todo os outros ambientes. Os valores
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negativos das meétricas padronizadas ses.MPD e ses.MNTD (FIGURAS 3.3c, d) por
ambientes, indica que todas as areas apresentam agrupamento filogenético (Webb, 2000). No
geral, os valores das medidas de diversidade filogenética, para inselbergs deciduais,
semideciduais, ombrofilos e florestas rupicolas semideciduais ndo diferem entre si
(FIGURAS 3.3b, ¢, d). Apenas as florestas rupicolas ombrofilas se distinguem das demais no
ses.PD e ses.MNTD (FIGURAS 3.3b, d). Na métrica ses.MPD essas areas sao diferentes dos
inselbergs semideciduais e ombrofilos, bem como das florestas rupicolas semideciduais, mas
iguais aos inselbergs deciduais. O fato dos extremos (florestas rupicolas ombrofila e inselberg
decidual), terem obtido valores iguais estatisticamente para essa métrica esta relacionado a
area Uiramuta (incluida dentro das florestas rupicolas ombrofilas), que se destaca pela grande
guantidade de Eudicotiledoneas (FIGURA 3.4), como pode ser observado na mesma analise
realizada sem essa area, onde as florestas rupicolas ombrdéfilas foram estatisticamente
distintas das demais, inclusive dos inselbergs deciduais. Existe uma tendéncia de diminuicao
dos valores de ses.PD, ses.MPD e ses.MNTD em direcdo as &reas de florestas rupicolas

ombrofila.

Figura 3.3 — Variacbes nas taxas de diversidade filogenética dos ambientes rochosos
analisados, (a) resultados para a Riqueza de espécies (b) diversidade filogenética
sensu stricto padronizada para variacdo na riqueza de espécies (ses.PDss), (c) e
(d) mostram as medidas padronizadas de Distancia Média de Pares (ses.MPD) e
Distancia Meédia entre Vizinhos mais Proximos (ses.MNTD). As siglas
correspondem a: ID — Inselberg Decidual, IS — Inselberg Semidecidual, 10 —
Inselberg Ombrofilo, FRS — Floresta Rupicola Semidecidual e FRO — Floresta
Rupicola Ombrofila.
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Figura 3.4 — Resultado da variacdo da métrica de diversidade filogenética ses.MPD entre 0s
ambientes rochosos analisados quando uma das &reas da Floresta Rupicola
ombrofila, com namero elevado de Eudicotiledoneas (Uiramutd) € retirada da
andlise. As siglas correspondem a: ID — Inselberg Decidual, IS — Inselberg
Semidecidual, 10 — Inselberg Ombrofilo, FRS — Floresta Rupicola Semidecidual
e FRO - Floresta Rupicola Ombrdfila.
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Fonte: Do autor (2019).

A altitude aparece positivamente correlacionada com a riqueza de espécies, sendo,
portanto, os ambientes mais elevados aqueles com maior numero de espécies (TABELA 3.2).
Ja com as métricas padronizadas o sentido dessa relacdo é negativo, indicando que quanto
maior a altitude maior a tendéncia de agrupamento filogenético. Nos modelos criados para
verificar a existéncia de relacdo entre a riqueza com as demais variaveis ambientais ndo houve
correlacdo com as variaveis de Precipitacdo e a Temperatura minima foi a variavel com maior
poder de explicacao, seguida da Altitude no segundo melhor modelo. A Temperatura minima
foi negativamente correlacionada com a riqueza e esta diretamente relacionada com o
aumento da altitude, uma vez que quanto maior a elevacdo menor a temperatura minima. Ja
nos melhores modelos correlacionando as métricas padronizadas de filogenia com as variaveis
ambientais, em todos eles estiveram presentes as variaveis de Precipitacdo, seja Precipitacdo
anual ou Precipitagdo da estacdo Umida. A variavel de Altitude aparece como parte de dois
melhores modelos, para ses.PD e ses. MNTD.
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Tabela 3.2 — Valores do critério de informacdo Delta Akaike (AIC) para diferentes modelos
com o objetivo de explicar a variagdo na riqueza de espécies e nas métricas de
diversidade filogenética da vegetacdo ar6orea de ambientes rochosos (Inselbergs
e Florestas Rupicolas na América do Sul).

Modelos Riqueza ses.PD ses.MPD ses.MNTD

Altitude -11,53" 8,521 -17,64* -8,26

Precipitago - -86,29 %3 -14,282 -24,57

Temperatura 02 -32,83%4° -23,28 34 -23,95 %4

Global - 0h? 0%® ot2®
Alt/PrecUm?2/ AltY/PrecAn?/ AltY/PrecAn*2/

Variaveis  Alt"YTempMi2 PrecSe*3/TempAn**/ TempAn*¥TempMi* TempAn*3/TempMi*/
TempMi™ PrecUm™

Todos os valores delta AIC s&o escalonados em relacdo ao melhor modelo para cada métrica. Em
frente a cada valor de AIC sdo indicadas as variaveis ambientais incluidas no modelo identificadas por
nimeros. O sentido das relacdes estd indicado com os sinais + e — junto aos ndmeros que
correspondentes a cada variavel. Alt - Altitude, PrecAn - Precipitacdo anual, PrecUm - Precipitacdo da
estacdo Umida, PrecSe - Precipitacdo da estacdo seca, TempAn - Temperatura média anual, TempMi -
Temperatura minima.

Fonte: Do autor (2019).

As analises de filobetadiversidade (FIGURA 3.5) mostram a formacao de dois grandes
grupos que se mantém tanto no COMDIST quanto no COMDISTNT, um deles com a
predominancia de areas de Inselberg, independentemente da posicdo geografica e outro com
as florestas rupiculas (FR) do sudeste. Merece destaque nessas andlises (FIGURA 3.5) a
coesdo do grupo formado pelos Inselbergs Deciduais, que se mantém em ambas as analises
dentro do grande grupo dos Inselbergs mas agrupados entre si. A principal diferenca entre as
duas andlises estd no comportamento das FR Amazonicas e de dois Inselbergs, os de maior
altitude (Cerro Aratitiyope com 1030m e Cerro Caditumini com 961m). O grupo formado
apenas por FR é também o grupo com as maiores médias altitudinais no COMDIST, que
considera as linhagens mais basais. A divisdo das FR Amazodnicas se da também de acordo
com a altitude dessas areas, sendo que aquelas acima de 800m de altitude se agrupam as FR
do Sudeste Brasileiro e as demais, com altitude inferior a esse valor, se posicionam no grupo
composto majoritariamente por Inselbergs independente da latitude. O modelo global
selecionado para a métrica ses.MPD, na qual essa analise de diversidade filogenética beta é
baseada, foi 0 que incluiu as variaveis de Precipitacdo anual e Temperatura minima, sendo a
Temperatura minima diretamente relacionada com a Altitude, onde quanto maior a altitude

menor a Temperatura minima.
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No COMDISTNT (FIGURA 3.5), que d& maior peso as espécies mais recentes na
filogenia, a divisdo é determinada pela deciduidade dessas FR, aquelas que sdo Ombrofilas
ficam posicionadas no grupo das FR do sudeste, j& as semideciduais no grupo dos Inselbergs.
A altitude aparece como fator importante nessa analise somente devido ao posicionamento de
dois insebergs, os de maior altitude (961 e 1030m localizados na Venezuela), que migraram
para o grupo formado majoritariamente por FR e que também tem as maiores médias
altitudinais. O melhor modelo para 0 ses.MNTD incluiu as variaveis Precipitacdo da estacao
umida e Altitude, dando suporte para o comportamento dessas areas. A variavel de
precipitacdo, por outro lado parece ser responsavel pelo posicionamento das FR Ombrofilas
Amazonicas junto das FR do Sudeste Brasileiro, uma vez que ambas apresentam valores
proximos para essa variavel. Ja as FR Semideciduais Amazoénicas terem se agrupado aos
Inselbergs parece também ter relacdo com a altitude dessas areas, que estdo entre as menores
de todas as FR analisadas (405, 410, 817m) e, portanto, mais proximas das médias altitudinais
dos Inselbergs.

Figura 3.5 — Mapa de classificagdo das areas rochosas amostradas distribuidas na América do
Sul juntamente com os clusters das analises de diversidade filogenética beta,
COMDIST e COMDISTNT.
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4 DISCUSSAO

A hipoétese de que a histdria evolutiva e de colonizacdo de ambientes fortemente
influenciados pela presenca de rocha é semelhante, independentemente da posicdo geografica,
foi corroborada. As areas analisadas estdo distribuidas em Dominios Fitogeograficos distintos,
distantes entre si e de acordo com a composic¢éo floristica analisada a posi¢do geografica tem
forte influéncia no compartilhamento de espécies com excecdo das areas de inselbergs
deciduos. Entretanto, para a filogenia a estruturacdo espacial demonstra ser menos importante
do que a especificidade das condigdes ambientais experimentadas em inselbergs e florestas
rupicolas devido a presenca da rocha. As condicGes de dureza ambiental impostas pela
presenca desse elemento influéncia as comunidades vegetais pela alta insolacéo
(POREMBSKI, 2000) e consequente menor umidade bem como pela quantidade reduzida de
substrato (ARAUJO et al., 2017) e, portanto, rapido escoamento da agua das chuvas. Essas
limitacdes culminaram em um padrdo filogenético agregado onde ha a ocorréncia de
linhagens proximas na composicdo floristica das areas (WEBB, 2000), padrdo que também
pode ser utilizado para caracterizar ambientes estressantes (CORONADO et al., 2015).

Apesar do agrupamento filogenético, ter sido o padrdo dominante para todas as areas,
ha uma tendéncia das areas mais elevadas serem mais agrupadas (LI et al., 2014; QIAN et al.,
2013; QIAN; HAO; ZHANG, 2014). Observou-se também que quanto menos umidade
disponivel maior a presenca de familias de linhagens mais derivadas na filogenia
(Eudicotiledbneas), com aumento gradual de grupos mais basais (Magnoliideas) a medida que
ha o aumento da altitude e umidade para o grupo de areas analisado. A umidade do ambiente é
capaz de influenciar a composicéo de espécies, uma vez que as linhagens basais apresentam
menor eficiéncia hidrica quando comparadas as Eudicotiledéneas (PITTERMANN;
WILSON; BRODRIBB, 2016; ZWIENIECKI; BOYCE, 2014) e, portanto, sdo menos
resistentes a condicdes de maior radiacdo, temperatura e menor umidade. Esse fator também
pode ser atribuido a coeséo dos inselbergs deciduos nas analises, uma vez que apresentam um
estresse hidrico sazonal mais elevado do que as demais formagdes analisadas (MURPHY;
LUGO, 1986; REICH; BORCHERT, 1984) e também pela caracteristica edafica de presenca
de salinidade.

A umidade também varia de acordo com a altitude, variavel ambiental que sintetiza
uma serie de outras variaveis, dentre elas a temperatura minima, que tende a diminuir com o
aumento da elevacdo (QIAN et al., 2016; SANDERS et al., 2007) e a propria umidade, que

aumenta devido a interceptacdo de nuvens (chuva oculta) e menores perdas por
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evapotranspiracio (BRUIINZEEL et al., 2010; JARVIS; MULLIGAN, 2011). E, portanto,
determinante na distribuicdo das espécies (ALLEN; BROWN; GILLOOLY, 2002), a
tendéncia de diminuicdo da riqueza com o aumento da altitude devido principalmente as
menores temperaturas (QIAN et al., 2016; QIAN; RICKLEFS, 2016). Entretanto, o padréo
oposto ao esperado para 0 comportamento da riqueza de espécies neste estudo estd
relacionado a caracteristica rochosa dos ambientes, que acreditamos ser um fator mais
limitante para a ocorréncia das espécies do que a propria altitude. Como ndo se trata de um
gradiente puramente altitudinal mas também de exposicdo a rocha, onde os inselbergs sédo
mais afetados dos que as florestas rupicolas, com temperaturas mais elevadas (caracteristica
microclimatica) e outras limitagdes relacionadas com a presenca marcante desse elemento
(ARAUJO et al., 2017; POREMBSKI, 2000). Nas florestas o aumento da altitude é capaz de
mudar condi¢cdes microclimaticas e amenizar o estresse fisiologico causado pela presenca da
rocha, j& nos inselbergs, as limitacbes sdo somadas, uma vez que se encontram em baixas
altitudes. Isso fica ainda mais evidente a partir do posicionamento de duas areas de inselberg
amazonicos, situados na Venezuela, junto as florestas rupicolas do Sudeste Brasileiro no
COMDISTNT devido a elevada altitude dessas duas areas que tornou possivel a interceptacao
de nuvens e consequentemente a diminuicdo da temperatura minima e aumento de umidade
(BRUIJINZEEL et al., 2010; JARVIS; MULLIGAN, 2011).

Apesar de existirem limitaches de dispersdo para as espécies nas comunidades
analisadas (floristica), as areas de inselbergs contam uma histdria de colonizacdo semelhante,
bem como as das florestas rupicolas, independentemente da posicdo geogréafica. 1sso se deve
ao conservadorismo de nicho filogenético, onde requisitos ambientais sdo relativamente
conservados dentro da filogenia (GRAHAM; FINE, 2008). Embora 0s processos espaciais em
geral afetem a rotatividade entre as comunidades, sua influéncia nesse caso € muito mais fraca
do que as mudangas abidticas (JIN; CADOTTE; FORTIN, 2015). As analises de diversidade
filogenética beta permitem inferir sobre a atual variacdo espacial na composicdo das
comunidades e 0s mecanismos evolutivos que influenciaram essa variagdo, como a especiagdo
e a evolucdo das caracteristicas (GRAHAM; FINE, 2008). Quando se pensa na historia
evolutiva contada pelos resultados apresentados, é importante ressaltar que as formacGes
montanhosas analisadas nesse estudo sdo resultantes de eventos de orogénese antiga (Pré-
Cambriano) e estaveis ao longo do tempo (HARRINGTON, 1962). A estabilidade desses
elementos na paisagem, somada a maiores elevacdes (principalmente nas florestas rupicolas)
pode ter permitido que fossem refligios para as espécies vegetais durante os eventos de
aquecimento e resfriamento do planeta (BARBOSA; FERNANDES; SANCHEZ-AZOFEIFA,
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2015; HAFFER; PRANCE, 2002). A presenca de espécies dos géneros Weinmannia L.,
Drimys J.R.Forst. & G.Forst., Citronella D.Don e Cryptocarya R.Br., Magnoliideas e
Eudicotileddneas, ocorrendo somente acima de 1000m de altitude em florestas rupicolas
ombrofilas embasa essa afirmacdo (BERTONCELLO et al., 2011; OLIVEIRA-FILHO;
FONTES 2000; REZENDE et al., 2018; ZULOAGA; MORRONE; BELTRANO, 2008).
Nesse sentido, a relagdo entre as maiores altitudes e a presenca de linhagens basais pode ser
visualizada no comportamento das florestas rupicolas amazonicas nas analises de diversidade
filogenética beta. Quando as linhagens basais sdo o foco da anélise a altitude é determinante
para sua distribuigdo. Mas quando os clados mais recentes sao considerados o que determina o
posicionamento das mesmas areas é a deciduidade das folhas, caracteristica intimamente
relacionada a condicdes climaticas e microclimaticas (GUAN et al., 2015) que também
podem ser afetadas pela altitude (BRUIJINZEEL et al., 2010; JARVIS; MULLIGAN, 2011).
Porém, diferente do relevo, o clima sofre grandes variacGes ciclicas devido aos processos de
aquecimento e resfriamento do planeta (HAFFER; PRANCE, 2002) o que faz com que sua
relacdo com 0s processos atuais na filogenia seja mais explicita.

Unindo os fatores apresentados, altitude (estavel) e clima (mutavel), chega-se a teoria
dos reflgios que ajuda a compreender os padres de riqueza de espécies observados e do
aumento de grupos basais com o aumento da elevacdo. A retencdo de caracteristicas
ecoldgicas relacionadas a nichos ao longo do tempo nos afloramentos rochosos analisados
indica conservadorismo de nicho filogenético, uma vez que independentemente da localizacéo
geografica, areas com caracteristicas de dureza ambiental semelhantes sdo filogeneticamente
proximas. Compreendendo os processos encobertos pelo tempo e que remetem aos padrdes
atuais de diversidade, ndo estaremos somente assistindo as mudancas acontecerem. A partir de
agora poderemos nos adiantar indicando &reas prioritarias para conservacdo, antes

improvaveis, de acordo com a compreensdo de um passado ciclico.
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Tabela A — Localizacdo, altitude e deciduidade de cada uma das areas utilizadas na
amostragem. FR ¢é floresta rupicola e | corresponde a inselberg. (continua)

Area lat long Localizacdo Tipo Deciduidade Altitude (m)
Pico das Agulhas Negras  22.408056 44.651389 RJ-Brasil FR Ombrofila 2204
Caldas, Pedra Branca 21.9789 46.36972 MG -Brasil FR Ombrofila 1763
Capanema -20.17  43.64583 MG -Brasil FR Ombrofila 1208
Capitdo do Mato -20.1378 43913 MG -Brasil  FR Ombrdfila 1152
Cerro Aratitiyope 2.19083 65.50694 Venezuela | Ombrdfila 1030
Cerro Cabruta 7.6589 66.2567  Venezuela I Semidecidual 157
Cerro Caditumini 492278  67.21389  Venezuela | Ombrdfila 961
Cerro Carabiro 7.6694 64.249167 Venezuela | Semidecidual 309
Cerro Cuchivero 7.54583 66.866389  Venezuela | Semidecidual 375
Cerro El Bongo 7.1256  66.94861 Venezuela | Semidecidual 221
Cerro Majaguillal 6.9494 66.562  Venezuela | Semidecidual 273
Cerro Pan de Azlcar 7.5872 66.178056  Venezuela I Semidecidual 126
Cerro Pelado -15.32 62.8472 Bolivia I Semidecidual 333
Cerro Peléo -14.53917 61.498056 Bolivia | Semidecidual 398
Cerro San Borja 6.03056 67.385278 \enezuela | Semidecidual 131
Cerro Surapire 6.46972 64.571389 \enezuela | Ombrofila 576
Cerro Toribio 7.5975 63.085278 Venezuela | Semidecidual 494
Cerro Ucata 4.14194 67.6525 Venezuela | Ombrofila 151
Cerros de Mavicure 3.463 67.96083 Colémbia | Ombrofila 146
Cerros Minas 2.663 69.294167 Coldémbia | Ombrdfila 569
Cerros Vichada 4.89389 67.8894  Colémbia | Ombrdfila 117
Claudio -20.4189 44.629167 MG - Brasil | Semidecidual 850
gggfﬁ:@é" do Mato -18.9289 43.686389 MG -Brasil FR  Ombréfila 1295
Conselheiro Mata -18.31972 43.9961 MG -Brasil FR Ombrofila 1020
Coqueiral -21.084 45.35 MG - Brasil | Semidecidual 830
Dedo de Deus -22.5025 43.044167 RJ-Brasil FR Ombrdfila 1248
Diamantina -18.2575 43.596945 MG - Brasil FR Ombrdfila 1116
Gongo Soco -19.951  43.61361 MG - Brasil FR Ombrdfila 1332
Gouveia Datas -18.4375 43.695 MG -Brasil FR Ombrofila 1267
Guaranta do Norte -9.670278 54.8678 MT - Brasil | Semidecidual 421
Ibitipoca -21.69083 43.880278 MG - Brasil FR Ombrofila 1537
Itacambira -16.9389  43.36389 MG -Brasil FR Ombrdfila 1125
Itamonte -22.36528 44,8089 MG -Brasil FR Ombrofila 1785
Serra do Cipd, Juquinha  -19.26139 43.5467 MG -Brasil FR Ombrofila 1291
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Tabela A— Localizacdo, altitude e deciduidade de cada uma das éareas utilizadas na

amostragem. FR ¢é floresta rupicola e | corresponde a inselberg. (continua)
Area lat long Localizacdo Tipo Deciduidade Altitude (m)

Serra do Cipd, Lapinha -19.16056 43.651389 MG - Brasil FR Ombrofila 1113
Lindosa 2473  72.62861 Colémbia | Ombrofila 303
Los Castillitos 4.1475 66.6978  \enezuela | Ombrdfila 124
Los Dorados 2.610278 72.91694 Colombia | Ombrofila 303
Los Pijiguaos 6.55694  66.78972  Venezuela I Semidecidual 503
Mariana -20.36083 43.4567 MG - Brasil FR Ombrdfila 1260
Milagres -12.8694 39.832 BA - Brasil | Decidual 455
Mont-Chauve 3.82083  52.75583 Guiana | Ombrofila 274
Monte Karupina 3.48972 51.63056 AP - Brasil | Ombrofila 321
Monte Verde -22.87972 46.031 MG -Brasil  FR Ombrofila 1701
Morraria do Abonari -1.370278 60.271389 AM - Brasil | Ombrdfila 301
Morro dos Seis Lagos 66.675 0.281389 AM -Brasil FR Ombrofila 350
Pao de Acucar -9.745 37.3972 AL - Brasil | Decidual 89

Pao de Aglcar MS -21.44472 57.8925 MS - Brasil | Decidual 459
Paranaita -9.59389  56.83083 MT - Brasil | Semidecidual 354
Parque do Cristalino -9.561389 55.832 MT - Brasil | Semidecidual 356
Pedra Azul -15.954  41.30083 MG - Brasil | Decidual 731
Pedra do Bau -22.68361 45.654 SP-Brasil FR Ombrofila 1781
Pedra Lavada -6.804167  36.44972 PB - Brasil | Decidual 539
Pedral do Erepecuru 0.57361 55.80056 PA - Brasil | Ombrdfila 350
Pedral do Mapinguari -9.1594  64.82278 RO - Brasil | Ombrdfila 336
Pico do Itabirucu -19.64389 43.3078 MG -Brasil FR Ombrdfila 1133
Pico do Itambé -18.43194 43.3625 MG - Brasil  FR Ombrofila 1335
Pico do Papagaio -22.04194 44.650278 MG - Brasil FR Ombrofila 1978
Pico do Rondom 1535278 62.83056 AM - Brasil | Ombrofila 558
Piedra Arauicaua 149972  66.13861 Venezuela | Ombrofila 443
Piedra de Curimacare 2.808056 66.0725  Venezuela | Ombrdfila 202
Piedra del Cocuy 1.235278 66.81861 \enezuela | Ombrdfila 212
Piedra Pavon 5.98194 67.0345 Venezuela | Ombrdfila 285
Pocos de Caldas -21.92806 46.6172 MG -Brasil FR Ombrdfila 1274
Puerto Paez 6.348056 67.4267  \enezuela | Semidecidual 132
Quixada -4.9183  39.07194 CE - Brasil | Decidual 226
Raudal de Atures 5.6361 67.6278 \enezuela | Semidecidual 96

Alto Rio Asisa 4.3761 65.85083 Venezuela | Ombrdfila 367
Alto Rio Siapa 1.6767 65.69972 Venezuela | Ombrofila 307
Rios de Piedra 8.34278 62.411389  Venezuela | Semidecidual 133
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Tabela A— Localizacdo, altitude e deciduidade de cada uma das éareas utilizadas na
amostragem. FR ¢é floresta rupicola e | corresponde a inselberg. (conclusao)

Area lat long Localizacdo Tipo Deciduidade Altitude (m)
Serra da Babilonia -20.4978  46.47083 MG - Brasil FR  Semidecidual 1061
Serra da Lua 2.3561 60.331945 RR - Brasil | Ombrofila 929
Serra da Muralha -9.5378 65.454 RN - Brasil I Semidecidual 226
Serra da Pedra Grande -20.12306 44353 MG -Brasil  FR Ombrofila 1296
Serra da Piedade -19.8156 43.678 MG -Brasil  FR Ombrofila 1381
Serra das Andorinhas 48.53861 6.265278 PA-Brasil FR Semidecidual 419
Serra de Anaua 1.505278 60.2589 RR - Brasil | Ombrofila 551
Serra de Apiacas -10.81972 57.43278 MT -Brasil FR  Semidecidual 405
Serra de Carrancas -21.595  44.65167 MG -Brasil FR Ombrofila 1435
Serra de Guajara-Mirim  -10.57472 64.6589 RN - Brasil | Ombrofila 339
Serra de Jacamim -0.35194  65.49945 AM - Brasil | Ombrofila 311
Serra de Ouro Branco -20.5061 43.650278 MG -Brasil FR Ombrofila 1305
Serra de Sao Jose -21.067  44.14278 MG -Brasil FR  Semidecidual 1154
Serra do Ambrosio -18.1025 43.103 MG -Brasil  FR Ombrofila 1209
Serra do Aracé 63.238056 0.87472 AM -Brasil  FR Ombrofila 1117
Serra do Cabral -17.76083 442278 MG - Brasil  FR Ombrofila 1087
Serra do Cachimbo -9.48056  54.58194 PA - Brasil | Semidecidual 558
Serra do Curral -19.93583 43.8972 MG - Brasil  FR Ombrofila 1020
Serra do Divisor 73.3256 8.413056 AC-Brasil FR Ombrdfila 418
Serra do Grilo 1.70416  69.43389 Colémbia | Ombrdfila 344
Serra do Rola-Moca -20.06639 44.0378 MG -Brasil  FR Ombrdfila 1207
Serra do Roncador -15.3789  52.39472 MT -Brasil FR  Semidecidual 817
Serra Fina -22.42806 44.876389 MG -Brasil FR Ombrofila 2278
Serra Negra -21.96472 43.864167 MG - Brasil FR Ombrofila 1589
Serra Onori 66.201 0.5861 AM -Brasil FR Ombrofila 967
Sete Quedas -9.3683  56.74861 MT - Brasil | Semidecidual 350
Shea Rock 2.8494  59.13056 Guiana | Ombrdfila 193
Sierra de Baraguan 6.9878  66.99583  Venezuela | Semidecidual 414
Tobogan de la Selva 5.390278 67.61694  Venezuela | Ombrdfila 110
Trinité 4.620278  53.40472 Guiana | Ombrdfila 406
Tumucumague 2.2025 54.4367 AP - Brasil | Ombrofila 419
Uanari -0.09278  67.20972 AM - Brasil | Ombrdfila 584
Uiramuta 60.0989 48194 RR-Brasil FR Ombrdfila 866
\ergarefia 7.719167 63.431389 Venezuela | Semidecidual 326
\oltzberg 4.6775 56.1822  Suriname | Ombrofila 160
Yekuana 3.381389 65.95 Venezuela | Ombrofila 275




