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RESUMO GERAL

A montagem das comunidades ¢ influenciada por processos histéricos, bidticos e abidticos
que funcionam como filtros que restringem no tempo e no espaco as comunidades locais.
Com base nisto, a hipotese deste trabalho foi que a variagdo na disponibilidade de agua ao
longo do gradiente altitudinal funciona como um fator estruturador das comunidades vegetais.
Deste modo, foram levantadas as seguintes previsdes: 1) nas areas com menor disponibilidade
de agua as plantas terdo folhas com menor area especifica, maiores concentragcdes de
nitrogénio e fosforo, madeira mais densa, menor quantidade de agua saturada no caule e
alturas mais baixas que nas cotas de maior altitude; 2) havera menor diversidade taxondmica
na 4area com menor disponibilidade de 4gua; o inverso ocorrendo na area com maior
disponibilidade; 3.1) haverd maiores riqueza e dispersdo funcional conforme aumente a
disponibilidade de 4gua e 3.2) haverd convergéncia funcional nas areas com menor
disponibilidade de agua e divergéncia nas areas com maior disponibilidade. Para testar estas
previsoes foram estimadas as varidveis climaticas, determinadas as propriedades quimicas e
fisicas do solo e mensuradas sete caracteristicas funcionais (foliares, tronco e planta inteira)
em todas as espécies que ocorriam em quatro areas ao longo de um gradiente altitudinal,
localizadas no semiarido, em Pernambuco, Brasil. Foi observado um déficit hidrico médio
anual mais elevado na cota inferior (509 m), na maioria dos meses do ano, ¢ nulo ou quase
nulo nas duas cotas superiores (888 ¢ 1004 m). As areas de 1004 m e 632 m exibiram maior
disponibilidade de nutrientes no solo. A area foliar especifica (AFE), concentragdo de
nitrogénio (CNF) e fosforo (CPF), e a altura maxima (AM) mudaram ao longo do gradiente
altitudinal, sendo que os maiores valores de AFE foram encontrados em 888 m, CNF em 509
m, CPF em 632 m, e AM em 1004. As demais caracteristicas funcionais ndo mudaram ao
longo do gradiente. A maioria das caracteristicas nas diferentes areas ndo mostrou sinal
filogenético, indicando que o grau de parentesco ndo influenciou nos valores das
caracteristicas funcionais. Cobre (Cu), capacidade de troca cationica (CTC), saturagdo por
bases da CTC a pH 7,0 (V%) e acidez trocavel (H+Al) demonstraram influenciar os valores
das caracteristicas nas diferentes parcelas avaliadas no gradiente. Os resultados demonstram
que as caracteristicas sao influenciadas de forma diferenciada pela mudanca dos processos na
montagem das comunidades. Em relacdo a diversidades taxondmica observa-se aumento da
riqueza, diversidade e equabilidade, seguindo a elevagdo no gradiente. Ja a riqueza funcional,
mostrou que a riqueza funcional sofreu modificagdes ao longo do gradiente, sendo afetada
pelas variaveis abidticas, e mostrando correlacdo com a riqueza taxondmica, o que indica que
esse componente funcional foi afetado pela diversidade taxondmica. A dispersdo funcional
nao mudou e nem mostrou relacio com as variaveis abidticas, indicando similaridade
funcional entre as é4reas. Houve convergéncia das caracteristicas na area de 632 m, e
divergéncia em 1004 m, indicando que processos abidticos possuem maior importancia na
montagem de comunidades em 4areas com menor disponibilidade hidrica e que processos
bioticos passam a ser mais importantes quando os fatores abidticos se tornam menos
limitantes. Esses resultados indicam que os processos que atuam promovendo a coexisténcia
das espécies podem nao ser os mesmos que causam a diferenciagdo funcional.

Palavras chave: Gradiente altitudinal; Caracteristicas funcionais; Diversidade taxondmica;
Diversidade funcional
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ABSTRACT

The assembly of communities is influenced by historical, biotic and abiotic processes that act
as filters that restrict local communities in time and space. Based on this, the hypothesis of
this work is that the variation in the water availability along the altitudinal gradient acts as a
factor of the plant communities. The following predictions were then made: 1) in the lower
altitudes, the plants will display leaves with smaller specific area, higher concentrations of
nitrogen and phosphorus, denser wood, lower amount of water saturation of the stem and
lower heights than in the higher altitude; 2) there will be fewer taxonomic diversity in the area
of lower altitude, the reverse occurring in the area of higher altitude; 3.1) there will be greater
richness and functional dispersion in the higher altitude area, the inverse occurring in the
lower altitude area and 3.2) there will be functional convergence in the areas of lower altitude
and divergence in the higher altitude. In order to test these predictions we estimated climatic
variables, determined soil chemical and physical properties and measured seven functional
traits (leaf, trunk and whole plant) in all the species that occurred in the four areas, along an
altitudinal gradient, in a tropical semiarid, Pernambuco, Brazil. A higher mean annual water
deficit was observed at the lower level (509 m), in most of the months of the year, and was
null or almost null at the two upper levels (888 and 1004 m). The areas of 1004 m and 632 m
showed greater soil nutrient availability. The specific leaf area (SLA), nitrogen concentration
(LNC) and phosphorus (LPC), and maximum height (MH) changed along the altitudinal
gradient, with the highest SLA values found at 888 m, LNC at 509 m, LPC at 632 m, and MH
at 1004, the other functional characteristics did not change along the gradient. Most of the
characteristics in the different areas did not show a phylogenetic signal, indicating that the
degree of kinship did not influence the values of the functional characteristics. Copper (Cu),
total base saturation (V%), cation exchange capacity (CEC) and hydrogen and aluminium (H
+ Al) showed to influence the values of the characteristics in the different plots evaluated in
the gradient. The results demonstrate that the characteristics are influenced in a differentiated
way by the change of processes in the assembly of the communities. In relation to the
taxonomic diversity it is observed an increase of the richness, diversity and equability,
following the elevation in the gradient. Already the functional diversity, showed that the
functional richness underwent modifications along the gradient, being affected by the abiotic
variables, and showing correlation with the taxonomic richness, indicating that this functional
component was affected by the taxonomic diversity. The functional dispersion did not change
and did not show any relation with the abiotic variables, indicating functional similarity
between the areas. There was a convergence of characteristics in the area of 632 m and
divergence in 1004 m, indicating that abiotic processes are more important in the assembly of
communities in areas with less water availability and that biotic processes become more
important when abiotic factors become less limiting . These results indicate that the processes
that act to promote the coexistence of species may not be the same as those that cause
functional differentiation.

Keywords: Altitudinal gradient; traits; Taxonomic diversity; Functional diversity
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1. INTRODUCAO GERAL

A montagem de comunidades vem ganhando destaque desde que foi publicada
(DIAMOND, 1975, KEDDY,1992a; KRAFT; ACKERLY, 2013; MENEZES et al., 2016). A
montagem ¢ influenciada por processos historicos, bidticos e abidticos que funcionam como
filtros que restringem no tempo e no espago as comunidaddes locais, refletindo os efeitos
acumulados desses processos estruturadores (HILLERISLAMBERS et al., 2012).

A hipotese de filtragem abidtica afirma que fatores limitantes abidticos levam a
selecao de linhagens especificas e reduzem a diferenciacao das caracteristicas dentro da
comunidade, selecionando espécies com tolerancias ecologicas semelhantes (WEIHER;
KEDDY, 1995; DIAZ et al., 1998; GARNIER et al., 2004). Essa abordagem trata da selegéo
das caracteristicas funcionais dos individuos em resposta as altera¢des nas variaveis abioticas
(DIAZ; CABIDO, 2001). Mouchet et al. (2010) apontaram que essa abordagem permite
revelar os processos que estruturam as comunidades biologicas.

Entender os padrdes de distribuicdo dos organismos ao longo de gradientes abidticos,
sejam eles espaciais ou temporais, tem sido foco de muitos estudos (WHITTAKER, 1965;
QIAN et al.,, 2007; CHU; LEE, 2017). H4 mais de dois séculos sdo reconhecidos dois
principais padrdes de distribui¢do: os gradientes latitudinais e altitudinais (LOMOLINO,
2001). Nas décadas de 1960 e 1970 surgiram estudos que buscavam aprofundar o
entendimento do padrao altitudinal de distribuicdo dos organismos (WHITTAKER, 1965;
1967; JANZEN, 1967; TERBORGH, 1971).

Sabe-se que, em geral, riqueza e abundancia de espécies vasculares crescem até
altitudes intermediarias (1000 a 1500 m), decrescendo dai para cima (DE BELLO et al., 2006;
BHATTARALI et al., 2014). Quando se busca relacionar padrdes de diversidade taxondmica
com funcional percebe-se que duas expectativas sdo geradas: 1) o aumento na riqueza de
espécies levaria ao aumento da diversidade funcional, pois maior nimero de espécies
aumentaria a chance de respostas funcionais diferenciadas frente a modificagdes nas variaveis
abioticas (DIAZ; CABIDO, 2001). 2) aumento na riqueza de espécies em areas nas quais os
fatores abioticos sdo limitantes levaria a aumento da similaridade de fung¢des geradas pela
convergéncia funcional, pois haveria exclusdo de espécies com caracteristicas ndo adaptadas
(CORNWELL et al., 2006).

A possibilidade desses dois padrdes dicotomicos ocorrerem torna de suma importancia
a realizagdo de trabalhos que busquem entender a montagem das comunidades, incluindo os

principais filtros e o sucesso das espécies/caracteristicas frente a esses filtros (KEDDY, 1992;
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DIAZ; CABIDO, 2001), principalmente nas regides tropicais, em decorréncia da alta
diversidade bioldgica (PIANKA, 1966). Apesar do efeito que gradientes altitudinais podem
exercer sobre as comunidades, poucos estudos exploraram a variagao na diversidade biologica
e na composi¢ao funcional ao longo de gradientes altitudinais (HERNANDEZ-CALDERON
etal., 2014).

Assim, este trabalho teve como objetivo investigar a influéncia do gradiente altitudinal
na diversidade taxonomica e funcional de plantas em uma floresta tropical sazonalmente seca.
Testaram-se as seguintes hipoteses: 1) os valores das caracteristicas funcionais mudam em
resposta as variagdes na disponibilidade de agua que acompanham a elevagdo do gradiente
altitudinal. Assim, espera-se que nas cotas de menor altitude as plantas apresentem menor area
foliar especifica, maiores concentragdes de nitrogénio e fésforo, madeiras mais densas, menor
quantidade de 4gua saturada no caule e alturas mais baixas, com esses valores se invertendo
ao longo do gradiente altitudinal (capitulo 1). 2) as diversidades taxondmica e funcional
sofrem alteragdo em resposta as variagcdes na disponibilidade de 4gua que ocorrem ao longo
do gradiente altitudinal. Assim, espera-se que a diversidade taxondmica e funcional apresente

uma relagao positiva com a altitude (capitulo 2).

2. REVISAO DA LITERATURA
2.1 Montagem de comunidades

A montagem das comunidades trata da coexisténcia das espécies que pode ser
consequéncia do acaso, de padrdes historicos de especiacdo e migracdo, da dispersdo, de
fatores abioticos, de interacdes bidticas, e de todas as combinagdes possiveis entre esses
processos (GOTZENBERG et al., 2012). Conhecendo-se todas as espécies que compdem a
comunidade, sistematizando informacdes sobre suas caracteristicas, sendo elas morfolégicas,
fisioldgicas ou ecoldgicas, seria possivel prever o efeito de diferentes processos ecoldgicos
em sua montagem (KEDDY, 1992a; WEBB et al., 2002; CAVENDER-BARES et al., 2009).
HilleRisLambers et al. (2012) afirmaram que a montagem seria a atuacdo daqueles processos
gue determinam as espécies do pool regional que permanecerdo nas comunidades locais.
Permanecer significa, sequndo Kraft e Ackerly (2013), ser tolerante ao estresse nas fases de
germinacdo, estabelecimento e reproducéo, garantindo que a préxima geracao estara presente

na comunidade.
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O termo montagem de comunidades foi citado a primeira vez por Diamond (1975),
que o definiu como sendo um conjunto de regras que regiam os padrdes de coexisténcia de
aves no arquipélago de Nova Guiné. O arcabouco estava pautado nas restricGes bidticas
(competicdo interespecifica), sendo amplamente criticado em razdo de ndo apresentar
previsdes testaveis (CONNOR; SIMBERLOFF, 1979; NUNEZ; NUNEZ, 2005). Keddy
(1992a), por sua vez, observou que as regras de montagem ndo poderiam ser pautadas
exclusivamente nas interacdes bidticas (competicdo interespecifica), pois os fatores abioticos
também exerciam influéncia sobre o banco regional de espécies, e sobre os padrdes
observados nas comunidades locais.

Cavender-Bares et al. (2009) incorporaram a estocasticidade no conceito de montagem
de comunidades, afirmando que dispersdo, extingdo e especiacdo também influenciam os
padrdes observados em comunidades estabelecidas. Gotzemberg et al. (2012) sintetizaram as
idéias e afirmaram que a comunidade seria montada por filtros ligados a dispersao, condi¢des
abidticas ou bidticas que seraim fatores responsaveis pela limitacdo da coexisténcia das
espécies, podendo atuar no tempo e no espaco (GRIME, 1977; WOODWARD; DIAMENT,
1991; KEDDY, 1992a; DIAZ et al., 1998).

A montagem de comunidades estd em evolucdo e possui grande potencial de
explicagdo dos padrfes observados na natureza (MENEZES et al., 2016); seria um analogo a
selecdo natural, a nivel de comunidade, cujo objetivo seria predizer que subconjunto de
espécie do conjunto total ocorreria em um habitat especifico (KEDDY, 1992b; KRAFT;
ACKERLY, 2013).

2.2 Filtros abitticos em gradientes altitudinais

Considerando apenas os filtros abidticos, a hipotese de filtragem ambiental prevé que
as caracteristicas das espécies sdo selecionadas tornando-as adaptadas a sobreviver e crescer
em ambientes especificos (WEIHER; KEDDY, 1995; DIAZ et al., 1999; PAVOINE et al.,
2011).

Gradientes, em termos ecologicos, podem ser entendidos como variacdes no ambiente
possiveis de serem mensuradas usando 0s mesmos métodos e escalas, em todas as
comunidades de interesse (WILSON, 1992). Os gradientes abioticos podem limitar a
distribuicdo dos organismos e de suas caracteristicas, dependendo de sua capacidade de ajuste
fisiologico (JANZEN, 1967; NAVAS, 2003). Entender os padrdes de distribuicdo dos
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organismos ao longo desses gradientes, sejam espaciais ou temporais, tem sido foco de muitos
estudos (WHITTAKER, 1965; JANZEN, 1967; TERBORGH, 1971; QIAN et al., 2007). Dois
padrdes de distribuicdo séo reconhecidos desde o século XVII: os gradientes latitudinais e 0s
gradientes altitudinais (LOMOLINO, 2001).

Seguindo Kdorner (2007) hd uma confusédo na literatura sobre quais seriam as variagées
nas condicdes abidticas que acompanhariam os gradientes altitudinais. Ele afirmou que ha
quatro mudancas atmosféricas diretamente associadas a altitude: a diminuicdo da pressdo
atmosférica total e parcial dos gases, 0 aumento da radiacdo, e a reducdo da temperatura
atmosfeérica.

Sabe-se que para cada 1000 m de altitude, a pressdo atmosférica diminui 11%, no
entanto, reconhece-se que 0s padrdes médios exatos variam de acordo com a temperatura e a
umidade (KORNER, 2007). Ja a temperatura do ar cai 6° C a cada 1000 m de elevacio, e essa
queda influencia outros fatores de importancia considerdvel para os organismos, como a
reducdo na capacidade do ar em manter a umidade, o que estabelece limites inferiores para o
déficit de pressdo de vapor, diminuindo assim, a transpiracdo (SMITH; GELLER, 1979;
KORNER et al., 1983). Mas esta modificacdo nas condicdes atmosféricas depende também de
outros fatores, como a radiacdo solar, a velocidade dos ventos e a capacidade de
armazenamento de agua do solo (KORNER, 2007). A distribuicido da precipitacio pode
também diferir entre regides geograficas, e 0s principais fatores que a determinam nas
montanhas sdo a temperatura do ar, a concentracdo de vapor de agua, o déficit de saturacdo do
ar na base da montanha, a taxa de temperatura da encosta e sua posicdo (barlavento ou
sotavento) em relacdo a direcdo média dos ventos (BARRY, 2007).

A precipitagdo tambeém esta relacionada com a disponibilidade de nutrientes no solo
(AUSTIN; VITOUSEK, 1998; SCHULZE et al. 1991; QUILCHANO, 1993; BENNER et al.,
2011), uma vez que, até certo ponto, o aumento na precipitacdo, gerado pela elevacdo da
altitude (OOMMEN; SHANKER, 2005) pode gerar uma menor disponibilidade de nutrientes
no solo, seja por agdo direta, como lixiviagdo e intemperismo, ou indireta como turnover e
absorcdo de nutrientes pelas plantas (VINTON; BURKE, 1995; BOCKHEIM et al., 2000;
RECH et al., 2001). A baixa disponibilidade de nutrientes no solo ainda pode prejudicar o
acesso a agua por reduzir a taxa de crescimento de raizes (GIVNISH, 1987), e
consequentemente, dificultar a absor¢é@o de nutrientes no solo pelas plantas (DUNHAM; NYE
1976; MACKAY; BARBER, 1985a; b; KUCHENBUCH et al., 1986).
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Apesar de todas as interagdes e influéncias locais, padrOes gerais podem ser
percebidos. Assim, elevacBes intermedidrias (até cerca de 1000 m) na altitude geram:
diminuicdo na temperatura, mudanca no balanco hidrico, mudanca na umidade absoluta e na
pressdo parcial de O, e CO,; incremento na intensidade de radiacdo ultravioleta, condutancia,
com niveis mais elevados de luz e diminuicdo da velocidade dos ventos (KORNER et al.,
1989; BARRY, 2007; SIQUEIRA; ROCHA, 2013). Vale ressaltar que essas mudancas séo
graduais e influenciam as respostas bioldgicas em diferentes escalas espaciais (BARRY,
2007; CORNELL; LAWTON, 1992).

Janzen (1967) afirmou que as modificagdes nas condi¢bes abiodticas seriam mais
relevantes em regides tropicais, devido & maior uniformidade de temperatura e, muitas vezes,
a precipitacdo, pois devido a maior estabilidade climatica a adaptacdo a variacdo nas
condicdes abioticas seria mais dificil nas montanhas tropicais, quando comparadas com as
montanhas nas regides temperadas.

Conclui-se, portanto, que as mudancas na altitude podem ser representadas pelas
alteracdes fisicas diretas, advindas da subida em relacdo ao nivel do mar, como pressao
atmosférica e temperatura, e as indiretas, como umidade, vento (KORNER, 2007) e variagio
na disponibilidade de nutrientes do solo (OOMMEN; SHANKER, 2005).

No semidarido brasileiro, as maiores altitudes sdo relativamente baixas, com picos
atingindo pouco mais de 1000 m (SAMPAIO, 2010). As temperaturas sao elevadas (25 a 30°
C), porém mais amenas gque as encontradas nas areas mais baixas, com pouca variacao
espaco-temporal. As areas mais altas apresentam maior umidade, balanco hidrico mais
favoravel, e menores taxas de evapotranspiracao que as areas mais baixas (SAMPAIO, 2010).
Assim, parece que as regides montanhosas no semiarido brasileiro impdem menor estresse
fisiolégico para as comunidades vegetais (SANDERS et al., 2003). O fator limitante e
variavel para a montagem das comunidades, nas menores elevagdes no semiarido brasileiro é
a dgua, que varia muito no tempo e no espago. Variam ndo s6 as chuvas, mas também a sua
drenagem, sendo que os solos e a topografia também mudam nas diferentes altitudes e podem
alterar a disponibilidade da dgua (SILVA et al., 2014).

2.3 Variacao nas caracteristicas funcionais das plantas em funcéo de variaveis abioticas

Caracteristica funcional seria “qualquer caracteristica morfoldgica, fisiologica ou

fenolégica mensuravel no nivel individual, desde o nivel da célula até o organismo inteiro,
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sem referéncia ao meio ambiente ou a qualquer outro nivel de organizacdo” (VIOLLE et al.,
2007). Algumas listas de caracteristicas e suas respostas a mudancgas nos processos abiéticos
foram publicadas (WEIHER et al., 1999; CORNELISSEN et al., 2003; DIAZ et al., 2007;
LAVOREL et al., 2007; KRAFT et al., 2008).

As caracteristicas ligadas a folhas seriam fundamentais para captura de luz e
armazenamento de nutrientes essenciais ao processo fotossintético (WESTOBY, 1998;
POORTER et al., 2008). A precipitacdo é citada como fator estruturador para area foliar
especifica, concentracdes de nitrogénio e fosforo foliar, sendo esperadas baixas areas foliares
especificas e altas concentracfes de N e P em &reas com baixa precipitacdo (AUSTIN;
VITOUSEK, 1998; WRIGHT et al., 2001; COELHO et al., 2017).

De forma geral, sdo conhecidas duas estratégias de aquisicdo e uso dos recursos: a
conservativa e a aquisitiva (DONAVAN et al., 2011). Essas duas estratégias sdo extremos de
padrdoes amplamente demonstrados para plantas e constituem o espectro de economia das
folhas (WRIGHT et al., 2004). De forma que em locais com baixa disponibilidade de recurso
as plantas apresentariam crescimento lento, folhas com baixa concentracdo de nutrientes,
baixa taxa fotossintética, baixa taxa de respiracdo, caracteristicas conservativas. Em locais
com alta disponibilidade de recursos espera-se, rapido crescimento, alta concentracdo de
nutrientes nas folhas, alta taxa fotossintética, alta taxa respiratdria, caracteristicas aquisitivas
(WRIGHT et al., 2004).

Assim, Lohbeck et al. (2013) previu que, em florestas secas, espécies conservativas
dominariam no inicio da sucessdo, sendo substituidas por espécies aquisitivas no final da
sucessdo, favorecendo a utilizagdo dos recursos. Os autores observaram que as diferentes
caracteristicas respondiam de forma diferenciada as modificagBes abidticas e que em
ambientes secos ndo era possivel classificar as espécies como aquisitivas ou conservativas
(LOHBECK et al., 2015). Uma das explicacOes seria a alta plasticidade que a folha possui
(VALLADARES et al., 2000), tornando dificil o estabelecimento de padrGes gerais.

Chave et al. (2009) afirmaram que as caracteristicas de madeira séo essenciais para o
desempenho da planta. A madeira fornece apoio mecanico acima do solo, possibilitando as
plantas ter copas maiores e mais altas, logo, maior interceptacéo da radiagdo solar (ROWE;
SPECK, 2005). Ela armazena e conduz &gua e nutrientes (SPERRY et al.,, 2008;
KOZLOWSKI, 1992), alem de enfrentar demandas conflitantes fisiologicas, estruturais e
defensivas. Portanto, as caracteristicas da madeira refletem importantes papéis funcionais, e,

por isso, sdo consideradas de extrema importancia pelos ecélogos (CHAVE et al., 2009).
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Slik et al. (2010) demonstraram diminui¢cdo da densidade da madeira em funcdo do
aumento da precipitacdo e dos nutrientes no solo em floresta tropical. Entretanto, em
ambientes com menor precipitagdo, a maior densidade da madeira seria importante por
diminuir a cavitacdo, evitando, assim, a embolia (HACKE et al., 2001; MARKESTEIN;
POORTER, 2009). A quantidade de &gua saturada no caule possui uma rela¢do inversa com a
densidade da madeira (LIMA et al., 2012), e por essa raz&o, espera-se que a quantidade de
agua saturada no caule seja maior quando houver maior precipitacdo e mais nutrientes no
solo. Esse padrdo é importante porque a agua armazenada no caule pode ser utilizada para
brotamento e floracdo em periodos de baixa disponibilidade de 4gua (BARBOSA et al.,
2003).

A altura maxima, outra caracteristica ligada ao acumulo de biomassa, fornece um
importante dado ecologico, pois informa sobre a capacidade da espécie de acessar a luz
(WESTOBY, 1998; POORTER et al., 2005). Sendo a luz um recurso unidirecional e
assimétrico, as espécies que conseguem atingir o dossel mais rapidamente terdo maior acesso
a este recurso, que é fundamental para seu desempenho, e conseguirdo crescer mais e ter
menores taxas de mortalidade (POORTER et al., 2008).

Alguns estudos ja relataram a interagdo entre as variaveis abioticas e as caracteristicas
funcionais. Cunningham et al. (1999), avaliando como a disponibilidade de nutrientes no solo
e de agua influenciam as caracteristicas funcionais, verificaram que em ambientes mais secos
0s nutrientes exerciam maior efeito sobre as caracteristicas funcionais do que em ambientes
com maior disponibilidade de dgua. Ordonez et al. (2009), Cunningham et al. (1999) e Coelho
et al. (2017) relataram uma relacdo positiva entre nutrientes no solo, area foliar especifica,
concentracdo de nitrogénio e fosforo foliar. Pescador et al. (2015) relataram fracas relacGes

entre a maioria das caracteristicas funcionais mensuradas e a variacdo na altitude.

2.4 Variacao da diversidade taxondmica em funcgéo da altitude

Uma definicao conceitual de diversidade de espécies diz que “diversidade de espécies
¢ a variedade estrutural e funcional das formas de vida em termos genéticos, populacional,

de comunidade, e nos diversos niveis do ecossistema” (WILSON, 1992).

A diversidade observada em uma paisagem pode ser dividida em trés componentes,
sendo eles: diversidade alfa (a), beta () e gama (y) (WHITTAKER, 1960). A diversidade alfa

¢ a diversidade de uma amostra representando uma unica comunidade (GUREVITCH et al.,
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2009), ou riqueza local de espécies (BEGON et al., 2007), ou ainda, riqueza de espécies da
comunidade, ou de um dado estrato, ou de um grupo de organismos em um estrato
(WHITTAKER, 1960). A diversidade beta mede as substituigdes, ou dissimilaridades, de
espécies entre as comunidades, ou seja, quanto ¢ adicionado de diversidade de espécies
quando se agrupam comunidades diferentes (de BELLO et al., 2009) ou, mede as variagdes na
distribui¢do ou abundéancia de espécies entre comunidades ou ao longo de um gradiente
ambiental (CIANCIARUSO, 2009). Ou ainda, diversidade beta pode ser entendida como o
grau de modificagdo da composicdo comunidade, ou sua diferenciagdo ao longo de um
gradiente ambiental (WHITTAKER, 1960). E a diversidade gama ¢ a diversidade de uma
paisagem ou de um grupo de amostras que inclui mais de uma comunidade (GUREVITCH et
al., 2009) ou riqueza regional de espécies (BEGON et al., 2007). Ou ainda, diversidade gama
representa a combinagdo de um nimero de amostras da comunidade que sofre a influéncia de
variagdes ambientais, sendo que esse valor ¢ uma combinagdo da diversidade alfa e beta
(WHITTAKER, 1960).

Os diferentes processos observados nos gradientes altitudinais influenciam a riqueza e
estrutura floristica e causam modificacdo na composicao taxonémica das espécies vegetais
(GASTON, 2000; GRYTNES et al., 2006; GUO et al., 2013; SANCHEZ et al., 2013).
Acredita-se que as modificacfes que ocorrem na vegetacdo sejam causadas pelas alteracoes
na temperatura, jA que menores temperaturas podem levar a diminuicdo na produtividade
primaria (RAHBEK, 1995; WANG et al., 2009), o que altera o metabolismo das plantas e as
relacBes bidticas (WANG et al., 2009). Essa seria a mesma explicacdo para os padrbes de
riqueza de espécies observados em gradientes latitudinais (RAHBEK, 1995).

De modo geral, a riqueza de espécies tende a diminuir com o0 aumento da altitude em
regides tropicais e temperadas (GRAHAM, 1990; HUNTER; YONZON, 1993; REZENDE et
al., 2015), e as altitudes intermediarias (entre 1000 e 1500 m) podem apresentar picos de
maior riqueza de espécies (RAHBEK, 1995; LOMOLINO, 2001; RAHBEK, 2005; ZHAO et
al., 2005; SANCHEZ et al., 2013). Contudo, 0 aumento da riqueza de espécies em altitudes
intermediarias nem sempre € comprovado, pois a maioria dos estudos ndo analisa a
distribuicdo das espécies ao longo de todo o gradiente altitudinal, provavelmente devido a
dificuldade de encontrar habitats naturais em toda a sua extensdo (RAHBEK, 1995) e pela
dificuldade de acesso (RAHBEK, 1995; EISENTOHR et al., 2013), o que pode levar a um
equivoco na interpretacdo dos dados (RAHBEK, 1995).
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Em 50% dos trabalhos revisados por Rahbek (1995), a riqueza de espécies em
diferentes grupos taxondmicos apresentava uma tendéncia unimodal, com aumento em
altitudes intermediarias; em 25% apresentava queda com o aumento da altitude; e em 25% era
semelhante em altitudes baixas e intermediarias, com decréscimo em altitudes maiores.
Estudos avaliando plantas vasculares também mostraram maior riqueza de espécies em
altitudes intermediarias (LIEBERMAN et al., 1996; AUSTRHEIN, 2002; EISENTOHR et al.,
2013; SANCHEZ et al., 2013; BHATTARAI et al., 2014), ou diminuicdo de riqueza de
espécies com o aumento da elevacdo (RAHBEK, 2005; VAZQUEZ; GIVNISH, 1998;
ROCHA; AMORIM, 2012). Contudo, Bhattarai et al. (2014) chamaram a atencdo para 0s
diferentes métodos utilizados para verificar a relacdo entre altitude e riqueza de espécies e
afirmaram que as diferencas de métodos dificultam o entendimento sobre os reais padrdes.

Para arvores de florestas tropicais os padrdes de composicdo floristica sdo bem
documentados (HEMP, 2006; KESSLER, 2000). Grande parte dos estudos aponta que 0s
fatores relacionados a altitude desempenham um importante papel na montagem das
comunidades vegetais, mas que outros fatores, tais como grau de inclinacdo (VAZQUEZ;
GIVNISH, 1998) e topografia, também influenciam (HOMEIER et al., 2010; EISENTOHR et
al., 2013).

Rezende et al. (2015), analisando a Floresta Atlantica ao longo de gradientes
altitudinais, observaram alta variacao floristica ao longo das zonas altitudinais, como também
decréscimo da riqueza de espécies em maiores altitudes, seguindo o padrdo apontado acima.
Os autores afirmaram que o padrdo de reducdo na riqueza de espécies pode estar associado a
fatores abioticos ou reducdo da area, bem como a fatores ligados a esforco de coleta, devido a
maior dificuldade no acesso a areas ingremes.

Ferraz et al. (2003) observaram que 0 aumento da altitude levou a reducdo da
temperatura e aumento da precipitacdo, quando comparadas as condicdes climaticas
encontradas nas terras baixas na mesma latitude, fato que causou uma diferenciacéo floristica
ao longo de gradientes altitudinais e maior biomassa vegetal, plantas mais altas e com maior
didmetro nas maiores altitudes. Ferraz et al. (1998) constataram maior riqueza de espécies
entre 1100 e 900 m de altitude e associaram o fato a temperaturas mais amenas, maiores taxas
de precipitacdo e maior fertilidade dos solos que nas terras mais baixas. Silva et al. (2014)
também encontraram aumento da riqueza de espécies com o aumento da altitude, e atribuiram

0 padrdo encontrado a maior perturbacdo antropica em altitudes mais baixas.
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Contudo, tém-se notado que para uma descricdo completa da diversidade e a
inferéncia dos processos estruturadores das comunidades é necessario abordar suas diferentes
facetas taxonémica, funcional e filogenética (PAVOINE; BONSAI, 2011; SWENSON,
2013).

2.5 Diversidade funcional

A descricdo das comunidades com base exclusivamente na riqueza de espécies nao
retrata a importancia da diversidade de fungdes que as espécies exercem e nao leva em
consideragdo os efeitos que a extingao ou introdugdo de novas espécies possam causar nos
processos e servigos ecossistémicos (DIAZ et al., 2007). A diversidade funcional informa
sobre a importancia das caracteristicas dos individuos para o seu sucesso frente aos fatores
limitantes impostos, independente da sua linhagem evolutiva (DIAZ; CABIDO, 2001). E ¢
definida como uma propriedade que expressa o valor, a distribuicdo e a abundancia relativa
das caracteristicas funcionais dos organismos (DIAZ et al., 2007), é reconhecida como um

elemento que afeta o funcionamento dos ecossistemas (DIAZ; CABIDO, 2001).

Existem duas formas principais para expressar a diversidade funcional em plantas: 1) a
descontinua, que trata dos tipos funcionais, € 2) a continua que quantifica a diversidade
funcional a partir de indices (PETCHEY; GASTON, 2006).

Tipos funcionais sdo formados por organismos que compartilham respostas
semelhantes frente aos filtros e efeitos similares sobre o funcionamento dos ecossistemas,
expressos na forma de caracteristicas funcionais com valores similares (LAVOREL et al.,
1997). Petchey et al. (2004) afirmaram que a classificagdo das comunidades através dos tipos
funcionais ndo ¢ satisfatoria, pois o significado das diferengas funcionais interespecificas ¢é
arbitrario, ja que o pesquisador assume que as espécies de um mesmo grupo funcional sdo
funcionalmente idénticas. Assim, indices de diversidade funcional sio uma alternativa a
classificagdo em grupos discretos (PLA et al., 2011). No entanto, ¢ grande o niimero de
formas de se estimar a diversidade funcional e ndo héd consenso entre os autores (PETCHEY
et al., 2004). Uma saida ¢ a utilizagdo de combinacdes de indices (CASANOVES et al.,
2011).

Os indices de diversidade funcional visam a demonstrar o quanto as espécies estdo
dispersas em um espaco de varias dimensdes de caracteristicas funcionais (RICOTTA, 2005;
PETCHEY; GASTON, 2006). Petchey e Gaston (2006) afirmaram que uma das dificuldades

na aplicacdo de indices para calcular a diversidade funcional ¢ a defini¢do de quais tragos
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funcionais respondem a pergunta em questdo, sendo esta escolha particularmente importante
em regides de alta diversidade, como em florestas tropicais (DIAZ et al., 2006a). Outra
questdo importante ¢ a variedade de indices existentes (CASANOVES et al., 2011;
SWENSON et al., 2010), cada um descrevendo diferentes facetas da diversidade funcional
(MOUILLOT et al., 2013), fazendo com que a escolha das caracteristicas a serem mensuradas
e dos indices sejam atreladas aos objetivos de cada trabalho.

Como exemplo de alguns indices, a riqueza funcional (FRic) reflete o efeito que
mudangas na composi¢ao de espécies podem gerar na diversidade funcional, ou seja, a parcela
do espaco funcional preenchido pelas espécies (CORNWELL et al., 2006; VILLEGER et al.,
2008). A dispersao funcional (FDis) mostra as mudangas no desvio da abundéancia ponderada
dos valores das caracateristicas das espécies do centro do espago funcional preenchido pela
comunidade (LALIBERTE; LEGENDRE, 2010). A uniformidade funcional (FEve) mede o
quio regular é a distribui¢io das abundéancias no espago funcional (VILLEGER et al., 2008).
A divergéncia funcional (FDiv) reflete a influéncia que as espécies com caracteristicas
funcionais mais extremas exercem sobre a proporgdo da abundancia total (VILLEGER et al.,
2008).

A utilizagdo de indices de diversidade funcional permite ndo apenas a descricdo de
padrdes, mas também fazer inferéncias sobre a influéncia relativa de processos estruturadores
das comunidades, sendo eles deterministicos, como diferenciacao de nicho (MCGILL et al.,
20006), e/ou estocasticos, como limitagdo de dispersdo e processos demograficos (MCGILL,
2003) em padrdes de coexisténcia de espécies (KRAFT et al., 2008). Essas inferéncias sao
conseguidas a partir da comparagdo dos indices de diversidade funcional com expectativas
nulas, e vém sendo amplamente utilizadas (MOUCHET et al., 2010; SWENSON et al., 2010;
SFAIR et la., 2016).

Vale ressaltar que a importancia de processos deterministicos ou estocasticos na
estruturacdo das comunidades depende da escala espago/temporal e do grupo bioldgico
estudado (WEIHER et al., 2011). Assim, espera-se que a filtragem abidtica, baseada em
nicho, seja um fator estruturador em grandes escalas (KRAFT et al., 2008; FRESCHET et al.,
2011; DE BELLO et al. 2013a; b; CARBONI et al. 2014) e quando as condic¢des abioticas
forem estressantes para o grupo bioldgico avaliado, gerando convergéncia funcional
(CARBONI et al., 2014; MUDRAK et al., 2015).

Os processos deterministicos podem influenciar a estruturacdo das comunidades de

diferentes formas (MUDRAK et al., 2015). Assim, as espécies coexistentes podem ser
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funcionalmente diferentes e ocupar diferentes nichos (divergéncia funcional) ou podem ser
semelhantes em termos de fungdo (convergéncia funcional) e essa semelhanca pode ser
causada pela exclusao de espécies com caracteristicas menos adaptadas as condi¢des abioticas
e bioticas prevalecentes (MUDRAK et al., 2015), pela menor capacidade competitiva
(AARSSEN, 1983; GRIME, 2006; MAYFIELD; LEVINE, 2010; BERNARD-VERDIER et
al., 2012). Este altimo ¢ especialmente importante em sistemas de alta produtividade e com
recursos limitados, nos quais ha intensa competi¢ao por recursos (CARBONI et al., 2014;
MUDRAK et al., 2015).

Assim, alguns estudos que buscaram descrever padrdes, inferir sobre processos e
propor novos indices vém sendo citados (SWENSON et al., 2010; PESCADOR et al., 2015;
SFAIR et al., 2016). Zhang et al. (2014), utilizando indices como diversidade funcional de
caracteristica (FAD), diversidade funcional de caracteristica modificada (MFAD), divergéncia
funcional (FDiv), dispersdao funcional (FDis) e indices baseados em dendrogramas,
observaram alta variacdo da diversidade funcional ao longo de um gradiente altitudinal, com
valores maximos dos indices em altitudes intermediarias (aproximadamente 1500 m de
altitude). Os autores também afirmaram que precipitacdo e temperatura agiram como fatores
geradores dos padrdes observados nas caracteristicas funcionais ao longo do gradiente. Além
disso, todos os indices de diversidade funcional calculados mostraram uma relagdo positiva
com a riqueza de espécies, e negativa com a equabilidade (ZHANG et al., 2014).

Swenson et al. (2010), também estudando gradientes altitudinais em uma mesma
montanha, avaliaram a diversidade B funcional através de indices como a dissimilaridade
funcional (Dp,), o indice funcional de Serensen (Fsor) e a dissimilaridade par-a-par (D), €
perceberam que a similaridade diminuia ao longo do gradiente e que essa diminui¢do de
similaridade funcional ocorria mais bruscamente do que a substituicdo de espécies. Eles
afirmaram que avaliar as taxas de substituicdo, pela comparagdo com modelos nulos,
permitiria inferir sobre processos deterministicos ou estocasticos, influenciando na montagem
das comunidades.

Hernandez-Calderon et al. (2014), utilizando a média ponderada pela abundancia da
comunidade (CWM), demonstraram um aumento da diversidade de espécies nas altitudes
entre 2200 e 2400 m, que a substituicdo das espécies era quase completa em cada nivel
altitudinal em uma mesma montanha, sugerindo que existiam filtros moldando as
comunidades, e que, provavelmente, a disponibilidade de 4gua poderia ser o filtro atuante.

De Bello et al. (2006), utilizando o indice de Rao em gradientes climaticos e em areas
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de pastagem, observaram que ndo houve relacdo entre a diversidade de espécies e a
diversidade funcional. Neste sentido, reconhece-se que o aumento da riqueza de espécies
dentro de um poo/ homogéneo de caracteristicas funcionais pode levar a uma divisao mais
fina do nicho disponivel entre as espécies semelhantes, em vez de uma maior diversidade
funcional (DIAZ; CABIDO, 2001). Assim, o grau de dependéncia da diversidade funcional
em relagdo a diversidade taxondmica pode estar relacionado principalmente a amplitude do
pool de caracteristicas das espécies e sobre como os nichos disponiveis estao divididos entre
as espécies no espaco (DE BELLO et al., 2006). Isto pode ser um ponto interessante para
estimar o mecanismo que regula o funcionamento da biodiversidade sob diferentes
condicionantes abiodticas (SCHMID; HECTOR, 2004). A independéncia demonstrada entre
diversidade de espécies e diversidade funcional aponta que os estudos sobre diversidade
bioldgica precisam associar seus diferentes componentes (DE BELLO et al., 2006).

Assim, reconhece-se que os padrdes observados para diversidade funcional em
gradientes abidticos dependem, em grande parte, dos fatores abiodticos e dos padrdes de

interacao entre as espécies (DE BELLO et al., 2009; KLUGE; KESSLER, 2011).
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RESUMO

Entender os processos estruturadores das comunidades vegetais sob uma pespectiva funcional
com foco na filtragem ambiental pode ajudar a esclarecer as respostas das plantas as
mudangas nas condigdes abidticas. Assim, testou-se a hipdtese de que os valores das
caracteristicas funcionais mudam em resposta a disponibilidade de dgua. Com isso, espera-se
que nas cotas de menor altitude havera folhas com menor area especifica (AFE), maiores
concentragdes de nitrogénio (CNF) e fésforo (CPF), madeiras mais densas (DM), menor
saturacdo do caule por agua (QAgy) ¢ alturas (AM) mais baixas que nas cotas de maior
altitude. Esse estudo foi realizado em uma floresta tropical sazonalmente seca, Pernambuco,
Brasil. Amostraram-se as plantas lenhosas em quatro cotas altitudinais (509, 632, 888 ¢ 1004
m). Estimou-se as variaveis climaticas, determinou-se as quimicas e fisicas do solo e as
caracteristicas funcionais mencionadas. Avaliaram-se as diferencas nos valores das
caracteristicas funcionais utilizando testes de médias. Calculou-se o sinal filogenético para
verificar se o grau de parentesco influencia os valores das caracteristicas funcionais. Avaliou-
se o efeito das varidveis climaticas sobre as caracteristicas funcionais através dos Modelos
Lineares Mistos Generalizados. Aplicou-se o critério de informagdo de Akaike e andlise de
regressdo para determinar quais varidveis de solo afetavam as caracteristicas funcionais.
Apenas CNF, DM e CPF demonstraram sinal filogenético. Houve maior déficit hidrico nas
cotas mais baixas e maior disponibilidade de nutrientes no solo em 632 ¢ 1004 m. Apenas a
AM respondeu seguindo o gradiente altitudinal, com menor valor em 509 e maior em 1004 m.
A AFE foi maior em 888 m, CNF maior em 509 m ¢ CNP em 632 m, sem altera¢do nas
demais caracteristicas. A AFE, CNP e AM foram afetadas pelas condi¢des climdticas. A acidez
trocavel (H+Al), a soma de bases (SB), capacidade de troca catidnica (CTC) e o cobre (Cu)
mostraram influenciar os valores das caracteristicas funcionais ao longo das cotas altitudinais.
Concluimos que a filtragem de habitat modificou os valores das caracteristicas funcionais,
influenciando a montagem da comunidade. Fica clara a importancia da 4gua e do solo como
filtros limitantes ao sucesso no desenvolvimento, crescimento e estabelecimento, visto que
estiveram envolvidos na modificacdo de caracteristicas de importancia para a fotossintese e
acesso a luz. Enfatizando a importancia dos dados climaticos e de solo em estudos ecologicos
envolvendo caracteristicas funcionais.

Palavras-chave: montagem de comunidades; gradiente altitudinal; community-weighted
mean; caracteristicas funcionais



37

ABSTRACT

Understanding the structuring processes of plant communities under a functional perspective
focusing on environmental filtering can help to clarify plant responses to changes in abiotic
conditions. Thus, we tested the hypothesis that the values of the functional characteristics
change in response to water availability. With this, it is expected that in the lower altitudes
there will be leaves with less specific area (SLA) and greater nitrogen (LNC) and phosphorus
(LPC) concentrations, wood density (WD) will be higher, and water saturation of the stem
(QWgy) and maximum plant height (MPH) will be lower than at the higher altitude levels.
This study was performed in a Seasonal dry tropical forest, Pernambuco, Brazil. We sampled
woody plants at four altitudinal levels (509, 632, 888 and 1004 m). We estimated climatic
variables, determined soil chemical and physical properties and measured the functional traits
mentioned. We calculated phylogenetic signals to investigate whether the degree of
relatedness influences the values of the functional traits. We evaluated the effect of climatic
variables on the functional traits through mixed generalized linear models. We apply the
Akaike information criteria and use regression analysis to determine which soil variables
affect the functional traits. LNC and WD had significant phylogenetic signals. Water deficit
was greater at the lower altitudes and soil nutrient availability greater at 632 and 1004 m.
Only MPH responded in accordance with the altitudinal gradient, being lower at 509 and
higher at 1004 m. The SLA was greater at 888 m, LNC at 509 m and LPC at 632 m, with no
alteration in the other traits. SLA, LNC and MPH were affected by climatic conditions. Soil
exchangeable acidity (H+Al), sum of bases (SB), cation exchange capacity (CEC) and copper
concentration influenced functional trait values over the altitudinal levels. We conclude that
habitat filtering modified the values of the functional characteristics, influencing community
assembly. The importance of water and soil as filters limiting success in development, growth
and establishment is clear, since they were involved in the modification of traits important for
photosynthesis and access to light. These findings emphasize the importance of climatic and
soil data in ecological studies involving functional traits.

Keywords: community assembly; altitudinal gradient; community-weighted mean; traits
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1. INTRODUCAO

Avaliar a montagem das comunidades vegetais sob uma pespectiva funcional com foco
na filtragem ambiental pode ajudar a esclarecer as respostas das plantas as mudancas nas
condigdes abioticas (LOHBECK et al., 2015). Os gradientes altitudinais representam uma
complexa combina¢do de filtros, em fung¢do de alteracdes fisicas diretas, como na
temperatura, e indiretas, como no vento, na umidade (KORNER, 2007) e na disponibilidade
de agua (CORNELL; LAWTON, 1992). Estas alteracdes possibilitam estabelecer relacdes
entre variaveis abioticas e as distribuicdes, abundancias ¢ mudanca nos valores das
caracteristicas funcionais das espécies (AUERBACH; SHMIDA, 1993; DiAZ; CABIDO,
2001).

Conhecendo-se todas as espécies que compBem uma assembléia, sistematizando
informacBes sobre suas caracteristicas morfologicas, fisiologicas ou ecoldgicas e
especificando o conjunto de condigbes abidticas, € possivel prever que conjunto de
caracteristicas ocorreria nas plantas quando estas fossem submetidas a certas condicGes
ambientais (KEDDY, 1992; PESCADOR et al., 2015).

Abordar as caracteristicas funcionais dos organismos permite conhecer a diversidade
de fungdes de uma comunidade, considerando as estratégias de uso e conservacao de recursos
de seus componentes como forma de lidar com os fatores limitantes ao seu crescimento,
desenvolvimento e reproducdo, ou seja, garantir sucesso frente aos filtros, independentemente
da sua linhagem evolutiva (DIAZ; CABIDO, 2001). Sabe-se que fatores limitantes abi6ticos
remetem a selecdo de linhagens especificas e reduzem a diferenciacdo das caracteristicas
dentro da comunidade, selecionando espécies com tolerancias ecoldgicas semelhantes
(GARNIER et al., 2004). No entanto, os valores das caracteristicas também podem estar
relacionados a histdria de vida (ACKERLY et al., 1999), sendo necessario separar essas
influéncias (histdricas e abidticas) para se inferir sobre os processos relacionados a montagem
das comunidades (CAVENDER-BARES et al., 2009).

Em ambientes com baixa disponibilidade de agua, buscando a otimizacdo deste fator
limitante para seu estabelecimento, crescimento e desenvolvimento (DIAZ; CABIDO, 2001),
as plantas tendem a ter folhas com baixa area foliar especifica (COELHO et al., 2017) e altas
concentracdes de N e P (CUNNINGHAM et al., 1999; ORDONEZ et al., 2009), alta
densidade da madeira, baixo contetido de adgua no caule e alturas baixas (SLIK et al., 2010).

Assumindo que as condigdes abioticas influenciam a distribui¢do das plantas lenhosas

e a organizacio das comunidades (DIAZ et al., 2007) e que as plantas apresentam
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caracteristicas que as permitem ter sucesso frente a determinadas condig¢des climaticas (DIAZ;
CABIDO, 2001), este trabalho teve como objetivo avaliar as respostas das caracteristicas
funcionais frente a modificacdo na disponibilidade dos recursos ao longo de um gradiente
altitudinal. Especificamente, testou-se a hipotese que os valores das caracteristicas funcionais
mudam em resposta as variacdes na disponibilidade de dgua. Assim, espera-se nas cotas de
menor altitude menor area foliar especifica, maiores concentracdes de nitrogénio e fosforo,
madeiras mais densas, menor quantidade de agua saturada no caule e alturas mais baixas, e

que esses valores se invertam com o aumento da altitude.

2. MATERIAIS E METODOS

112.1 Sitio de estudo
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A érea de estudo esta em um gradiente altitudinal no vale do Pajed, no dominio das
florestas tropicais sazonalmente secas (FTSS), com duas fitofisionomias: a Savana-Estépica,
localmente conhecida como caatinga; e a floresta de altitude (IBGE, 2012). A caatinga
apresenta uma vegetacdo predominantemente caducifolia, espinhosa e xerofila enquanto as
florestas de altitude, consideradas como areas de exce¢do nos topos ou vertentes superiores da
serra, ttm uma vegetacao perenifolia ou subperenifolia (ANDRADE-LIMA, 1960). Apesar de
geograficamente préximas, as caracteristicas climaticas, edaficas e topogréficas sdo bem
diferentes e a vegetagéo apresenta floras e fisionomia distintas (FERRAZ et al., 1998).

Foram delimitados quatro locais sendo dois em cotas mais baixas, 509 e 632 m de
altitude (S 07° 53.844"' W 038°18.244' e S 07° 56.269' W 038° 18.226', respectivamente), no
Parque Estadual Mata da Pimenteira, municipio de Serra Talhada; em Pernambuco, e 0s
outros dois locais em cotas mais altas, 888 m (S 07° 51.765" W 038° 10.498") e 1004 m (S 07°
51.878" W 038° 07.874") nos municipios de Santa Cruz da Baixa Verde e de Triunfo,
respectivamente, também em Pernambuco. Nos dois locais mais baixos os solos sdo
Cambissolos associados com Argissolos vermelho amarelos, Planossolos e Solonetz (SILVA,
ALMEIDA, 2013), as temperatura e precipitacio médias sdo 26 C e 600-700 mm,
respectivamente, e a vegetacdo arbustivo-arbérea (FERRAZ et al., 1998). Na cota de 888 m
0s solos sdo Neossolos, Cambissolos e Argissolos (SOUZA, 2009), a temperatura e
precipitacio médias sdo 21° C e 900 mm e a vegetacdo florestal, respectivamente
(ANDRADE-LIMA, 1966). No local a 1004 m os solos sdo Argissolos, Neossolos e
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Cambissolos (EMBRAPA, 2006), a temperatura média é de 20° C e a média de precipitacéo é
1200 mm, e a vegetagéo florestal (ANDRADE-LIMA, 1966).

Os dois locais em Serra Talhada pertencem no Parque Estadual Mata da Pimenteira.
Nestas areas, ha cerca de 30 anos, antes de se tornar Parque, houve um plano de manejo, para
exploracdo florestal, no qual faixas de 30 m de vegetacdo foram removidas, desde entdo ndo
houve acéo antropica no local. A &rea em Santa Cruz da Baixa Verde ndo possui historico de
corte da vegetacdo, mas ha indicios de atividade de pastoreio. Na area em Triunfo os

proprietarios relatam que nunca houve corte da vegetacao e nem utilizagéo para pastoreio.

2.2 Coleta e tratamento dos dados

Dados mensais de temperatura minima e maxima do ar foram estimados para os quatro
locais por meio dos dados geograficos e da metodologia proposta por Cavalcanti et al. (2006).
A precipitacdo pluviométrica foi estimada por meio de equagdes previamente ajustadas da
precipitagdo pluviométrica mensal dos municipios de Petrolandia, Floresta, Serra Talhada e
Triunfo em funcdo da altitude destes locais (JARDIM et al., 2014). Com os dados de
temperatura maxima ¢ minima foi estimada a temperatura efetiva do ar (PEREIRA et al.,
2002). Os dados da temperatura efetiva e das precipitagdes pluviométricas mensais foram
usados para estimar o balanco hidrico climatolégico normal (THORNTHWAITE; MATHER,
1955), com capacidade de armazenamento de agua no solo de 100 mm, a partir deste foram
estimadas a evapotranspiragdo potencial (ETP), evapotranspiracdo real (ETR), a deficiéncia e
o excedente hidrico.

Para analisar o solo foram coletadas cinco amostras compostas da camada superficial
(0-20 cm) em cada area. As amostras compostas foram obtidas a partir da mistura de cinco
simples. Foram determinados dados fisicos (densidade do solo e de suas particulas,
porosidade total, areia, silte e argila) e quimicos (condutividade elétrica (C.E), pH, fosforo
(P), potassio (K), sédio (Na), célcio (Ca), magnésio (Mg), aluminio (Al), hidrogénio e
aluminio (H+Al), soma de bases (SB), capacidade de troca catidonica (CTC), percentagem de
saturagdo por bases da CTC (V%), cobre (Cu), ferro (Fe), manganés (Mn) e zinco (Zn))
(EMBRAPA, 1997). As andlises foram realizadas no Laboratdrio de Solo e Tecidos Vegetais
da Embrapa Semiarido, em Petrolina, Pernambuco.

Foram montadas cinco parcelas de 20 x 20 m, contiguas no sentido leste-oeste, em

cada local. Em cada parcela todos os individuos vivos com didmetro do caule no nivel do
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peito (DAP a 1,30 m do solo) > a 5 cm foram identificados, marcados e tiveram seus
didmetros e alturas mensurados.

O material botanico testemunho foi herborizado seguindo as técnicas usuais e
identificado por comparagdo com material dos Herbarios do Semiérido do Brasil (HESBRA)
da Unidade Académica de Serra Talhada da Universidade Federal Rural de Pernambuco
(UFRPE), e Sérgio Tavares (HST) da sede da UFRPE, e por envio a especialistas, quando
necessario.

Em cada area foram determinadas caracteristicas funcionais, selecionadas com base
em suas respostas funcionais, de plantas de todas as espécies. Coletaram-se 10 folhas de, no
maximo cinco individuos por espécie; quando ndo havia pelo menos cinco individuos por
espécie, coletaram-se 10 folhas do nimero de individuos encontrados na area (PEREZ-
HARGUINDEGUY et al., 2013). Para a mensuracdo da area foliar (AF) as folhas foram
digitalizadas em scanner e suas dimensdes determinadas no programa "Image-Tool”
(O°NEAL et al., 2002). O calculo de area foliar especifica (AFE) consistiu na razdo entre a
area foliar e o peso seco.

As concentracdes de nitrogénio e fosforo nas folhas foram determinadas apos digestdo
sulfurica pelo método micro Kjeldahl, em analisador elementar e espectrometria com amarelo
de vanadato, respectivamente (EMBRAPA, 1997).

As alturas méaximas (AM) das espécies em cada local foram medidas com telémetro a
laser JCS-602 1000. Devido ao baixo nimero de espécies com abundancia acima de 25
individuos, foi considerada como altura maxima representativa da espécie a altura do
individuo mais alto (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013, adaptado).

A densidade da madeira (DM) foi determinada em amostras do tronco coletadas com
trado de incremento de Pressler a 1,30 m de altura do solo de, no maximo, trés individuos de
cada espécie ou de todos os individuos quando havia menos de trés no local (CHAVE, 2005).
A densidade foi determinada como a razao entre peso seco e volume saturado (TRUGILHO et
al., 1990). Do peso da madeira saturada foi subtraido o peso da madeira seca, obtendo-se a

porcentagem da capacidade de saturag¢@o do caule por dgua (QAgar).

2.3 Analise de dados

A influéncia da altitude na distribuigcdo e abundancia das caracteristicas funcionais foi

calculada pela média ponderada da comunidade (Community-Weighted Mean, CWM) (PLA et
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al., 2012). Para inferir se houve mudancas na abundancia das caracteristicas ao longo do
gradiente altitudinal, e se essa mudanca influenciou a estrutura funcional da comunidade
(LOHBECK et al., 2013) foram aplicados testes de médias das medidas de CWM. Dados com
distribuicdo normal foram submetidos a analise de variancia (ANOVA) e as médias
comparadas com Tukey a 5% de probabilidade. Dados sem distribuicdo normal foram
submetidos ao teste de Kruskal-Wallis, determinando-se diferengas pelo teste de Student-
Newman-Keuls.

CorrelacOes entre as medias ponderadas da comunidade (CWM), por parcela, e as
distancias entre as cotas altitudinais foram verificadas pelo teste de Mantel (MCCUNE;
MEFFORD, 2011) usando o indice de Bray-Curtis. A significancia das correlacGes foi testada
por meio de 999 permutagdes (LEGENDRE; FORTIN, 1989).

O sinal filogenético foi calculado para avaliar se espécies filogeneticamente proximas
eram similares em relacdo as suas caracteristicas funcionais em cada cota altitudinal.
Compuseram-se matrizes com as lista das familias, géneros e espécies (The Angiosperm
Phylogeny Group, 2003), e com elas construiram-se as arvores filogenéticas para cada cota,
usando o programa Phylocom versdo 4.0.1 (WEBB et al., 2008). Para cada arvore calcularam-
se a distancia filogenética entre as espécies de cada cota altitudinal (MPD, mean pair wise
distance) e a distancia entre cada uma das espécies e seus vizinhos mais préximos (MNTD,
mean nearest taxon distance) (WEBB, 2000). Com as arvores construidas e as distancias
filogenéticas calculadas, aplicou-se a estatistica K de Blomberg (BLOMBERG et al., 2003),
gue analisa 0 quanto espécies proximas filogeneticamente sdo similares em relacdo as suas
caracteristicas funcionais. Calculou-se o sinal filogenético para cada caracteristica em cada
uma das cotas altitudinais e para saber se o sinal era maior ou menor que o esperado ao acaso
compararam-se 0s valores de K com modelos nulos obtidos em 999 aleatorizacdes.

Para analisar o efeito das variaveis climéticas sobre as caracteristicas funcionais foram
construidos Modelos Lineares Mistos Generalizados (GLMMSs) para cada uma das sete
caracteristicas funcionais, assumindo erros normalmente distribuidos (CRAWLEY, 2007). As
caracteristicas funcionais das espécies foram utilizadas como variaveis resposta (efeitos
aleatdrios), e as caracteristicas climaticas foram utilizadas como variaveis explicativas (efeitos
fixos). Considerando que as parcelas de cada cota eram vizinhas, espera-se certo nivel de
dependéncia entre todos os individuos no local, portanto, utilizaram-se as parcelas como

efeito de intercepcdo. Como resultado dessa analise obteve-se 0 modelo minimo explicativo,
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retirando as varidveis de efeito fixo uma a uma, seguido de anélise de desvio (CRAWLEY,
2007).

O critério de informacdo de Akaike (AIC) e uma andlise de regressdo multipla pelo
método “stepwise” foram aplicados para determinar quais variaveis de solo afetavam as
caracteristicas funcionais ao longo do gradiente altitudinal. Para identificar e quantificar a
associacao entre estas variaveis, separadas pelo critério de AIC e pela anélise de regressao, e
as caracteristicas funcionais, realizou-se uma analise de correspondéncia candnica (CCA) com
auxilio do PC-Ord 6.0 (MCCUNE; MEFFORD, 2011) e do software R (v 3.1; R Foundation
for Statistical Computing,Vienna). Nas analises de AIC, “Stepwise” e CCA, os dados foram
log transformados, deixando todas as meédias na mesma escala relativa (GOTELLI;
ELLISON, 2004).

Os testes de normalidade e as analises das varidncias foram realizados utilizando o
programa SPSS versdo 20.0 (IBM Corp. Released, 2011). O teste de Mantel, as anélises
filogenéticas, os GLMMs e as CCAs foram realizadas com auxilio dos Pacotes nortest, vegan,
APE, 'phytools' e Ime4 do Ambiente R versdo 3.0.2 e versdo 3.3.1 (Revell, 2012; R Core
Team, 2016).

3. RESULTADOS E DISCUSSAO
3.1 Caracteristicas abioticas

A precipitacdo aumenta, a temperatura e a evapotranspiracdo potencial diminuem
seguindo o gradiente altitudinal (Tabela 1). Consequentemente, o déficit hidrico médio anual
€ mais elevado na cota inferior (509 m) na maioria dos meses do ano, e nulo ou quase nulo
nas duas cotas superiores (888 e 1004 m) entre janeiro e julho, quando chega a haver

excedente hidrico (Figura 1).

Tabela 1. Dados climaticos médios anuais ao longo de um gradiente altitudinal em Serra
Talhada, Santa Cruz da Baixa Verde e Triunfo, Pernambuco, Brasil

Cota (m) Temperatura real Chuva Evapotranspiragéo
média
cO (mm) Potencial (mm) Real (mm)
509 24,6 756,7 1651,4 756,7
632 23,3 954,6 1535,5 954,6
888 21,6 11410 1265,7 927,5
1004 20,5 1237,6 1127,0 861,9
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Figura 1. Balango hidrico climatoldgico de Thornthwaite-Mather (1995) de quatro &reas ao longo de
um gradiente altitudinal em Pernambuco, Brasil. Os dados de deficiéncia, retirada, reposicdo e
excedente estdo apresentados como médias mensais (jan — dez) em milimetros (mm)
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Nos solos as concentracdes de fosforo, potéssio, sddio, calcio, magnésio e manganés, a
acidez trocavel (H+Al), a soma de bases (SB) e a capacidade de troca catidnica (CTC), foram
semelhantes nas areas de 509 m e 888 m (Tabela 2). Todas estas variaveis, exceto
concentracdo de fosforo, foram maiores na cota de maior altitude (1004 m) que na cota mais
baixa (509 m) e algumas delas também foram maiores que nas cotas intermediarias (Tabela
2). Na cota mais baixa, as concentracdes de fosforo e sddio foram inferiores as da cota
imediatamente acima (632 m). Portanto, ndo ha um padrdo consistente em relacdo ao
gradiente altitudinal.

As densidades do solo e das particulas foram maiores na cota mais baixa que na mais
alta e ndo houve diferencas significativas quanto as proporcdes das fracdes granulométricas
(Tabela 3).
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Tabela 2. Caracteristicas quimicas do solo em quatro areas ao longo de um gradiente altitudinal em Pernambuco, Brasil
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Cota CE pH P K Na Ca Mg Al H+AI SB CTC \/ Cu Fe Mn Zn
(m) (mS.cm™) T L T — L1 T 1 (T —— D E— mg.dm®----------

509 0,21 624" 544® 0,37® 0,08% 3,68% 140% 006" 3,86% 554° 938% 6230* 042" 16,68° 37,985 2,48"
632 0,24*  6,36" 21,04 0,71°® 0,18" 554"® 1.80"% 0,000 454% 822" 12,76® 64,14* 0,92* 23,62° 48,58"% 2,75"
888 0,19 562% 649" 045" 0,09"® 366% 158° 0,24" 10,68"° 5,78% 16,46"® 34,84° 0,30" 30,56° 44,32"® 385"
1004  0,17* 566" 19,23*® 0,76 0,17*® 10,74* 4,10° 0,05* 21,26" 15,78" 37,04* 4356 0,43" 33,50° 80,84 5,14"

Dados apresentados como média. C.E: condutividade elétrica; P: fésforo; K: potéssio; Na: sodio; Ca: célcio; Mg: magnésio; Al: aluminio; H+Al: acidez
trocavel; SB: soma de bases; CTC: capacidade de troca catidnica; V%: saturacdo por bases da CTC a pH 7,0; Cu: cobre; Fe: ferro; Mn: manganés; Zn:
zinco. Médias (dados com distribuigdo normal) seguidas por letras minusculas iguais ndo diferem pelo teste de Tukey (p<0,05) e por letras maiusculas
iguais (distribuicdo ndo normal) pelo teste de Kruskal-Wallis.

Tabela 3. Caracteristicas fisicas do solo em quatro areas de um gradiente altitudinal em Pernambuco, Brasil

Cota Densidade Porosidade Granulometria

(m) Solo  Particulas Total (%) Areia Silte Argila
----- Kg.dm™ ---- e

509 1,33 2,474 45,9% 703° 2342 63°

632 1,21% 242" 50,14 570° 359 712

888  1,19° 2,438 51,14 5442 358° 972

1004  1,12° 2,128 46,7% 6022 356° 42°

Dados apresentados como média. Médias (dados com distribui¢do normal) seguidas por letras minusculas iguais ndo diferem pelo
teste de Tukey (p<0,05) e por letras maiusculas iguais (distribuicdo ndo normal) pelo teste de Kruskal-Wallis.



© 00 N oo o b~ W N e

N e T T o o e
~N o o W N - O

18

19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30

31
32

46

O aumento da temperatura e a reducdo nas precipitacdes ao longo das cotas
altitudinais leva a que na menor cota haja maior deficiéncia hidrica, menor reposicéo de agua
e nenhum excedente hidrico. Este gradiente climatico condiz com os relatados por Souza et al.
(1994) e Ferraz et al. (2003) para gradientes altitudinais na regido nordestina brasileira, mas
difere dos descritos em outros paises em montanhas que alcangam maiores altitudes
(PESCADOR et al., 2015). Lauscher (1976) afirmou que existe um padrdo geral no qual a
precipitacdo apresentaria um pico em altitudes mais baixas, com maximo entre 1000 e 1500 m
em montanhas equatoriais, faixa na qual se enquadra a cota maxima amostrada em Triunfo.

A auséncia de um padrdo consistente nas mudancgas das caracteristicas do solo ao
longo do gradiente altitudinal contraria os relatos de diminuigéo da fertilidade com o aumento
da altitude devido a maior lixiviacdo em funcdo da maior precipitacdo (RECH et al., 2001).
No entanto, Tanner et al. (1998) afirmaram que essa menor fertilidade s6 seria observada
acima de 1500 m. Esses padrdes pressupdem solos de origem semelhante, mas h& que
considerar a possibilidade de areas em diferentes altitudes terem distintas rochas mée e o
efeito da retirada de camadas de solo pela eroséo que pode se sobrepor ao efeito da lixiviacdo
(KER etal., 2012).

3.2 Caracteristicas funcionais

Das caracteristicas funcionais, apenas a altura maxima respondeu ao gradiente
altitudinal com menor valor na cota inferior e maior na cota superior (Tabela 4). A érea foliar
especifica foi maior na cota de 888 m, diferindo significativamente da cota mais alta. A
concentracdo de nitrogénio foliar foi maior na cota mais baixa que na mais alta e a
concentracdo de fdsforo foliar foi maior na cota 632 m que em todas as demais cotas. As
outras trés caracteristicas funcionais (area foliar, densidade da madeira e quantidade de agua
saturada no caule) ndo tiveram modificacéo significativa ao longo do gradiente altitudinal.

As caracteristicas funcionais ponderadas da comunidade e as distancias geogréaficas
ndo mostraram padrdes de autocorrelagdo espacial (teste de Mantel; r = R -0,8293; p 0,96).

Na cota mais baixa, as concentracdes de N foliar e a densidade de madeira tiveram
valores de K de Blomberg acima do esperado pelo acaso, indicando a existéncia de sinal
filogenético (Tabela 5). Na cota de 632 m, apenas a concentracdo de fésforo apresentou sinal

filogenético.
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Tabela 4. Médias das caracteristicas funcionais da vegetagdo na comunidade ponderadas pelas
abundancias das populacBes das espécies (CWM) ao longo de um gradiente altitudinal em
Pernambuco, Brasil

Areas  AF AFE CNF  CPF DM QAw  AM
(m) (cm®) (em*.mgh) (gkg?) (gkg)) (gem®) (%) (m)

509 82,0" 156,4" 339° 153" 0,56° 121,8% 529"
632 49,74 171,3 31,5° 2,398 0,51° 139,8* 5,61
888 66,2 188,12 334® 153 0,56° 125,0*  8,00°¢
1004 55,0" 143,6° 28,3° 1,38" 0,54° 117,28 8,79¢

Dados apresentados como média. AF: area foliar; AFE: éarea foliar especifica; CNF: concentracdo de
nitrogénio foliar; CPF: concentracdo de fésforo foliar; DM: densidade de madeira; QAs,: capacidade
de saturacdo do caule por agua; AM: altura maxima. Médias (dados com distribuicdo normal) seguidas
por letras mindsculas iguais ndo diferem pelo teste de Tukey (p<0,05) e por letras mailsculas iguais
(distribuicdo ndo normal) pelo teste de Kruskal-Wallis.

Tabela 5. Sinal filogenético de cada carateristica em quatro areas ao longo de um gradiente altitudinal,
em Pernambuco, Brasil

509 m 632 m 888 m 1004 m
K p K p K P K P
AF 0,46 0,36 047 045 0,44 0,59 0.62 0,17
AFE 0,55 0,12 051 024 0,41 0,65 0,38 0,84
CNF 0,66 0,01 0,66 0,03 0,43 0,63 0,48 0,59
CPF 0,50 0,09 0,22 1 0,42 0,57 0,42 0,72
DM 0,58 0,04 044 044 0,40 0,68 0,50 0,31
QAsat 0,59 0,09 0,54 0,20 0,42 0,65 0,45 0,06
AM 046 0,23 0,39 0,72 0,58 0,06 0,41 0,89

K: valor de Bloomberg; p: probabilidade; AF (cm?): érea foliar; AFE (cm’.mg?): area foliar
especifica; CNF (%): nitrogénio foliar; CPF (g.kg™): fésforo foliar; DM (mg.mm™): densidade de
madeira; QAs:: capacidade de saturacdo do caule por agua (%); AM (m): altura maxima. Valores em
negrito p < 0,05.

3.3 Influéncias abidticas x caracteristicas funcionais

Trés das sete caracteristicas funcionais foram afetadas pelas variacdes no balango
hidrico (Tabela 6): a area foliar especifica aumentou com a deficiéncia hidrica; a concentragéo
de P foliar aumentou com a maior evapotranspiracdo real (ETR), e diminuiu com o excedente
hidrico; e altura méxima também aumentou com o excedente hidrico.

Quatro variaveis do solo explicam a maior parte da variancia nas caracteristicas
funcionais ao longo do gradiente altitudinal (Figura 2) pelo critério de Akaike (AIC): acidez
trocavel (p 0,01), CTC (p 0,02), V% (p 0,02) e Cu (p 0,030). O eixo um (CA1L) explica 23%

da variacao, influenciado pela saturagdo por bases da CTC a pH 7,0 (V%), enquanto o eixo
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dois (CA2) explica 6%. As cotas altitudinais seriam separadas pelos menores valores de H+Al
e CTC e maiores valores de V% e Cu nas parcelas das duas cotas de menores altitudes
(localizadas do lado esquerdo do grafico) que nas das cotas maiores. No entanto, apenas
acidez trocavel (p 0,00) explica as variacdes nas caracteristicas funcionais ao longo do
gradiente altitudinal pela regressao “stepwise” (Figura 3). O primeiro eixo (CA1) explica 35%
e o segundo eixo (CA2) 27%. Novamente, a separacdo entre as cotas foi relacionada aos

maiores valores de acidez trocavel (H+Al) nas cotas mais elevadas.

Tabela 6. Modelos mistos lineares generalizados (GLMM) das caracteristicas funcionais em funcéo
das variag@es climaticas em quatro areas de um gradiente altitudinal em Pernambuco, Brasil

ETr DEF EXC
D df P D df P D df P
AF 219 1 0,13 048 1 048 1,30 1 0,25
AFE 293 1 0,08 393 1 0,04* 025 1 0,61
CNF 3% 1 0,98 014 1 0,70 004 1 0,84
CPF 396 1  0,04* 1,84 1 017 504 1  0,02*
DM 1,14 1 0,28 015 1 0,69 303 1 0,08
QAsx 084 1 0,35 043 1 051 1,21 1 0,27
AM 067 1 0,41 1,85 1 017 1059 1  0,00**

Etr: evapotranspiracdo real; DEF: déficit hidrico; EXC: excedente hidrico; D: residuo de diferenca
ap6s remogdo da variavel; P: valor p associado; df: graus de liberdade; AF: area foliar (cm?); AFE:
area foliar especifica (cm®>.mg™); CNF: nitrogénio foliar (%): CPF: fésforo foliar (g.kg™); DM:
densidade de madeira (mg.mm™); QA capacidade de saturacio do caule por gua (%); AM: altura
maxima (m).

A hipotese estabelecia que as modificacGes nas condi¢bes abidticas gerariam restricdes
que selecionariam os valores das caracteristicas funcionais, mas isto foi confirmado apenas
para a altura méaxima, com relacéo positiva com a disponibilidade hidrica. Menores alturas séo
previstas em resposta a limitacdo de qualquer recurso ou condicdo que atue como filtro
(SPAJOJEVIC; SUDING, 2012) e maiores alturas estdo relacionadas a maiores demandas
metabolicas e acimulo de biomassa (OLIVEIRA-FILHO et al., 2001), favorecendo 0 acesso a

luz (KOOYMAN; WESTOBY, 2009).
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Figura 2. Diagrama de ordenacdo referente a analise de correspondéncia candnica (CCA) de quatro
areas ao longo de um gradiente altitudinal em Pernambuco, Brasil, relacionando as caracteristicas
funcionais das espécies com as variaveis edaficas. Foi utilizado o critério de Akaik nas diferentes cotas
altitudinais. As parcelas amostradas estdo representadas como circulos: parcelas da area de 509 m,
estrelas: parcelas da area de 632 m, tridngulos: parcelas da area de 888 m, pentagonos: parcelas da area
de 1004 m. Legenda: CTC: capacidade de troca catidnica; V: saturacdo por bases da CTC a pH 7,0;
H+Al: acidez trocével; Cu: cobre
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Figura 3. Diagrama de ordenacdo referente a analise de correspondéncia candnica (CCA) de quatro
areas ao longo de um gradiente altitudinal em Pernambuco, Brasil. Estdo relacionadas as
caracteristicas funcionais das espécies com as variaveis edaficas utilizando a analise de regressao
“stepwise” nas diferentes cotas altitudinais. As parcelas amostradas estéo representadas como circulos:
parcelas da area de 509 m, estrelas: parcelas da area de 632 m, triangulos: parcelas da area de 888 m,
pentagonos: parcelas da area de 1004 m. Legenda: H+Al: acidez trocavel
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De acordo com o esperado foi encontrada maior biomassa fotossintética por unidade
de &rea, ou seja, menores areas foliares especificas (AFE) na cota de menor altitude,
respondendo as variagcdes climaticas (POORTER et al., 2009; COELHO et al., 2017), e de
nutrientes no solo e disponibilidade de agua (CUNNINGHAM et al., 1999). Baixa AFE ajuda
a evitar a dessecacdo, mitigando o dano celular (CUNNINGHAM et al., 1999), e aumenta a
capacidade fotossintética em alta luminosidade (POORTER et al., 2009), gerando economia
de 4gua (LOHBECK et al., 2015), ja que menor AFE diminui o custo com transpiracdo sob
alta luminosidade (BRENES-ARGUEDAS et al., 2013). No entanto, nas cotas intermediarias,
as AFE foram mais altas que na cota mais elevada, ndo formando um gradiente compativel
com o das altitudes.

Sabe-se que a AFE tem alta plasticidade fenotipica (BARROSO, 2017), podendo
refletir diferencas interespecificas, tanto na eficiéncia do uso da 4gua quanto na capacidade de
competir por nitrogénio (ANGERT et al., 2009), o que torna dificil inferir qual mecanismo
estaria atuando para determina-la (HILLERISLAMBERS et al., 2012), j& que as
concentracdes de N foliar foram maiores na cota mais baixa que na de maior altitude, mas
também ndo formaram um gradiente coerente com as altitudes. AFE e concentracdes de N na
folha interagem e a disponibilidade de 4gua pode ser um fator estruturador da concentragdo de
N foliar. Altas concentracBes de nitrogénio auxiliam na conservacdo de agua em ambientes
secos, pois estdo associadas a um maior conteudo de enzimas fotossintéticas, ajudando a
manter taxas fotossintéticas comparaveis com espécies de locais com maior disponibilidade
de &gua, devido a concentracdes internas reduzidas de CO2 e, portanto, menor condutancia
estomatica, o que economiza agua em uma determinada area foliar e otimiza a fotossintese em
ambientes secos (WRIGHT et al., 2001). Assim, sendo a agua menos limitante na cota de
maior altitude, justificar-se-iam as menores concentracdes de N foliar (NICOTRA et al.,
1999).

Ressalta-se que as concentracdes de N em folhas e nutrientes nos solos mostraram
uma relacao distinta do esperado (CUNNINGHAM et al., 1999). Uma explicacdo para isso
seria 0 fato de que parte do N nas plantas poder ser obtido pela fixacdo simbidtica do N da
atmosfera (WRIGHT et al., 2004), demonstrado por Costa (2017) nas areas do gradiente
avaliado no presente estudo, com menor e maior concentragcdes de N no solo da cota mais
baixa e da cota mais alta, respectivamente.

As concentracOes de fosforo foliar foram semelhantes em trés das cotas (509, 888 e

1004 m), ndo seguindo o padrdo esperado. Por outro lado, a alta concentracéo de fosforo na
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cota intermedidria de 632 m e a baixa concentracdo na cota de 509 m podem confirmar a
maior influéncia da disponibilidade de fésforo no solo (ORDONEZ et al., 2009) em éreas
com baixa disponibilidade de &gua (CUNNINGHAM et al., 1999). Esse efeito € confirmado
pela relacdo positiva entre a concentracao de fosforo nas folhas e a evapotranspiracao real, e
negativa entre aquela e o excedente hidrico. Independente das relagdes com altitude, tanto a
concentracdo de N quanto a de P podem ser consideradas altas em relagdo a outras florestas
tropicais (FREITAS et al.,, 2012), equiparando-se as de vegetacbes dominadas por
Leguminosae/Fabaceae (MOURA et al., 2016), e podem ser uma indicacédo de terem atingido
niveis suficientes para o funcionamento adequado da maquinaria fotossintética.

A auséncia de resposta da area foliar, densidade de madeira e proporcéo de agua de
saturacdo no caule as variacdes abidticas pode ter sido influenciada pela pequena diferenca
nas altitudes das cotas, a mais alta pouco passando dos 1000 m. Efeitos mais marcantes
podem ser encontrados quando as altitudes maximas ultrapassam 1400 m (MALHI et al.,
2017), chegando a 3300 m (PESCADOR et al., 2015).

O fato de apenas duas das sete caracteristicas funcionais (CNF e DM) em duas das
areas (509 e 632 m) responderem ao sinal filogenético indica que as variagbes nas
caracteristicas funcionais ocorrem mais em funcdo do ambiente e ndo do grau de parentesco.
A convergéncia das caracteristicas e a pouca influéncia da histéria de vida sugere que as
comunidades podem estar sendo montadas por filtragem de habitat, facilitacdo de
polinizadores ou outros fatores (WEIHER et al., 1998). As distancias existentes entre as areas
de coleta ndo influenciaram os valores das caracteristicas funcionais, ndo tendo havido
autocorrelacdo espacial significativa. Apenas a altura méaxima respondeu ao gradiente
altitudinal, possivelmente pela variacdo na disponibilidade de dgua. As mudangas nos valores
da area foliar especifica e das concentracfes de N e de P também podem estar relacionadas a
variacdo na disponibilidade de 4gua, mas também a outros fatores, como disponibilidade de
nutrientes no solo e interacBes bidticas (CUNNINGHAM et al., 1999; DE BELLO et al.,
2013).

Reconhece-se que a questdo da disponibilidade de agua nas florestas secas precisa ser
melhor investigada, havendo uma sugestao de que respostas ecoldgicas diferentes sejam dadas
para diferentes variacOes abiodticas (CASTELLANOS-CASTRO; NEWTON, 2015). A
resposta a disponibilidade de agua estaria mais relacionada a organizacéo foliar, deciduidade e
caracteristicas de tronco e raiz (POORTER; MARKESTEIJN, 2008). No gradiente estudado,

AFE, CNF, CPF e AM demonstraram valores ligados a economia de agua, sendo sugestivo de
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que estas caracteristicas funcionais estdo envolvidas no processo de montagem da
comunidade (SILVA et al., 2017).

4, CONCLUSAO

Ao examinar os aspectos funcionais da composi¢do da comunidade observou-se que
altura, area foliar especifica, concentragdo de nitrogénio e fosforo foliar foram influenciadas
pela disponibilidade de &gua, sendo que os valores de fosforo foliar também foram
modificados pelos nutrientes no solo, em locais mais secos. A baixa resposta ao sinal
filogenético apoia a perspectiva de que a disponibilidade limitada de recursos levou a uma
convergéncia das caracteristicas funcionais, que podem ter sido moldadas por fatores
abioticos.

Assim, as caracteristicas funcionais que responderam as variacdes abioticas deixam
clara a importancia da &gua e do solo como filtros limitantes ao sucesso no desenvolvimento,
crescimento e estabelecimento, visto que estiveram envolvidos na modificacdo de
caracteristicas de importancia para a fotossintese e acesso a luz. 1sso enfatiza a importancia
em relatar dados de clima e solo em estudos ecologicos envolvendo caracteristicas funcionais,
bem como anélises da estrutura filogenética das comunidades, visto que essas informacdes
podem revelar maior clareza no entendimento das montagens das comunidades. No entanto, o
fato de apenas quatro das sete caracteristicas funcionais sofrerem modificacdo nos seus
valores ao longo do gradiente altitudinal enfatiza a complexidade das interaces envolvidas
nas respostas das plantas na busca de maior eficiéncia para seu sucesso frente aos filtros

impostos.
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CAPITULO 2

DIVERSIDADE TAXONOMICA E FUNCIONAL AO LONGO DE UM GRADIENTE
ALTITUDINAL NO SEMIARIDO TROPICAL
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RESUMO

Qualificar os fatores e inferir sobre os processos que moldam a distribui¢ao espacial e a
composicao das comunidades permanece um desafio para ecdlogos de comunidade. Com isso
testou-se as hipoteses: 1) A diversidade taxonOmica aumenta em resposta as variagdes na
disponibilidade de agua que ocorre ao longo do gradiente altitudinal. 2) A diversidade
funcional aumenta em resposta as variagdes na disponibilidade de 4gua que ocorrem ao longo
do gradiente altitudinal. Esse estudo foi realizado em uma floresta tropical sazonalmente seca,
Pernambuco, Brasil. Amostrou-se as plantas lenhosas em quatro cotas altitudinais (509, 632,
888 e 1004 m). Estimou-se as caracteristicas funcionais area foliar, area foliar especifica,
concentracdo de nitrogénio e fosforo foliar, densidade da madeira, quantidade de agua
saturada do caule e altura maxima. Para verificar se houve mudan¢a na diversidade
taxondmica ao longo do gradiente altitudinal analisou-se a diversidade alfa, através da série
de Hill, a similaridade entre as areas foi analisada por meio de um escalonamento
multidimensional ndo-métrico, seguida de uma ANOVA de permutacdo ndo paramétrica. Foi
realizada uma analise das médias de similaridade para determinar a diferenca entre todos os
pares de areas e a contribuicao isolada de cada espécie para a dissimilaridade média entre as
areas. A diversidade beta taxonomica foi avaliada utilizando o indice de dissimilaridade de
Jaccard (presenca/auséncia) e Bray Curtis (abundancia), e essa diversidade beta foi
particionada nos seus componentes de substituicdo de espécies e aninhamento. A diversidade
funcional foi avaliada com base nos indices de riqueza e dispersdao funcional. Avaliou-se o
efeito das varidveis abidticas sobre diversidade funcional através dos Modelos Lineares
Mistos Generalizados. Testou-se as diferencas nos indices funcionais utilizando testes de
médias. Aplicou-se modelos nulos para testar a filtragem de habitat em cada area. Para
verificar a correlacdo entre a diversidade taxondmica e funcional aplicou-se a correlacao de
Sperman. A area de 1004 m se individualiza das demais pela maior diversidade e
equabilidade, havendo formacdo de quatro grupos vegetacionais distintos, a composi¢do e a
abundancia de espécies influenciaram a diversidade beta taxondmica, sendo o componente de
substituicdo mais representativo que o aninhamento. A riqueza funcional foi maior na éarea de
1004 m, sendo alterada pelos fatores abidticos, e mostrando correlagdo com a riqueza
taxondmica, o que indica que esse componente funcional foi afetado pela diversidade
taxonomica. A dispersdo funcional ndo mudou e ndo mostrou relacdo com as variaveis
abidticas, indicando similaridade funcional entre as 4reas. Houve convergéncia das
caracteristicas na area de 632 m e divergéncia em 1004 m, indicando que processos abidticos
possuem maior importdncia na montagem de comunidades em 4reas com menor
disponibilidade hidrica, e que processos bioticos passam a ser mais importantes quando os
fatores abioticos se tornam menos limitantes. Esses resultados indicam que os processos que
atuam promovendo a coexisténcia das espécies podem ndao ser os mesmos que causam a
diferenciagdo funcional.

Palavras-chave: montagem de comunidades; filtragem de hébitat; diversidade taxondmica;
diversidade funcional
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ABSTRACT

Qualifying factors and inferring about the processes that shape the spatial distribution and
composition of communities remains a challenge for community ecologists. Thus we tested
the hypotheses: 1) Taxonomic diversity increases in response to variations in water
availability along the altitudinal gradient. 2) Functional diversity increases in response to
variations in water availability along the altitudinal gradient. This study was carried out in a
seasonally dry tropical forest, Pernambuco, Brazil. We sampled the woody plants in four
altitudinal heights (509, 632, 888 and 1004 m). We estimated the functional characteristics of
leaf area, specific leaf area, leaf concentration nitrogen and phosphorus, wood density,
amount of saturated stem water and maximum height. To verify if there was a change in the
taxonomic diversity along the altitudinal gradient we analyzed the alpha diversity through the
Hill series, the similarity between the areas was analyzed through a non-metric
multidimensional scaling, followed by a non-parametric permutation ANOVA. An analysis of
similarity averages was performed to determine the difference between all pairs of areas and
the isolated contribution of each species to the mean dissimilarity between the areas. The
taxonomic beta diversity was evaluated using the Jaccard dissimilarity index (presence /
absence) and Bray Curtis (abundance), and this beta diversity was partitioned into its species
substitution and nesting components. Functional diversity was assessed on the basis of wealth
index and functional dispersion. We evaluated the effect of abiotic variables on functional
diversity through Generalized Mixed Linear Models. We evaluated differences in functional
indexes using means tests. We used null models to test the habitat filtering in each area. We
applied a Sperman correlation to verify the correlation between taxonomic and functional
diversity. The area of 1004 is individualized from the others by greater diversity and
equability, with formation of four distinct vegetation groups, the composition and the
abundance of species influenced the beta taxonomic diversity, being the substitution
component more representative than the nesting. The functional richness was greater in the
area of 1004 m, being altered by the abiotic factors, and showing correlation with the
taxonomic richness, which indicates that this functional component was affected by the
taxonomic diversity. The functional dispersion did not change and showed no relation with
the abiotic variables, indicating functional similarity between the areas. There was a
convergence of characteristics in the area of 632 m and divergence in 1004 m, indicating that
abiotic processes are more important in the assembly of communities in areas with less water
availability and that biotic processes become more important when abiotic factors become
less limiting. These results indicate that the processes that act to promote the coexistence of
species may not be the same as those that cause functional differentiation.

Keywords: community assembly; habitat filtering; taxonomic diversity; functional diversity



© 00 N o o A W NN

W W W W N RN NN NDNDNDNNDDNDRNDNDNDNDER PP PP P PR R PR
WO N P O © © N o O N~ WON P O © 0 N o o W N B O

60

1. INTRODUCAO

Qualificar os fatores condicionantes e inferir sobre os processos que moldam a
distribuicdo espacial e a composi¢do das comunidades permanece um desafio para ecologos
de comunidade (MUDRAK et al., 2015; CHU; LEE, 2017). Florestas tropicais possuem alta
diversidade dentro das comunidades (diversidade alfa), bem como uma elevada modificagdo
de espécies entre as comunidades (diversidade beta), quando comparadas com florestas
temperadas (GENTRY, 1988; CONDIT et al., 2002). Muitos estudos foram realizados para
entender os padrGes e processos que geram a diversidade observada, mas, a maioria se
concentrou na diversidade taxondmica, principalmente na riqueza das espécies, tratando as
espécies como evolutivamente independentes e ecologicamente equivalentes e, portanto,
obscurecendo as informacdes relativas as histdrias evolutivas ou as caracteristicas funcionais
(SWENSON et al., 2012; SWENSON, 2011).

A diversidade funcional retrata a importancia da diversidade de fung¢des que as
espécies exercem, levando também em consideragdo os efeitos que a extingdo ou introdugdo
de novas espécies possam causar nos processos e servicos ecossistémicos (DIAZ et al., 2007).
Assim, diferentes autores tém observado que analisar os diversos componentes da diversidade
(taxonomico, funcional e filogenético) é mais eficiente do que a substitui¢do de uma medida
por outra (CHAVE et al., 2007; LOSOS, 2008) ajudando a esclarecer os processos que podem
afetar a montagem das comunidades (PAVOINE; BONSAI 2011).

Duas teorias propdem explicagdes para entender os padrdoes de distribuicdo e
composicao das espécies: a neutra, com 0s processos estocasticos e a teoria de nicho, com os
processos deterministicos (HUBBELL, 2001; WEBB et al., 2002; CAVENDER-BARES et
al.,, 2009; MAYFIELD; LEVINE, 2010). A teoria neutra afirma que processos estocasticos,
como limitacdo de dispersdo e extingdo local sdo os principais responsaveis pela estruturagdo
das comunidades (MAYFIELD; LEVINE, 2010; EISERHARDT et al., 2013). J& a hipotese
deterministica prevé que, em escalas locais, filtros abidticos e bidticos sdo fundamentais para
a montagem das comunidades (MAYFIELD; LEVINE, 2010) e exercem forte influéncia em
ambientes com condigdes abioticas severas (CHASE; MYERS, 2011).

A hipotese deterministica afirma que filtros historicos, bidticos e abidticos podem
limitar a coexisténcia das espécies (GOTZEMBERG et al., 2012). A hipotese de filtragem
abidtica supde que a distribuicdo dos organismos ¢ limitada por suas capacidades de ajustes
fisiologicos (JANZEN, 1967; NAVAS, 2003). Percebe-se que os gradientes altitudinais podem

ser usados como modelos para estudo de filtragem abidtica, pois representam uma complexa
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combinagdo de fatores abidticos, em func¢dao de alteragdes fisicas diretas, como na
temperatura, e indiretas, como no vento, na umidade (RAHBEK, 1995; KORNER, 2007) e na
disponibilidade de agua (CORNELL; LAWTON, 1992). Estas alteracdes possibilitam
estabelecer relacdes entre varidveis abidticas e as distribuicdes de abundancia das espécies
(AUERBACH; SHMIDA, 1993), tornando-as apropriadas para testar processos que atuam na
montagem das comunidades.

E esperado que filtros abidticos também limitem a composicdo das espécies a uma
dada gama de caracteristicas funcionais, o pool de caracteristicas (DIAZ; CABIDO, 2001),
podendo alterar a diversidade funcional em relagdo a diversidade de espécies (GRIME, 2001,
HOOPER et al., 2005). Swenson et al. (2010) afirmaram que ao comparar as comunidades ao
longo de gradientes abidticos, seria esperado que houvesse uma relacdo positiva entre a
diversidade taxonémica e a funcional. No entanto, essa expectativa permanece contraditoria e
tem sido foco de muitas investigacdes (DE BELLO et al., 2006; HERNANDEZ-CALDERON
etal., 2014; ZHANG et al., 2014; PESCADOR et al., 2015).

Sabe-se que a diversidade taxondmica tende a apresentar um padrdo unimodal de
distribuicdo, com picos de diversidade no meio dos gradientes altitudinais (AUSTRHEIM
2002; SWENSON et al., 2010). Acredita-se que esse padrdo seja uma resposta a maior
disponibilidade de dgua em altitudes intermedidrias (1000 a 1500 m) (LAUSCHER, 1976) e
temperaturas mais baixas (KORNER, 2007). Os autores relatam que a diversidade funcional
tende a diminuir em situagdes nas quais a filtragem abidtica ¢ um processo importante na
montagem das comunidades, levando a uma convergéncia de caracteristicas, pois haveria a
selecdo de espécies com tolerancias ecoldgicas similares (WEIHER; KEDDY, 1995,
VILLEGER et al., 2013). Neste sentido, uma abordagem de modelo nulo ajuda a inferir quais
processos atuam na montagem das comunidades (VILLEGER et al., 2013), uma vez que, se
os valores obtidos pelas métricas de diversidade funcional tendem a ser distribuidos de acordo
com os modelos nulos, revelaria a atuacdo de processos estocasticos e, se a distribuicao das
caracteristicas seguir um padrao ndo aleatorio, acredita-se que a estruturacdo esta ocorrendo
por processos deterministicos (MASON et al., 2007; PETCHEY et al., 2007).

No semiarido brasileiro as montanhas possuem picos com alturas medianas, que pouco
ultrapassam 1000 m, nas quais a aridez, encontrada nas regides mais baixas, € menos
acentuada, e os fatores abiodticos sdo caracterizados por um aumento na precipitacdo e
diminuicdo da temperatura (SOUZA et al., 1994; PESSOA et al., 2017, submetido). Com isso,

admite-se que ao longo de gradientes altitudinais os fatores abioticos mudam (CORNELL;
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LAWTON, 1992; KORNER, 2007; PESSOA et al., 2017, submetido), com maior
disponibilidade de agua nas maiores altitudes (PESSOA et al.,, 2017, submetido), essa
modificagdao influencia a distribuicdo das plantas lenhosas e a diversidade funcional das
comunidades (SWENSON et al., 2010; VILLEGER et al., 2013). Assim, este trabalho teve
como objetivo avaliar a diversidade taxondmica e funcional frente a modifica¢do nos fatores
abioticos ao longo de um gradiente de disponibilidade hidrica. Especificamente testaram-se as
seguintes hipoteses: 1) As diversidades taxonomica e funcional aumentam em resposta as
variacoes na disponibilidade de 4gua que ocorre ao longo do gradiente altitudinal. Assim,
havera menor diversidade taxonOmica e funcional na area de menor altitude, e esse valor
aumentara progressivamente seguindo a elevagdo da altitude. 2) Havera diminuicdo da

convergéncia e aumento da divergéncia ao longo do gradiente altitudinal.

2. MATERIAL E METODOS
2.1 Descricdo do sitio de pesquisa

O estudo foi realizado ao longo de um gradiente altitudinal que variou de 509 a 1004
m de altitude, no vale do Pajel, em Pernambuco, Brasil, no dominio das florestas tropicais
sazonalmente secas (FTSS). Na area de 509 m (S 07° 53.844' W 038°18.244") as temperatura e
precipitacdo médias sdo de 24,5 °C e 756,7 mm, em 632 m (S 07° 56.269' W 038° 18.226")
23,3 °C e 954 mm, em 888 m (S 07° 51.765' W 038° 10.498") 21,6 °C e 1141 mm e em 1004
m (S 07° 51.878' W 038° 07.874") 20,5 °C e 1237,6 mm (PESSOA et al., 2017, submetido,
Tabela 1). Com uma vegetacdo caducifélia, espinhosa e xeréfila, nas duas areas de menor
altitude e as florestas de altitude, com uma vegetacdo perenifélia ou subperenifélia nas duas
areas mais altas (ANDRADE-LIMA, 1960).

Em relacdo ao solo as areas de 632 m e 1004 m apresentam maior quantidade de
nutrientes que as outras duas, com densidades do solo e de suas particulas maiores na area
mais baixa que na mais alta, ndo houve diferencas significativas quanto as proporcoes das
fragdes granulométricas (PESSOA et al., 2017, submetido, Tabela 2 e 3).

2.2 Coleta e tratamento dos dados

Foram montadas cinco parcelas de 20 x 20 m, contiguas no sentido leste-oeste, em

cada local. Em cada parcela, todos os individuos vivos com didmetro do caule no nivel do
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peito (DAP, 1,30 m do solo) > a 5 cm foram identificados, marcados e tiveram seus diametros
e alturas mensuradas.

O material botanico testemunho foi herborizado seguindo as técnicas usuais e
identificado por comparagdo com material dos Herbarios do Semiarido do Brasil (HESBRA)
da Unidade Académica de Serra Talhada da Universidade Federal Rural de Pernambuco
(UFRPE), e Sérgio Tavares (HST) da sede da UFRPE, e por envio a especialistas, quando
necessario. Utilizou-se o sistema de classificacao APG III.

Em cada area foram determinadas caracteristicas funcionais de plantas de todas as
espécies. Para andlise de area foliar especifica (AFE), coletaram-se folhas de, no maximo,
cinco individuos por espécie, e dez folhas por individuo; quando ndo havia pelo menos cinco
individuos por espécie, coletaram-se 10 folhas do nimero de individuos encontrados na cota.
As coletas seguiram a recomendacdo de Pérez-Harguindeguy et al. (2013). Para a mensuracao
da area foliar (AF), as folhas foram digitalizadas com um scanner de mesa e suas dimensodes
determinadas pelo programa de computador "Image-Tooll” (O‘NEAL et al., 2002). Depois de
secas, as folhas foram pesadas e trituradas. A AFE foi calculada dividindo-se a area da folha
pelo peso seco.

A coleta do material para andlise do contetido de nitrogénio e fosforo foliar foi
realizada seguindo o mesmo protocolo da coleta de folhas para determinagdo de area foliar e
area foliar especifica conforme orientagdes ja descritas acima (PEREZ-HARGUINDEGUY et
al., 2013). Depois de secas, as folhas foram trituradas até obter um p6 fino. Em seguida, a
determinagdo da concentracdo de nitrogénio foi realizada através da solubilizagdo sulfurica
seguida do método micro Kjeldahl no analisador elementar. Os valores de fosforo foram
obtidos por espectrometria com amarelo de vanadato (EMBRAPA, 1997). As analises foram
realizadas no Laboratério de Solo e Tecidos Vegetais da Embrapa Semiarido.

As alturas méximas (AM) das espécies em cada local foram medidas com telémetro a
laser JCS-602 1000. Devido ao baixo nimero de espécies com abundancia acima de 25
individuos, foi considerada como altura méxima representativa da espécie a altura do
individuo mais alto (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013, adaptado).

Para obtencéo da densidade da madeira (razéo entre peso seco de uma secgdo do caule
pelo seu volume ainda fresco) foi coletada uma amostra do tronco de trés individuos de cada
espéecie, no maximo, ou de todos os individuos quando havia menos de trés na area, com
auxilio de um trado de incremento de Pressler. A selecdo das espécies seguiu 0 mesmo

critério das caracteristicas foliares e a amostra foi coletada a 1,30 m de altura. As amostras
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foram levadas ao laboratorio, onde foram imersas em recipiente com agua por cinco dias, para
reidratar e atingir o ponto de saturacdo necessario a medicdo (CHAVE, 2005).
Posteriormente, cada peca foi retirada do recipiente e posta para escorrer 0 excesso de agua
por 5-10 minutos, em seguida foi pesada para obtencdo do peso Umido, e depois foi
mergulhada em outro recipiente com agua para determinacdo do volume, baseado no
deslocamento do liquido provocado pela imersdo da peca. Apods esta fase, cada amostra foi
seca em estufa a 103 °C até atingir peso constante (TRUGILHO et al., 1990). Obtendo-se o
peso seco, subtraiu-se o0 peso da madeira encharcada pelo peso da madeira seca e obteve-se a
capacidade de saturacdo por &gua, e a densidade de madeira foi obtida dividindo-se o peso
seco pelo volume de 4gua (PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013).

2.3 Andlise de dados

A diversidade alfa taxondmica, atraves da série de Hill, foi analisada para verificar se
houve mudanca desse componente da diversidade ao longo do gradiente altitudinal. Esta
métrica inclui as trés principais medidas de diversidade taxondmica: riqueza, diversidade
(Shannon corrigido) e dominancia (Simpson) (CHAO et al., 2014). Na qual existe um
continuo de possiveis medidas de diversidade que diferem apenas em sua sensibilidade a
presenca de espécies raras como uma funcdo do parametro g. De forma que aumentando ¢, a
funcéo de Hill torna-se menos sensivel as espécies mais raras (RICOTTA; AVENA, 2003).

A similaridade entre as areas foi analisada por meio de um escalonamento
multidimensional ndo-métrico (nMDS), utilizando uma matriz de abundancia (Bray-Curtis)
com 999 permutagdes. Em seguida foi realizada uma ANOVA de permutagdo ndo paramétrica
(PERMANOVA), que informa a porcentagem de similaridade e se as dispersoes diferem entre
as areas. Foi ainda realizada uma analise das médias de similaridade (SIMPER), andlise de
caracter exploratorio que determina a diferenca entre todos os pares de areas e a contribuicdo
isolada de cada espécie para a dissimilaridade media entre as areas (XIONG et al., 2016).

A diversidade beta taxonémica foi avaliada com base na composic¢do e abundancia de
espécies, utilizando o indice de dissimilaridade de Jaccard (presenca/auséncia) e Bray Curtis
(abundancia), conforme indicado por Baselga (2012). Para analisar a particdo aditiva da
diversidade beta, que mostra os padrdes de incremento ou delecdo da riqueza de espécies ao
longo dos gradientes avaliados, o indice de diversidade beta foi particionado nos componentes

de substituicdo de espécies, que representa a mudanga na composicdo de espécies, e
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aninhamento, que trata da dissimilaridade formada a partir da perda e/ou ganho de espécies
(BASELGA, 2010).

A diversidade funcional foi avaliada com base no célculo de indices que buscam
sintetizar em um valor a informacdo da variacdo funcional presente na comunidade
(VILLEGER et al., 2008). Assim, calcularam-se os indices riqueza e dispersio funcional. A
riqueza funcional informa sobre o volume de espaco preenchido pelas espécies na
comunidade, sendo influenciado pela riqueza de espécies sem considerar a abundancia
(VILLEGER et al., 2008). Ja a dispersdo considera a abundancia, quantificando a distancia
média das espécies para o centroide em um espaco multidimensional, com valores proximos
de zero indicando baixa diversidade funcional ndo existindo limite superior (LALIBERTE;
LEGENDRE, 2010; PLA et al., 2012), e fornece informacbes sobre a importancia das
interacdes biodticas para a estruturacdo das comunidades (VIOLLE et al., 2014). Portanto,
riqueza e dispersdo funcional sdo indices complementares que avaliam diferentes facetas
da diversidade funcional, uma vez que riqueza considera o espaco funcional preenchido
pelas espécies e a dispersdo avalia a distribuicdo dos valores das caracteristicas de todas as
espécies ponderadas pelas abundancias (MASON et al., 2013).

Para inferir se houve mudancas na riqueza e disperséo funcional ao longo do gradiente
altitudinal, foram aplicados testes de médias. A normalidade dos dados foi testada pelo teste
Shapiro-Wilk. Dados com distribuicdo normal foram submetidos a anélise de variancia
(ANOVA) de um critério e as médias comparadas pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade.
Dados sem distribui¢cdo normal foram submetidos ao teste ndo-paramétrico de Kruskal-Wallis,
determinando-se diferencas pelo teste de Student-Newman-Keuls.

Para analisar o efeito das varidveis abidticas sobre os indices de riqueza e disperséo
funcional foram construidos Modelos Lineares Mistos Generalizados (GLMMs), assumindo
erros normalmente distribuidos (CRAWLEY, 2007). Riqueza e dispersdo funcional foram
utilizadas como variaveis resposta (efeitos aleatorios), e as caracteristicas climaticas e de solo
foram utilizadas como variaveis explicativas (efeitos fixos). Considerando que as parcelas de
cada area eram vizinhas, espera-se certo nivel de dependéncia entre todos os individuos no
local, portanto, utilizaram-se as parcelas como efeito de intercepcdo. Como resultado dessa
analise obteve-se 0 modelo minimo explicativo, retirando as varidveis de efeito fixo uma a
uma, seguido de analise de desvio (CRAWLEY, 2007). Também foi aplicado um modelo
nulo com 1000 randomizag@es para verificar se 0 modelo minimo explicativo para cada indice

era mais significativo que um modelo aleatério, que ndo considera as variaveis explicativas.
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Utilizaram-se a riqueza e a dispersdo funcional para verificar a ocorréncia de
convergéncia e divergéncia funcional (SFAIR et al., 2016) conduzida pelas alteracoes
abioticas que ocorrem ao longo do gradiente altitudinal (PESSOA et al., 2017, submetido).
Esses indices foram comparados com modelos nulos em que uma matriz comunitaria de cada
area (espécies em colunas e areas em linhas) foi randomizada 1000 vezes. Os valores
encontrados para os indices da comunidade real foram comparados as matrizes aleatorias
(SPASOJEVIC; SUDING, 2012). Valores calculados das comunidades reais que caiam dentro
do intervalo de confianca dos modelos nulos foram considerados equivalentes ao modelo
nulo, valores acima foram considerados como indicativos de divergéncia funcional, enquanto
abaixo, convergéncia (VILLEGER et al., 2013). Os totais marginais eram sempre 0S mesmos
gue os da matriz original para evitar auséncia de qualquer espécie na comunidade, padrdo
adotado para todos os indices (SFAIR et al., 2016).

Para verificar se existia correlacdo entre os indices taxonémicos e funcionais foi
aplicada uma correlacéo de Sperman (ZHANG et al., 2014).

Os testes de normalidade e as analises das variancias foram realizados utilizando o
programa SPSS (IBM Corp. Released 2011. IBM SPSS Statistics for Windows, Version 20.0.
Armonk, NY: IBM Corp.). As demais foram realizados com auxilio dos Pacotes nortest,
vegan, fossil, vegetarian, ggplot2, reshape, BiodiversityR, FD e Ime4 do Ambiente R versdo
3.3.1 (Revell 2012; R Development Core Team 2013,R Core Team, 2016).

3. RESULTADOS E DISCUSSAO
3.1 Diversidade taxondmica

Na éarea de 509 m ocorreram 163 individuos distribuidos em 26 espécies; na de 632 m
252 individuos em 25 espécies; na de 888 m 259 individuos em 34 espécies; e em 1004 m 170
individuos em 34 espécies (Tabela 1). As trés espécies mais abundantes na area de 509 m
representaram aproximadamente 52% dos individuos, 58% em 632 m, 42% em 888 m e 27%
em 1004 m (Tabela 1). A maior equabilidade ocorreu em 1004 m, onde a espécie mais
abundante (Ruprechtia laxiflora) teve 16 individuos, e muitas espécies com apenas um
individuo. Nas demais areas foi possivel notar uma maior dominancia de poucas espécies,

sendo que na area de 888 m a espécie mais abundante representou sozinha mais de 28%.
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Tabela 1. Relacdo das familias e espécies lenhosas por area ao longo de um gradiente altitudinal, em
Pernambuco, Brasil

- L Area (m)

Familias/Espécies 509 632 888 1004
ANACARDIACEAE (34) Abundancia por espécie
Myracrodruon urundeuva Allemao 4 22 3 0
Schinopsis brasiliensis Engl. 2 2 0 0
Spondias tuberosa Arruda 0 1 0 0
ANNONACEAE (13)
Annona leptopetala (R.E. Fr.) H. Rainer 3 0 10 0
APOCYNACEAE (19)
Aspidosperma cuspa (Kunth) S.F. Blake ex Pittier 1 0 0 0
Aspidosperma parvifolium A. DC. 0 0 1 12
Aspidosperma pyrifolium Mart. 4 0 1 0
ARALIACEAE (1)
Aralia warmingiana (Marchal) J. Wen 0 0 0 1
BIGNONIACEAE (7)
Handroanthus impetiginosus (Mart. ex DC.) Mattos 0 5 2 0
BORAGINACEAE (5)
Cordia trichotoma (Vell.) Arréb. ex Steud. 0 4 1 0
BURSERACEAE(6)
Commiphora leptophloeos (Mart.) J. B. Gilett 4 2 0 0
CAPPARACEAE (31)
Cynophalla flexuosa (L.) J. Presl 2 12 9 5
Neocalyptrocalyx longifolium (Mart.) Cornejo & lltis 0 3 0 0
CELASTRACEAE (6)
Maytenus distichophylla Mart. ex Reissek 0 0 0 1
Maytenus obtusifolia Mart. 0 0 0 5
COMBRETACEAE (7)
Combretum pisonioides Taub. 7 0 0 0
CLUSIACEAE (1)
Rheedia sp. 0 0 0 1
ERYTHROXYLACEAE (17)
Erythroxylum caatingae Plowman 0 2 0 0
Erythroxylum citrifolium A. St.-Hil. 0 0 1 0
Erythroxylum subrotundum A. St.-Hil. 0 0 12 2
EUPHORBIACEAE (213)
Croton blanchetianus Baill. 41 35 14 0
Croton rhamnifolioides Pax & K.Hoffm. 5 3 1 0
Jatropha mollissima (Pohl) Baill. 4 9 0 0
Manihot dichotoma Ule 25 0 0 0
Manihot epruinosa Pax & K. Hoffm. 0 9 0 0
Sapium argutum (Mull. Arg.) Huber 0 0 16 0
Sapium glandulosum (L.) Morong 3 44 0 0
Sebastiania macrocarpa Mull. Arg. 4 0 0 0
FABACEAE (230)
Amburana cearensis (Alleméo) A.C. Sm. 1 0 0 0
Anadenanthera colubrina (Vell.) Brenan 9 0 9 0




Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud.
Chloroleucon mangense (Jacg.) Britton & Rose

Dahlstedtia araripensis (Benth.) M.J. Silva & A.M.G.

Azevedo

Hymenaea courbaril L.

Luetzelburgia auriculata (Allemao) Ducke
Machaerium sp.

Mimosa arenosa (Willd.) Poir.

Mimosa tenuiflora Benth.

Myrocarpus fastigiatus Allemé&o

Parapiptadenia zehntneri (Harms) M.P. Lima & H.C.

Lima

Piptadenia stipulacea (Benth.) Ducke
Platymiscium floribundum Vogel

Poincianella pyramidalis (Tul.) L.P. Queiroz
Senegalia polyphylla (DC.) Britton

Senna macranthera (DC. ex Collad.) H.S. Irwin &
Barneby
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LAURACEAE (4)

Ocotea duckei Vattimo-Gil
Ocotea sp.

N

LAMIACEAE (1)

Vitex megapotamica (Spreng.) Moldenke

MALPIGHIACEAE (5)

Ptilochaeta bahiensis Turcz.

MALVACEAE (38)

Ceiba glaziovii (Kuntze) K. Schum.

Helicteres baruensis Jacq.

Pseudobombax marginatum (A. St.-Hil., Juss. &
Cambess.) A. Robyns

o o

o o

MELIACEAE (9)

Cedrela odorata L.
Trichilia emarginata (Turcz.) C. DC.

o

o

N

MYRTACEAE (61)

Eugenia punicifolia (Kunth) DC.
Eugenia stictopetala DC.

Myrcia multiflora (Lam.) DC.
Myrcia splendens (Sw.) DC.
Myrciaria cauliflora (Mart.) O. Berg
Plinia rivularis (Cambess.) Rotman
Campomanesia sp.

Myrtaceae sp. 1

Myrtaceae sp. 2

Myrtaceae sp. 3
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NYCTAGINACEAE (8)

Guapira noxia (Netto) Lundell
Guapira opposita (Vell.) Reitz

o
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o

~ O

OPILIACEAE (3)

Agonandra brasiliensis Miers ex Benth. & Hook. f.
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POLYGONACEAE (19)

Coccoloba mollis Casar. 0 0 0 2
Ruprechtia laxiflora Meisn. 0 0 1 16
RHAMNACEAE (5)

Rhamnidium molle Reissek 0 0 1 0
Ziziphus joazeiro Mart. 2 1 1 0
RUBIACEAE (22)

Guettarda angelica Mart. ex Mill. Arg. 0 1 0 0
Guettarda sericea Mull. Arg. 0 0 1 0
Randia armata (Sw.) DC. 0 0 7 13
RUTACEAE (14)

Zanthoxylum rhoifolium Lam. 0 0 14 0
SCHOEPFIACEAE (8)

Schoepfia brasiliensis A. DC. 0 0 0 8
SALICACEAE (13)

Casearia luetzelbergii Sleumer 0 0 7 0
Prockia crucis P. Browne ex L. 0 6 0 0
SAPINDACEAE (42)

Allophylus edulis (A. St.-Hil., A. Juss. & Cambess.) 0 0 0 15
Hieron. ex Niederl.

Allophylus quercifolius Radlk. 0 1 12 0
Cupania revoluta Radlk. 0 0 0 1
Talisia esculenta (A. St.-Hil.) Radlk 0 0 0 13
SIMAROUBACEAE (2)

Picrasma crenata Engl. 0 0 0 2
Total de individuos 163 252 259 170
Total de espécies 26 25 34 34

Os valores da série de Hill para as quatro areas indicam que na maior altitude houve

maior indice de diversidade de Shannon corrigido (q=1) e dominancia de Simpson (g=2),

mesmo apresentando a mesma riqueza da area de 888 m (Tabela 2 e Figura 1).

A anélise de nMDS sugeriu a formacdo de quatro grupos distintos (Figura 2). O valor

de stress de 0,09 aponta que a ordenacao é adequada para interpretacdo dos dados. A analise
de PERMANOVA (R? = 0,61, F = 8,2, p <0,001) revelou que existe diferenca significativa

entre 0s grupos quanto a distancia com relacdo ao centroide, ou seja, 61% da distancia

encontrada entre a areas devem-se as diferencas na abundancia e composicéo de espécies.

Tabela 2. Valores da série de Hill ao longo de um gradiente altitudinal, em Pernambuco, Brasil

Métrica 509m 632m 888 m 1004 m
Numero de Hill (g=0) 26 25 34 34
NUmero de Hill (g=1) 13.76 1141 16.20 23.54
Numero de Hill (q=2) 864 7.28 897 18.26
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A anélise de SIMPER confirmou que a diferenca entre as areas deve-se a abundancia
(Tabela 3). Observa-se que Bauhinia cheilantha, por exemplo, foi a espécie que mais
promoveu diferenciacdo entre as areas (509 x 632 m, 509 x 888 m, 632 x 1004 m e 888 x
1004 m), ndo ocorrendo em 1004 m, tendo alta abundancia em 888 (74 individuos) e 632 m, e
baixa (67 individuos) em 509 m. Croton blanchetianus foi a segunda espécie que mais
aumentou a distancia entre as areas, respondendo por 12,21% da diferenca entre as areas 509
e 1004 m, sendo ausente em 1004 m. Sapium glandulosum é a terceira espécie mais

representativa, gerando 12,84% de distancia entre 632 m e 888 m, estando ausente em 888 m.

Figura 1. Modelo de distribuicdo de diversidade taxonémica de Hill ao longo de um gradiente
altitudinal, em Pernambuco, Brasil. No eixo x tém-se as séries de Hill, no qual O=riqueza,
1=diversidade corrigida de Shannon e 2=dominéancia de Simpson, e no eixo y a riqueza de espécies

Diversidade

101

Ordem q

A composicdo das espécies parece ter mais influéncia na diversidade beta no gradiente
de disponibilidade hidrica, uma vez que apresentou maiores valores quando calculada pela
composicdo de espécies (Bjc=0,95) do que pela abundancia (dgc=0,91). A analise da particdo
da diversidade beta mostra que o componente de substituicdo foi maior tanto quando
analisado pela composicao (Bsim=0,94 versus Pnes=0,01) como pela abundancia (dgc-bal= 0,89

versus dgc-gra=0,02).
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Nas areas de menor altitude predominam espécies tipicas da floresta seca caducifélia
espinhosa do Nordeste como Croton blanchetianus, Manihot dichotoma e Myracrodruon
urundeuva, entre outras (MORO et al., 2014a). Enquanto na altitude de 888 m ha
sobreposicao de espécies daquelas florestas secas (Aspidosperma pyrifolium e Anadenanthera
colubrina) com as da umida (Aspidosperma parvifolium e Trichilia emarginata) (FERRAZ et
al., 2003). Ja na altitude de 1004 m h& ocorréncia de diversas espécies (Schoepfia brasiliensis,
Talisia esculenta e Myrcia splendens) nao registradas nas menores altitudes e a dominancia de
familias representativas de matas Umidas, conforme ja relatado na literatura (SALES et al.

1998). Apenas Cynophalla flexuosa e Parapiptadenia zehntneri ocorreram em todas as areas.

Figura 2. Escalonamento multidimensional ndo-métrico mostrando a separacdo das areas, com a
formacdo de quatro grupos distintos ao longo de um gradiente altitudinal, em Pernambuco, Brasil.
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Os resultados da diversidade alfa taxondmica mostram que a area de 1004 m se
individualiza das demais pela maior riqueza e maior equabilidade na distribuicdo da
abundancia, e que 61% da diferenca existente entre as areas se devem a riqueza e abundancia.
Quando se analisa a diversidade beta taxondmica verifica-se que composi¢do foi 0 aspecto

responsavel pelo maior incremento da diversidade entre as areas.
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Tabela 3. Anélise da porcentagem de similaridade (SIMPER) por area ao longo de um gradiente
altitudinal, em Pernambuco, Brasil

Espécie Contribuicéo
%
Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. 17,88
Sapium glandulosum (L.) Morong 13,02
509 x 632 m Croton blanchetianus Baill. 8,83
Manihot dichotoma Ule 7,92
Poincianella pyramidalis (Tul.) L. P. 6,24
Queiroz
Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. 18,37
Croton blanchetianus Baill. 8,81
509 x 888 m Manihot dichotoma Ule 7,08
Poincianella pyramidalis (Tul.) L. P. 5,57
Queiroz
Ceiba glaziovii (Kuntze) K. Schum. 5,59
Croton blanchetianus Baill. 12,21
Manihot dichotoma Ule 7,54
509 x 1004 m Poincianella pyramidalis (Tul.) L. P. 5,98
Queiroz
Myrtaceae sp. 2 5,14
Ruprechtia laxiflora Meisn. 4,87
Sapium glandulosum (L.) Morong 12,84
Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. 7,56
632 x 888 m Croton blanchetianus Baill. 7,72
Ceiba glaziovii (Kuntze) K. Schum. 5,76
Myracrodruon urundeuva Alleméo 5,44
Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. 15,82
Sapium glandulosum (L.) Morong 10,57
632 x 1004 m Croton blanchetianus Baill. 7,95
Myracrodruon urundeuva Alleméo 5,12
Myrtaceae sp2 4,08
Bauhinia cheilantha (Bong.) Steud. 18,88
Myrtaceae sp2 4,32
888 x 1004 m Ceiba glaziovii (Kuntze) K. Schum. 4,18
Ruprechtia laxiflora Meisn. 4,09
Sapium argutum (Mull. Arg.) Huber 2,98

Além disso, o incremento da diversidade alfa taxonémica, seguindo o gradiente

altitudinal, também confirmam os dados relatados na literatura, que encontraram picos de

maior riqueza de espécies em altitudes intermediarias (ZHAO et al., 2005; SANCHEZ et al.,
2013; HERNANDEZ-CALDERON et al., 2014) as quais variam de 1000 a 1500 m
(RAHBEK, 1995), sendo a maior disponibilidade hidrica um dos fatores apontados como
responsaveis por essa modificacdo (HERNANDEZ-CALDERON et al., 2014). O aumento do

valor de g=2, da série de Hill, mostra que as especies mais abundantes estdo mais
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igualitariamente distribuidas, visto seu menor peso para as especies raras, quando comparado
com g=1. Esse dado revela uma relacdo positiva entre a riqueza, diversidade de Shannon
corrigida e Simpson com o aumento da disponibilidade hidrica que ocorre ao longo do
gradiente altitudinal (PESSOA et al., 2017, submetido), confirmando que as diferencas nos
fatores abioticos também influenciam a riqueza, composicdo e abundancia floristica
(GASTON, 2000; EISENTOHR et al., 2013; GUO et al., 2013; SANCHEZ et al., 2013).

A dissimilaridade entre as areas com a formacdo de quatro grupos distintos revela que
a mudanca dos fatores abioticos observados ao longo do gradiente (PESSOA et al., 2017,
submetido) pode ter influenciado a riqueza e estrutura floristica, gerando modificacdo na
composi¢cdo taxonbmica das espécies vegetais (GASTON, 2000; GUO et al.,, 2013;
SANCHEZ et al., 2013). Esse achado reforca os relatos na literatura de mudanca na
composicdo das espécies ao longo dos gradientes abidticos (DE BELLO et al., 2006;
SWENSON et al., 2010; SFAIR et al., 2016). E quando isso ocorre, as modificacfes na
vegetacdo estdo provavelmente sob a influéncia da heterogeneidade ambiental e/ou limitagdo
de dispersdo (CABRAL et al., 2015).

A particdo da diversidade beta confirma a importancia da composicdo, uma vez que o
componente de substituicdo foi maior que o aninhamento das espécies (BASELGA, 2010).

A anélise do gradiente altitudinal mostrou que as areas diferem em suas condi¢des
abidticas (PESSOA et al.,, 2017, submetido), e essa constatagdo, juntamente com as
observacOes obtidas através da diversidade alfa e beta taxondmica, ajuda a inferir sobre os
processos que estdo moldando as comunidades, j& que a substituicdo de espécies, entre as
areas, indica atuacdo de processos deterministicos, como diferenciacdo de nicho e/ou
dispersdo (GASTON et al., 2007). E o aninhamento, dentro de cada area, apesar de também
apontar para processos deterministicos, possui natureza distinta, pois sugere tolerancia a

fatores abidticos restritivos, entre outros (QUIAN et al., 2005).

3.2 Diversidade funcional

O componente de riqueza funcional mostrou que a area de 1004 m tem menor riqueza
e que as demais areas ndo diferem entre si (Tabela 4). A riqueza mostrou relacdo negativa
com evapotranspiracdo real (ETr), com a saturacdo por bases da CTC a pH 7,0 (V%) e com a
acidez trocavel (H+Al), e positiva com o excedente hidrico e com a capacidade de troca

catiénica (CTC) (Tabela 5). O modelo que melhor explicou a variacdo dos dados em relacéo a
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riqueza foi o0 que considerou as variaveis abioticas citadas acima (AlICc=98,6), explicando
53% da variagéo, sendo maior que a explicacdo do modelo nulo, que foi de 45% (A1Cc=98,9).
A dispersdo funcional ndo sofreu modificacdo ao longo do gradiente e nem mostrou ser

influenciada pelas variaveis abidticas (Tabelas 4 e 5).

Tabela 4. Riqueza e dispersdo funcional ao longo de um gradiente altitudinal, em Pernambuco, Brasil

Area (m) FRic FDis
509 5,28" 1,922
632 0,20" 2,14°
888 1,41* 2,08
1004 0,06° 1,80°

Legenda: FRic: riqueza funcional e FDis: dispersdo funcional. Valores (dados com distribuicéo
normal) seguidas por letras minusculas iguais ndo diferem pelo teste de Tukey (p<0,05) e por letras
maiusculas iguais (distribuicdo ndo normal) pelo teste de Kruskal-Wallis.

A riqueza funcional individualizou a area de 1004 m e a dispersdo ndo mudou ao
longo do gradiente. A diversidade funcional, no seu componente de riqueza, mostrou uma
relacdo negativa com a disponibilidade hidrica. Esse achado contraria a literatura que mostra
aumento da diversidade funcional seguindo o aumento na disponibilidade de &gua
(AUSTRHEIM, 2002; DE BELLO et al., 2006; SWENSON et al., 2010; ZHANG et al.,
2014). Sabe-se, também, que a maior disponibilidade de nutrientes no solo influencia
positivamente a diversidade funcional (ANDERSEN et al., 2012; BERNARD-VERDIER et
al., 2012; MAIRE et al., 2012). Sendo a riqueza funcional relacionada com a riqueza de
espécies, esse indice tende a ndo ser um bom indicador da diversidade funcional e precisa ser
analisado em conjunto com outros indices (CASANOVES et al., 2011). Além disso, a riqueza
funcional pode apontar diferentes estratégias das espécies para lidar com a reduzida
disponibilidade de agua e de nutrientes (PESSOA et al., 2016, submetido), e essas diferentes
estratégias podem ter gerado um aumento na riqueza funcional nas areas com escassez de
recursos limitantes.

Mouchet et al. (2010) afirmaram que a riqueza funcional teria um grande poder para
detectar filtragem de habitat, assim como demonstrado em nosso estudo. Esses resultados
suportam a hipotese de que processos deterministicos baseados em nicho sdo importantes para
a montagem da comunidade no estudo aqui apresentado, reforcando o papel da filtragem de
habitat, conforme ja documentado em outros estudos (LIU et al.,, 2014; ORDONEZ;
SVENNING, 2016; CHUN; LEE, 2017).
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A disperséo funcional ¢ um dos indices que menos exige esforco amostral, sendo a
riqgueza um dos mais exigentes (PLAS et al., 2017). Essas observagdes mostram que a ndo
resposta da disperséo, possivelmente ndo esta relacionada ao esfor¢co de amostragem, e que
talvez seja um reflexo da menor sensibilidade desse indice as variagdes abidticas, ou que ele
responde de forma estocéstica aos filtros limitantes. Deve-se ressaltar que a modificacdo nos
padrbes da diversidade funcional ndo se deve apenas a fatores abidticos (DE BELLO et al.,
2009; KLUGE; KESSLER, 2011) e isso também pode ter influenciado na néo resposta da

dispersao funcional.

Tabela 5. Modelos mistos lineares generalizados (GLMMs) dos indices de riqueza e dispersdo
funcional em fungdo das variagdes abioticas em quatro areas ao longo de um gradiente altitudinal, em
Pernambuco, Brasil

FRic FDis
D Df P D daf P
ETr 1051 1 0,00 059 1 0,44
EXC 411 1 0,04 0,00 1 0,96
DEF 0,12 1 0,72 0,07 1 0,78
A.total 0,05 1 3,75 0,03 1 0,84
V% 6,28 1 001 0,74 1 0,38
CE 0,01 1 090 0,02 1 0,87
CTC 38 1 004 093 1 033
H+Al 7,40 1 0,01 0,07 1 0,77
Cu 0,27 1 060 084 1 0,35

Legenda: FRic: riqueza funcional e FDis: dispersdo funcional; ETr, evapotranspiracdo real; DEF,
déficit hidrico; EXC, excedente hidrico; D, residuo de diferenga ap6s remocéao da variavel; df, graus
de liberdade, P = valor p associado. VValores em negrito p < 0,05.

Confirmando parcialmente a expectativa de convergéncia nas areas de menor
disponibilidade hidrica e divergéncia com o aumento desta disponibilidade, a area de 632 m
possui valores mais abaixo do esperado ao acaso, indicando convergéncia das caracteristicas
funcionais, enquanto na area de 1004 a dispersdo foi maior que a expectativa nula, indicando
divergéncia (Figura 3). Nas areas de 509 e 888 m n&o houve diferenga entre a expectativa nula

e 0s valores demonstrados nas comunidades reais.
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Figura 3. Média e intervalo de confiangca dos modelos nulos e da riqueza e dispersdo funcional de
quatro areas ao longo de um gradiente altitudinal, em Pernambuco, Brasil. Legenda: FRic: riqueza
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A baixa riqueza funcional encontrada na area de 632 m, quando comparada com
modelos nulos, indica convergéncia funcional (VILLEGER et al., 2013), sendo a filtragem de
habitat um importante processo na montagem da comunidade (MOUCHET et al., 2010).
Estudos que avaliaram a resposta funcional em ambientes com menor disponibildiade de
recursos limitantes mostram que a convergéncia guiada por filtragem abidtica teria
importancia fundamental na montagem das comunidades (DE BELLO et al., 2006; SFAIR et
al. 2016). No entanto, ndo € possivel descartar a convergéncia como efeito da eliminacdo dos
concorrentes mais fracos (MAYFIELD; LEVINE, 2010; BERNARD-VERDIER et al., 2012),
ou outras interagdes.

A alta dispersdo funcional encontrada na area de 1004 m, quando comparada com
modelos nulos, demonstra divergéncia funcional (VILLERGER et al., 2013) e enfatiza a
importancia das interacdes bioticas na estruturacdo da comunidade (VIOLLE et al., 2014)
com a similaridade limitante sendo um importante processo estruturador (MOUCHET et al.,
2010).

Assim, percebe-se que processos deterministicos estdo moldando as areas de 632 e
1004 m, confirmando o esperado. J& nas areas de 509 e 888 m, como os valores encontrados
para a riqueza e disperséo funcional foram equivalentes aos modelos nulos, a estocasticidade
seria 0 processo modificador dessas duas comunidades (VILLEGER et al., 2013). Efeitos
estocasticos destacam a chance aleatdria de geracdo de padrdes (CHASE; MYERS, 2011),
fato que contraria o esperado ja que em ambientes submetidos a estresse abiotico € esperado
que a filtragem de habitat atue na montagem das comunidades (MOUCHET et al., 2010),
promovendo a convergéncia das caracteristicas funcionais (VILLEGER ET AL., 2008;
LAURETO; CIANCIARUSO, 2015).

3.3 Relacgdo entre diversidade taxonémica e funcional

A riqueza taxondmica foi positivamente correlacionada a riqueza funcional (Tabela 6),
ndo havendo correlagdo entre os demais indices de diversidade taxonémica e a riqueza e
dispersdo funcional.

A correlagdo ndo significativa entre a riqueza taxonémica e funcional contraria o
esperado, e mostra que mudangas na composicdo de espécies pouco influenciaram a
diversidade funcional das comunidades, no componente de riqueza funcional (VILLEGER et
al., 2008; MOUILLOT et al., 2013). Ressaltando que a diversidade taxonémica e funcional

respondem de forma diferenciada quando impostas aos mesmos filtros restritivos e que suas
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relagbes dependem das caracteristicas funcionais coletadas e das particularidades de cada
comunidade (DE BELLO et al., 2006).

Tabela 6. Correlagdo do coeficiente de Spearman entre os indices de diversidade taxonémica e
rigueza (FRic) e dispersdo funcional (FDis) ao longo de um gradiente altitudinal, em Pernambuco,
Brasil

FRic FDis
Riqueza  -0,07 0,06
Shannon
corrigido -0.14 0,08
Simpson  -0,19 0,08

A baixa correlacdo entre a dispersdo funcional e os indices de diversidade taxonémica
confirma que os processos que atuam promovendo a coexisténcia das espécies podem ndo ser
0s mesmos que causam a diferenciacdo funcional, fato também relatado por Fukami et al.
(2005). De Bello et al. (2006) afirmaram que a relagdo entre diversidade taxondomica e
funcional pode estar relacionada a forma como as caracteristicas das espécies estdo agrupadas
e a divisdo do nicho entre elas.

A dispersdo funcional ndo mudou ao longo do gradiente altitudinal, isso mostra que ha
similaridade de funcbes, e que o aumento da diversidade taxondmica ndo alterou a
diversidade funcional, sendo sugestivo de que 0s processos que atuam promovendo a
coexisténcia das espécies podem ndo ser 0s mesmos que causam a diferencia¢do funcional
(FUKAMI et al., 2005). Além disso, reforca a investigacdo das diversas facetas da diversidade
para o completo entendimento dos processos de montagem das comunidades (MASON et al.,
2005, DE BELLO et al., 2006).

4. CONCLUSAO

A diversidade taxondmica respondeu ao gradiente altitudinal. A modificacdo na
riqueza funcional enfatiza a maior sensibilidade desse componente da diversidade funcional a
modificacdo dos fatores abioticos. Sendo o contrario observado quando a dispersao funcional
¢ avaliada, pois mesmo havendo alteragdes nos fatores abidticos, esse componente da
diversidade funcional ndo foi alterado, mostrando que ha similaridade de funcdes ao longo do

gradiente de disponibilidade hidrica.
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A convergéncia das caracteristicas funcionais na &rea de 632 m enfatiza a importancia
dos fatores abidticos na estruturacdo da comunidade em &reas submetidas a deficiéncia
hidrica, e a divergéncia em 1004 m destaca as interac6es bidticas quando os fatores abidticos
se tornam menos limitantes, mostrando uma mudanga na importancia nos processos
estruturadores.

Conclui-se que é necesséria a incorporacdo dos diferentes componentes da diversidade
para um melhor entendimento dos processos estruturadores, uma vez que a montagem das

comunidades pelo componente taxondmica e funcional, provavelmente é diferente.
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3. CONSIDERACOES FINAIS

A variagdo na disponibilidade de &gua influenciou as seguintes caracteristicas
funcionais: area foliar especifica, concentracdo de nitrogénio e fésforo foliar, sendo que o
fosforo foliar, em locais mais secos, também foi modificado pelos nutrientes no solo. Essa
resposta funcional é independente do parentesco, e reforca a ideia de que processos

deterministicos estdo estruturando as comunidades estudadas.

A alteracdo nos fatores abioticos também modificou a composicédo e a abundancia das
espécies ao longo do gradiente de disponibilidade hidrica, essa mudanca influenciou a
diversidade funcional no seu componente de riqueza, mostrando a maior sensibilidade desse
componente as mudancas abidticas, no entanto, a dispersao funcional ndo sofreu modificacéo
ao longo do gradiente, ndo sendo influenciada por fatores abidticos. Isso reforca o papel das
interacdes bidticas sobre a dispersdo funcional e mostra que a funcionalidade das
comunidades ndo mudou ao longo do gradiente de disponibilidade hidrica.

A convergéncia funcional na area de 632 m mostra que os fatores abioticos estdo
atuando na estruturacdo dessa comunidade, enquanto a divergéncia em 1004 m mostra a
importancia das interacfes bidticas na estruturacdo. Vale ressaltar que os processos abidticos
e bidticos atuam simultaneamente, o que muda é a representatividade desses processos
estruturadores.

No presente estudo pode-se perceber que as diversidades taxondmica e funcional
responderam de formas diferentes a disponibilidade hidrica. Isso reforca a ideia que de
estudos que foquem nas diferentes facetas da diversidade (taxondmica, funcional e
filogenética) sdo necessarios para um melhor entendimento dos padrdes e processos
envolvidos na montagem das comunidades. Assim, considerando um ambiente em mudanca e
sob forte pressdo antropica, como é o caso das florestas tropicais sazonalmente secas, fazem-
se necessarios estudos sobre a diversidade e influéncia de fatores bidticos e abidticos, a fim de

aprimorar as previsdes sobre os processos de montagem das comunidades.





