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Resumo - A inclusdo das relagcfes evolutivas das espécies na forma de arvores filogenéticas
vem ampliando nossa compreensdo dos mecanismos e processos naturais que modelam as
comunidades ecoldgicas. Processos ambientais relacionados as Teorias do Nicho e a Teoria
Neutra Unificada da Biogeografia e Biodiversidade tém sido particularmente importantes para
explicar padrdes de coexisténcia de espécies em florestas tropicais sobre gradientes
topogréaficos. Nosso estudo teve o objetivo de identificar padrdes de estrutura filogenética e
identificar a contribuicdo relativa de processos ambientais e estocasticos em uma comunidade
arbérea tropical em area de topografia heterogénea. Para tal avaliamos a estrutura filogenética
(NRI — net relatedness index; e NTI — nearest taxon index) da comunidade arb6rea em trés
classes topograficas a partir de 40 parcelas (50x2 m) na llha da Marambaia-RJ. Fatores
ambientais relacionados a topografia, ao solo e a serapilheira foram medidos para representar a
heterogeneidade ambiental, enquanto que a estrutura espacial da comunidade, através das
coordenadas geogréaficas de cada parcela, representando forcas estocasticas. Relacionamos o
NRI e o NTI aos atributos ambientais e espaciais através de regressdes multiplas, utilizando
uma particdo de variancia para definir a contribuicdo relativa do ambiente e do espaco.
Detectamos uma auséncia de estrutura filogenética, indicando possivel balanco entre os
processos deterministicos e/ou processos neutros sobre as classes de topografia. Entretanto,
notamos que existe tendéncia a um padrdo de dispersao filogenética, corroborando a agéo de
processos associados a densidade de individuos, como exclusdo competitiva. Finalmente,
demonstramos que o ambiente tem um efeito particularmente importante sobre a variacdo da
estrutura filogenética da comunidade arbdrea. Ressaltamos a necessidade de estudos que
definam se existe diferenca entre o efeito do ambiente e do espaco sobre a variag¢do da estrutura
filogenética em areas com topografia homogénea em relacédo a areas de topografia heterogénea.

Palavras-chave: Floresta Atlantica, Heterogeneidade, Processos ambientais, Processos
estocasticos, Competicdo, Coexisténcia, Particdo de variancia.



Abstract - The inclusion of the evolutionary relationships of species as phylogenetic trees has
increased our understanding of the mechanisms and natural processes that shape ecological
communities. Environmental processes related to Niche Theories and the Unified Neutral
Theory of Biodiversity and Biogeography have been particularly important to explain species
coexistence patterns in tropical forests on topographic gradients. Our study aimed to identify
patterns of phylogenetic structure and identify the relative contribution of environmental and
stochastic processes on a tropical tree community in heterogeneous topography. We evaluate
the phylogenetic structure (NRI - net relatedness index, and NTI - nearest taxon index) of the
tree community in three topographical classes from 40 plots (50x2 m) in Marambaia Island, RJ.
Environmental factors as topography, soil and leaf litter were measured to represent the
environmental heterogeneity, while the spatial structure of community, through the geographic
coordinates of each plot, representing stochastic forces. NRI relate to environmental and NTI
and spatial attributes by multiple regression using a partition variance to define the relative
contribution of the environment and space. We detected a lack of phylogenetic structure
indicating possible balance between deterministic processes and/or neutral processes on the
topography classes. However, we note that there is a tendency to a standard of phylogenetic
dispersion, supporting the action of processes associated with density of individuals, such as
competitive exclusion. Finally, we demonstrate that the environment has a particularly
important effect on the variation of the phylogenetic structure of the tree community. We
emphasize the need for studies to define whether there is difference between the effect of
environment and space on the variation of the phylogenetic structure in areas with
homogeneous topography in relation to areas of heterogeneous topography.

Keywords: Atlantic Rainforests, Heterogeneity, Environmental process, Stochastic process,
Competition, Coexistence, Variance Partition.
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VARIACAO DA ESTRUTURA FILOGENETICA DE UMA COMUNIDADE
ARBOREA TROPICAL EM ESCALA LOCAL SOBRE DIFERENTES
GRADIENTES TOPOGRAFICOS

1. INTRODUCAO

Um dos grandes desafios na ecologia € compreender processos e mecanismos
que determinam a coexisténcia de espécies. Diferentes conjuntos de ideias e ferramentas
continuam a ser concebidos buscando esclarecer essa questdo. Em particular, o
desenvolvimento tecnologico ao longo das ultimas duas décadas permitiu amadurecer
abordagens que dependem de relacdes evolutivas das espécies. O refinamento de técnicas
laboratoriais e da capacidade analitica dos equipamentos vem auxiliando a esclarecer
cada vez melhor o parentesco entre as espécies. Com base nessas informac6es os estudos
tem sido capazes de resolver incertezas sobre a evolu¢do dos mais variados clados e
produzir arvores evolutivas cada vez mais acuradas (APG, 2009; GASTAUER &
MEIRA-NETO, 2013; MAGALLON et al. 2015).

Um avango que se valeu do refinamento das arvores evolutivas e obteve
popularidade recentemente foi a elaboracdo de medidas que avaliam comunidades
naturais segundo o grau de parentesco de suas espécies (ELTON, 1946; FAITH, 1992;
WEBB 2000; HARDY, 2008). Isso fomentou a abordagem que permite identificar a
estruturacdo filogenética da comunidade. Essa retrata o padrdo das relacbes evolutivas
entre as espécies da comunidade natural avaliada (WEBB et al. 2002; KEMBEL &
HUBBELL, 2006; CAVENDER-BARES et al. 2009). E possivel distinguir entre padrao
de agregacdo, dispersdo ou aleatoriedade da estrutura filogenética. Agregacdo denota uma
comunidade com espécies muito relacionadas filogeneticamente. Por sua vez, dispersdo
retrata uma comunidade onde as espécies sdo pouco relacionadas filogeneticamente e
aleatoriedade indica a auséncia desses dois padrées (WEBB, 2000; WEBB et al. 2002;
KEMBEL & HUBBELL, 2006; CAVENDER-BARES et al. 2009). Identificar o padrdo
de estrutura filogenética da comunidade natural é importante pois permite investigar
como sucedeu a evolugdo e co-existéncia das espécies contextualizando com processos
que as governam.

Atualmente, duas teorias difundidas na literatura podem ajudar a compreender 0s
padrBes de estrutura filogenética podem ser formados. Sédo elas a Teoria de Nicho (sensu
HUTCHINSON, 1957) e a Teoria Neutra Unificada da Biogeografia e Biodiversidade -
TNUBB (HUBBELL, 2001). A Teoria do Nicho, baseia-se na ideia de que o ambiente
selecionaria as espécies a partir das caracteristicas dos habitats seja atuando como filtro -
habitats com caracteristicas menos favoraveis - onde se esperam espécie mais
semelhantes ecologicamente, ou atuando como suporte a maior nimero de espécies —
habitats mais favoraveis — favorecendo interagdes inter e intra espécies, como principio
da exclusdo competitiva, onde esperam-se espécies menos similares ecologicamente
(sensu HUTCHINSON, 1957; DIAMOND, 1975; MACARTHUR & WILSON, 1967).
Em contrapartida, TNUBB considera que as espécies sdo ecologicamente equivalentes e
que a composicdo de espécies das comunidades dependeriam de eventos estocasticos
como dispersao e especiacdo (HUBBELL, 2001).



Admitindo que 0s processos e mecanismos dessas duas teorias atuem concomitantemente,
identificar suas contribuigdes relativas ajuda a definir em que local a comunidade natural
estd ao longo do continuo nicho-neutro (TILMAN, 2004; LEIBOLD & MCPEEK, 2006;
LETCHER et al. 2012; BAR-MASSADA et al. 2014). Estudos tem obtido sucesso em
expandir sua capacidade explanatoria ao associar os padroes de estrutura filogenética a
processos relativos a essas duas teorias. Articular a compreensao dos padrdes de estrutura
filogenética a esses processos pode ser particularmente interessante em areas tropicais
que apresentam topografia reconhecidamente heterogénea (OLIVEIRA-FILHO &
FONTES, 2000; SANCHEZ et al. 2013, JOLY et al. 2014; LEHTONEN et al. 2015;
ROEDER et al. 2015). Algumas florestas tropicais sobre topografia heterogénea sdo
reconhecidas como detentoras das maiores riquezas de espécies vegetais ja registradas e
estuda-las sob esta perspectiva pode trazer informagdes importantes sobre as causas por
tras dessa elevada diversidade.

Estudos ja vém demonstrando que mudancas topogréaficas sao relevantes e afetam
de formas diferentes a estruturacdo de comunidades vegetais naturais. A heterogeneidade
do relevo pode ser atribuida a variagGes do clima e do solo que afetam a ocorréncia de
diferentes espécies de plantas (RICHTER, 2008; JONES et al. 2011; GASTAEUR &
MEIRA-NETO, 2014). Além disso, a variacdo espacial da topografia e as distadncias
entre as comunidades também podem impor barreiras fisicas a dispersdo de muitas
espécies vegetais. Portanto, a maior variacdo ambiental do relevo imp&e uma maior
variacao topogréafica onde ocorrem situacdes ecoldgicas mais e menos favoraveis para as
espécies (BIN et al., 2010; POULOS & CAMP 2010; SUZUKI 2011; ZELENY et al.,
2010; GASTAEUR & MEIRA-NETO, 2014). Habitats com diferentes graus de limitacédo
ambiental relacionados a fertilidade e acidez do solo, disponibilidade de &gua e exposicao
solar, podem ser identificados ao longo de um gradiente topografico em florestas tropicais
(NERI et al., 2012; SAPORETTI JR et al., 2012; QUESADA et al., 2012). Dessa forma,
parece intuitivo que a variacdo da estrutura filogenética em areas de floresta tropical com
topografia heterogénea pode ser predominantemente afetada pelo ambiente. Porém,
esforcos com este viés em areas de topografia heterogénea ainda séo raros.

O atual estudo se propde a investigar qual é a estrutura filogenética de uma
comunidade arbdrea tropical sobre area de relevo heterogéneo e se sua variacao € afetada
de forma equivalente pelo ambiente e pelo espaco em diferentes variacGes topograficas.
Nossa hipotese é que o ambiente terd contribuicdo fundamental para explicar a variacao
da estrutura filogenética da comunidade e que a alta heterogeneidade do relevo provoque
padrdo de dispersdo da estrutura filogenética. Desta forma avaliaremos se (a) a
comunidade arborea sobre topografia heterogénea apresenta um padrdo de estrutura
filogenética dispersa e se (b) a contribuicdo do ambiente para explicar a variacdo da
estrutura filogenética é coerentemente maior do que a do espaco em diferentes cenarios
topogréaficos em escala local.

2. REVISAO DE LITERATURA

2.1.  Processos deterministicos: filtros ambientais e/ou densidade de individuos
Muitos naturalistas e ecologistas, incluindo Darwin, perceberam que atributos
especificos das espécies influenciam as interagdes interespecificas, intraespecificas e com
0 ambiente. Em seu livro A Origem das Espécies, Darwin relata um paradoxo inerente a
similaridade fenotipica das espécies com compartilhamento de ancestrais. Espécies mais



relacionadas séo fenotipicamente mais similares, onde compartilham nichos ou condi¢c6es
ambientais semelhantes, sendo esperado entdo que ndo coexistam. Por outro lado, se as
espeécies sao menos relacionadas, sdo menos similares fenotipicamente, sdo esperadas que
co-existam e onde as interagdes associadas a densidade de individuos, como exclusao
competitiva, passariam a limitar a coexisténcia (CAVENDER-BARES et al. 2009).

Eugenius Warning, em 1895, evidenciou que as semelhancas e diferengas entre
especies eram percebidas também fisiologicamente. Essas habilidades fisioldgicas, assim
como fenotipicas e ecoldgicas, podem ser determinantes no entendimento dos processos
qgue modelam a coexisténcia de espécies (COLLINS, BEATTY & MAIENSCHEIN,
1986). Posteriormente, foram integrados principios ecoldgicos e evolutivos, a partir do
experimento de Gause, adotando a nogdo de “exclusdo competitiva”, onde espécies
ecologicamente similares ndo suportariam compartilhar recursos (RICKLEFS, 1987;
RICKLEFS & SCHLUTER, 1993).

Essas ideias e observacfes formam a base da teoria deterministica, ou teoria de
nicho, onde similaridades e diferencas entre espécies nos habitats e o impacto do ambiente
sobre as espécies sdo a chave pra determinar as interagdes entre as mesmas (GRINNELL,
1924; HUTCHINSON, 1957; CHASE & LEIBOLD, 2003).

2.2. Processos neutros

O papel da dispersdo, distlrbios e processos estocasticos nas assembleias de
comunidades compde a ideia central da Teoria de Biogeografia de Ilhas de MacArthur &
Wilson (1967). Essas ideias ganharam destaque novamente por Hubbell (2001) em Teoria
Neutra Unificada da Biogeografia e Biodiversidade (Unified Neutral Theory of
biogeography and biodiversity — UNTBB). Hubbell, influenciado por MacArthur &
Wilson, considera que comunidades sdo abertas e estdo em constante transformacdes
sempre em desequilibrio quanto a presenca, auséncia e abundancia das espécies. Sendo
entdo governadas por eventos aleatérios de especiacdo, extin¢do e/ou limitacBes de
dispersdo, polinizacdo (SARGENT & ACKERLY, 2008)

De acordo com essa ideia, as espécies nao se especializariam segundo os habitats
e as interacbes entre espécies e ambiente seriam irrelevantes para determinar as
assembleias e comunidades (HUBBELL, 2001).

2.3.  Processos histdricos: escala espacial e temporal

Ricklefs (1987) colocou no centro do debate ecoldgico que processos e
informacdes historicas, sistematicas e biogeogréaficas contemplam as comunidades
ecologicas. Ricklefs (1987) percebeu que o equilibrio da teoria de biogeografia de ilhas
estava baseado no balanco entre processos regionais e locais, onde argumenta que
similaridade ecoldgica limitante responde de formas distintas localmente (extin¢éo local)
e regionalmente (especiacdo). De acordo com essa visdo, comunidades regionais estavam
raramente saturadas, porém comunidades locais responderiam a um banco (pool) de
espécies regionais.

Assim abriram-se as portas para a insercdo da perspectiva evolucionaria em
comunidades ecoldgicas enfatizando que mudancas naturais no banco (pool) de espécies
e rumos dos processos é diferente ao longo do tempo e do espago (TILMAN, 1982;
DAVIES et al. 2005; SILVERTOWN et al. 2006; GASTAUER & MEIRA-NETO, 2014).
Com isso, comunidades passam a ser vistas a partir da importancia relativa entre os
processos deterministicos e neutros dentro de uma escala espacial e temporal.



2.4.  Diversidade e Estrutura Filogenética

Medir as relac6es filogenéticas entre as espécies significa validar como o teor das
relagOes evolutivas entre elas contempla a diversidade total e sua coexisténcia em uma
comunidade (ELTON, 1946). Tais medidas podem ser divididas em duas categorias: uma
medindo o nivel das relagdes das espécies ocorrendo juntas numa comunidade e a outra
avaliando a dissimilaridade evolutiva e ecoldgica entre as espécies (HARDY, 2008;
VAMOSI et al. 2008).

Faith (1992) propos a primeira medida filogenética quantitativa (PD) baseada na
distancia dos bracos de um dendrograma (cluster) evolutivo das espécies (CAVENDER-
BARES et al. 2009). Posteriormente, Webb (2000) propds uma medida mais consistente
ao desenvolver medidas filogenéticas de diversidade — MPD (mean pairwise distance) e
MNND (mean nearest neighbor distance) — e de estrutura filogenética — NRI (net
relatedness index) e NTI (nearest taxon index). Outras medidas foram desenvolvidas
como indices baseados na forma da arvore filogenética (HEARD & COX, 2007), nas
relagdes entre diversidade filogenética e tragos funcionais (PRINZING et al., 2008),
diversidade filogenética BETA (GRAHAM & FINE, 2008), PD dissimilaridade
(FERRIER et al., 2007) e indice filogenético de Sorensen (BRYANT et al., 2008), entre
outros. Entretanto, nenhuma foi tdo promissora quanto a proposta por WEBB (2000).

Webb (2000) propBe que diversidade filogenética pode ser medida
semelhantemente ao que propds Faith (1992), porém de duas maneiras: MPD seria a
média par a par da distancia evolutiva segundo um dendograma entre espécies ao acaso
da comunidade, enquanto que MNND seria a média par a par da distancia evolutiva entre
espécies vizinhas. Webb (2000) entdo foi além ao comparar esses indices a modelos nulos
gerando os indices de estrutura filogenética conhecidos como NRI e NTI,
respectivamente (WEBB, 2000; WEBB et al., 2002). De forma simples, indices de
diversidade dizem que quanto maior sdo seus valores maior a diversidade de linhagens
evolutivas, portanto menor a relacao entre as especies.

Esses indices comparados a modelos nulos geram padrdes conhecidos como
estrutura filogenética. Seus resultados ajudam a inferir sobre o comportamento das
relacdes de diversidade entre linhagens sendo que quanto maior a diversidade, menor a
relacdo, menor sdo os valores de estrutura. Muitos dos modelos nulos sdo baseados no
conceito de aleatorizacdo (randomization) das espécies pelos tipos filogenéticos
(GOTELLI, 2000; KEMBEL & HUBBELL, 2006; HARDY, 2008). Com isso pode-se
interpretar os padrdes observados através dos resultados de NRI e NTI. VValores negativos
de NRI/NTI indicam presenca de espécies pouco relacionadas filogeneticamente, o que
foi definido como dispersdo filogenética (phylogenetic overdispersion). Por sua vez,
valores positivos indicam espécies mais relacionadas filogeneticamente, definido como
agregacdo filogenética (phylogenetic clustering).

Webb et al. (2002) entdo propuseram, com base na estrutura filogenética, como
atuariam os processos que determinam a coexisténcia de espécies. Ao apresentar espécies
mais semelhantes ecologicamente, com semelhanca fisioldgica refletida na proximidade
evolutiva, comunidades com agregacdo filogenética estariam sendo afetadas
majoritariamente por filtros ambientais. Por outro lado, comunidades com dispersao
filogenética apresentariam baixa relagédo ecoldgica e fisioldgica entre as espécies. Neste
caso 0 processo dominante € a competicdo exclusiva, ou algum outro processo associado
a densidade de individuos (WEBB et al. 2002; CHASE & LEIBOLD, 2003;
CAVENDER-BARES et al. 2009; PIGOT & ETIENNE, 2014). Kembel & Hubbell
(2006) acrescentaram ainda que padrdes aleatorios, ou seja, valores de NRI/NTI muito
préximos a zero poderiam ser entendidos como dominancia de processos neutros.



Essas interpretacbes vém estimulando muitas pesquisas. Essas tém sido
responsaveis por evidenciar diferentes padrdes de estrutura filogenética em variadas
escalas espaciais e temporais e em gradientes ambientais distintos. Juntas elas tem sido
capazes de (re)construir como sdo montadas as comunidades e assembleias nos mais
diferentes ecossistemas, auxiliando a desvendar a influéncia de determinado processo
sobre a co-existéncia das espécies em diferentes escalas (KEMBEL & HUBBELL, 2006;
LOVETTE & HOCHACHKA, 2006; Davies et al. 2007; VERDU & PAUSAS, 2007;
EMERSON & GILLESPIE, 2008; VAMOSI et al. 2008; SWENSON et al. 2009;
LETCHER et al. 2012; PYRON et al. 2014; GASTAUER & MEIRA-NETO, 2014;
TANG et al. 2014; SANTOS et al. 2014; LEHTONEN et al. 2015).

3. METODOLOGIA

3.1. Areade estudo

Nosso estudo foi desenvolvido na llha da Marambaia (IMA), localizada no
municipio de Mangaratiba, sul do estado Rio de Janeiro (Figura 01 —23° 04’ S e 43° 53’
W). A ilha tem cerca de 22 km2 e suas encostas sdo cobertas por um preservado
remanescente de Floresta Atlantica secundaria classificada como Floresta Ombrofila
Densa Sub-Montana (IBGE, 2012). Embora o local tenha sido alvo de diferentes impactos
humanos, estes passaram a ser inibidos pela presenca das forcas armadas na Ilha da
Marambaia desde a década de 1970 (PEREIRA et al. 1990; DEAN, 1996; SILVA et al.
2008; YABETA & GOMES, 2013). A area apresenta temperatura média anual minima
de 20.9°C e méaxima de 26.9°C. A pluviosidade média anual € de 1237.7 mm (MATTOS,
2005).

A origem da llha da Marambaia esté intrinsicamente ligada a evolucao geoldgica
da Serra do Mar durante o Quaternario. Seus solos resultam do intemperismo de gnaises
cristalinos, 0 mesmo material que sustenta a vegetacao que cobre as encostas da Serra do
Mar no continente (ALMEIDA & CARNEIRO, 1998; RONCARATI & MENEZES,
2005). O ponto mais alto da ilha tem 641 metros. Em termos de topografia da Ilha da
Marambaia caracteriza-se por uma heterogeneidade topografica similar a Serra do Mar.
Sua topografia € marcada por um divisor topografico principal que permite separar a area
em dois sitios com encostas predominantemente voltadas para dire¢des geograficas
opostas. Um desses sitios é composto por encostas direcionadas predominantemente para
0 noroeste e sera tratado daqui pra frente como sitio A. O outro sitio é composto por
encostas predominantemente direcionadas para o sudeste e serd tratado daqui pra frente
como sitio B. Dessa forma, consideramos neste estudo trés cenarios topograficos em
escala local: a variacdo topografica entre os sitios A e B (cenario 1), a variacdo topografica
dentro do sitio A (cenério I1) e variacdo topogréafica dentro do sitio B (cenario Il1).
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Figura 1: Localizagdo da llha da Marambaia e espacializacdo dos gradientes topograficos
em dois sitios (A e B).

3.2.  Dados resposta

Esses dados representam informacdes sobre a comunidade arbdrea e foram
coletadas durante o periodo de 01 de janeiro de 2004 a 01 de janeiro de 2006. Os dados
sobre a vegetacdo foram coletados através da instalacdo de 40 unidades amostrais com
dimenses de 50 x 2 m (100 m? cada). Dessas unidades amostrais, 20 foram alocadas no
sitio A e as demais 20 no sitio B. Todos os individuos arbdreos que apresentaram diametro
a altura do peito igual ou maior a 5 cm (DAP > 5cm) foram registrados. Ao menos um
espécime de cada espécie detectada foi coletado e herborizado e incluido no acervo do
Herbéario do Departamento de Botéanica da Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro
(HBR). A classificacdo seguiu o Angiosperm Phylogeny Group — Grupo de Filogenia das
Angiospermas, APGIII (APG, 2009).

Em seguida, os dados de abundancia das espécies arbdreas em cada unidade
amostral foram entdo usados como base para gerar as métricas que representam a estrutura



filogenética da comunidade. Utilizamos os indices NRI e NTI como dados de respostas
que representam a estrutura filogenética. Para calcular esses indices é necessario primeiro
determinar as métricas de diversidade filogenética. Essas sdo expressas como MPD e
MNND e representam a relacdo de parentesco entre 0s géneros da comunidade em
questdo. A métrica MPD ¢é construida através da meédia da distancia filogenética entre
todas as espécies par-a-par dentro de cada parcela. Por sua vez, MNND é a média entre a
distancia filogenética entre espécies vizinhas — mais proximas — entre cada parcela
(WEBB, 2000; WEBB et al. 2002; SANTOS et al. 2014). Desta forma, a estrutura
filogenética pode entdo ser medida com base em aleatorizacdo, onde é comparada frente
a modelos nulos dos indices de diversidade filogenética.

Os indices NRI e NTI séo a base da interpretacdo dos processos que governam as
comunidades e assembleias. Valores de NR e NTI negativos indicam disperséo
filogenética, enquanto que NRI e NTI positivos indicam agregacdo filogenética (WEBB,
2000, 2002; KEMBEL & HUBBELL, 2006; CAVENDER-BARES et al. 2009; SOBRAL
& CIANCIARUSO, 2009; SANTOS et al. 2014). Finalmente, valores proximos a zero
indicam um padréo de estrutura filogenética aleatoria. As métricas NR1 e NTI de estrutura
filogenética usada aqui como resposta da comunidade vegetal foram geradas usando a
fungdo Phylomatic encontrada no software Phylocom verséo 4.2 (WEBB &
DONOGHUE, 2005; WEBB et al. 2012).

3.3. Dados explanatorios

A obtengéo desses dados se fez em duas etapas. Uma primeira etapa de coleta de
dados brutos em campo e uma segunda etapa de processamento desses dados obtendo
informacdes mais refinadas. Foram obtidos dados explanatérios de natureza abiotica para
representar efeitos do ambiente e de natureza espacial para representar efeitos
estocasticos.

Os dados abidticos sdo fatores ambientais representados por informacdes sobre a
composicao fisica e quimica do solo e da serapilheira, além de algumas caracteristicas do
relevo. O material de solo e serapilheira foi coletado e homogeneizado para cada unidade
amostral em abril de 2009. A coleta e preparacdo do material seguiu as recomendacdes
de TEDESCO et al. (1995) e EMBRAPA (1997). As analises quimicas e fisicas foram
conduzidas pelo Laboratério de Génese e Classificacdo de Solos do Instituto de
Agronomia da Universidade Federal Rural do Rio de Janeiro. Foi quantificado para a
serapilheira de cada unidade amostral dados de concentracdo de Nitrogénio (Nfl), Potassio
(Kfl), Célcio (Cafl), Fosforo (Pfl) e Magnésio (Mgfl). Para o solo foi quantificado o pH
(pH), as concentracdes de Carbono (C), Nitrogénio (N), Fosforo (P), Hidrogénio (H),
Aluminio (Al), Calcio (Ca), Magnésio (Mg), Potassio (K), Sodio (Na) e as fracBes
relativas de Argila (Argila), Areia (Areia) e Silte (Silte). As caracteristicas do relevo
obtidas para cada unidade amostral foram Declividade (Decl), exposi¢do solar anual
(ExSI) e altitude (Alt). Esses trés altimos fatores ambientais foram registrados com o
auxilio das coordenadas geogréaficas de cada unidade amostral em conjunto com software
de Sistema de Informacdo Geogréfica (SIG).

Apos definir o valor de cada um desses fatores ambientais para cada unidade
amostral, eles foram usados para gerar seus respectivos valores quadraticos. Os fatores
ambientais quadraticos sdo usados para modelar eventuais relagdes unimodais entre o
ambiente e a resposta da comunidade e sua incluséo tem sido capaz de aumentar o poder
preditivo dos modelos considerados (ALLOUCHE et al. 2012). Desta forma, foram
gerados os fatores: Nfl2, Kfl2, Cafl?, Pfl2, Mgfl2, pH?, C2, N2, P2, H2, Al2, Ca?, Mg?, K2, Na?,
Argilaz, Areia?, Silte?, Alt?, Decl? e ExSI2.



A estrutura espacial utilizamos a longitude (X) e latitude (YY) de cada unidade
amostral obtida através de GPS Garmin 76x. Entendemos que esses dois fatores espaciais
representam a estrutura espacial linear em nosso delineamento. Em seguida, essas
coordenadas geograficas foram usadas em uma rotina baseada em distancia de Mapas de
Autovetores de Moran (dbM) para originar os fatores espaciais que representam a
estrutura espacial refinada de manchas em nosso delineamento. Mantivemos apenas
aqueles dbMs com indice de Moran positivo (LEGENDRE & LEGENDRE, 2012).

3.4. Anélise dos Dados

Apos definirmos a estrutura filogenética da comunidade arbdrea nos trés cenarios
topograficos abordados, iniciamos as analises necessarias para avaliar nossa segunda
previsdo. Para isso utilizamos regressdes multiplas e regressdes mdaltiplas parciais para
modelar a relacdo entre a variacdo da estrutura filogenética na comunidade, 0 ambiente e
0 espaco (ZUUR et al. 2009).

As analises tiveram inicio com a identificacdo de fatores ambientais colineares
(correlacdo de Pearson > 0.6) e eliminacdo daqueles julgados menos relevantes para
compreender a variacdo da estrutura filogenética no sistema avaliado (DORMANN et al.
2014). Em seguida, procedemos a selecdo de fatores automatizada, através da funcédo
stepwise do pacote vegan, de forma independente para os conjuntos de fatores ambientais,
espaciais lineares e espaciais refinados (BURNHAM & ANDERSON, 2002). Desta
forma definimos entdo os fatores ambientais e espaciais selecionados para compor 0s
modelos usados para explicar a variacdo da estrutura filogenética representada segundo
as métricas NRI e NTI.

Construimos primeiramente um modelo incluindo todos os fatores ambientais,
espaciais lineares e espaciais refinados selecionados segundo o procedimento descrito
acimas. Depois, montamos modelos com diferentes combinagdes dos fatores
selecionados com intuito de encontrar aqueles modelos que melhor representam a
variacdo da estrutura filogenética utilizando o menor nimero de fatores explanatorios.
Comparamos 0s modelos gerados através do critério de informacéo de Akaike (AIC e
delta AIC) (BURNHAM & ANDERSON, 2002). Avaliamos a qualidade do ajuste dos
modelos finais por meio do R2 ajustado e da dispersdo dos residuos. Os modelos que
melhor representaram a variacdo da estrutura filogenética da comunidade em cada cenario
avaliado utilizados na particdo de variancia estdo apresentados em forma de tabelas na
secdo de apéndice (Anexo — Tabelas 03 e 04).

Finalmente, diagnosticamos o papel de processos ambientais e estocasticos na
variacdo da estrutura filogenética da comunidade nos trés gradientes topograficos.
Fizemos isso através de uma rotina de particdo de variancia baseada em regressdes
maultiplas e regressdes maltiplas parciais segundo os modelos que melhor representaram
a variacao da estrutura filogenética da comunidade nos trés gradientes topograficos.

As analises nesse estudo foram executadas no ambiente de programacédo R 3.0.3
(R Core Team, 2013), com auxilio dos pacotes Vegan (OKSANEN, 2014), Packfor
(DRAY et al. 2009) e PCNM (LEGENDRE et al. 2012).



4. RESULTADOS

As médias dos valores NRI/NTI para a comunidade foram negativas, porém
préximos a zero, indicando uma estrutura filogenética com padrdo aleatério nos trés
gradientes topogréficos avaliados (Tabela 01). No entanto, o gréafico de dispersao destaca
que os valores registrados indicam uma tendéncia a disperséo filogenética (Figura 02).

Tabela 01: Valores médios das métricas de estrutura filogenética entre os sitios A e B
(cenério 1); no dentro do sitio A (cenario 1); e dentro do sitio B (cenario 1lI).

NRI NTI
Cenario | -0,39 -0,42
Cenério 11 -0,68 -0,76
Cenario 11 - 0,02 -0,15

No cenério topogréfico I, entre os sitios A e B, nosso modelo foi capaz de explicar
53,2% (p < 0,001) da variacdo de NRI. Detectamos uma contribui¢do pura do ambiente
de 47,4% (p < 0,001) para explicar a variagdo de NRI. Por sua vez, a estrutura espacial
pura ndo foi significativa para explicar a variacdo de NRI. Ja a contribui¢do conjunta do
ambiente espacialmente estruturado para explicar a variacdo de NRI foi de 5,8% (Tabela
02 e Tabela 03). Ja a variacdo em NTI foi 60,5% (p < 0,001) explicada por nosso modelo.
O efeito puramente ambiental explicou 41,9% (p < 0,001) da variacdo de NTI enquanto
que ndo detectamos participacdo de efeitos puramente espaciais. No entanto, a
contribui¢do do ambiente espacialmente estruturado foi de 19,0% (Tabela 02).

Para o cenario topogréafico I, dentro do sitio A, nosso modelo foi capaz de explicar
46,1% (p < 0,05) da variacdo de NRI. Dessa variacéo, 46,5% (p < 0,05) foi explicada pela
contribuicdo puramente ambiental, enquanto que a contribuicdo pura do espaco para
explicar a variagdo de NRI nesse cenario ndo foi significativa. Ndo detectamos qualquer
contribuicdo do ambiente espacialmente estruturado (Tabela 02). Quanto a NTI, 33,1%
de sua variacédo (p = 0,02) foi explicada pelo nosso modelo nesse cenério. A contribuicao
puramente ambiental para explicar a variacdo de NTI foi de 15,8% (p < 0,05) e a
contribui¢do puramente espacial ndo foi significativa. Detectamos uma contribui¢éo do
ambiente espacialmente estruturado de apenas 0,5% para explicar a variacdo de NTI no
gradiente ambiental do sitio A (Tabela 02).

Por fim, para o cenério topografico 111, dentro do sitio B, nosso modelo explicou
54,3% (p < 0,05) da variagéo de NRI (Tabela 02) e 50,2% (p = 0,005) da variagdo de NTI
(Tabela 02). N&o detectamos qualquer contribuicéo de efeitos puramente espaciais ou do
ambiente espacialmente estruturado para explicar a de NRI nem de NTI (Tabela 02).



Tabela 02: Resultados da particdo de variancia para explicar a variacdo da estrutura
filogenética segundo as métricas NRI e NTI entre os sitios A e B (cenario 1); no dentro
do sitio A (cenario Il); e dentro do sitio B (cenario I1I). A significancia das fracdes
avaliadas sdo indicadas por: 9 (p < 0,10); * (p < 0,05), ** (p < 0,01), *** (p < 0,001).

NRI NTI
Cenl Cenll Cenll Cen | Cenll Cenlll
V. total 53,3***  461* 5430 g0 2*** 331* 50,20
V. puramente ambiental 47.4%**  46,5* 5430  419*%** 158 50,20
V. puramente espacial 0,06 2,20 - 0,00 9,80 -
V. ambiente N espago 5,8 0,00 - 19,0 0,05 -
Residuos 46,7 53,8 45,7 395 74,3 497
e o |
1. 21
o Q
r o | . L4 [ S o o
Z oo = ™ .
7" . RO
T 1° . L "_ 1% * ** .
I I I I I I I I I I
0 10 20 30 40 0 10 20 30 40
Transect Transect

Figura 02: Distribuicdo dos valores de NRI e NTI nas parcelas instaladas na Ilha da
Marambaia, RJ. Sitio A: pontos pretos. Sitio B: pontos cinza
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5. DISCUSSOES

Este estudo evidenciou que diferentes gradientes topograficos dentro de uma
escala local apresentou estrutura filogenética aleatoria segundo os valores limite
indicados na literatura (WEBB, 2000; WEBB et al. 2002; KEMBEL & HUBBELL,
2006). Porém, um olhar mais cuidadoso evidenciou que a estrutura filogenética da
comunidade varia dentro de todos os gradientes topograficos avaliados e que ela pode se
assemelhar mais a um padrao de dispersao filogenética do que a completa aleatoriedade.
Destacamos também a maior contribuicdo de variaveis ambientais em relacéo as variaveis
espaciais sobre a variacao da estrutura filogenética da comunidade avaliada.

A existéncia de uma topografia heterogénea em escala local parece contribuir para
0 surgimento de um padrdo de estrutura filogenética aleatdrio na comunidade arbdrea
tropical avaliada. PadrGes aleatorios na estrutura filogenética sdo comumente
interpretados como um balanco entre os processos de filtragem ambiental e excluséo
competitiva ou pela atuacdo de processos estocasticos, como dispersdo e especiacao,
dentro da comunidade estudada (LOVETTE & HOCHACHKA, 2006; KEMBEL &
HUBBELL, 2006; VAMOSI et al. 2008; LETCHER, 2012; GASTAUER & MEIRA-
NETO, 2014). A baixa contribuicdo espacial para explicar a variacdo da estrutura
filogenética nos trés gradientes topogréaficos sugere que a estrutura filogenética aleatéria
nesta comunidade arbdrea é fruto principalmente do balanco entre filtros ambientais e
competicéo exclusiva (KEMBEL & HUBBELL, 2006; VAMOSI et al. 2008; PYRON et
al. 2013; GASTAUER & MEIRA-NETO, 2014; PYRON et al. 2014). A consisténcia dos
resultados nos trés gradientes topogréficos indica que areas com topografia heterogénea
em regides tropicais podem favorecer a existéncia de diferentes habitats colonizaveis,
porém havendo condi¢gdes ambientais que atuam como filtros para algumas espécies.

Nossas evidéncias apontam que a comunidade arbdrea tem uma estrutura com
tendéncia ao padrdo de dispersdo filogenética apesar do padrdo aleatério indicado pela
média das métricas. Outro estudo desenvolvido no sul do Brasil em uma comunidade
arbérea sobre gradiente topografico também encontrou essa mesma tendéncia a disperséo
filogenética enquanto os valores meédios indicavam padrdo aleatorio (GASTAUER &
MEIRA-NETO, 2014). Porem, eles detectaram relages fracas entre o ambiente e a
estrutura filogenética e interpretaram seus padrdes como resultados de efeitos estocasticos
da comunidade. N6s encontramos apenas efeitos consistentes da relacdo entre ambiente
e variacdo da estrutura filogenética nos gradientes topogréaficos avaliados. Dessa forma,
é razoavel inferir que a tendéncia a dispersao filogenética seja consequéncia de interacdes
inter e intra-especificas, como exclusdo competitiva pelo habitat e seus recursos. E
possivel que essas intera¢fes atuem continuamente conduzindo a comunidade para uma
estrutura filogenética com espécies cada vez menos relacionadas e mais especialistas nos
nichos existentes. Porém, tais efeitos também seriam continuamente balanceados por
fatores ambientais limitantes que atuam como filtros para o estabelecimento de novas
arvores, visto que a area é uma ilha exposta a salinidade e distante cerca de 13 km da
fonte de propagulo mais préxima.

Independente da estrutura filogenética predominante, encontramos uma
importancia maior do ambiente do que do espaco para explicar a variacdo da estrutura
filogenética da comunidade arborea em todos os gradientes topograficos avaliados.
Estudos em florestas tropicais tém revelado o efeito majoritario de processos associados
a Teoria do Nicho do que de processos associados a TNUBB sobre a estrutura e estrutura
filogenética da comunidade (JONES et al. 2008; BALDECK et al. 2012; JONES et al.
2013; TUOMISTO et al. 2014; LEHTONEN et al. 2015). Nosso estudo reforca esse
padrdo e ainda contribui evidenciando que a variacao da estrutura filogenética sofre forte
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efeito do ambiente em relacdo ao espaco em areas de topografia heterogénea. I1sso sugere
que a estrutura filogenética de comunidades arboreas pode ser particularmente sensivel a
habitats gerados pela heterogeneidade da topografia em regides tropicais. Desta forma,
comunidades arboreas sobre este tipo de terreno figurariam préximas ao extremo do nicho
quando observadas ao longo do continuo nicho-neutro. No entanto, para esclarecer essa
questdo é necessario que estudos futuros definam se existe diferenca entre a contribuicéo
do ambiente e do espaco para explicar a variacdo da estrutura filogenética em areas com
topografia homogénea em relacéo a areas de topografia heterogénea.

6. CONCLUSAO

O atual esfor¢co demonstrou que a estrutura filogenética da comunidade arborea
na Ilha da Marambaia apresenta um padrao aleatério, principalmente se forem observadas
apenas as medias das métricas calculadas. Porém, a observacdo individual dos valores
registrados para as meétricas em cada unidade amostral denotam que a estrutura
filogenética da comunidade na area apresenta evidente tendéncia ao padrdo de dispersao.
Essas evidéncias foram interpretadas como sendo consequéncia do balangco entre
interacdes como competicdo por recursos e a atuacdo de filtros ambientais sobre a
comunidade arborea. Tal interpretacdo foi reforcada pela deteccdo de elevada
contribuicdo do ambiente em relagdo ao espaco para explicar a variagcdo da estrutura
filogenética em todos os gradientes topograficos avaliados. Isso sugere ainda que
comunidades arbdreas sobre topografias heterogéneas tendem mais ao nicho ao longo do
continuo nicho-neutro que sdo avaliadas.

Finalmente, medidas de diversidade e estrutura filogenética sdo sensiveis também
a dindmicas temporais e podem ser uma importante ferramenta no monitoramento da
evolugdo das comunidades. O acompanhamento da vegetacdo dentro da perspectiva
filogenética pode nos auxiliar ainda mais a obter maior discernimento sobre como
processos naturais estruturam a funcionalidade dos ecossistemas. Isso é de suma
importancia para continuarmos a fornecer melhores e mais precisas diretrizes para a
restauracdo, conservacao e preservacdo de habitats extremamente ameagados como 0s
existentes na Floresta Atlantica.
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8. ANEXO

Tabela 03: Modelos completos e reduzidos construidos entre a variacdo de NRI e heterogeneidade ambiental e estrutura espacial nos trés cendrios
topograficos. Modelos foram classificados e selecionados de acordo com AAIC (do melhor ao pior). Significancia dos coeficientes e dos modelos
testados a partir de valor de p, onde: p < 0,100, p < 0,05*, p <0,01**, p < 0,001***, R?, — varia¢ao explicada com correco das proporgoes.

Validagéo dos

MODELOS Coeficientes Modelos
pH Silte  Areia Argila P C ExSI Decl pH? Areiaz2  Mg? P2 c? K2 Nfl? Pfl2 Kfl2  Mgfl2 (H+Al)2  ExSIZ  Decl? dbM4 | Valor-p R?,

Cen | -3,6 ** 29* 18* 3,1 *** -3,5 *** -3,1 *** 16* -3,3%** 14, <0,001 0,53

Cen Il -16* -24* -2,2%* -0,8() -1,2()| =001 0,46
Cen I11 -31**  -32** 23, 38* -26* 26* -38* 26* 24* -23% <005 054
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Tabela 04: Modelos completos e reduzidos construidos entre a variacdo de NTI e heterogeneidade ambiental e estrutura espacial nos trés cenarios
topograficos. Modelos foram classificados e selecionados de acordo com AAIC (do melhor ao pior). Significancia dos coeficientes e dos modelos

testados a partir de valor de p, onde: p < 0,100, p < 0,05*, p < 0,01**, p < 0,001***, R%, — variagao explicada com correcéo das proporgoes.

COEFICIENTES

Validag&o dos Modelos

MODELQOS

pH Mgfl Silte ExSI Areia2 Na? K2  Mgfl? Cafl? Pfl2 ExSI2 Decl? dbM2 dbM5 longitude Valor-p R%
Cen | -16. 28** -27* -1,7, -20* 1,3, -20* 25* 0,8() < 0,001 0,60
Cen Il 18* -15(0 90,1* =0,02 0,33
Cen III 1,7* -2,1* 3,2** 22* < 0,005 0,50
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