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RESUMO

A busca de padrdes consistentes na natureza tem sido a principal meta dos
ecOlogos. Essa dissertagdo teve como objetivo usar abordagens filogenéticas na
tentativa de compreender melhor o processo ecologico da expansao florestal sobre areas
abertas. O uso da informagdo filogenética em analises ecologicas considera as espécies
ndo independentes umas das outras, pois estas compartilham grande parte da historia
evolutiva. Essa hierarquia de organizacdo das espécies € muito importante para
determinar as regras que governam os processos de montagem das comunidades locais.
Nesta dissertagdo foram avaliados padrdes filogenéticos de estruturagdao da vegetacao
lenhosa florestal ocorrente em ecotonos de areas abertas com vegetacao florestal
distribuidos em diferentes regides do extremo sul do Brasil. Estes ecotonos sao
formados por diversas formagdes florestais, as quais tendem a expandir sobre as areas
abertas. Dados sobre composicao de espécies provieram de estudos ja realizados e de
amostragens em alguns sitios. Duas métricas filogenéticas complementares foram
usadas para avaliar a estrutura filogenética em cada categoria de habitat nos ecotonos:
indice de parentesco liquido (NRI) e coordenadas principais da estrutura filogenética
(PCPS). As analises dos valores de NRI n3o mostraram um padrdo nitido de
estruturacdao filogenética das comunidades. J4 a andlise dos PCPS mostrou padrdes
consistentes nas trés escalas espaciais abordadas e independente da composi¢cdo de
espécies. Clados basais associaram-se as areas florestais, enquanto clados de
diversificacdo recente associaram-se as areas abertas. Estes resultados indicam que
areas abertas atuam como um filtro filogenético de habitat para as espécies lenhosas
florestais em todos os locais analisados, independentemente da escala e da composigao

de espécies de cada local. Os resultados sugerem que os clados de Rosanae e Asteranae



estdo na linha de frente do processo de expansdo florestal sobre as areas abertas, e o
clado de Magnolianae restrito as areas florestais. A busca por padrdes gerais de
organizacdo das comunidades ecologicas a partir de sua estrutura filogenética parece
consistir numa ferramenta 1til para a exploracao e entendimento sobre o funcionamento
de sistemas ecoldgicos. Estas abordagens poderiam beneficiar estratégias de
gerenciamento e conservagao destes sistemas, por simplificarem sistemas ecoldgicos

complexos e por mostrarem padrdes gerais independentes da escala espacial analisada.

Palavras-chave: Angiospermas; Asteranae; Comunidades ecoldgicas; Conservacao
biologica; Ecétonos; Efeito de borda; Escala; Estrutura filogenética; Expansao florestal;

Filtro filogenético de habitat; Magnolianae; Rosanae.



ABSTRACT

The search for consistent patterns in nature has been a major goal of ecologists.
This study aimed to employ phylogenetic analyses to improve the understanding of an
ecological process, the expansion of forest expansion over open areas. The use of
evolutionary information considers species as not independent units in relation to each
other, as they share their evolutionary history. Such hierarchical organization of species
is very important to determine the rules governing assembly processes in local
communities. Phylogenetic approaches were used to evaluate phylogenetic patterns in
forest woody vegetation occurring in ecotones comprising open areas and forest
vegetation, and distributed across different regions in the southernmost Brazilian region.
Those ecotones are composed by different forest vegetation types, which tend to expand
over open areas. Data on species composition were compiled from previous studies, and
vegetation sampling was carried out in sites without available information on species
composition in ecotones. Two complementary phylogenetic metrics were used to
evaluate the phylogenetic structure in each habitat type occurring in ecotones: net
relatedness index (NRI) and principal coordinates of phylogenetic structure (PCPS).
Analyses of NRI values did not show any clear pattern of phylogenetic structuring of
the communities. Nonetheless, PCPS analysis showed consistent patterns across the
threes spatial scales evaluated, which were independent of the species composition of
the sites. Basal clades were associated with forest areas, while late-divergence clades
were associated with open areas. These findings indicate that open areas act as a
phylogenetic habitat filtering to forest woody species throughout the region,
independently of the spatial scale and of the species composition in each site. The

results suggest that the clades Rosanae and Asteranae represent the vanguard in the



forest expansion process over open areas, while the distribution of the basal clade
Magnolianae is restricted to forest sites. The search for general organization patterns in
ecological communities based on their phylogenetic structure seems to be a useful tool
for exploring and understanding the functioning of ecological systems. Such approach
might benefit ecosystem managing and conservation strategies, as it simplifies complex

ecological systems, and shows general patterns independently of the scale analyzed.

Key-words: Angiosperms; Asteranae; Ecological communities; Biological
conservation; Ecotones; Edge effects; Spatial scale; Phylogenetic structure; Forest

expansion; Phylogenetic habitat filtering; Magnolianae; Rosanae.
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INTRODUCAO GERAL

Apresentacio

Todas as espécies estdo estruturadas na mesma arvore da vida, onde cada né
representa uma divergéncia evolutiva numa linhagem, e cada ramo terminal representa
uma espécie. Na arvore da vida os ramos nao saem de um Unico ponto na base, estes
vao se ramificando conforme os eventos de especiagdo ocorrem. As espécies
descendentes deste evento de especiacdo provém de um mesmo conjunto genético (a
espécie ancestral), o qual passa a evoluir independentemente em espécies-filhas a partir
da divergéncia evolutiva ocorrida em seu ancestral comum. A maioria dos
pesquisadores das areas de ciéncias bioldgicas acaba ndo considerando essas relagdes
evolutivas entre as espécies, mesmo sabendo da existéncia delas. Os taxonomistas
sempre organizaram a diversidade biologica pela semelhanca entre as caracteristicas dos
individuos de cada espécie, embora antes de Charles Darwin os mesmos ndo soubessem
explicar porque havia semelhancas entre as espécies. Apds 1859, com a publicagdo de
The Origin of Species by Means of Natural Selection (Darwin 1859), ficou claro que as
espécies compartilhavam informagao com espécies irmas. Estas poderiam mudar com o
passar do tempo e especiar-se, criando assim novas espécies. Esta ancestralidade
comum entre as espécies geraria assim diferentes graus de parentesco entre todas as
espécies existentes na Terra. Desde entdo, os taxonomistas e bidlogos evolutivos vém
avaliando graus de parentesco entre os organismos, baseados ndao apenas nas
similaridades das caracteristicas morfologicas, mas também em caracteristicas genéticas
e moleculares. Logo, entender os padrdes de parentesco entre as espécies poderia ajudar
a contar a historia de como as espécies sao como sao, tanto em relagdo as suas proprias

caracteristicas, quanto as suas exigéncias de nicho e distribui¢do no ambiente.
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As conclusdes de Darwin também tiveram repercussao nas areas que tentavam
explicar a relagdo entre a distribuigdo dos seres vivos € o ambiente. Se as espécies
compartilham grande parte da historia evolutiva com suas espécies irmas, estas devem
também ser mais similares entre si em termos das suas caracteristicas ecoldgicas do que
espécies menos aparentadas. Consequentemente, espécies filogeneticamente proximas
também poderiam reter a capacidade de permanecer em ambientes similares. Neste
momento surge um dilema que precisa ser resolvido: se as espécies sdo similares em
relagdo as suas proprias caracteristicas, estas poderiam ocupar ambientes semelhantes e
consequentemente competiriam mais intensamente por recursos, quando comparadas
com espécies mais distantes evolutivamente. Os naturalistas e ecologos perceberam que
teriam que entender este dilema, que € essencial para explicar as relagdes entre espécies

e com o ambiente.

Apesar das consideragdes acima parecerem Obvias em um primeiro momento,
estas nao sao amplamente usadas na disciplina de ecologia. Charles Elton, na década de
40, foi um dos primeiros pesquisadores a considerar frequéncia de espécies por géneros
e tentar explicar baixas frequéncias em fun¢do da maior competi¢dao entre espécies de
um mesmo género (Elton 1946). Mais recentemente, Joseph Felsenstein também
esclareceu o problema de ndo haver independéncia entre as espécies, j4 que estas sao
hierarquicamente estruturadas em uma filogenia (Felsenstein 1985). Em ecologia de
comunidades esta hierarquia passou a ser considerada mais frequentemente a partir de

2002 com o trabalho de Campbell Webb e colaboradores (Webb, et al. 2002).

Atualmente muitos pesquisadores t€ém considerado as relagdes filogenéticas em

um contexto ecoldgico, em parte devido a uma maior disponibilidade de hipoteses
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filogenéticas e ao desenvolvimento de diversas ferramentas analiticas. Uma busca
simples pelo termo “phylogenetic structure of communities” na base de dados Web of
Science (http://apps.webofknowledge.com/) em 12 de janeiro de 2012, retornou 1961
artigos, incluindo estudos teodricos e empiricos realizados com os mais diversos
organismos. Além disso, nesta mesma base de dados, o artigo de Webb e colaboradores
mencionado acima foi citado 473 vezes até 12 janeiro de 2012. Portanto, a disciplina

que tenta relacionar ecologia com evolugao esta hoje em pleno desenvolvimento.

O uso das relagdes de parentesco entre espécies poderia ajudar a responder a
pergunta comumente feita entre os ecologos: Quais as regras que governam oS
processos de montagem das comunidades? Sabe-se que a distribuicdo das espécies esta
em maior ou menor grau associado a suas proprias caracteristicas. Tais caracteristicas
permitem aos organismos superar condi¢des climaticas severas, competicdo com outras
espécies, ou mesmo dispersar para novos locais. Estas respostas das espécies ao
ambiente irdo inevitavelmente depender da informacao genética de cada espécie. Estas
interacdes entre as espécies ou entre as mesmas € o ambiente, fazem com que muitas
comunidades exibam padroes ndo aleatdrios de parentesco evolutivo das espécies
constituintes. Se lermos algumas revisdes importantes na area, como as de Jeannine
Cavender-Bares (Cavender-Bares, et al. 2009) e Steven Vamosi (Vamosi, et al. 2009),
veremos que o papel da estruturacdo filogenética das comunidades ¢ essencial para o

entendimento de como as mesmas sao estruturadas.

Na perspectiva da estrutura filogenética de comunidades, quando as espécies
proximas filogeneticamente apresentam atributos similares, chamado de sinal

filogenético ou mesmo de conservagdo filogenética de nicho (Wiens e Graham 2005), as

12



distribuicdes filogenéticas agregadas dos taxons em uma comunidade indicam a acdo de
filtros ambientais (Webb, et al. 2002). Por outro lado, as distribui¢cdes filogenéticas
super-dispersas podem resultar da repulsdo fenotipica de taxons proximamente
relacionados devido a efeitos de competicdo entre as espécies. Quando ndo ha sinal
filogenético, espécies distantes filogeneticamente podem ter atributos similares. Neste
caso, a acdo de filtros ambientais poderia causar repulsao filogenética dos clados em
uma determinada comunidade. Por outro lado, a repulsdo fenotipica causada por
competi¢do poderia gerar comunidades filogeneticamente aleatdrias. Portanto, o balango
entre filtros ambientais e interagdes biodticas poderia determinar a estrutura filogenética
das comunidades (Webb, et al. 2002). Além disso, novidades evolutivas surgidas apenas
em alguns clados poderiam abrir novas possibilidades para as espécies destes clados,
como por exemplo, colonizar areas com diferentes condi¢cdes ambientais. Isso faz com
que diferentes ambientes possam ser ocupados por diferentes clados, fazendo com que

haja associagdes entre clados e diferentes tipos de ambiente (Duarte, 2011).

Ao se trabalhar com organismos vivos assumem-se altos graus de complexidade,
com espécies determinadas por diversos fatores. As comunidades ecoldgicas sdo muito
complexas, estruturadas por diversos fatores que agem de maneira diferente entre as
diversas escalas espaciais. Sabendo disso, a ecologia de comunidades tem
tradicionalmente tentado descrever padrdes € compreender processos que possam ser
generalizados para diferentes locais. O entendimento de padrdes gerais poderia levar a
ao estabelecimento de regras gerais de organizagdo das comunidades bioldgicas,
tornando as dinamicas de uma comunidade previsiveis ao longo do tempo. Fazendo isso,
o gerenciamento destas comunidades poderia ser feito com mais eficiéncia, aumentando

a previsibilidade e diminuindo as margens de erros (Levin 1992).
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Um dos grandes problemas da busca de padrdes gerais ¢ devido a composigdo de
espécies variar consideravelmente de local para local, fazendo com que os padrdes
fiquem dificeis de ser generalizdveis. Considerando que as espécies nao sao
evolutivamente independentes umas das outras, espera-se que espécies proximamente
relacionadas respondam de maneira similar ao ambiente. Estas seriam mais similares
tanto em termos dos seus atributos ecoldgicos quanto as respostas as condigdes
ambientais, sejam elas bidticas ou abioticas. Usar a informacdo sobre a historia
evolutiva das espécies distribuidas em comunidades poderia aumentar nosso
conhecimento sobre o funcionamento dos sistemas ecoldogicos uma vez que as espécies
poderiam ser reunidas em conjuntos definidos a partir das relagdes de parentesco entre
as espécies. Se os padrdes sdo complexos, os clados, ou seja, conjuntos de espécies,
poderiam simplificar estes padrdes uma vez que sao considerados conjuntos de espécies
que compartilham grande parte da informacao genética. Seria apenas necessario obter a
composi¢do de clados para entender, pelo menos em algum grau, a dindmica local da
comunidade. Esta abordagem, apesar de ndo ser extremamente refinada, poderia mostrar
padrdes de comunidades mais consistentes, generalizaveis e consequentemente mais

previsiveis.

Incluir a histéria evolutiva das espécies em andlises ecologicas significa nao
observar cada espécie de maneira unica e totalmente independente das demais, mas sim
observar as espécies em grupos hierarquicos, que compartilham informacao entre si,
podendo estas apresentar respostas similares aos ambientes nos quais ocorrem. Sabendo
disso, nesta dissertacdo teve-se como objetivo verificar se a estrutura filogenética de
comunidades de plantas lenhosas florestais varia ao longo dos ecdtonos de areas abertas

com vegetacdo florestal em diferentes formacdes vegetacionais. Ainda, buscou-se
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verificar se padrdes poderiam ser detectados analisando-se diferentes escalas espaciais,
e em sitios com composicao de espécies bastante distintas. Os ecotonos vegetacionais
estudados ocorrem naturalmente na vegetacao do sul do Brasil, em areas com diferentes
influéncias floristicas, estando ainda em constante dindmica (Rambo 1956), tornando

este sistema adequado para encontrar padrdes generalizaveis.
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Resumo

A trajetdria evolutiva das espécies faz com que estas ndo sejam mutuamente
independentes em relagdo as suas caracteristicas ecoldgicas. Por essa razado, as relagcoes
filogenéticas entre as espécies podem influenciar nas regras que governam oS Processos
de montagem das comunidades locais. Neste estudo foi analisada a variagdo na estrutura
filogenética da vegetacdo lenhosa florestal ocorrente em ecotonos de areas abertas com
vegetacao florestal distribuidos em diferentes regidoes do extremo sul do Brasil. Estes
ecotonos sdao formados por diversas formagdes florestais que tendem a expandir sobre as
areas abertas. A composicao de espécies nos ecotonos foi caracterizada por amostragem
em sitios ocorrentes em diferentes formagdes vegetacionais. Utilizou-se o indice de
parentesco liquido (NRI) e coordenadas principais da estrutura filogenética (PCPS) para
avaliar a estrutura filogenética em trés categorias de habitat: dreas abertas, bordas e
interior florestal e em diferentes escalas espaciais. As andlises dos valores de NRI nado
mostraram um padrao de estruturacao filogenética de comunidades nitido em relagao as
categorias de habitat. J4 a andlise dos PCPS mostrou padrdes consistentes, e
independentes da composicdo de espécies, tanto em relacdo as categorias de habitat
quanto em relacdo as diferentes escalas espaciais abordadas. Clados basais associaram-
se as areas florestais, enquanto clados de divergéncia mais recente associaram-se as
areas abertas. Estes resultados sugerem que areas abertas atuam como um filtro
filogenético de habitat para as espécies lenhosas florestais, independentemente da escala
de analise e da composicao de espécies de cada local. Os resultados sugerem que os
clados de Rosanae e Asteranae estdo na linha de frente do processo de expansdo
florestal sobre as areas abertas, enquanto as espécies de Magnolianae tendem a

permanecer restritas as areas florestais. Abordagens filogenéticas que possibilitem
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simplificar a complexa distribuicdo das espécies, bem como transitar nas diferentes
escalas espaciais de organizacao destas, sdo muito uteis na busca por padroes gerais de

organizacao de sistemas ecologicos.
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Introduciao

Uma das principais metas da ecologia € determinar as regras que governam oS processos
de montagem das comunidades a partir do conjunto regional de espécies. A linha de
pensamento em ecologia que tenta determinar regras de montagem para as comunidades
¢ antiga, e vem desafiando os ecologos de comunidades hd muito tempo (Diamond
1975). Partindo-se desta linha surgiram diferentes visdes para explicar possiveis
montagens das comunidades, baseadas em mecanismos de nicho (Weiher ¢ Keddy
1999) e neutros (Hubbell 2001). Mais recentemente, a influéncia de fatores historicos e
evolutivos, na forma de eventos e circunstancias Unicas, tem sido evocadas para explicar
a estruturacdo das comunidades (Ricklefs 1987). Estas diferentes abordagens, que
muitas vezes sao consideradas excludentes, podem atuar em conjunto nos processos de
montagem das comunidades (Cavender-Bares et al. 2009).

A hierarquia de organizacao das espécies faz com que estas ndo sejam entidades
independentes umas das outras, mas compartilhem grande parte da historia evolutiva
com suas espécies irmas (Darwin 1859, Elton 1946, Felsenstein 1895, May 1990). De
maneira geral, espera-se que espécies proximamente relacionadas sejam mais similares
quanto aos atributos ecologicos e condi¢des semelhantes para seu estabelecimento e
sobrevivéncia (Darwin 1859, Burns e Strauss 2011). Desta forma, afinidades
filogenéticas entre as espécies que constituem uma comunidade sdo resultado de suas
historias evolutivas e de suas respostas ecologicas as condi¢des ambientais do presente
(Pillar e Duarte 2010). Em termos gerais, processos ecologicos baseiam-se nas respostas
dos organismos, tanto em relagdo ao ambiente em que vivem, quanto a outros
organismos. Além disso, a maneira através da qual os organismos respondem aos

diversos estimulos ambientais depende em grande parte da informagdo genética
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acumulada ao longo da historia evolutiva das proprias espécies. Estas interacdes
ecologicas, sejam elas bidticas ou abioticas, faz com que muitas comunidades exibam
padrdes nao aleatérios de parentesco evolutivo, de modo que as abordagens
filogenéticas sdo cruciais para o entendimento de como as comunidades sdo estruturadas
(Webb, et al. 2002, Kembel e Hubbell 2006, Emerson e Gillespie 2008, Cavender-
Bares, et al. 2009, Vamosi, et al. 2009). O aumento da disponibilidade de dados
filogenéticos e o desenvolvimento de ferramentas analiticas nas Ultimas décadas tém
facilitado a expansdo dos estudos que aplicam dados e métodos filogenéticos a ecologia
de comunidades (Cavender-Bares, et al. 2009). Tais abordagens filogenéticas permitem
verificar a importancia relativa dos diferentes processos ecologicos que estruturam as
comunidades € como estes processos interagem com a histoéria evolutiva dos organismos
que as compdem (Webb 2000, Webb, et al. 2002).

A acdo de filtros ambientais e/ou interagdes biodticas podem determinar a
estrutura filogenética das comunidades (Webb, et al. 2002). Estas interagdes podem
gerar comunidades com distribuicao filogenética agregada de téxons, distribuicdo de
taxons filogeneticamente dispersos ou comunidades filogeneticamente aleatorias
(Webb, et al. 2002, Webb, et al. 2008a). Além disso, a conservagdo de atributos
ancestrais em alguns clados, e o surgimento de novidades evolutivas em outros faz com
que diferentes ambientes possam ser ocupados por diferentes clados (Donoghue 2008,
Duarte 2011), caracterizando assim um filtro filogenético de habitat (Duarte 2011). A
utilizacdo de métricas que abordam composicao de clados dentro e entre comunidades
permite avaliar de que forma processos ecoldgicos e evolutivos interagem na

estruturagdao das comunidades do presente.
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Efeitos de borda podem provocar alteragdes nas condigdes ambientais das
bordas em comparacdo com os ambientes adjacentes, e tais alteragdoes tém implicagdes
nos processos de montagem das comunidades (Murcia 1995). Em mosaicos
vegetacionais constituidos por areas abertas e florestais, as condigdes ambientais nas
bordas, tais como luz, temperatura e umidade, variam em comparagdo com o interior da
floresta (Matlack 1994, Oosterhoorn e Kappelle 2000). Préximo as bordas pode haver
aumento da perturbag¢do do vento, reducao da umidade do solo, aumento da temperatura
do ar, aumento da radiacdo fotossintética (Kapos 1989), entre outros efeitos, que
resultam em alteragdes estruturais e de composi¢do, como elevada mortalidade de
arvores, mudangas na cobertura do dossel, mudang¢a na cobertura de arbustos e ervas,
aumento da densidade do sub-bosque, além de mudangas no recrutamento, mortalidade
de plantulas e aumento de plantas adaptadas a distarbios (ver Laurance, et al. 2002,
Ries, et al. 2004, Harper, et al. 2005 e Laurance, et al. 2011 para extensas revisoes sobre
efeitos de borda). Tais efeitos podem ter diferentes magnitudes e podem atingir
diferentes distancias da borda (Harper, et al. 2005), sendo que as condi¢gdes proximas a
borda sdo frequentemente intermediarias em relagdo aos ambientes adjacentes (Ries, et
al. 2004). A analise da estrutura filogenética de comunidades distribuidas em ecotonos
pode auxiliar na compreensdo de processos atuando nestes sistemas, j4 que as
comunidades ao longo de ecoétonos sdo formadas apenas por um subconjunto das
espécies que ocorrem nas areas do interior florestal (Laurance, et al. 2006, Lopes, et al.
2009).

No sul do Brasil, mosaicos vegetacionais constituidos por florestas e areas
abertas ocorrem naturalmente. Nestes mosaicos, a vegetacdo florestal ¢ bastante

diversificada, sendo influenciada por varias zonas de migracdo (Rambo 1958, Leite
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2002). As influéncias climaticas e das zonas de migracdo sdo tdo importantes que
diferentes locais apresentam composicdo de espécies distintas a ponto de serem
classificadas em varios tipos florestais (IBGE 1986). Evidéncias indicam que a
vegetacao florestal tende a avangar sobre as areas abertas (Rambo 1956, Behling 2002,
Pillar 2003). Esta expansao florestal acontece pelo avango da floresta através das bordas
(Oliveira e Pillar 2004) ou por processos de nucleagdo de manchas de floresta sobre
campos naturais (Duarte, et al. 2007). Seguindo essa perspectiva, o gradiente borda-
interior pode ser considerado uma cronossequéncia do avango da floresta sobre as areas
abertas, ou seja, quanto mais para o interior da floresta, mais avangado seria o estagio
sucessional florestal. Verdu et al. (2009) encontraram agrupamento filogenético em
estagios iniciais de sucessdo em comunidades de plantas mediterraneas causado por
filtros ambientais. Além disso, os autores observaram repulsao filogenética em estagios
intermediarios de sucessdo causados por facilitagdo, e comunidades filogeneticamente
aleatorias em estagios finais de sucessao causados pela perda de espécies pioneiras. Da
mesma forma, as espécies de plantas de comunidades pioneiras podem ser
filogeneticamente agrupadas, sugerindo a agdo de filtros ambientais sobre espécies com
atributos filogeneticamente conservados (Dinnage 2009). Por outro lado, Letcher (2010)
verificou que as comunidades ocorrentes nos estdgios sucessionais de uma
cronossequéncia de florestas tropicais secunddrias foram filogeneticamente dispersas.
Santos et al. (2010) avaliaram a relagdo entre estrutura filogenética e efeito de borda em
uma paisagem fragmentada ndo encontraram diferencgas entre areas de borda, estagios
sucessionais de diferentes idades e floresta continua; todas as comunidades

apresentavam estrutura filogenética aleatoria.
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O objetivo deste estudo foi verificar se a estrutura filogenética de comunidades
de plantas lenhosas florestais varia ao longo do ecotono por areas abertas e vegetagao
florestal em diferentes formagdes vegetacionais no Rio Grande do Sul. As bordas dos
sitios amostrados estdo em um contexto diferente da maioria dos trabalhos que analisam
efeitos de borda. Tais estudos geralmente avaliam paisagens fragmentadas com bordas
abruptas, bem como recolonizacdo de areas anteriormente ocupadas por vegetagao
florestal. Neste estudo, os sitios analisados sdo ecotonos com bordas naturais através das
quais a vegetacao florestal tem naturalmente se expandido sobre areas abertas (Rambo
1956). Nesse sentido, espera-se que as comunidades das areas de floresta possam estar
sendo dominadas por processos de exclusdo competitiva, apresentando, assim, uma
distribuicao filogeneticamente dispersa de taxons (Webb, et al. 2002). Ja nas areas
abertas, espera-se que as comunidades de plantas lenhosas apresentem distribui¢dao
filogenética agregada devido a acdo de filtros ambientais. Além disso, espera-se
encontrar que clados basais estejam mais relacionados com o interior florestal, enquanto
clados de diversificagdo mais recente relacionados a areas abertas (Boyce, et al. 2009,
Brodribb, et al. 2009, Brodribb e Feild 2010). Ainda pode-se hipotetizar que a variagao
na composi¢do filogenética ao longo dos ecotonos entre os sitios serd pequena quando
comparada com a variagdo da composicao de espécies, visto que o gradiente ambiental

nos ecotonos representaria um filtro filogenético para as espécies florestais.

Material e métodos

Areas de estudo
Foram analisados padrdes filogenéticos em vegetacdo lenhosa florestal ocorrente em

mosaicos formados por areas abertas e vegetacao florestal representando todas as trés
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formagdes vegetacionais florestais em contato natural com areas abertas do Estado do
Rio Grande do Sul (Leite 2002): A Floresta Ombroéfila Mista, principal tipo florestal do
planalto do sul do Brasil, que ocorre sob um clima pluvial sem seca, ¢ ¢ formada por
uma mistura de floras tropicais e temperadas, tendo como destaque a presenga de
espécies como Araucaria angustifolia e Podocarpus lambertii. Essa também conta com
a presenca de muitas angiospermas basais (Magnolianae), como Laurales e Drimys, e
muitas espécies da familia Myrtaceae (Leite 2002). A Floresta Estacional Decidual,
encontrada principalmente no noroeste do Estado, tem como caracteristica fisiondmica a
deciduidade de mais de 50% das espécies da cobertura superior e, além disso, ocorre
sob um clima com duas estacdes de acentuada variacdo térmica e pluviosidade intensa
(Leite 2002). A Floresta Estacional Semidecidual ¢ composta principalmente por
espécies de elementos tropicais, pluviais ou sazonais, esta distingue-se da Floresta
Estacional Decidual pelo menor indice de deciduidade do extrato superior e pela

auséncia de algumas espécies caracteristicas de florestas deciduas (Leite 2002).

Composicao de espécies

Dados de presenca e auséncia de espécies lenhosas florestais em sitios de
contato entre areas abertas e florestais foram compilados a partir de diferentes
levantamentos realizados na regido de estudo. A selegdo dos levantamentos
vegetacionais levou em consideracao a metodologia de coleta dos dados, para que fosse
possivel a comparagcdo entre os sitios. Somente levantamentos de vegetacdo que
incluissem individuos jovens de espécies lenhosas florestais, € nos quais fosse possivel
categorizar cada unidade amostral em um tipo de habitat do ecotono. Além disso, em

todos os levantamentos o tamanho das parcelas foi 2,25m?, com excecdo das parcelas
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das areas abertas no Centro de Pesquisas e Conservacao da Natureza Pro-Mata, que
mediam 2,89m’.

Além disso, também foram amostrados dois sitios carentes de informacao sobre
padrdes vegetacionais nos ecdtonos. Um dos sitios foi a Floresta Nacional de Sao
Francisco de Paula (29°25°S, 50°24°W), formada por floresta Ombrofila Mista e uma
pequena area de campo nativo. O segundo sitio amostrado foi no municipio de Santana
da Boa Vista (30°46’S, 53°04’W), em uma propriedade particular, formada por
mosaicos de campo nativo e floresta Estacional Semidecidual.

Nos sitios amostrados foram instaladas trés transec¢des perpendiculares a borda
no ecdtono. Em cada transec¢ao foram instaladas 70 parcelas de 2,25 mz, distribuidas de
forma continua na transec¢do, sendo estas distribuidas igualmente em numero nas areas
abertas e florestais. O uso de parcelas pequenas e relativamente homogéneas sob o
ponto de vista de condi¢cdes ambientais, permite verificar numa escala apropriada os
processos de competi¢do entre espécies, uma vez que estas interacdes ocorrem em
escalas menores (Tilman 1997).

As parcelas foram distribuidas em trés categorias de habitat, sendo que a
primeira continha todas as parcelas das areas abertas, a segunda e terceira classes
continham as parcelas do ambiente florestal divididas igualmente em duas classes de
distancias (borda e floresta) (Apéndice 1 Fig. Al). O limite entre a floresta e as areas
abertas foi definido pela presenga/auséncia do ltimo individuo arbdreo florestal adulto.
Nestas parcelas foram amostrados os individuos maiores que 50 cm de altura e com
diametro a altura do peito menor que 5 cm. Todos os individuos foram identificados em

nivel de espécie.

25



No total, foram compilados dados de cinco estudos realizados nos ecotonos e
amostrados dois sitios (Tabela 1, Apéndice 1 Fig.Al). Foram incluidas apenas as
espécies de angiospermas florestais. Espécies que ocorrem somente em areas abertas,
como espécies do género Baccharis, por exemplo, foram excluidas das andlises. Além
disso, também foram excluidas da andlise todas as parcelas que apresentavam menos de
duas espécies, sendo este o niumero minimo para poder calcular qualquer métrica
filogenética. No total, foram incluidas nas analises 696 parcelas que apresentaram mais
de duas espécies florestais lenhosas de um esforgo total de 1180 parcelas.

Os nomes das espécies e as categorias taxondmicas foram padronizados por
consulta a especialistas e por consulta a base de dados do Missouri Botanical Garden
(www.tropicos.org), além disso, as sinonimias foram conferidas com base em

Taxonomic Name Resolution Service (tnrs.iplantcollaborative.org).

Estrutura filogenética das comunidades

A partir da lista completa de espécies foi gerada uma arvore filogenética segundo a
hipdtese filogenética proposta por Soltis et al. (2011), baseada em andlises moleculares
de 17 genes (DNA nuclear, DNA mitocondrial e plastideos), e inclui mais de 330
familias. As relagcdes filogenéticas foram consideradas até o nivel de familia. A partir do
nivel de género as afinidades entre os taxons foram apenas taxonomicas. Quando havia
mais de um género numa dada familia, ou mais de uma espécie num dado género, estes
foram incluidos na arvore filogenética como politomias. As familias amostradas que nao
estavam presentes em Soltis et al. (2011) foram inseridas na arvore filogenética com
base nas relagdes propostas pelo sistema APG III (APG 2009). O comprimento dos

ramos da arvore filogenética foi considerado com base nas estimativas propostas por
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Bell et al. (2010), provenientes de andlises moleculares para 335 familias e usando 36
pontos de calibragem na arvore com base em registros fosseis. Estas estimativas dos
comprimentos dos ramos na arvore filogenética permitem calcular o tempo de
divergéncia entre todas as espécies. Em virtude das familias amostradas por Soltis et al.
(2011) e Bell et al. (2010) ndo serem totalmente compativeis, foram usadas as
estimativas de idade propostas por Bell et al. (2010) em no6s que continham todas as
familias relativas a Soltis et al. (2011). Para o restante dos nods, que nao continham
idades, as mesmas foram estimadas usando-se o modulo BLADJ do software Phylocom
(Webb, et al. 2008b), que interpola uniformemente idades para os nds sem estimativa de
idade com base em nos datados. A partir da idade dos nos € possivel estabelecer
distancias em milhdes de anos entre todas as espécies amostradas.

A estrutura filogenética de cada categoria de habitat em cada transeccao foi
caracterizada usando-se o indice de parentesco liquido (NRI), que ¢ uma medida
padronizada da distancia filogenética média entre todos os pares de tdxons em uma
amostra (Webb, et al. 2002). A analise da estrutura filogenética de comunidades
depende, em grande parte, do tamanho do conjunto de espécies (Swenson, et al. 2006) e
do modelo nulo utilizado (Kembel e Hubbell 2006). A significancia de cada valor de
NRI observado foi avaliada por teste de permutagdo (1000 iteracdes). Em cada iteragao,
a composicao de espécies nas parcelas foi redefinida a partir do modelo nulo que
mantém a frequéncia de ocorréncia de cada espécie e a riqueza observada em cada
parcela (Gotelli 2000). Valores positivos de NRI indicam agrupamento filogenético da
comunidade e valores negativos indicam repulsao filogenética.

A partir da ocorréncia de espécies em cada parcela e da distancia filogenética

entre as espécies, foi gerada uma matriz de composicao de espécies ponderada pela
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filogenia, usando-se o método de ponderagdo filogenética difusa (Pillar e Duarte 2010).
A matriz resultante expressa a composicao de clados em cada parcela (Ver Pillar e
Duarte 2010 e Duarte 2011 para mais detalhes). Esta matriz foi submetida a analise de
coordenadas principais (Legendre e Legendre 1998), usando-se como medida de
dissimilaridade a raiz quadrada do indice de Bray-Curtis, a fim de extrair coordenadas
principais da estrutura filogenética (PCPS) (Duarte, 2011). Os primeiros PCPS (aqueles
com os autovalores mais altos), tendem a capturar diferencas filogenéticas em ramos
basais, onde ha maior variagdo de idades, enquanto os PCPS com autovalores mais
baixos capturam variagdes em direcdo aos ramos mais terminais da arvore filogenética
(Duarte, et al. 2012). Cada PCPS est4 associado a gradientes filogenéticos envolvendo
diferentes clados, sendo possivel identificar quais clados estdo associados aos gradientes
ambientais nos ecotonos. Ainda, através da andlise dos PCPS as comunidades podem
ser comparadas umas com as outras em relacdo a composi¢do filogenética (Duarte,

2011).

Analise dos dados

Para cada parcela foram calculadas as métricas filogenéticas utilizando-se trés diferentes
tamanhos de conjuntos de espécies, que levaram em conta diferentes escalas espaciais
(local, sitio e regional). Na escala regional, todas as espécies encontradas em todos os
sitios amostrados formaram um unico conjunto de espécies. Na escala de sitio, cada
conjunto de espécies foi formado pelas ocorréncias das espécies nas repeticoes locais da
amostragem (repeticoes de sitios). A escala de sitio foi considerada apenas no Centro de

Pesquisas e Conservacao da Natureza Pro-Mata, Parque Estadual do Turvo e Morro
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Santana (Note asteriscos na Tabela 1). Na escala local, o conjunto de espécies incluiu
apenas as espécies ocorrentes nas transecgoes do respectivo local (Apéndice 1 Fig.Al).

Para cada escala espacial, a associacdo entre o grau de agrupamento/repulsao
filogenética (valores significativos de NRI, considerando como significativo os valores
de probabilidades maiores que 0,95 e menores que 0,05) e as categorias de habitat (area
aberta, borda e interior florestal) foi avaliada usando-se teste de qui-quadrado com
probabilidade gerada por teste de permutacao.

A composi¢ado filogenética das parcelas ocorrendo nas trés categorias de habitat
foi analisada independentemente para os dois primeiros PCPS através de Anélise
Multivariada de Variancia com teste de permutacdo (Pillar e Orléci 1996, Anderson
2001), usando-se distancia euclidiana como medida de semelhanca entre parcelas e
restricoes de permutacdes dentro de transeccdo. As probabilidades geradas foram
corrigidas pelo método de Bonferroni (Sokal e Rohlf 1994), para corrigir os testes
multiplos em relagdo aos PCPS. Além disso, a diferenca de composi¢do das espécies
entre os 11 sitios amostrados foi verificada com Anélise Multivariada de Variancia com
permutagdo, usando indice de Serensen como medida de distancia, pois este indice nao
considera duplas auséncias de espécies na similaridade entre unidades amostrais, ou
seja, entre cada parcela amostrada.

Para cada escala espacial analisada, os escores das parcelas referentes aos dois
primeiros PCPS foram usados para constru¢ao de um diagrama de dispersao. A partir da
correlacdo de cada PCPS com a matriz de composicdo de espécies ponderada pela
filogenia foram projetadas as espécies sobre os escores das parcelas no mesmo diagrama
de dispersao, representando as trés superordens mais bem representadas no conjunto de

espécies (Rosanae, Asteranae e Magnolianae). Os centréides do diagrama de dispersao
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para as trés categorias de habitat e as trés superordens foram submetidos ao ajuste de
Procrustes (Gower 1971, Jackson 1995). A anélise de Procrustes minimiza as diferencas
da soma dos quadrados entre duas configuragdes em um espago Euclidiano
multivariado. O ajuste foi realizado considerando os seis centroides (trés referente as
categorias de habitats e trés referente as superordens) como unidades amostrais que
poderiam ser comparadas entre as escalas. Cada unidade amostral foi descrita por duas
variaveis (abscissa e ordenada do diagrama de dispersao). Esta andlise permitiu avaliar a
concordancia entre o padrdo das escalas mais finas (local e sitio), com o padrao de
associacao dos clados em escala regional (Jackson 1995, Peres-Neto e Jackson 2001).

Os resultados do ajuste de Procrustes e das andlises de varidncia foram
sumarizados por meta-analise, considerando efeito aleatoério de DerSimonian-Laird,
tendo cada local amostrado como uma unidade independente (Cooper, et al. 2004,
Borenstein, et al. 2009). O uso de técnicas de meta-analise permite combinar os
resultados encontrados em cada local amostrado, ajudando assim a sumarizar, na forma
de um efeito Unico, todos os resultados obtidos em cada escala amostrada. Os tamanhos
do efeito foram obtidos convertendo-se os valores de F das Analise Multivariada de
Variancia em coeficientes de correlagdo, e estes foram transformados em Z de Fisher
(Borenstein, et al. 2009).

Todas as analises foram realizadas no ambiente estatistico R (R Development
Core Team 2011), usando os pacotes picante (Kembel, et al. 2010), ape (Paradis, et al.
2004), vegan (Oksanen, et al. 2011), SYNCSA (Debastiani, 2011) e meta (Schwarzer,

2010).
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Resultados

Foram amostradas 191 espécies de angiopermas arboras florestais, distribuidas em 53
familias e sete superordens (Fig. 1). A superordem Rosanae foi a mais bem representada
(113 espécies), seguido por Asteranae (49 espécies) e Magnolianae (22 espécies). As
superordens Lilianae e Caryphyllanae foram representadas por poucas espécies (duas e
trés, respectivamente), j4 Proteanae e Santalanae so tiveram uma espécie como
representante. As espécies Casearia decandra, Psychotria leiocarpa, Myrciaria
cuspidata, Mollinedia elegans e Eugenia uniflora foram as mais frequentes na
amostragem. Entretanto, 25 espécies sO apareceram uma Unica vez em todas as parcelas
amostradas (Apéndice 2 Tabela Al). A diferenga na composi¢ao de espécies entre os 11
sitios amostrados foi estatisticamente significativa (F=36,871; p <0,001).

A andlise da estrutura filogenética na escala local mostrou poucas parcelas com
valores de NRI diferentes do esperado aleatoriamente, considerando como conjunto
apenas as espécies de cada sitio (Apéndice 1 Tabela Al). De todas as parcelas
analisadas, apenas 38 parcelas apresentaram agrupamento filogenético e 35 parcelas
apresentaram repulsdo filogenética. A associagdo entre a estrutura filogenética e as
categorias de habitat foi significativa (X* = 7,326; p = 0,026), sendo que todos os
habitats apresentaram parcelas com agrupamento filogenético, mas o padrao de repulsao
filogenética foi encontrado principalmente nas areas florestais. Na escala de sitio foram
analisadas 461 parcelas, e destas apenas 27 apresentaram estrutura filogenética diferente
do esperado pelo modelo nulo, sendo 15 agrupamentos filogenético e 12 repulsao
filogenética. Nestas 27 parcelas ndo verificou-se diferencas significativas entre as
categorias de habitat (X*= 1,781; p = 0,505). Na escala regional, na qual o conjunto de

espécies considerado incluiu todas as 191 espécies, as parcelas amostradas nado
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apresentaram nenhum padrao de estruturagdo filogenética em relagdo aos valores de
NRIL

Os dois primeiros PCPS para a escala regional sumarizaram 36,82% da variagao
da composicao de espécies ponderada pela filogenia, sendo o PCPS 1 com 24,64% da
varia¢ao ¢ o PCPS 2 com 12,18% da variacdo. Nesta escala, a analise de variancia do
PCPS 1 mostrou diferencas significativas apenas entre as areas abertas e as areas
florestais (F = 25,852, p < 0,001) (Fig. 2). Em relagdao ao PCPS 2, a andlise mostrou
diferencas significativas apenas entre as areas abertas e o interior florestal (F=6,449, p =
0,022). Para a escala de sitio, os dois primeiros PCPS explicaram de 26,91% a 46,02%
da variacao na composicao de espécies ponderada pela filogenia. J& na escala local, os
dois primeiros PCPS explicam de 25,07% a 49,61% (Apéndice 1 Tabela A2). Na meta-
analise, as analises de variancia mostraram padrdes de variacdo entre as categorias de
habitats significativos diferente de zero para os dois primeiros PCPS, tanto para a escala
de sitio quanto para a escala local (Tabela 2).

Para a escala regional o primeiro PCPS, além de diferenciar as areas abertas das
areas florestais, também diferenciou o clado de Magnolianae dos clados de Rosanae e
Asteranae (Fig. 2). Neste PCPS os clados de Asteranae e Rosanae estdo representados
em todas as categorias de habitats, j4 o clado basal de Magnolinae esta apenas
representado nas areas florestais, sejam elas de borda ou interior florestal (Fig. 2,
Apéndice 1 Fig.A2). Os valores do ajuste de Procrustes (Apéndice 1 Tabela A3)
mostraram efeitos diferentes de zero na meta-analise em ambas as escalas espaciais,
com correlagdo média entre areas de 0,825 para a escala de sitio e de 0,866 entre sitios

para a escala local (Tabela 2).
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Discussao

Neste estudo, encontrou-se um padrao de estruturacao filogenética consistente em sitios
com composicao de espécies significativamente diferente. Em todos os sitios o padrao
de associacao entre os principais clados filogenéticos e as categorias de habitat foi o
mesmo, independente do tipo florestal predominante no sitio amostrado e da
composi¢ao de espécies. Padrdes de associagdo de clados a determinados ambientes nao
sdao novidades na literatura (Swenson, et al. 2006, Willis, et al. 2010, Kooyman, et al.
2011), mas neste estudo os padroes foram os mesmos em diferentes escalas espaciais,
onde o tamanho do conjunto de espécies variou consideravelmente. Clados basais
(Magnolianae) associaram-se a areas florestais, enquanto clados de diversificagcdo mais
recente (Rosanae e Asteranae) associaram-se a areas abertas. Estes resultados sugerem
que as areas abertas atuam como um filtro filogenético de habitat para clados de
espécies lenhosas florestais, ou seja, um filtro que atua sobre clados inteiros de espécies
de angiopermas (Duarte 2011). Este resultado sugere fortemente que os padroes de
distribuicao da vegetagdo florestal nos locais de contato entre florestas e areas abertas
sejam, pelo menos em algum grau, previsiveis ao longo da distribui¢ao dos ecétonos.
Espécies da Superordem Magnolianae ficaram restritas a areas de interior
florestal, possivelmente devido a menor eficiéncia no uso de dgua e capacidade
fotossintética, quando comparadas a outras angiospermas de diversificagdo mais recente
(Boyce, et al. 2009, Brodribb, et al. 2009, Brodribb e Feild 2010). Angiospermas basais,
tais como Magnolianae, apresentam uma tendéncia de menor densidade de nervuras
foliares (Boyce, et al. 2009), baixa capacidade de trocas gasosas (Feild, et al. 2011) e
baixa capacidade fotossintética (Brodribb e Feild 2010), quando comparadas com

angiospermas de diversificagdo mais recente, como Rosanae e Asteranae. Estas
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caracteristicas dos clados basais provavelmente conferem baixa tolerancia a seca as
plantas, ja que os mecanismos para evitar a perda de 4gua em ambientes com altas taxas
de evapotranspiracao sao menos eficientes (Field e Arens 2007, Brodribb, et al. 2009).
Estas diferengas ecofisiologicas, poderiam reduzir a ocorréncia de clados basais em
ambientes menos sombreados € com menor disponibilidade hidrica. Nos clados de
diversificacdo mais recente, esta restrigdo aparentemente nao ocorre em todas as
espécies, levando as espécies a se distribuirem em diferentes tipos de habitat. Taxas
fotossintéticas mais elevadas e maior eficiéncia no uso dos recursos permitem que as
plantas aumentem a disponibilidade de carbono para o crescimento e consequentemente
maior performance competitiva para lidar com competicao direta com espécies de areas
abertas (Scholes e Archer 1997). A medida que algumas espécies vio se estabelecendo
nas areas abertas, estas provocam mudancas nas condi¢gdes microambientais, permitindo
que as espécies dos clados basais possam se estabelecer, aumentando os limites da
distribuicao florestal (Valiente-Banuet, et al. 2006). O padrao de associacdo de clados
pode estar refletindo em partes a trajetéria evolutiva das angiospermas. Héa evidéncia de
que as angiospermas tém origem em sub-bosque das florestas de gimnospermas e
pteridofitas (Feild, et al. 2004), em ambientes umidos e sombreados, € no decorrer do
tempo tém se expandido sobre as demais areas continentais. No decorrer do processo
evolutivo surgiram algumas espécies, principalmente de clados de diversificagdao
recente, que sdo fisiologicamente mais eficientes no uso da agua. Estas novidades
evolutivas acabaram aumentando a gama de possibilidades das angiospermas de
colonizar e permanecer em varios tipos de ambientes. Ainda, nossos resultados sugerem
que as angiospermas basais podem preservar uma alta capacidade competitiva nos

ambientes sombreados e umidos, ja que estas conseguem se estabelecer e competir com
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clados de diversificacao recente (Valiente-Banuet, et al. 2006, Valiente-Banuet ¢ Verdu
2007). As angiospermas basais ndo estdo representadas apenas nas areas de interior
florestal, mas também representadas nas areas da borda da floresta onde as condi¢des
microambientais sdo intermedidrias entre as areas abertas e o interior florestal (Ries, et
al. 2004).

Seria esperado que comunidades em estagios iniciais de sucessdo contivessem
espécies mais proximamente relacionadas, causando agrupamento filogenético (Dinnage
2009, Letcher 2010, Knapp, et al. 2008, Hermus, et al. 2010, Norden, et al. 2011). No
decorrer da sucessdo as comunidades passariam a ser cada vez mais filogeneticamente
diversas devido a colonizacao de espécies de sucessao tardia. As métricas convencionais
de estrutura filogenética de comunidades (NRI) ndo mostraram padrdes consistentes
entre os ambientes analisados. O NRI, por ser uma medida de estrutura filogenética
dentro da comunidade, pode ndo revelar padroes quando alguns clados tém distribuigao
ampla, isso poderia confundir os padroes locais de agrupamento ou repulsdao
filogenética (Duarte 2011). Por outro lado, os resultados obtidos neste estudo podem
refletir em parte o fato de ndo ter sido considerada a abundancia das espécies, em
virtude da inexisténcia desses dados para todos os locais analisados. Dados de
abundancia das espécies podem mostrar padrdes de estruturagdo filogenética mais
consistentes que dados de ocorréncia das espécies (Norden, et al. 2011). As politomias
nos ramos terminais da arvore filogenética provavelmente ndo causaram mudangas
significativas nos valores de NRI encontrados (Swenson 2009). O NRI vem sendo
amplamente usado como medida de estrutura filogenética para explicar padrdes de
montagem de comunidades (Kembel e Hubbell 2006, Fine e Kembel 2011, Pei, et al.

2011). Em teoria, os valores de NRI poderiam distinguir dentre os principais processos
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responsaveis pela estruturacdo das comunidades, os relacionados a filtros ambientais e
os relacionados a competicdo interespecifica (Webb, et al. 2002). Desde a proposta de
Webb (2000), os trabalhos vém usando estas métricas, mas muitos interpretam padroes
filogenéticos de agrupamento ou repulsdo mesmo que estes nao difiram do esperado por
modelo nulo (Graham, et al. 2009, Kooyman, et al. 2011, Machac, et al. 2011). A
interpretagdo de padrdes bioldgicos com base em valores de NRI ndo significativos nao
deve fazer sentido, uma vez que os modelos nulos, que testam a significancia destes
valores, foram criados justamente para avaliar se os padrdes observados diferem
daqueles esperados simplesmente de uma distribuicao aleatéria das espécies (Gotelli
2001).

Os resultados obtidos neste estudo contrariam a predicdo de equivaléncia
funcional entre as espécies da teoria neutra (Hubbel 2001). Diferentes clados tendem a
ocupar os mesmos tipos de habitat em diferentes regides (Parmentier e Hardy 2009,
Crips, et al. 2010). As espécies do inicio da sucessao, que conseguem se estabelecer nos
ambientes abertos, necessitam de atributos que conferem altas habilidades na dispersao,
altas taxas de crescimento, capacidades de competi¢cao com espécies de gramineas, além
da capacidade de sobrevivéncia em um ambiente ensolarado e mais seco, quando
comparado com o interior florestal. As espécies capazes de colonizar areas abertas
pertencem apenas a algumas linhagens. Esta distribuicao diferenciada de clados em
habitats distintos sugere que hd conservacao filogenética de nicho nas espécies dos
ecotonos, onde espécies proximas filogeneticamente sdo bastante similares em termos
de exigéncias ecoldgicas. Embora nosso estudo nao tenha avaliado o sinal filogenético
dos atributos das espécies tipicamente florestais estes, no conjunto, podem apresentar

conservagao filogenética de nicho, pelo menos para algumas caracteristicas que sao
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fundamentais para sobrevivéncia em dareas abertas. Mesmo que em uma andlise
individual alguns atributos possam nao apresentar sinal filogenético, o conjunto de
todos os atributos de uma espécie ndo ¢ independente entre as espécies estruturadas
filogeneticamente (Wiens e Graham 2005, Losos 2010, 2011).

Em sintese, os resultados obtidos neste estudo sugerem que os clados Rosanae e
Asteranae estdo na linha de frente do processo de expansao florestal sobre areas abertas,
desde a escala local até a regional, em diferentes formacdes vegetais do sul do Brasil.
Além disso, as métricas convencionais de estrutura filogenética de comunidades nao
revelaram padrdes ao longo dos sitios com expansdo florestal sobre as areas abertas.
Entender os padrdes de organizacdo das comunidades ecologicas € um primeiro passo
para compreender os processos que as estruturam e consequentemente desenvolver
principios para a conservagao biologica (Levin 1992). A busca de padrdes consistentes
tem sido um trabalho arduo entre os ecologos. Comunidades ecoldgicas podem ser
muito complexas, estruturadas por diversos fatores que tém diferentes importancias
dependendo da escala espaciais. A busca por padrdes gerais de organizacao das
comunidades ecoldgicas a partir de sua estrutura filogenética sdo abordagens que
possibilitam transitar nas diferentes escalas espaciais de organizacao ecologica,
mostrando padrdes independente do conjunto de espécies envolvido. Estas abordagens
sdo Uteis para a exploracdo e entendimento do funcionamento de sistemas ecoldgicos

em locais pouco estudados.
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Tabela 1. Locais com amostragem de vegetacao, coordenadas geograficas e tipo florestal predominante,

além da amostragem em cada estudo. Amplitude em niimero méaximo de parcelas por transec¢do para

cada ambiente. Critério de inclusdo dos individuos. O esfor¢o esta expresso em numero de parcelas

amostradas e entre paréntese estd expresso o numero de parcelas em que foi possivel calcular alguma

métrica filogenética. Siglas: F — areas florestais, A — areas abertas, ALT — altura, DAP - didmetro a altura

do peito (1.3 m), DAB - didmetro a altura da base e * - localidades com repeticdo de area. Ver Apéndice

1 Fig. Al.
Localidade Coordenadas Tipo de vegetacio Amplitude Critério de Esforco Fonte
florestal inclusido

Floresta Nacional de 29°24'S; 50°22' W Floresta Ombrofila ~ 35A/36F >0.5me< 211 (n=113) Este estudo

Sao Francisco de Paula Mista Scm DAP

Centro de Pesquisas e 29°28°S; 50°10°W  Floresta Ombrofila 18A/7F >0.lme < 204 (n=58) L. Duarte

Conservagdo da Mista Scm DAP (dados nao-

Natureza Pro-Mata * publicados);

Oliveira (2003)

Parque Estadual do 27°13’S; 53°51’W  Floresta Estacional 5A/10F >0.lme< 180 (n=163) Rocha (2009)

Turvo * Decidual Scm DAB

Eldorado do Sul 30°05°S; 51°40°W  Floresta Estacional 9A/9F >0.5me< 27 (n=25) Sestren-Bastos
Semidecidual 2m ALT (1997)

Santana da Boa Vista 30°46°S; 53°04’W  Floresta Estacional ~ 35A/35F >0.5me< 210(n=97) Este estudo
Semidecidual Scm DAP

Morro Santana * 30°03°S; 51°07°W  Floresta Estacional ~ 21A/18F >0.lme< 348 (n=240) Miiller (2005)
Semidecidual 5 cm DAB
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Tabela 2. Valores da meta-andlise para o ajuste de Procrustes e para os valores de F das anélises de

variancia na escala de sitio e local. Sintese do efeito entre areas e sitios baseados no modelo aleatorio de

DerSimonian-Laird. Ver texto para mais detalhes.

Escala Variavel Correlagio VA P

Sitio Procrustes 0.825 2.387 0.017
PCPS1 0.345 2.640 0.008
PCPS2 0.184 3.510 <0.001

Local Procrustes 0.866 7.567 <0.001
PCPS1 0.284 4.646 <0.001
PCPS2 0.292 6.479 <0.001
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Fig. 1. Relagdes filogenéticas para todas as espécies amostradas no presente estudo, seguindo a hipotese
filogenética proposta por Soltis et al. (2011). Os simbolos nos ramos terminais representam as
superordens a qual cada espécie pertence: quadrados - Magnolianae; asteriscos — Asteranae; circulos

Rosanae; sustenidos - demais superordens.

Fig. 2. Dispersdo dos escores do primeiro PCPS para a escala regional. A esquerda mostrando sé escores
das unidades amostrais, nas respectivas categorias de habitat, e a direita as projecdes das superordens
Magnolianae, Rosanae e Asteranae sobre o PCPS. As diferencas foram verificadas apenas entre as areas
aberta e as areas florestasis (Borda e interior floresta). Ver Apéndice 1 Fig. A2. para visualizar os

diagramas de dispersdo com os dois primeiros PCPS em cada local e escala de analise.
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Tabela Al. Tamanho do conjunto de espécies em cada escala, nimero de parcelas em cada categoria de
habitat e nimero de parcelas com padrao filogenético ndo aleatoério (NRI). Considerando um modelo nulo
que mantém a frequéncia de ocorréncia das espécies e a riqueza em cada amostra. Siglas: Turvo - Parque
Estadual do Turvo, Pr6-mata - Centro de Pesquisas ¢ Conserva¢do da Natureza Pr6-Mata, FLONA -

Floresta Nacional de S3o Francisco de Paula, A — Areas abertas, B — Borda e F — Interior florestal.

Tamanho
do
conjunto Agrupamento Repulsao
Escala de espécies Numero de Parcelas Filogenético Filogenética
A B F A B F A B F
Regional
Todos Sitios 191 123 290 283 0 0 0 0 0 0
Areas
Turvo (3 Sitios) 66 44 59 60 1 1 2 1 3 2
Morro Santana (3 Sitios) 79 26 108 106 1 5 2 0 2 2
Pré-mata (2 Sitios) 53 19 21 18 1 1 0 0 0 2
Local
Pré-mata - Sitio 1 35 5 9 9 0 0 0 0 0 0
Pro-mata - Sitio 2 45 14 12 9 1 1 0 0 0 2
Morro Santana - Sitio 1 54 9 36 35 1 3 2 0 1 3
Morro Santana - Sitio 2 66 6 36 36 1 2 2 0 1 2
Morro Santana - Sitio 3 59 11 36 35 0 2 0 0 3 2
Turvo - Sitio 1 44 6 20 20 0 0 0 0 1 2
Turvo - Sitio 2 51 19 19 20 1 0 0 0 1 2
Turvo - Sitio 3 47 19 20 20 0 1 3 1 2 0
FLONA 63 14 50 49 2 2 3 0 3 3
Eldorado do Sul 30 10 10 5 1 0 1 0 1 0
Santana da Boa Vista 42 10 42 45 2 3 4 0 0 5
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Tabela A2. Valores da Analise Multivariada de Variancia baseada em distancias para os dois primeiros
PCPS em cada local e escala analisada. Sdo mostrados os valores de F, probabilidade e probabilidade
corrigida pelo método de Bonferroni, bem como os valores dos contrastes para os pares de habitats. Os
testes considerados significativos estdo destacados. Os valores entre parénteses ao lados dos PCPS
representam a porcentagem de explicacdo de cada PCPS em cada andlise. Siglas: Turvo - Parque Estadual
do Turvo, Pr6-mata - Centro de Pesquisas e Conservacdo da Natureza Pro-Mata, FLONA - Floresta
Nacional de Sdo Franscisco de Paula, AB - habitat aberto € borda, AF - aberto e floresta ¢ BF - habitat de

borda e interior florestal. Ver detalhes no texto principal.

Escala F P p (Bonferroni) AB AF BF
Regional
PCPS 1 (24.64) 24.852 0.001 0.002 0.001 0.001 0.175
PCPS 2 (12.18) 6.449 0.022 0.044 0.058 0.009 0.575
Sitios
Turvo (3 Sitios)
PCPS 1 (16.37) 3.767 0.024 0.048 0.021 0.014 0.749
PCPS 2 (10.54) 7.083 0.003 0.006 0.113 0.001 0.021
Morro Santana (3 Sitios)
PCPS 1 (24.86) 16.329 0.001 0.002 0.001 0.001 0.095
PCPS 2 (9.10) 3.858 0.017 0.034 0.003 0.030 0.820
Pré-mata (2 Sitios)
PCPS 1 (34.93) 36.182 0.001 0.002 0.001 0.001 0.001
PCPS 2 (11.09) 7.64 0.005 0.010 0.001 0.236 0.070
Local
Pro-mata - Sitio 1
PCPS 1 (32.47) 7.341 0.003 0.006 0.013 0.003 0.149
PCPS 2 (13.51) 2.716 0.101 0.202 0.015 0.308 0.490
Pro-mata - Sitio 2
PCPS 1 (36.63) 29.758 0.001 0.002 0.002 0.001 0.001
PCPS 2 (12.98) 2.454 0.098 0.196 0.037 0.592 0.050
Morro Santana - Sitio 1
PCPS 1 (25.93) 3.151 0.025 0.050 0.002 0.076 0.294
PCPS 2 (11.51) 37.816 0.001 0.002 0.001 0.001 0.007
Morro Santana - Sitio 2
PCPS 1 (26.18) 14.652 0.001 0.002 0.007 0.001 0.002
PCPS 2 (9.00) 3.206 0.135 0.270 0.064 0.136 0.642
Morro Santana - Sitio 3
PCPS 1 (24.04) 8.266 0.001 0.002 0.001 0.001 0.342
PCPS 2 (10.99) 7.937 0.001 0.002 0.004 0.008 0.125

Turvo - Sitio 1
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PCPS 1 (21.73)
PCPS 2 (12.75)
Turvo - Sitio 2
PCPS 1 (21.09)
PCPS 2 (12.56)
Turvo - Sitio 3
PCPS 1 (14.30)
PCPS 2 (11.47)
FLONA
PCPS 1 (27.35)
PCPS 2 (13.15)
Eldorado do Sul
PCPS 1 (20.34)
PCPS 2 (16.35)

Santana da Boa Vista

PCPS 1 (16.17)
PCPS 2 (15.25)

0.156
1.915

2.878
2.687

2.208
1.849

1.644
16.133

7.122
0.675

0.867
4.228

0.853
0.213

0.049
0.067

0.102
0.178

0.211
0.001

0.001
0.455

0.414
0.018

1.000
0.426

0.098
0.134

0.204
0.356

0.422
0.002

0.002
0.910

0.828
0.036

0.839
0.129

0.008
0.021

0.100
0.777

0.182
0.001

0.001
0.313

0.293
0.118

0.659
0.076

0.077
0.592

0.040
0.124

0.707
0.001

0.006
0.784

0.221
0.015

0.647
0.760

0.634
0.021

0.597
0.079

0.130
0.001

0.532
0.274

0.522
0.057
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Tabela A3. Resultado do ajuste de Procrustes para os centroides dos diagramas de dispersdo das escalas
de sitio e local em relagdo aos centroides de referéncia da escala regional. Siglas: Turvo - Parque Estadual
do Turvo, Pr6-mata - Centro de Pesquisas e Conservacdo da Natureza Pro-Mata, FLONA - Floresta

Nacional de Sao Francisco de Paula.

Soma dos Quadrados Correlacao P
Escala
Sitios
Turvo (3 Sitios)
0.80791 0.438 0.434
Morro Santana (3 Sitios)
0.05599 0.972 0.004
Pré-mata (2 Sitios)
0.46631 0.731 0.053
Local
Pr6-mata - Sitio 1
0.33639 0.815 0.027
Pro-mata - Sitio 2
0.14392 0.925 0.004
Morro Santana - Sitio 1
0.32988 0.819 0.040
Morro Santana - Sitio 2
0.13725 0.929 0.004
Morro Santana - Sitio 3
0.12003 0.938 0.004
Turvo - Sitio 1
0.10764 0.945 0.007
Turvo - Sitio 2
0.53249 0.684 0.201
Turvo - Sitio 3
0.36947 0.794 0.039
FLONA
0.41458 0.765 0.056
Eldorado do Sul
0.38613 0.783 0.035
Santana da Boa Vista
0.20132 0.894 0.008
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Fig. Al. Representagdo grafica da amostragem. Em A mostrando as localidades com amostragem de
vegetagdo, sendo os quadrados os locais com repeti¢do de sitio e os circulos os locais sem repeti¢do de
sitio (Ver Tabela 1 no texto principal). Em B mostrando a escala de sitio, sendo as regides em cinzas as
areas florestais e as regides claras as areas abertas. Ainda em B, cada circulo representa uma escala local
(um sitio) com suas respectivas transec¢des. Em C o esquema da amostragem em cada transecc¢ao, sendo
as parcelas claras as do habitat aberto, as mescladas as de borda e as cinzas as do interior florestal (Ver

detalhes no texto principal).

Fig. A2. Diagramas de dispersdo mostrando os dois primeiros PCPS para todas escalas amostradas. O
primeiro diagrama, canto superior esquerdo, o da escala regional. Os trés seguintes, seguindo a direita, os
diagramas de dispersdo para a escala de sitio. Os restantes mostram os diagramas para cada escala local.
Nestes diagramas o poligono continuo representa a amplitude de dispersdo das parcelas do interior
florestal, ja o poligono pontilhado as parcelas de borda florestal e o poligono tracejado a amplitude de
dispersdo das parcelas de ambientes de areas abertas. O circulo aberto representa o centréide das parcelas
de areas abertas; o diamante aberto as areas de borda e o quadrado aberto o centréide das parcelas do
interior florestal. As estrelas mostram os taxons projetados sobre o diagrama, sendo o quadrado preto o
centrdide de cada superordem. As unidades amostrais foram omitidas para facilitar a visualizagdo. Siglas:
Turvo - Parque Estadual do Turvo, Pro-mata - Centro de Pesquisas e Conservagao da Natureza Pr6-Mata,
FLONA - Floresta Nacional de Sdo Francisco de Paula, Ast — Asteranae, Car — Caryphyllanae, Lil —

Lilianae, Mag — Magnolianae, Pro — Proteanae, Ros — Rosanae e San — Santalanae.
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Tabela Al. Espécies amostradas bem como a presenca em cada sitio analisado. Siglas: SB — Santana da
Boa Vista, EL - Eldorado do Sul, FL - Floresta Nacional de Sao Francisco de Paula, MS1 — Morro
Santana sitio 1, MS2 — Morro Santana sitio 2, MS3 — Morro Santana sitio 3, PM1 - Centro de Pesquisas e
Conservagdo da Natureza Pro-Mata sitio 1, PM2 - Centro de Pesquisas e Conservagdo da Natureza Pro-
Mata sitio 2, TU1 - Parque Estadual do Turvo sitio 1, TU2 - Parque Estadual do Turvo sitio 2 e TU3 -

Parque Estadual do Turvo sitio 3.

E M M M T T
Superordem Familia Espécie SB L FL S1 S2 S3 PM1 PM2 Ul U2
Apocynaceac Tabernaemontana
Asteranae pocy catharinensis - - - - - - - - - X
Asteranae Aquifoliaceae Ilex brevicuspis X - - - - - X X - -
Asteranae Aquifoliaceae Ilex dumosa - - - - - - X X - -
Asteranae Aquifoliaceae Ilex microdonta - - X - - - X X - -
cp s llex
Aquifoliaceae N
Asteranae paraguariensis - - X - - - X X - -
Piptocarpha
Asteraceae P P
Asteranae notata - - X - - - - X - -
Piptocarpha
Asteraceae P P
Asteranae tomentosa - - - - - - - X - -
Vernonanthura
Asteraceae .
Asteranae discolor - - X - - - - X - -
Dasyphyllum
Asteraceae VPR
Asteranae spinescens X - - - - - - - - -
Bienoniaceac Handroanthus
Asteranae g heptaphyllus - - - - - - - - X -
Bignoniaceae Jacaranda
Asteranae g micrantha - - - - - - - - - -
Asteranae Boraginaceae Cordia americana - - - - - - - - X X
. Cordia
Boraginaceae
Asteranae ecalyculata - - - - - - - - X X
. . Citronella
Cardiopteridaceae ;
Asteranae paniculata - - - X - - - - - -
Asteranae Clethraceae Clethra uleana - - - - - - - X - -
Diospyros
Ebenaceae .
Asteranae inconstans X - - X X X - - - -
. Agarista
Ericaceae .
Asteranae eucalyptoides - - - X - - - - - -
Asteranae Escalloniaceae Escallonia bifida - - X - - - - - - -
Lamiaceae Vitex
Asteranae megapotamica X X - - - - - - - X
Loganiaceae Strychnos
Asteranae g brasiliensis - - X X X - - - X X
Asteranae Primulaceae Myrsine coriacea X - X X X X - X - -
. Myrsine
Primulaceae Y .
Asteranae guianensis - - - X - X - - - -
. Mpyrsine
Primulaceae yrsine
Asteranae lorentziana X X X - - - X X - -
. Myrsine
Primulaceae
Asteranae umbellata - - X X X X - - X X
Asteranae Rubiaceac Chomelia obtusa - - - - - - - - X X
. Coutarea
Rubiaceae
Asteranae hexandra - - - - - - - - X X
. Diodia
Rubiaceae P
Asteranae brasiliensis - X - - - - - - - -
Rubiaceae Faramea
Asteranae montevidensis - X - X X X - - - -
Rubiaceac Guettarda
Asteranae Uruguensis X - - - X X - - X X
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Asteranae

Asteranae
Asteranae
Asteranae
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Asteranae
Asteranae

Asteranae
Asteranae
Asteranae
Asteranae

Asteranae

Asteranae
Caryophyllan
ac
Caryophyllan
ac
Caryophyllan
ac

Lilianae

Lilianae

Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae

Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae

Magnolianae

Magnolianae

Rubiaceae
Rubiaceae

Rubiaceae
Rubiaceae

Rubiaceae

Sapotaceae
Sapotaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae
Solanaceae

Solanaceae

Solanaceae

Styracaceae

Symplocaceae
Symplocaceae
Symplocaceae

Theaceae
Verbenaceae

Cactaceae
Nyctaginaceae
Polygonaceae
Arecaceae

Asparagaceae
Annonaceae
Annonaceae
Annonaceae

Lauraceae

Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae

Lauraceae

Lauraceae

Psychotria
brachyceras
Psychotria
carthagenensis
Psychotria
leiocarpa

Randia ferox
Rudgea
parquioides
Chrysophyllum
gonocarpum
Chrysophyllum
marginatum
Brunfelsia
cuneifolia
Capsicum

flexuosum

Cestrum
strigillatum
Solanum
acanthodes
Solanum
sanctaecatharinae
Solanum
tweedianum

Solanum variabile

Styrax leprosus
Symplocos
lanceolata
Symplocos
tetrandra
Symplocos
uniflora
Laplacea
acutifolia

Duranta vestita
Cereus
hildmannianus

Guapira opposita
Ruprechtia
laxiflora

Syagrus
romanzoffiana
Cordyline
spectabilis

Annona rugulosa
Annona salicifolia
Annona sylvatica

Aiouea saligna
Cinnamomum
amoenum
Cinnamomum
glaziovii
Cryptocarya
aschersoniana
Endlicheria
paniculata
Nectandra
grandiflora
Nectandra
megapotamica
Ocotea
corymbosa
Ocotea
diospyrifolia

Ocotea indecora
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Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae

Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Magnolianae
Proteanae

Rosanae

Rosanae
Rosanae
Rosanae

Rosanae

Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae

Rosanae

Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae
Rosanae

Rosanae
Rosanae

Rosanae
Rosanae
Rosanae

Rosanae

Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae
Lauraceae

Lauraceae

Monimiaceae
Monimiaceae
Piperaceae
Winteraceae
Proteaceae

Anacardiaceae
Anacardiaceae

Anacardiaceae
Anacardiaceae

Anacardiaceae
Cannabaceae

Celastraceae
Clusiaceae
Cunoniaceae
Cunoniaceae
Erythroxylaceae
Erythroxylaceae
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CONSIDERACOES FINAIS
O processo de expansio florestal

Neste trabalho teve-se como objetivo usar abordagens filogenéticas na tentativa
de compreender melhor o processo de expansdo florestal sobre areas abertas. Este
processo ndo ¢ uma exclusividade dos mosaicos vegetacionais encontrados no sul do
Brasil, mas um fendmeno importante em varias regioes do mundo (Archer, et al. 1988,
Eldridge, et al. 2011, Naito e Cairns 2011). Este fendmeno pode estar relacionado com
diversos fatores, sendo eles locais, como mudancas no regime do fogo e o uso da terra,
ou globais, como aumento dos niveis de didoxido de carbono e mudangas climaticas e
nos niveis de pluviosidade (Wigley, et al. 2010 e referéncias). Neste processo a
vegetacdo estd em constante dindmica, sendo que esta pode avangar e retrair com o
passar do tempo (Behling, et al. 2004, Kershaw, et al. 2007). Usar informacdo
filogenética pode ajudar a entender melhor como estes processos agem, € entender
como se da a dindmica de expansdo, recolonizacao de areas degradadas e até mesmo a
dindmica da extingdo local em tempos de retracdo florestal. J& se sabe que espécies
podem manter seus nichos ancestrais por longos periodos de tempo, o que ¢ chamado de
conservacao de nicho (Donoghue 2008, Crisp, et al. 2009). Neste contexto, se o clima
global mudar, ¢ mais facil as espécies terem suas distribui¢des atuais alteradas do que
evoluir para suportar as mudancas locais. Além disso, as interagcdes mutualisticas de
facilitagdo parecem apresentar um padrao semelhante em varios locais do planeta, com
espécies que surgiram no periodo Quaternario, facilitando espécies mais antigas do
periodo Tercidrio (Valiente-banuet, et al. 2006). Os processos de colonizacao, tanto em
areas degradadas quanto no contexto de expansdo florestal, poderiam também estar

relacionados a idades dos clados. Os clados de diversificagdo mais recente poderiam
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iniciar o processo de colonizagdo e clados mais antigos estabelecendo somente apds os
clados derivados. As abordagens filogenéticas além de considerarem a hierarquia
evolutiva dos clados também consideram sua identidade, periodo de surgimento dos
clados e a trajetoria evolutiva dos clados (Davies, et al. 2011, Kooyman, et al. 2011).
Nestas abordagens os padrdes gerais poderiam ser mais consistentes ao se considerar as

espécies em conjunto com milhdes de anos de trajetoria evolutiva.

Decisoes ao se trabalhar com estrutura filogenética de comunidades

Decisdes sempre precisarao ser tomadas pelos pesquisadores. Algumas vezes
muito arbitrarias, outras embasadas na literatura, a partir de estudos tedricos e empiricos.
Ao se trabalhar com estrutura filogenética de comunidades, pelo menos trés grandes

grupos de decisdes precisardo ser tomadas relacionadas a amostragem, as hipdteses

filogenéticas e indices.

Amostragem

Estudos em ecologia da comunidade frequentemente analisam uma amostra da
propria comunidade, a qual se acredita ser representativa. A amostra ¢ tomada uma vez
que se tornaria impossivel amostrar todos organismos de um determinando local. Esta
geralmente ¢ uma 4rea onde se levanta e toma-se as medidas de interesse das espécies
do grupo de interesse. Neste momento surgem pelo menos trés decisdes a serem
tomadas. A primeira se refere a que grupo devera ser considerado. Esse grupo seria de
todas as espécies que se encaixassem em um determinado critério, espécies de um grupo
funcional ou ainda poderiam ser amostradas espécies de um determinado clado
(Cavender-Bares, et al. 2004). A segunda decisdo diz respeito a escala na qual as

espécies serdo amostradas, podendo esta ser pequena, média ou mesmo abrangendo
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ecossistemas inteiros. Obviamente que a escala depende da pergunta, se queremos
considerar interagdes biodticas, como por exemplo, exclusdo competitiva, a escala
deveria ser a mesma em que as interagdes ocorrem no organismo estudado. Mas se
pretendemos verificar filtros ambientais ou processos biogeograficos as escalas devem
ser maiores (Kembel e Hubbell 2006, Cavender-Bares, et al. 2009). A terceira decisdao
se refere ao tamanho do conjunto de espécie que deve ser considerado no calculo da
significancia das métricas filogenéticas (Swenson, et al. 2006). Por exemplo, com um
conjunto de espécies muito restrito aumenta-se as chances de encontrar repulsdao
filogenética, ja um conjunto muito grande pode fazer com que espécies que nunca
estiveram em um lugar possam estar na hora de calcular os valores obtidos localmente
por testes de aleatorizacdo, fazendo com que os resultados indiquem agrupamento

filogenético.

Hipotese filogenética

Para se trabalhar com ecologia filogenética de comunidades ¢ necessario que
tenhamos informacgao das relacdes de parentesco entre as espécies presentes no nosso
sistema de estudo. Nas ultimas décadas estd sendo feito um esfor¢o gigantesco para se
entender estas relagdes. Em contrapartida, deve-se optar pela hipodtese filogenética a ser
utilizada. Hoje ja existem informagdes filogenéticas para diversos grupos de organismos,
como por exemplo, mamiferos (Bininda-Emonds et al. 2007), anfibios (Pyron e Wiens
2011) e angiospermas (APG 2009), e supertrees para grupos inteiros de organismos.
Para alguns grupos ainda existem varias hipdteses, propostas por diferentes abordagens,
que mostram resultados contrastantes. Ainda ¢ possivel estabelecer filogenias proprias
com o uso de genes ja sequenciados, disponivel em base de dados (Cadotte, et al. 2010),

ou feitas especificamente para o estudo, por meio de DNA barcoding, por exemplo (Pei,
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et al. 2011). O uso de hipoteses evolutivas geradas para grandes grupos de organismos
(supertrees) geralmente ndo comporta todas espécies do nosso local de estudo e
requerem que fagamos diferentes ajustes, como por exemplo, filogenias combinadas
(Verdu e Valiente-Banuet 2011), relagdes taxondmicas com politomias (Duarte 2011)
ou aleatoriazacdo das incertezas evolutivas (Willis, et al. 2010). O uso de filogenias
combinadas acaba criando as filogenias “Frankenstein”, com parte da arvore gerada por
um pressuposto € método e parte da arvore gerada por outros pressupostos € métodos.
Nestas filogenias ainda ¢ possivel que em algumas regides da arvore filogenética a
resolucdo seja até o nivel de espécie, enquanto em outra, a resolucao seja até o nivel de
familia, por exemplo. O quanto este tipo de filogenia pode afetar os resultados
observados ainda ndo se sabe, o fato ¢ que em muitos casos elas sdo usadas sem muitos
questionamentos, pelo menos entre os ecologos. Por ltimo, ainda restam decisdes a
serem tomadas quanto as hipdtese filogenéticas, uma vez estabelecida as relagdes
evolutivas entre as espécies qual sera a medida que usaremos para separar as espécies?
Pode ser usado apenas o numero de nos entre as espécies ou o comprimento dos ramos,
podendo estes ser estabelecidos por idades dos proprios noés ou mesmos distancias

genéticas entre as espécies.

Indices

O terceiro grupo de decisdes que precisardo ser tomadas ao se trabalhar com
estrutura filogenética de comunidade se refere a que indices usar. Existem varios indices
filogenéticos para se trabalhar com relacdes evolutivas dentro e entre comunidades. Por
exemplo, entropia quadratica com distancias filogenéticas (Rao 1982), indice de nitidez
taxondmica (Vane-Wright, et al. 1991), diversidade filogenética (PD) (Faith 1992),

distancia média de pares filogenéticos (MPD) e distancia média do tdxon mais proximo
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(MNTD) dentro e entre comunidades (Webb, et al. 2002, Webb, et al. 2008), co-
ocorréncia entre espécies (Cavender-bares, et al. 2004), distancia UniFrac (Lozupone e
Knight 2005), métricas de variabilidade, riqueza e equitabilidade filogenética (Helmus,
et al. 2007), parti¢do aditiva de diversidade filogenética (Hardy e Senterre 2007), indice
filogenético de Serenson (Bryant, et al. 2008), abordagem de autovetores em filtros
filogenéticos (Kiihn, et al. 2009), ponderagdo filogenética difusa (Pillar e Duarte 2010),
dissimilaridade filogenética de comunidades (PCD) (Ives e Helmuls 2010), abordagem
do quarto canto para multiplas matrizes (Leibold, et al. 2010), coordenadas principais da

estrutura filogenética (PCPS) (Duarte 2011), entre outros.

As decisoes relacionadas aos indices talvez sejam as mais faceis de serem
tomadas, uma vez que diferentes métricas sdo sensiveis a diferentes aspectos da
estrutura ecologica das comunidades. Os modelos nulos utilizados para testar a
significAncia dos valores das métricas citadas também variam consideravelmente. E
possivel encontrar modelo nulo que aleatorizam as espécies conforme o conjunto de
espécies sem restrigdes, ou modelos com restri¢des, que mantém a riqueza de espécies
em cada amostra, que mantém a frequéncia de ocorréncia das espécies constante e
modelos mais restritivos, que aleatorizam as comunidades mantendo tanto a frequéncia
das espécies como a riqueza de espécies no local (Gotelli 2000, Miklos e Podani 2004).
Ainda em cada modelo nulo ¢ possivel estabelecer restricoes de permutagdes adicionais
conforme o sistema de estudo. Um mesmo indice, analisado sob diferentes modelos
nulos ou considerando ou ndo as abundancias das espécies, pode mostrar resultados
diferentes (Norden, et al. 2011). Ainda a interpretacdo dos resultados das métricas pode
variar de trabalho para trabalho, sendo que em alguns estudos, mesmo os valores nao

diferentes do esperado por uma distribuicao aleatdria das espécies sao considerados.

69



Uma breve conclusao

Muitos dos indices ainda precisam de testes rigidos com simulacdo de dados,
tanto das comunidades, quanto das estruturas das hipdteses filogenéticas, para verificar
o poder dos testes e as taxas de erros. Muitos artigos acabam usando varios indices e
modelos nulos, apresentando resultado de um deles, mesmo quando o objetivo do
trabalho ndo seja avaliar a melhor metodologia. A escolha deveria ser sensata, com um
método de amostragem e indices apropriados para o organismo, tipo de ecossistema e
pergunta em questdo. Quanto as hipoteses filogenéticas, deveriam ser escolhidas as mais
robustas, com maiores numeros de relacdes resolvidas. Apesar das hipoteses
filogenéticas ainda nao estarem bem resolvidas, com o avango das pesquisas elas devem
se tornar cada vez mais confiaveis. Atualmente o uso delas se justifica pois se trata da

melhor informacao disponivel.

Uso de informacio filogenética para conservacio biologica

Infelizmente ndo ha como tentar conservar todas as espécies existentes no nosso
planeta, pois os custos sdo elevados e os recursos para este fim limitados.
Tradicionalmente uma maximizacdo dos recursos ¢ investida para tentar proteger a
biodiversidade de duas formas, uma que tenta preservar o maior nimero de espécies, a
outra que tenta preservar as espécies mais importantes sobre um determinado ponto de
vista. O uso de informacao filogenética poderia beneficiar as aplicagdes de estratégias
de conservagdo biologica (Issac, et al. 2007, Reedding e Mooers 2006, Lopez-Osorio e
Miranda-Esquivel 2010, Collen, et al. 2011). A abordagem de preservar o maior nimero
de espécies possivel considera que todas as espécies sdo iguais. Em um contexto

filogenético pode-se ndo pensar apenas no numero de espécies, mas na quantidade de
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informacao filogenética acumulada nas proprias espécies, chamado de diversidade
filogenética (Faith 1992). Neste caso, os comprimentos dos ramos de uma filogenia para
um conjunto de espécies sao somados, desta forma, areas prioritarias poderiam ser

estabelecidas em locais com as maiores quantidades de historia evolutiva.

Outra forma de maximizar os recursos destinados a conservagao das espécies ¢ o
de dar pesos relativos as espécies, tentando-se preservar as espécies mais importantes.
As espécies classificadas como ameacgadas, carismaticas, com valores econdmicos €
ecoldgicos ou mesmo as endémicas acabam tendo importancia maior nesta abordagem
de conservacdo. Ao ser considerada a trajetoria evolutiva das espécies também ¢
possivel estabelecer pesos relativos as espécies, definidos como originalidade
filogenética (Pavoine, et al. 2005). Para se estabelecer tal indice sdo considerados os
comprimentos dos ramos em uma arvore filogenética. Estes que indicam tanto o nimero
esperado de caracteristicas que as espécies herdaram do seu ancestral comum quanto o
numero de caracteristicas que seriam Unicas em uma espécie, além do periodo de tempo
que a espécie evoluiu sozinha (Pavoine, et al. 2005). Neste caso, espécies de clados com
poucas espécies ou clados distantes filogeneticamente das demais espécies ganham
valores maiores de originalidade quando comparados com clados que possuem muitas
espécies. Os critérios de maximizacdo em conservacdo poderiam entdo priorizar a

preservacao das espécies com valores de originalidade maiores.

Extingdes nao aleatorias em termos filogenéticos foram demostradas para varios
grupos, onde o risco de extingdo pode se concentrar em poucas familias e géneros
(Purvis, et al. 2000). Globalmente, os clados com poucas espécies e distantes
evolutivamente de outros clados poderiam ser os mais ameacados; neste caso extingdes

resultariam em uma perda muito grande da historia evolutiva (Vamosi e Wilson 2008).
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Ja em uma abordagem local, em um hotspot, também foi demonstrado que clados
antigos e os de diversificacdo recente podem estar ameagados em graus diferentes,
sendo pelo menos neste caso, os clados de diversificacdo mais recente sdo os mais
ameacados, o que poderia resultar em pouca perda da historia evolutiva (Davies, et al.
2011). Considerando uma abordagem filogenética em biologia da conservacao, evitar a
perda de clados inteiros deveria ser a prioridade, ainda mais se a espécies estiverem
estruturadas em cascatas filogenéticas (Forister e Feldman 2010). A extingdo de um
clado inteiro em um nivel tréfico poderia causar a extingdo dos demais clados inteiros

que interagem diretamente com estes.

Usar mais de um aspecto da diversidade como a abordagem tradicional,
funcional e filogenética ¢ essencial para a conservagdo da biodiversidade (Coté 2011).
O uso de informacdao filogenética na biologia da conservagdo ainda estd sendo
desenvolvido. Uma das limitagdes das abordagenes filogenéticas ¢ que estas requerem
que estejam disponiveis as relagdes evolutivas de todas as espécies (Magnuson-Ford, et
al. 2010, Davies, et al. 2011), que nem sempre € o caso, mas esforcos estao sendo feitos
para que isso deixe de ser um problema, como por exemplo, Pyron e Wiens (2011) que
propdem um filogenia para 40% dos anfibios conhecidos. Ainda, estudos como o
desenvolvido nesta dissertacao, poderiam ser aplicados em conservagao bioldgica ao se
pensar na preservacao dos processos ecologicos e evolutivos em conjunto. No contexto
da expansdo florestal sobre &reas abertas ou mesmo da recolonizacdo de areas
degradadas os clados basais poderiam ser mais sensiveis as mudancas e talvez menos
adequados para iniciativas de restauracao, devido a suas maiores exigéncias ambientais.
Ainda com recursos limitados destinados a pesquisa, poderia-se pensar em buscar as

respostas dos clados as mudancas ambientais, aproveitando-se do fato que se espera que
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espécies proximas filogeneticamente tenham respostas ambientais similares, isso
poderia ser essencial em um mundo em constante mudanga onde ainda ndo se conhece
todas as espécies existentes (Mora, et al. 2011). Além disso, globalmente uma estratégia
sensata na conservagdo da biodiversidade seria preservar as espécies que estdo mais
ameacadas e evitar que clados evolutivamente distantes se tornem vulneraveis. Isso
poderia maximizar tanto a conservacdo de um grande numero de espécies quanto de

grande parte da historia evolutiva.
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