UNIVERSIDADE FEDERAL DO RIO GRANDE DO SUL
INSTITUTO DE BIOCIENCIAS
PROGRAMA DE POS-GRADUACAO EM ECOLOGIA

Dissertacdo de Mestrado

Nucleacdo da floresta com araucaria sobre o campo: estratégias das
plantas e os modelos de metacomunidades

MORGANA RECH

Porto Alegre, abril de 2016



Nucleacdo da floresta com araucaria sobre o campo: estratégias das
plantas e os modelos de metacomunidades

Morgana Rech

Dissertacdo de Mestrado apresentada ao Programa
de PoOs-Graduacdo em Ecologia, do Instituto de
Biociéncias da Universidade Federal do Rio Grande
do Sul, como parte dos requisitos para obtencdo do
titulo de Mestre em Ecologia.

Orientador: Prof. Dra. Sandra Maria Hartz
Co-orientador: Prof. Dr. Leandro da Silva Duarte

Comissdo Examinadora
Prof. Dr. Marcus Vinicius Cianciaruso - UFG

Prof. Dr. Jodo André Jarenkow - UFRGS
Prof. Dra. Sandra Cristina Muller - UFRGS

Porto Alegre, abril de 2016



Dedico esta dissertagao a minha
familia, por todas as vezes que estive

ausente, mesmo estando presente.



AGRADECIMENTOS

Durante o periodo do mestrado, pude contar com o apoio de diversas pessoas, que, com
palavras, gestos ou sorrisos, contribuiram direta ou indiretamente para a realizagdo deste
trabalho. A essas pessoas, dedico meu mais sincero agradecimento.

Ao Programa de Po6s-Graduacdo em Ecologia da UFRGS, professores e funcionarios,
especialmente a Silvana, por toda a atencéo e disponibilidade em ajudar.

A minha orientadora, Sandra, por ser essa pessoa e profissional incrivel, sempre
preocupada e atenciosa com seus alunos, por ter acreditado em mim, e por todo apoio e
ensinamentos desde o inicio do mestrado.

Ao meu co-orientador, Leandro, pelos dados cedidos, fundamentais para a realizacédo do
trabalho, pelo incentivo e por toda a troca de ideias e conhecimento compartilhado.

A PUCRS e a todo pessoal do CPCN Pr6-Mata, pela permissdo para a realizagdo do
estudo, e pelo carinho e recebimento maravilhoso que tivemos durante o campo.

A equipe da Pousada Agronomia, por ser meu lar em Porto Alegre, e a Eunice, por fazer
com que eu me sentisse em casa todas as vezes em que estive la.

Aos colegas que colabararam com a disponibilizacdo de dados, Marcos, Rodrigo (Berga)
e Guilherme. Sem vocés, esse trabalho ndo seria possivel. Gostaria de agradecer a vocés ainda
pelo apoio e troca de ideias.

Ao Marcos e ao Berga também pelo auxilio a campo e por tudo que aprendi com voceés.

A minha mée, a Fernanda e & Renata, pelo auxilio nas medicdes das folhas.

Aos colegas que auxiliaram, de uma maneira ou de outra, no andamento do trabalho,
especialmente, Vanderlei, André (Teld), Mariana e Marcelo.

Aos colegas do LEPeC, pela companhia nas minhas idas ao laboratdrio, pelos cafés e

papos descontraidos, foi muito bom poder compartilhar esse periodo da minha vida com vocés.



A Secretaria Municipal do Meio Ambiente de Caxias do Sul, ao Secretario, Adivandro, e
a Diretora Geral, Leticia, por terem concordado em me liberar, e por terem apoiado a realizacao
do mestrado, desde o inicio.

Ao Setor de Pracas, Parques e Jardins (PPJ) e a todos os colegas, especialmente: ao
Diretor, Vacchi, pelo apoio e por permitir a realizacdo do mestrado, com todas as férias e folgas
necessarias; a Marina, que sempre segurou as pontas, para que o trabalho continuasse andando
durante as minhas auséncias; e ao Anderson, por ter aguentado muita “choradeira”, sempre com
uma palavra de incentivo para tornar os dias mais leves.

A minha v6, & Munique e ao Rafa, e a todos os amigos, pelo apoio e incentivo, e também
por compreenderem as vezes que ndo pude estar junto, com tantos finais de semana dedicados ao
mestrado.

Ao Ismael, pela paciéncia, persisténcia, carinho, apoio € companheirismo: “Thank you for
loving me”.

E, finalmente, aos meus pais, Vanice e Joares, pelo apoio incondicional, compreensao e

paciéncia, e por todos 0s ensinamentos, que me tornaram a pessoa que sou hoje.



RESUMO

A expansdo da floresta sobre o campo, a partir do estabelecimento de araucérias isoladas
(nucleacédo), forma uma paisagem Unica no planalto sul-brasileiro, sendo que o uso de uma
abordagem de metacomunidades pode auxiliar a compreender melhor esse processo. Existem
quatro modelos de metacomunidades que explicam a relacdo entre comunidades locais: dindmica
de manchas, selecdo de espécies, efeitos de massa e neutro. Esses modelos possuem diferentes
premissas quanto aos processos de nicho e de dispersdo que atuam na dindmica da
metacomunidade. No entanto, h4 uma lacuna entre a teoria e o teste desses modelos em estudos
empiricos. Uma forma de testar mais claramente esses modelos é através de uma abordagem
funcional. Nesse contexto, o objetivo do trabalho foi avaliar a importancia (i) de atributos
relacionados as estratégias de dispersdo e de crescimento das espécies, (ii) da abundancia das
espécies no pool regional e (iii) do tamanho da mancha, na organizagdo de comunidades de
individuos lenhosos juvenis em éareas de nucleacdo florestal sobre o campo, a fim de
compreender quais modelos de metacomunidades melhor explicam esse processo. Para tanto,
calculamos o CWM (Community Weighted Mean) e indices de diversidade funcional,
considerando a ocorréncia (sesFD) e a abundancia (sesFDis) das espécies, para tamanho da
semente e area foliar especifica (SLA), em manchas florestais de distintos tamanhos e na floresta
continua adjacente ao campo, e testamos se as areas diferem entre si de acordo com o tipo de
ambiente. Avaliamos ainda se a abundancia relativa das espécies nas areas de nucleacdo é
determinada pela abundancia das mesmas na floresta continua, através do uso dos modelos de
Community Assembly by Trait Selection (CATS). Os resultados foram entdo comparados com o
esperado para cada modelo de metacomunidade. A maior parte dos sitios apresentou indices de
diversidade funcional para SLA e tamanho da semente de acordo com o esperado ao acaso. As
areas ndo diferiram quanto ao CWM para SLA. No entanto, foram observadas diferencas quanto
ao CWM para o tamanho da semente, com o favorecimento de espécies com sementes menores
em &reas mais abertas, e espécies com sementes maiores em areas mais sombreadas. De acordo
com os modelos CATS, a abundéancia das espécies no pool regional foi mais importante do que os
atributos para a determinacdo da abundancia das mesmas nas comunidades locais. Concluiu-se
gue o modelo de metacomunidades que melhor explica o processo de nucleacéo florestal sobre o
campo no planalto das araucérias € o modelo de efeitos de massa, 0 que ressalta a importancia da
dispersdo para a estruturacdo das comunidades locais. Como a maior parte das espécies lenhosas
existentes na area possui dispersdo zoocorica, esse resultado indica que a preservacdo da fauna
dispersora é fundamental para a dindmica desse ecossistema. Com 0 uso de uma abordagem
funcional, em conjunto com os modelos CATS, foi possivel testar os quatro modelos de
metacomunidades. Assim, 0 método proposto pode ser aplicado a outros sistemas naturais,
auxiliando na compreensdo do funcionamento de diferentes metacomunidades.

Palavras-chave: efeitos de massa, diversidade funcional, tamanho da semente, &rea foliar
especifica, modelos CATS



ABSTRACT

The forest expansion over the grassland, from the establishment of isolated Araucaria
(nucleation) forms a unique landscape in south brazilian plateau, and the use of a
metacommunity approach can help to better understand this process. There are four
metacommunity models that explain the relationship between local communities: patch-
dynamics, species-sorting, mass-effects and neutral. These models have different assumptions
about niche processes and dispersion that act in metacommunities dynamics. However, there is a
gap between theory and the test of these models in empirical studies. One way to test these
models more clearly is through a functional approach. In this context, the objective of this study
was to evaluate the importance of (i) attributes related to dispersion and growth species
strategies, (ii) species abundance in the regional pool and (iii) patch size, on structuring
communities of juvenile woody individuals in forest nucleation areas on the grassland in order to
understand which metacommunity model explain this process. Therefore, we calculate the CWM
(Community Weighted Mean) and functional diversity indices, considering species occurrence
(sesFD) and abundance (sesFDis) for seed size and specific leaf area (SLA), in forest patches of
different sizes and in adjacent continuous forest and tested if sites differ according to ambient.
Further, we evaluated if species relative abundance in nucleation areas is determined by the
abundance in the continuous forest, by the use of Community Assembly by Trait Selection
(CATS) models. Then, we compared results with expected for each metacommunity model. Most
of sites presented functional diversity values for SLA and seed size as expected by chance. Areas
did not differ in CWM to SLA. However, we observed differences for CWM to seed size,
favoring species with smaller seeds in more open areas, and species with larger seeds in more
shaded areas. According to CATS models, species abundance in regional pool was more
important than attributes to determine species abundance in local communities. We concluded
that the metacommunity model that best explains forest nucleation on the grassland in Araucaria
plateau is the mass-effects model, which emphasizes the importance of dispersion for structuring
local communities. As most of existing woody species has zoochorous dispersion, this result
indicates that preservation of disperser fauna is essential for ecosystem dynamic. By using a
functional approach in combination with CATS models, it was possible to test the four
metacommunity models. Thus, the method proposed in this work can be applied to other natural
systems, helping understanding different metacommunities operation.

Keywords: mass-effects, functional diversity, seed size, specific leaf area, CATS models
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Figura 1. Valores de CWM (a) e indices de diversidade funcional para o tamanho da semente,
com dados da ocorréncia (b) e da abundancia relativa (c) das espécies lenhosas em diferentes
ambientes de nucleacdo florestal (araucérias isoladas, manchas pequenas, capdes) e areas de
floresta continua. a) As &reas diferiram entre si quanto ao CWM (Anova: F=24,49; gl=3;
p<0,001); b) Valores de sesFD (Anova: F=5,466; gl=3; p=0,006); c) Valores de sesFDis (Anova:
F=0,995; gl=3; p=0,437). Os valores de tamanho da semente foram transformados previamente a
analise, através da soma de um e transformagdo logaritmica. Letras iguais significam valores
similares, letras diferentes indicam diferencas significativas entre os ambientes, de acordo com a
Anova e o teste de Tukey. Para os indices de diversidade funcional, o tamanho do efeito
padronizado foi calculado com o uso do algoritmo Independentswap, valores de sesFD e sesFDis

entre -1,96 e +1,96 n&do diferem do €SPerado 80 ACASO. .........ccerverrerierierierisieieieee e 27

Figura 2. Valores de CWM (a) e indices de diversidade funcional para a area foliar especifica
(SLA), com dados da ocorréncia (b) e da abundancia relativa (c) das espécies lenhosas em
diferentes ambientes de nucleacdo florestal (araucarias isoladas, manchas pequenas, capdes) e
areas de floresta continua. a) Valores de CWM (Anova: F=0,864; gl=3; p=0,468); b) Valores de
sesFD (Anova: F=14,8; gl=3; p<0,001); c) Valores de sesFDis (Anova: F=7,954; gl=3; p=0,001).
Os valores de SLA foram transformados previamente a analise, através de logaritmo. Letras
iguais significam valores similares, e letras diferentes indicam diferencas significativas entre os
ambientes, de acordo com a Anova e o teste de Tukey. O calculo do tamanho do efeito
padronizado para os indices de diversidade funcional foi realizado através do algoritmo
Independentswap, valores de sesFD e sesFDis entre -1,96 e +1,96 ndo diferem do esperado ao
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da semente e area foliar especifica (SLA) em diferentes ambientes de nucleacdo florestal sobre o
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Introducéo

Dinamica de metacomunidades

As regras de montagem de comunidades (community assembly rules) formam um
conceito que auxilia na compreensdo dos processos que determinam quantas e quais espécies
vivem em um determinado local (Chase 2003). Muitos estudos de ecologia de comunidades tém
focado em uma unica escala, no entanto, tem se reconhecido que a estruturacdo de comunidades
locais pode também ser influenciada por outras dinamicas espaciais, que envolvem interacdes
entre comunidades locais inseridas em uma escala maior, a qual pode ser referida como
metacomunidade (Mouquet & Loreau 2002, 2003; Leibold et al. 2004; Xing et al. 2014).

Existem quatro modelos de metacomunidades que procuram explicar a relacdo entre
comunidades locais: dindmica de manchas, selecdo de espécies, efeitos de massa e neutro
(Mouquet & Loreau 2003; Leibold et al. 2004; Borthagaray et al. 2015). Esses modelos possuem
diferentes premissas quanto a heterogeneidade ambiental e a importancia de processos de nicho
(equivaléncia funcional, filtragem ambiental, interacdes bidticas) e dispersdo (Mouquet &
Loreau 2003; Leibold et al. 2004; Cottenie 2005; Logue et al. 2011; Winegardner et al. 2012;
Borthagaray et al. 2015). Os modelos neutro e de dindmica de manchas consideram o ambiente
homogéneo, ou seja, as diferencas quanto as caracteristicas abidticas entre o0s sitios ndo
interferem na aptiddo das espécies, de acordo com os atributos considerados. J& os modelos de
efeitos de massa e selecdo de espécies consideram a existéncia de heterogeneidade ambiental
entre as manchas, assim diferentes espécies serdo favorecidas em diferentes ambientes (Leibold
et al. 2004; Logue et al. 2011; Borthagaray et al. 2015).

O modelo neutro é o Unico que assume que ndo ha variagdo no efeito que atributos
funcionais geram quanto ao desempenho de diferentes espécies (Bell 2001; Hubbell 2001; Chave

2004; Leibold et al. 2004). O modelo de dindmica de manchas, por sua vez, considera que a

10



persisténcia de espécies com menor capacidade de competicdo em um ambiente homogéneo so é
possivel devido a limitacéo da disperséo das competidoras superiores (Leibold et al. 2004; Logue
etal. 2011).

Os modelos de selecdo de espécies e efeitos de massa consideram que hd um trade-off
entre espécies adaptadas a diferentes condi¢cbes ambientais, e que a dispersdo deve ser alta o
suficiente para permitir a chegada de todas as espécies a todos os ambientes (Leibold et al. 2004;
Ellis et al. 2006; Logue et al. 2011; Borthagaray et al. 2015). O modelo de selecdo de espécies
assume que ha uma boa correspondéncia entre composicdo da comunidade e condicGes abidticas
(Leibold et al. 2004; Ellis et al. 2006). O modelo de efeitos de massa pode ser considerado uma
variacdo do modelo de selecdo de espécies, sob maiores taxas de dispersdo entre as comunidades
locais (Winegardner et al. 2012). De acordo com o modelo de efeitos de massa, a persisténcia de
espécies menos adaptadas as condicdes locais é possivel devido a constante chegada das mesmas
a partir de sitios fonte, onde as condicdes sdo mais favoraveis ao seu desenvolvimento (Mouquet
& Loreau 2002; Chase 2003; Borthagaray et al. 2015). Assim, sob efeitos de massa, ha uma
quebra da correspondéncia entre composicdo e condi¢bes abidticas das comunidades locais
(Mason et al. 2013).

Estudos empiricos, no entanto, mostram que ndo ha um padrdo geral, e que é dificil
enquadrar um sistema natural em um dos quatro modelos de metacomunidades (Mouguet &
Loreau 2003; Logue et al. 2011). A importéncia de processos relacionados a nicho e dispersédo na
estruturagdo de comunidades tem sido avaliada em diferentes tipos de organismos (Cottenie
2005; Cadotte 2007; Myers & Harms 2011; Shipley et al. 2012; Jiménez-Alfaro et al. 2015). A
maior parte dos estudos empiricos, no entanto, testa somente um ou dois modelos (Mouquet &
Loreau 2002; Cadotte et al. 2006; Logue et al. 2011; Brunbjerg et al. 2012; Livingston et al.
2013), devido a dificuldade de obtencdo de dados e a falta da definicdo clara de métodos que
possibilitem diferenciar padrdes que seriam observados de acordo com cada um desses modelos

(Logue et al. 2011). Ademais, h&d uma série de dificuldades em medir a dispersdo em sistemas
11



naturais, sendo, muitas vezes, necessario utilizar medidas indiretas (Borthagaray et al. 2015).
Assim, sdo raros 0s estudos gque testam os quatro modelos de metacomunidades para 0 mesmo
sistema natural (Ellis et al. 2006; Driscoll 2008; Spasojevic et al. 2014; Michelson et al. 2016).
Além disso, a maior parte desses trabalhos diz respeito a sistemas aquaticos (Logue et al. 2011;
Michelson et al. 2016), enquanto metacomunidades de plantas sdo raramente testadas

(Spasojevic et al. 2014; Santos et al. 2015).

Atributos funcionais e estratégias ecologicas das plantas

A diversidade funcional pode ajudar a esclarecer os processos que determinam o
funcionamento de metacomunidades, uma vez que os atributos funcionais sdo aqueles capazes de
influenciar significativamente o estabelecimento, sobrevivéncia ou aptiddo de uma espécie em
seu ambiente natural (Reich et al. 2003). Por afetar, positiva ou negativamente, o desempenho
dos individuos ou limitar a distribuicdo das espécies (no caso de atributos de didsporos), 0s
atributos funcionais permitem avaliar o nicho dessas espécies (Violle & Jiang 2009).

Esquemas de estratégias ecoldgicas das plantas arranjam as espécies ao longo de um
espectro, de acordo com seus atributos funcionais, a fim de fazer comparagdes entre elas
(Westoby 1998). O esquema LHS (leaf-height-seed), proposto por Westoby (1998), consiste em
trés pilares: area foliar especifica (SLA), altura da copa na maturidade e tamanho (ou massa) da
semente. No esquema LHS, a SLA reflete a variacdo na resposta a oportunidades de rapido
crescimento versus o continuo crescimento lento (de competidores a estresse-tolerantes), ja a
altura e a massa da semente refletem aspectos relacionados a competicdo ou capacidade de lidar
com distarbio (Westoby 1998). Cada atributo esta relacionado a outros, mas sao indicadores
mensuraveis que representam trade-offs controlando a estratégia das plantas (Westoby 2007).
Assim, apesar de haver outras caracteristicas das espécies relacionadas a esses trade-offs, tais

atributos podem ser utilizados individualmente para avaliar esses aspectos da estratégia de vida
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das plantas. Cabe salientar que, no presente trabalho, ndo utilizamos a altura da copa na
maturidade por estarmos trabalhando com individuos juvenis.

O tamanho da semente representa um trade-off entre dispersdo (sementes pequenas) e
estabelecimento (sementes maiores) (Leishman 2001; Moles & Westoby 2004; Kitagima 2007) e
é 0 melhor preditor da chance de um individuo dispersar um propagulo para uma oportunidade
de estabelecimento (Westoby 1998). Experimentos demonstram que a disperséo restringe mais
fortemente a colonizacdo de espécies com sementes grandes (Leishman 2001; Kitagima 2007).
Assim, como forma de compensar a limitacdo de dispersdo, espécies com sementes maiores
tendem a ser melhores competidoras (Cornelissen et al. 2003; Moles & Westoby 2004; Moles et
al. 2005; Kitagima 2007), especialmente sob condi¢fes de sombreamento denso (Westoby 1998;
Leishman et al. 2000). Devido a dificuldade de medir a capacidade de dispersdo, o tamanho da
semente tem sido utilizado como um substituto, a fim de testar o trade-off entre competicéo e
colonizacdo em diferentes comunidades de plantas (Kneitel & Chase 2004; Cadotte et al. 2006).

A SLA representa a area de captacdo de luz por unidade de massa alocada para esse
propdsito e esta associada a eficiéncia no uso de recursos (Westoby 1998, 2007; Cornelissen et
al. 2003). Uma alta SLA permite, sob condic6es favoraveis de crescimento, um retorno em curto
prazo do contetdo de massa investido em uma folha, devido a alta taxa fotossintética (Reich et
al. 1997; Westoby 1998, 2007). Por outro lado, valores baixos de SLA correspondem a um
investimento elevado em estrutura da folha (Reich et al. 1997; Cornelissen et al. 2003). Assim, a
area foliar especifica é considerada uma caracteristica-chave relacionada ao espectro econémico
da folha, que resume um trade-off entre investimento em crescimento ou em defesa e reservas
(Dantas et al. 2013 a, b). Dessa forma, em condigdes menos favoraveis de crescimento, como em
ambientes com pouca disponibilidade de recursos, espera-se uma diminuicdo da SLA,
favorecendo espécies de crescimento lento (Westoby 1998, 2007; Cornelissen et al. 2003). Além

disso, especies com menor SLA também refletem caracteristicas de folhas mais protegidas contra
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herbivoros, sendo que evitar a perda de tecido é uma pressdo seletiva importante em ambientes
limitados em recursos (Kitagima 2007).

Atributos de sementes e plantulas relacionados as estratégias ecoldgicas das plantas estdo
intimamente associados com as preferéncias de habitat das espécies (Kitagima 2007) e podem
ser utilizados para compreender processos de organizacdo de comunidades, como especializacdo
de nicho e trade-off entre colonizacdo e competicdo (Muscarella et al. 2015). Assim, atributos
relacionados a historia de vida das plantas podem auxiliar na diferenciacdo de processos atuando
na estruturacdo de comunidades locais inseridas em uma metacomunidade (Mouquet & Loreau
2003; Spasojevic et al. 2014; Borthagaray et al. 2015), sendo que alguns estudos recentes tém
incluido o uso de indices de diversidade funcional para a analise de metacomunidades

(Spasojevic et al. 2014; Michelson et al. 2016).

Nucleacao florestal sobre o campo

Evidéncias paleoambientais indicam que os campos do planalto sul-brasileiro, ou
planalto das araucarias, sdo relictos de fases glaciais e pds-glaciais frias e secas que precederam
a atual situacéo de distribuicdo florestal (Behling et al. 2004). Segundo Rambo (1994), o clima
atual, de alta umidade e temperatura, favorece as formagdes florestais, em particular a flora
tropical. De fato, na regido do planalto das araucarias, o clima vem favorecendo a expansdo das
florestas sobre areas campestres (Pillar 2003; Machado 2004; Oliveira & Pillar 2004; Duarte et
al. 2006a; Bergamin 2010; Carlucci et al. 20114, b) e 0 aumento de elementos tropicais em areas
de floresta com araucaria (Rambo 1994; Machado 2004; Bergamin 2010). Por outro lado,
pressdes antropicas, como o pastejo e o fogo, tém, provavelmente, desacelerado o processo de
expansdo florestal sobre o campo (Pillar 2003).

A expansao florestal sobre o campo pode ocorrer através de dois processos: pela

expansdo gradual de espécies arbdreas a partir das bordas da floresta (Oliveira & Pillar 2004) e
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por meio da formacdo de manchas florestais em areas de campo a partir de plantas bercario
(nucleacéo) (Scarano 2002; Duarte et al. 2006 a, b; Carlucci et al. 2011b; Silva & Anand 2011).
No processo de expansdo sobre areas de campo, as espécies arbdreas encontram uma série de
limitacGes, que podem ser distinguidas entre limitacdo de dispersdo, de recrutamento e de
estabelecimento (Silva 2009). A limitacéo de dispersao estd associada as estratégias de dispersao
das espécies e as suas interacdes com agentes dispersores, sendo que espécies isoladas no campo
atuam como poleiros naturais, atraindo aves que dispersam sementes sob suas copas (Duarte et
al. 2006a; Santos & Pillar 2007). J& as limitacGes de recrutamento e de estabelecimento estdo
associadas as caracteristicas das plantas e as condi¢des ambientais distintas do ambiente
florestal.

Estudos realizados no planalto das araucarias mostraram que individuos isolados de
Araucaria angustifolia espalhados nos campos atuam como plantas bercario, promovendo o
estabelecimento de espécies florestais colonizadoras (Duarte et al. 2006a); a chegada e
crescimento de arvores e arbustos florestais, por sua vez, leva ao desenvolvimento de manchas
florestais, cuja composicdo de mudas de espécies lenhosas varia de acordo com o tamanho da
mancha (Duarte et al. 2006b). Diferentes ambientes, variando de arvores isoladas a manchas
florestais de distintos tamanhos inseridas em areas de campo, representam um gradiente de areas
campestres a florestais, podendo ser considerados bons modelos para entender os padrbes de
organizacao das comunidades florestais formadas através do processo de nucleacéo.

O entendimento do processo de nucleacdo é fundamental para a conservacdo e manejo
adequado desse mosaico de campo e floresta com araucéria (Duarte et al. 2007). Cabe ressaltar
que um ponto importante a ser considerado no entendimento da estrutura das comunidades locais
é que a mesma é determinada pelo balanco entre processos locais e regionais (Xing et al. 2014).
Para espécies lenhosas, escala local pode ser entendida como a escala em que ndo ha uma
barreira geografica para a dispersdo entre os sitios, € nem variacdo significativa nas

caracteristicas ambientais devido a um gradiente latitudinal ou longitudinal; areas geograficas
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maiores séo entdo referidas como escala regional. O uso de uma abordagem de metacomunidade
pode auxiliar na compreensao da importancia de diferentes processos atuando em escala local e
regional, como selecdo de espécies e restricdo da dispersao, na dindmica do estabelecimento
florestal sobre o campo através da nucleacdo.

Estudos de metacomunidades com plantas lenhosas geralmente séo realizados em escalas
regionais (Spasojevic et al. 2014). No entanto, trabalhos realizados com diferentes organismos
mostram que 0S processos atuando na estruturacdo de metacomunidades sdo dependentes da
escala de estudo (Spasojevic et al. 2014, Xing et al. 2014). Dessa forma, o sistema de estudo
pode auxiliar no avanco de estudos de metacomunidades de plantas em escalas locais,

complementando o entendimento do funcionamento de metacomunidades de espécies lenhosas.

Obijetivos e hipoteses

O objetivo geral do presente trabalho é avaliar a importancia (i) de atributos relacionados
as estratégias de dispersdo e de crescimento das espécies, (ii) da abundéncia das espécies no pool
regional e (iii) do tamanho da mancha, na organizacdo de comunidades de espécies lenhosas em
areas de nucleacdo florestal sobre o campo, a fim de compreender quais modelos de
metacomunidades melhor explicam esse processo.

A hipétese inicial € que atributos relacionados a estratégia de dispersao e de crescimento
das espécies sdo importantes na estruturacdo das comunidades locais de individuos lenhosos
juvenis, determinando quais espécies presentes no pool regional irdo se dispersar e conseguir se
estabelecer nas manchas florestais formadas através do processo de nucleagcdo. O Quadro 1
contém um resumo dos padrdes esperados para cada modelo de metacomunidades, de acordo
com suas premissas quanto a caracteristicas das espécies, heterogeneidade ambiental e

importancia da dispersdo entre comunidades locais.

16



Quadro 1. Padrdes esperados para valor médio e medidas de diversidade funcional para tamanho da
semente e area foliar especifica (SLA) em diferentes ambientes de nucleagdo florestal sobre o campo e
em areas de floresta continua adjacentes. As areas de nucleacdo correspondem a araucdrias isoladas no
campo, manchas florestais pequenas e capdes, representando um gradiente de ambiente campestre a

florestal.

Modelo de
Metacomunidades

Padroes esperados em um gradiente campo-floresta

Selecéo de Espécies
(Westoby 1998;
Poorter & Rose 2005;
Carlucci et al. 2012;
Shipley et al. 2012;
Muscarella et al. 2015)

Tamanho da semente: aumento do CWM, devido ao favorecimento de
espécies com sementes maiores em areas mais sombreadas; diminuicdo do
sesFD e sesFDis, devido ao filtro ambiental, selecionando espécies com
sementes maiores nas areas de maior sombreamento.

SLA: aumento do CWM, devido ao favorecimento de espécies com menor
SLA em areas com maior abertura de dossel (estresse hidrico); aumento do
sesFD e sesFDis, devido ao filtro ambiental, excluindo espécies com alto SLA
em areas mais abertas; em &reas florestais mais heterogéneas espera-se a
coexisténcia de espécies com diferentes valores de SLA.

Sem efeito da abundancia no pool regional: a dispersdo é grande o
suficiente para que todas as espécies cheguem a todos os ambientes, mas ha
uma selecdo daquelas mais adaptadas a cada sitio.

Efeitos de Massa
(Westoby 1998;
Mouquet & Loreau 2002;
Poorter & Rose 2005;
Ellis et al. 2006;
Logue et al. 2011;
Carlucci et al. 2012;
Mason et al. 2013;
Borthagaray et al. 2015;
Muscarella et al. 2015)

Tamanho da semente: aumento do CWM e diminuicdo do sesFDis,
semelhante ao modelo de selecdo de espécies; no entanto, devido a constante
chegada de espécies com valores de atributos menos adaptados ao sitio local,
se ndo considerarmos a abundancia das espécies no célculo da diversidade
funcional, ndo é possivel verificar a atuacdo do filtro ambiental, ou seja, ndo
haveréa diferencas quanto ao sesFD.

SLA: aumento do CWM e do sesFDis, semelhante ao modelo de selecdo de
espécies. Como para o tamanho da semente, devido a constante chegada das
espécies a partir de sitios com condicbes distintas, ndo havera diferencas
quanto ao sesFD.

Com efeito da abundéncia no pool regional: a dispersdo é grande o
suficiente para que todas as espécies cheguem a todos os ambientes e para
permitir que mesmo espécies menos adaptadas as condicfes locais consigam
persistir. Assim, a abundancia das espécies na metacomunidade é mais
importante do que os atributos das mesmas na organizagdo das comunidades
locais.

Dinamica de Manchas
(Kneitel & Chase 2004;
Leibold et al. 2004;
Cadotte et al. 2006;
Calcagno et al. 2006;
Ellis et al. 2006;
Logue et al. 2011,
Muscarella et al. 2015)

Tamanho da semente: aumento do CWM, devido ao favorecimento de
espécies com sementes menores nas fases iniciais de estabelecimento florestal
sobre o campo (melhores dispersoras) e favorecimento das melhores
competidoras em &reas florestais mais desenvolvidas; aumento do sesFD e
sesFDis, devido a limitacdo da chegada de espécies com menor capacidade de
dispersdo em areas mais abertas.

SLA: aumento do CWM, devido ao favorecimento das melhores
competidoras em areas florestais mais desenvolvidas; sesFD e sesFDis
constantes, ja que h& uma substituicdo das espécies favorecidas em diferentes
etapas de desenvolvimento florestal.

Sem efeito da abundéncia no pool regional: nem todas as espécies chegam
a todos os ambientes, e hd um trade-off entre ambientes que favorecem as
melhores colonizadoras e ambientes que favorecem as melhores
competidoras.

Neutro
(Bell 2001;
Hubbell 2001;
Chave 2004;
Leibold et al. 2004;
Logue et al. 2011,
Shipley et al. 2012)

Tamanho da semente e SLA: CWM constante, e valores de FD e FDis
semelhantes ao esperado ao acaso, j& que o ambiente é homogéneo e 0s
atributos das espécies nao causariam alteracdes no desempenho das mesmas.
Com efeito da abundancia no pool regional: a abundancia relativa das
espécies em cada comunidade local, independente do tipo de ambiente, é um
reflexo da abundéancia das mesmas no pool regional.
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Sob uma perspectiva de metacomunidades, espera-se observar padrdes de organizacéo
das comunidades locais de acordo com os modelos de dindmica de manchas e selecdo de
espéecies. Em um gradiente de areas de dossel aberto a areas florestais mais fechadas, espera-se:
para o tamanho da semente, aumento do CWM, devido ao favorecimento de sementes maiores
em areas mais sombreadas e a limitacdo da dispersdo em areas mais abertas, refletindo em menor
diversidade funcional do que o esperado ao acaso nessas areas, de acordo com o modelo de
dindmica de manchas; para SLA, um aumento do CWM e da diversidade funcional, de acordo
com o modelo de selecdo de espécies, se considerada a ocorréncia de maior estresse ambiental
em areas mais abertas. Além disso, ndo é esperado um efeito significativo da abundancia das
espécies no pool regional, devido a limitacdo da dispersdo de algumas espécies existentes na

floresta continua.

Material e Métodos

Area de Estudo

O estudo foi desenvolvido no Centro de Pesquisa e Conservacdo da Natureza Pro-Mata
(CPCCN Pré-Mata), localizado em Sao Francisco de Paula, Rio Grande do Sul, Brasil, nas
coordenadas 29°28°58,00°°S, 50°12°26,00°°0, a 900 m de altitude. O clima da regido é do tipo
Cfb, conforme o sistema de classificacdo de Kdppen, com temperatura média anual de 14,5°C e
precipitacdo média anual de 2252 mm, distribuida igualmente ao longo do ano (Duarte et al.
2007). O CPCCN Pro-Mata apresenta uma area de 4500 ha, composta por cerca de 78 ha de
campos cercado por areas continuas de mata com araucaria (Duarte et al. 2007), a qual se
estende pela encosta do planalto. Na area de campo circundado pela mata com araucaria, houve a
formagéo de manchas florestais, através do processo de nuclea¢do. O manejo do gado e o uso da

pratica de queimadas foram excluidos da area desde 1994, o que permite a permanéncia dessas
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manchas florestais na area de campo (Oliveira & Pillar 2004; Duarte et al. 2006b, 2007). Assim,
o0 gradiente de vegetacdo na area de estudo abrange floresta continua, manchas florestais grandes
(capdes) e pequenas, araucarias isoladas e vegetacdo campestre (Silva & Anand 2011).

A floresta continua corresponde a mata com araucéria que circunda o campo e se estende
ao longo das encostas. As areas de nucleacdo foram divididas em trés classes: araucarias
isoladas, manchas pequenas e manchas florestais grandes (capdes), conforme descrito por Duarte
et al. (2006b). Como araucarias isoladas foram consideradas araucarias adultas ocorrendo de
forma isolada em area campestre, com a presenca de individuos juvenis de espécies florestais sob
a sua copa, € com nenhum outro individuo arbdreo adulto ou arbusto alto tocando ou sob a area
ocupada por sua copa. Manchas florestais foram definidas como aquelas formadas por um
agrupamento de plantas lenhosas, com, no minimo, uma arvore adulta, acompanhada por
arbustos, formando um dossel continuo, cercado por vegetacdo herbacea. As manchas formadas
por vegetacdo lenhosa sem uma estrutura vertical clara, com dossel aberto, permitindo a
persisténcia de espécies campestres, geralmente com poucas arvores adultas, foram classificadas
como manchas pequenas. Manchas florestais maiores, com elevado desenvolvimento estrutural,
guando comparado a manchas pequenas, foram classificadas como capdes. Os capdes
apresentam um estrato arbdreo estruturado, um estrato arbustivo bem definido e um estrato
herbaceo constituido exclusivamente por espécies florestais. O tamanho médio das manchas para

cada tipo de ambiente encontra-se descrito no apéndice 1.

Coleta de Dados

Os dados dos individuos lenhosos juvenis, com altura superior a 10 cm e diametro a
altura do peito (DAP) até 5 cm, ocorrentes sob arvores isoladas (Araucaria angustifolia) e em

manchas pequenas foram obtidos por Duarte et al. (2006b). Os dados referentes a individuos
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lenhosos juvenis ocorrentes em manchas florestais grandes (cap6es) foram obtidos por Machado
(2004) e foram também utilizados por Duarte et al. (2006b).

Parte dos dados referentes aos individuos lenhosos juvenis e adultos (DAP acima de 5
cm) localizados em éareas de floresta continua foram obtidos por L. Duarte (dados nao
publicados) e seguiram a mesma metodologia utilizada para a coleta de dados nas manchas,
através do estabelecimento de seis parcelas (de 100 m® cada) junto ao sitio A e sete parcelas
junto ao sitio B, sendo que cada sitio corresponde a uma unidade amostral. Cada sitio iniciava
préximo a borda da floresta com o campo e se estendia até a area mais interna da floresta,
distante aproximadamente 60 m da borda. Para a floresta continua, foram também utilizados os
dados obtidos por Bergamin (2010), em trés sitios de um hectare, cada um com 12 parcelas
circulares de 100 m2.

A metodologia de coleta dos dados para cada tipo de ambiente encontra-se descrita mais
detalhadamente no apéndice 1. No total, foram identificados (em nivel de espécie) os individuos
de espécies lenhosas, arbdreas ou arbustivas, localizados em 43 unidades amostrais, sendo 23
realizadas sob a copa de arvores isoladas, dez em manchas pequenas, cinco em capdes e cinco
em éareas de floresta continua. Assim, obteve-se uma matriz com a abundancia relativa das
espécies para cada unidade amostral, caracterizada de acordo com o tipo de ambiente.

Os dados do tamanho médio da semente das espécies existentes na area de estudo foram
obtidos por Duarte et al. (2007) e G. Seger (dados ndo publicados) e correspondem a média entre
diametro e comprimento, em centimetros. Para espécies que ndo foram coletados frutos a campo,
os dados foram obtidos em herbérios e na literatura. Os dados quanto a SLA média de parte das
especies foram obtidos por Carlucci (2014), e para as demais espécies, a medicdo dos atributos
foi feita a campo, seguindo-se a metodologia adaptada de Cornelissen et al. (2003), conforme
descrito a seguir.

Foram coletadas seis folhas de cinco individuos juvenis por espécie, retirando-se as

folhas juntamente com seu peciolo. Procurou-se coletar folhas bem expandidas e saudaveis, com
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0 minimo de evidéncia de herbivoria, queima por geada ou apodrecimento. Assim que eram
coletadas, as folhas eram colocadas em envelopes de papel acondicionados em sacos plasticos
herméticos umedecidos com borrifador e mantidos em sacola térmica até o fim do dia. As
amostras foram mantidas umedecidas e resfriadas em refrigerador ou em caixa térmica com gelo
por até 72 h, até as medidas serem tomadas. O processamento das amostras deu-se da seguinte
forma: escaneamento; secagem em estufa a 60°C por 72h; e pesagem em balanca de alta precisdo
para a obtencdo da massa foliar seca. As medidas das areas foliares foram obtidas atraves do
programa Imagel. Para o calculo da SLA de cada individuo, dividiu-se a area foliar (em
centimetros quadrados) pela massa seca total (em gramas), e foi, entdo, calculada a média da

SLA dos individuos de cada espécie.

Andlise estatistica

Foram calculados dois indices de diversidade funcional: FD (Petchey & Gaston 2002) e
FDis (Lalibert¢ & Legendre 2010). As medidas de SLA e tamanho da semente foram
logaritmizadas anteriormente as analises estatisticas (Westoby 1998). Para o tamanho da
semente, foi somado um ao valor real antes da transformacéo logaritmica, a fim de ndo obter
valores negativos nos resultados. Os célculos dos indices FD e FDis foram feitos separadamente
para SLA e tamanho da semente, conforme sugerido por alguns autores para verificar a
ocorréncia de filtros ambientais (Ricotta & Moretti 2011; Spasojevic & Suding 2012; Mason et
al. 2013).

Para o célculo do FD, o dendrograma foi feito a partir da distancia euclidiana entre os
valores dos atributos de todas as espécies amostradas na area de estudo, através do método de
agrupamento UPGMA (Petchey & Gaston 2002; Mouchet et al. 2008). FD é frequentemente
correlacionado a riqueza de espécies (Mouchet et al. 2010; Mason et al. 2013), no entanto, o

efeito da riqueza foi removido com o uso do indice sesFD (Gotelli & McCabe 2002).
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O indice FD é uma medida indireta da riqueza funcional, e é considerado robusto para
testar filtros ambientais (Petchey & Gaston 2002; Mason et al. 2005; Mouchet et al. 2010). Esse
indice, no entanto, ndo leva em consideracdo a abundancia das espécies, sendo que a matriz de
abundancia das espécies foi transformada em uma matriz de ocorréncia anteriormente ao calculo.
Por esse motivo, no entanto, o indice FD pode ser fortemente influenciado por espécies raras
(Petchey & Gaston 2002; Mason et al. 2003; Laliberté & Legendre 2010). Mason et al. (2013)
sugerem a utilizacdo conjunta de indices que detectem a influéncia de processos baseados em
atributos tanto na probabilidade de ocorréncia quanto na abundancia das espécies, uma vez que
processos independentes dos atributos podem romper o “link” entre os atributos das espécies e
sua probabilidade de ocorréncia ou abundancia. Os autores verificaram que o uso dos valores de
sesFDis foi mais robusto do que o sesFD para mostrar a existéncia de filtros ambientais em
comunidades com efeitos de massa (Mason et al. 2013).

Assim, a fim de retratar a dispersdo funcional das espécies, considerando-se suas
abundancias, utilizamos o indice de dispersdo funcional (FDis) proposto por Laliberté &
Legendre (2010). Como o0s pesos sdo as abundancias relativas das espécies, esse indice ndo é
diretamente afetado pela riqueza de espécies ou fortemente influenciado por espécies raras
(Laliberté & Legendre 2010). Enquanto o FD é uma medida da riqueza funcional, o indice FDis
mede dois aspectos da diversidade funcional em conjunto, riqueza, que é o volume ocupado no
espaco funcional, e divergéncia, que € a distribuicdo da abundancia das espécies nesse espago
(Mason et al. 2005, 2013; Laliberté & Legendre 2010).

Salienta-se que o FDvar, descrito por Mason et al. (2003), € semelhante ao FDis para um
unico atributo. No presente estudo, o célculo do FDis foi implementado no pacote FD do
software R (R Core Team 2012), a fim de facilitar sua utilizacdo para comparacdo entre um
maior nimero de estudos, ja que 0 mesmo permite 0 uso de um ou mais atributos, de diferentes
tipos. Assim, apesar de estarmos utilizando atributos Unicos separadamente, optou-se pelo uso do

FDis, mas cabe ressaltar que, na pratica, 0 mesmo corresponde ao FDvar.
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NOs comparamos os indices FD e FDis com os valores esperados ao acaso, usando o
standardized effect size (SES) descrito por Gotelli & McCabe (2002), a fim de remover efeitos
triviais das diferencas quanto a riqueza de espécies de cada sitio (Mason et al. 2013). Os valores
de sesFD e sesFDis foram obtidos usando o método Independentswap (Gotelli & Entsminger
2001) para aleatorizar a matriz de ocorréncia ou de abundéancias relativas das espécies em cada
sitio, mantendo fixas a riqueza de espécies das comunidades e a frequéncia da ocorréncia das
espécies na matriz. Valores de sesFD e sesFDis entre -1,96 e +1,96 ndo diferem do esperado ao
acaso. Valores de diversidade funcional menores do que o esperado ao acaso indicam a
existéncia de filtros quanto aos atributos incluidos para o célculo, selecionando espécies mais
semelhantes entre si; por outro lado, valores maiores do que o esperado ao acaso indicam a
existéncia de processos para evitar a similaridade entre as espécies (Petchey & Gaston 2002;
Ricotta & Moretti 2011).

Foi calculado ainda o indice CWM (Community Weighted Mean) para cada um dos
atributos, a fim de avaliar se hd um aumento no tamanho da semente e diminui¢do na SLA para
areas com dossel mais fechado. Salienta-se que os valores de CWM representam a média do
valor do atributo, ponderada pela abundéancia relativa da espécie na comunidade local (Garnier et
al. 2004). As éareas de nucleacdo de diferentes tamanhos e as areas de floresta continua foram
entdo comparadas entre si quanto aos valores de CWM, sesFD e sesFDis, através da realizacao
de andlises de variancias (Anova), utilizando-se o Teste de Tukey quando encontradas diferencas
significativas, com intervalo de confianga de 95%.

Com o objetivo de compreender e quantificar que fatores estdo atuando na determinacéo
da abundancia das espécies nas areas de nucleacdo, utilizou-se também os modelos de
Community Assembly by Trait Selection (CATS) (Shipley 2014). Baseado no modelo de maxima
entropia (MaxEnt) (Shipley et al. 2006; Shipley 2010a, 2014), foram construidos quatro
modelos, usando duas diferentes composi¢Oes previas da abundancia das espécies e duas

restricbes relacionadas aos atributos funcionais. Como distribuicdo prévia, usamos uma
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distribuicdo uniforme da abundéancia das espécies como uma distribuicdo ndo-informativa, e a
abundancia relativa das mesmas na floresta continua, como uma distribui¢cdo informativa,
representando o pool regional de espécies. As restricdes foram expressas utilizando os atributos
das especies (SLA e tamanho da semente) versus atributos permutados entre as espécies. Além
dos dados de abundancia relativa das espécies, foram utilizados os valores do CWM para cada
atributo nas diferentes comunidades locais. Com 0 uso deste método, quantificou-se a proporcao
do desvio total entre as abundancias relativas previstas e observadas atribuidas a: selecao local
(1) baseada puramente nos atributos, (2) efeito de dispersdo de massa da metacomunidade, (3)
contribuicdes conjuntas de 1 e 2 que ndao podem ser separadas; e (4) desvio residual. Uma
descricdo detalhada do processo de decomposicdo pode ser encontrada em Shipley et al. (2012) e
Shipley (2014).

Cabe ressaltar que, para os calculos de CWM, sesFDis e sesFD, foram utilizados somente
os dados de abundancia relativa dos individuos juvenis, com diametro a altura do peito (DAP) de
até 5 cm. Para os modelos CATS, os dados de abundéncias relativas em areas de floresta continua
englobam juvenis e adultos, a fim de retratar a composic¢éo do pool regional de espécies. Todas
as analises foram conduzidas na plataforma R (R Core Team 2012), utilizando funcbes dos
pacotes Picante (Kembel et al. 2010), Vegan (Oksanen et al. 2015), FD (Laliberté & Legendre
2010; Laliberté et al. 2014) e modificacdes propostas por Shipley (2014) para as funcdes maxent
e maxent.test. Os resultados obtidos nas analises foram entdo comparados com o esperado de

acordo com os quatro modelos de metacomunidades (ver Quadro 1).

Resultados

Foram identificadas 90 espécies no presente estudo, das quais 11 estiveram presentes sob
a copa de araucarias isoladas, 22 em manchas florestais pequenas, 54 em capdes e 85 na floresta

continua. As espécies que apresentaram maior abundancia relativa nas areas de estudo foram (i)
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Myrsine lorentziana, Miconia hyemalis, llex dumosa, Araucaria angustifolia e Psidium
cattleianum sob araucarias isoladas; (ii) Myrsine lorentziana, Miconia hyemalis, Myrcia retorta,
Myrcia guianensis, Psidium cattleianum e Miconia cinerascens em manchas pequenas; (iii)
Myrsine lorentziana, Daphnopsis fasciculata, Drimys angustifolia, Siphoneugena reitzii,
Miconia hyemalis e Araucaria angustifolia nos capdes; e (iv) Myrceugenia myrcioides, Myrcia
retorta, Myrsine lorentziana, Daphnopsis fasciculata, Siphoneugena reitzii, Nectandra
grandiflora, Ocotea corymbosa e llex microdonta em areas de floresta continua. A media do
tamanho da semente das espécies encontradas variou de 0,04 a 3,63 cm, e a SLA variou de 52,61
a 557,64 cmz/q.

Foi encontrada diferenca significativa entre os ambientes quanto ao valor médio do
tamanho da semente, medido através do CWM (Figura 1a). As areas de nucleacao apresentaram
menores valores de CWM, no entanto, areas de capGes ndo diferiram significativamente de
manchas pequenas e das areas de floresta continua. As areas ndo diferiram entre si quanto ao
sesFDis para esse atributo, quanto ao sesFD, areas de araucaria isoladas diferiram de capbes e
areas de floresta continua, no entanto, a maior parte das unidades amostrais apresentou valores
de FD e FDis de acordo com o esperado ao acaso, considerando a riqueza de espécies de cada
sitio e o pool regional de espécies existente na floresta continua (sesFD e sesFDis entre -1,96 e
+1,96), conforme pode ser observado na Figura 1 (b, c).

Para a SLA, as areas ndo diferiram entre si quanto ao CWM (Figura 2a). Quanto a
diversidade funcional, foram encontradas diferencas entre os ambientes, com valores maiores de
sesFD e sesFDis para araucérias isoladas e manchas pequenas do que para areas florestais
(Figura 2b,c). Salienta-se, no entanto, que a maior parte das unidades amostrais apresentou
valores de FD e FDis maiores do que o esperado ao acaso (sesFD e sesFDis acima de -1,96),
assim, considera-se que ndo ha a atuacdo de filtros ambientais para esse atributo na escala das

comunidades locais, em nenhum tipo de ambiente.
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De acordo com os modelos CATS (Tabela 1), os atributos utilizados ndo explicaram a
distribuicdo das abundancias relativas das especies em cada sitio, e a abundancia das espécies no

pool regional apresentou maior efeito do que os atributos em todos os tipos de ambiente.
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Figura 1. Valores de CWM (a) e indices de diversidade funcional para o tamanho da semente, com dados da
ocorréncia (b) e da abundancia relativa (c) das espécies lenhosas em diferentes ambientes de nucleagdo
florestal (araucérias isoladas, manchas pequenas, capdes) e areas de floresta continua. a) As areas diferiram
entre si quanto ao CWM (Anova: F=24,49; gl=3; p<0,001); b) Valores de sesFD (Anova: F=5,466; gl=3;
p=0,006); c) Valores de sesFDis (Anova: F=0,995; gl=3; p=0,437). Os valores de tamanho da semente foram
transformados previamente a andlise, através da soma de um e transformagdo logaritmica. Letras iguais
significam valores similares, letras diferentes indicam diferencas significativas entre os ambientes, de acordo
com a Anova e o teste de Tukey. Para os indices de diversidade funcional, o tamanho do efeito padronizado foi
calculado com o uso do algoritmo Independentswap, valores de sesFD e sesFDis entre -1,96 e +1,96 néo

diferem do esperado ao acaso.
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Figura 2. Valores de CWM (a) e indices de diversidade funcional para a area foliar especifica (SLA), com
dados da ocorréncia (b) e da abundancia relativa (c) das espécies lenhosas em diferentes ambientes de
nucleacdo florestal (araucarias isoladas, manchas pequenas, capdes) e areas de floresta continua. a) Valores
de CWM (Anova: F=0,864; gl=3; p=0,468); b) Valores de sesFD (Anova: F=14,8; gl=3; p<0,001); c)
Valores de sesFDis (Anova: F=7,954; gl=3; p=0,001). Os valores de SLA foram transformados
previamente a andlise, através de logaritmo. Letras iguais significam valores similares, e letras diferentes
indicam diferencas significativas entre os ambientes, de acordo com a Anova e o teste de Tukey. O calculo
do tamanho do efeito padronizado para os indices de diversidade funcional foi realizado através do
algoritmo Independentswap, valores de sesFD e sesFDis entre -1,96 e +1,96 ndo diferem do esperado ao

acaso.
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Tabela 1. Resultados obtidos com os modelos CATS. Efeitos (i) dos atributos das espécies, considerando
area foliar especifica (SLA) e tamanho da semente, (ii) da abundancia das espécies no pool regional, (iii)
efeitos conjuntos de (i) e (ii) que ndo podem ser separados, e (iv) desvio residual, na determinacdo da
abundancia relativa das espécies de individuos lenhosos juvenis em areas de nucleacdo florestal sobre o
campo.

Efeitos na abundéancia relativa das espécies nas comunidades locais (%)
Tipo de ambiente

Araucérias  Manchas Cand Todas areas
: apoes «
isoladas pequenas de nucleacdo
Atributos (i) -2,42 2,91 -2,49 -0,86
Abundancia no pool regional (ii) 37,19 32,97 50,15 37,20
Atributos + abundancia no pool regional (iii) -2,75 0,05 161 -1,53
Desvio residual (iv) 67,99 64,08 50,73 65,19

Discussao

Modelos de Metacomunidades

O modelo neutro de metacomunidades presume que as espécies sdo ecologicamente
equivalentes (Bell 2001; Chave 2004; Logue et al. 2011) e que suas abundancias ndo variam
entre os sitios, a ndo ser que eles sejam muito isolados e a dispersdo muito pequena (Bell 2001).
Embora as areas ndo tenham diferido quanto a SLA, o aumento do CWM para tamanho da
semente em direcdo a floresta indica que o modelo neutro ndo € suficiente para explicar a
estruturacdo das comunidades locais no processo de nucleagdo florestal sobre o campo. Além
disso, outro estudo realizado na area demonstrou que fatores de nicho relacionados ao efeito
bercario sdo importantes na determina¢do da composicdo da comunidade de individuos lenhosos
juvenis em areas de nucleacdo florestal, sugerindo que efeitos baseados na teoria neutra
apresentam um menor papel na estruturagcdo da comunidade (Duarte et al. 2010).

Com excecdo do modelo neutro, o aumento do CWM para o tamanho da semente no
gradiente campo-floresta é condizente com todos os modelos de metacomunidades (ver Quadro
1). O modelo de dindmica de manchas pressupde que a coexisténcia de espécies sé é possivel em
um ambiente homogéneo devido a um trade-off entre competigédo e colonizacdo (Leibold et al.
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2004; Cadotte et al. 2006; Calcagno et al. 2006; Borthagaray et al. 2015), e que a dispersédo deve
ser fraca o suficiente para restringir a mobilidade dos melhores competidores (Logue et al.
2011). Assim, de acordo com o modelo de dinamica de manchas, as dispersoras inferiores
estariam ausentes nas areas em processo inicial de estabelecimento florestal sobre o campo, que
correspondem as araucdrias isoladas, sob as quais chegariam somente espécies com sementes
menores.

Dessa forma, de acordo com o modelo de dindmica de manchas, além do aumento do
CWM para o tamanho da semente, haveria um aumento na diversidade desse atributo em areas
mais fechadas. Assim, os resultados quanto ao tamanho da semente ndo refletem os padrdes
preditos por esse modelo. Cabe salientar que, de acordo com o0 modelo de dindmica de manchas,
seria esperado ainda um aumento do CWM para SLA em areas mais fechadas (Reich et al. 1998;
Poorter & Garnier 2007), o que também néo foi observado. Além disso, devido a limitacdo da
dispersdo de algumas espécies, a abundancia das espécies no pool regional ndo teria efeitos sobre
a abundancia das mesmas em cada sitio, diferentemente dos resultados encontrados (Tabela 1).

O modelo de selecdo de espécies considera que as manchas locais diferem entre si quanto
a fatores abidticos e que as interacdes entre as espécies dependem desses fatores (Mouquet &
Loreau 2003; Leibold et al. 2004; Soininen 2014). Assim, seriam verificadas diferencas quanto
ao CWM para os dois atributos de acordo com o tipo de ambiente. Além disso, devido a
existéncia de filtros ambientais, a diversidade funcional seria menor do que o esperado ao acaso
em areas mais fechadas para o tamanho da semente e em areas mais abertas para a SLA, sendo
verificadas diferencas tanto para sesFD quanto para sesFDis (ver Quadro 1). De acordo com o
modelo de efeitos de massa, seriam esperados os mesmos padrdes previstos pelo modelo de
selecdo de espécies. No entanto, a atuacdo de filtros ambientais € mais facilmente detectada no
modelo de selecdo de espécies. Enquanto para 0 modelo de efeitos de massa, a diferenca na

diversidade funcional somente seria observada quando considerada a abundancia das espécies
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(FDis) (Mason et al. 2013), ja que a chegada constante de espécies a partir de habitats fontes
rompe o0 “link” entre atributos e condi¢cGes ambientais (Mouquet & Loreau 2002).

Ainda que a meédia da SLA ndo tenha variado entre os ambientes e os valores de
diversidade para SLA e tamanho da semente ndo tenham sido menores do que o esperado ao
acaso em nenhum tipo de ambiente, o aumento do tamanho médio da semente no gradiente
campo-floresta pode estar de acordo com ambos modelos de selecdo de espécies ou efeitos de
massa. A fim de diferenciar os padrdes decorrentes de cada um desses modelos, é importante
ressaltar ainda que, se a estruturacdo das comunidades locais estivesse de acordo com o modelo
de selecdo de espécies, a abundancia das espécies no pool regional ndo teria efeitos sobre a
abundancia das mesmas em cada sitio (Shipley 2010b). No entanto, a partir do uso dos modelos
CATS, verificou-se que a abundéancia no pool regional foi mais importante do que os atributos
das espécies na estruturacdo das comunidades locais em todos 0os ambientes.

Nessas condi¢Oes, os resultados obtidos indicam que o modelo de efeitos de massa € o
que melhor explica a estruturacdo das comunidades de individuos lenhosos juvenis no processo
de nucleacdo florestal sobre o campo. A maior parte dos estudos empiricos realizados
demonstram que as metacomunidades estdo estruturadas por dinamicas de selecdo de espécies,
seguido por uma acdo conjunta de selecdo de espécies e efeitos de massa (Cottenie 2005;
Soininen 2014), sendo que a verificacdo de modelos atuantes na organizacdo de
metacomunidades é dependente da escala de estudo (Xing et al. 2014). Estudos de
metacomunidades em escalas regionais demonstram com mais frequéncia a ocorréncia de
padrdes de acordo com o modelo de sele¢do de espécies (Spasojevic et al. 2014; Santos et al.
2015). Ao passo que a atuacdo de padrdes de acordo com o modelo de efeitos de massa é mais
facilmente detectada em escalas locais (Xing et al. 2014; Heino et al. 2015), onde os sitios com
condi¢cdes ambientais heterogéneas sdo separados por pequenas distancias (Kunin 1998),

corroborando os resultados observados no presente estudo.
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Tamanho da semente

Uma espécie pode estar ausente em uma determinada comunidade local simplesmente
porque as sementes nao chegaram até 1a (limitagdo de dispersdo), ou porque aquele ndo é um
local adequado para o estabelecimento da plantula (limitagdo de estabelecimento) (Kitagima
2007). O tamanho da semente estd inversamente relacionado a capacidade de disperséo
(Westoby 1998), além disso, sementes pequenas permitem uma persisténcia no banco de
sementes do solo por mais tempo, para germinar em condigdes favoraveis (Poorter & Rose
2005), o que esta geralmente associado as primeiras colonizadoras (Kitagima 2007).

Em contrapartida, espécies com sementes maiores tém mostrado experimentalmente
sobreviver melhor sob algumas condicdes de estresse (Leishman 2001; Cornelissen et al. 2003;
Moles & Westoby 2004), como o sombreamento denso (Westoby 1998; Leishman et al. 2000). A
capacidade de sobrevivéncia a altos niveis de sombreamento esta relacionada a fase em que o
cotilédone é a fonte de recursos da plantula, visto que sementes maiores sao capazes de reterem
reservas metabolicas por um periodo mais longo, deixando esse recurso disponivel para
respiracdo quando em déficit de carbono (Westoby 1998; Poorter & Rose 2005; Kitagima 2007).
Além disso, sementes grandes produzem mudas maiores, que conseguem ultrapassar a
serapilheira e individuos vizinhos com maior facilidade e acessar melhor a luz (Poorter & Rose
2005; Kitagima 2007). Assim, possuir sementes grandes é vantajoso em areas com maior
sombreamento, conforme verificado no presente estudo, com maiores valores de CWM para
areas de floresta continua e capbes, quando comparado a areas mais abertas, corroborando
resultados obtidos por outros autores (Foster & Janson 1985; Leishman et al. 2000; Poorter &
Rose 2005; Muscarella et al. 2015).

Verificou-se, no entanto, que as areas ndo apresentaram valores de diversidade funcional
menores do que o esperado ao acaso para os dois indices calculados, assim, ndo foi possivel

verificar a atuacdo de filtros abiodticos quanto ao tamanho da semente em nenhum tipo de
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ambiente. Mason et al. (2013) observaram que, quando inseridos efeitos de massa, o indice
sesFD nédo foi adequado para indicar a existéncia de filtros ambientais. Assim, se a estruturacao
da metacomunidade estivesse de acordo com o modelo de efeitos de massa, somente seria
possivel verificar a existéncia de filtros ambientais com o0 uso do indice sesFDis, 0 que também
ndo foi verificado no presente estudo. Salienta-se, no entanto, que 0 modelo nulo utilizado nédo
remove completamente o componente de riqueza funcional do indice FDis, como sugerido por
Mason et al. (2013) para facilitar a verificacdo de padrdes de filtro ambiental sob efeitos de
massa, apresentando menor poder do que um indice exclusivamente de divergéncia funcional.
Cabe ressaltar ainda que a amostragem de areas de floresta continua muito proximo a borda com
a area campestre pode ter influenciado na determinacdo do pool regional de espécies,
dificultando a observacdo de indices de diversidade funcional menores do que o esperado ao

acaso para um determinado pool de espécies.

Area foliar especifica

Maiores valores de SLA estdo relacionados a maiores taxas fotossintéticas e maior
potencial de crescimento relativo (Reich et al. 1997; Grime et al. 1997; Westoby 2007; Poorter et
al. 2009), sendo que individuos com baixa SLA sdo normalmente encontrados em ambientes
com fatores de estresse (Westoby 1998). Além disso, ha uma relacdo positiva entre SLA e
disponibilidade de agua, ja que investimentos adicionais para tolerancia a seca (pilosidade,
cuticula foliar, aumento da concentracdo de lipidios, camada de cera, lignificacdo extra, etc.)
aumentam a biomassa por unidade de area foliar e, assim, diminuem a SLA (Poorter & Garnier
2007). Ademais, maior espessura e menor SLA parecem ser favoraveis para resisténcia a danos
por vento (Poorter & Garnier 2007). Em contrapartida, em ambientes com condicdes favoraveis
de crescimento, espécies com maior SLA tém vantagens em crescer mais rapido e competir

melhor pela captacdo de luz (Reich et al. 1998; Poorter & Garnier 2007).
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Espécies florestais colonizando campos abertos devem ser capazes de tolerar condicGes
ambientais muito distintas das comumente encontradas nas florestas, como a alta variacdo de
temperatura e umidade e a competicdo com gramineas (Duarte et al. 2006a). Assim, esperava-se
encontrar um filtro ambiental mais forte em areas mais abertas, selecionando espécies com baixo
SLA, devido ao estresse ambiental. No entanto, ndo foram verificadas diferencas entre 0s
ambientes quanto a media da SLA. Valores de sesFD e sesFDis semelhantes ao esperado ao
acaso indicam que ndo ha um filtro ambiental agindo nessa escala local, além disso, algumas
areas mais abertas apresentaram valores superiores a 1,96, indicando maior diversidade para esse
atributo do que o esperado ao acaso. Nessas condi¢cdes, o valor médio da SLA parece ndo ser
importante para determinar quais espécies lenhosas conseguem estabelecer-se em areas de
nucleacdo sobre o campo.

Cabe destacar que o efeito bercario das araucérias e dos demais individuos adultos em
areas de manchas pequenas e capdes pode diminuir a importancia da SLA para o
estabelecimento de espécies florestais. 1sso porque o efeito bercario consiste na facilitacdo de
uma planta sobre o estabelecimento de outros individuos, devido a melhoria da disponibilidade
de recursos e das condi¢es ambientais, como irradiacdo, temperatura, umidade e caracteristicas
guimicas do solo (Guevara et al. 1992; Callaway 1995; Duarte et al. 2010; Carlucci et al. 2011b).

Além disso, diversos estudos tém demonstrado que a SLA € um atributo com alta
plasticidade em resposta a caracteristicas abidticas, tais como luminosidade e umidade do ar
(Lusk et al. 2008; Long et al. 2011; Carlucci et al. 2012, 2015). Por esse motivo, apesar da média
de atributos por espécie ser muito utilizada na literatura (Violle et al. 2012; Spasojevic et al.
2014), estudos recentes em ecologia de comunidades tém indicado a importancia de considerar a
variacdo intraespecifica desse e de outros atributos (Jung et al. 2010; Paine et al. 2011;
Cianciaruso et al. 2012; Shipley et al. 2012; Carlucci et al. 2015).

Com o uso de uma abordagem em nivel de individuo, Carlucci et al. (2012) encontraram

menores valores de média e diversidade para SLA em areas com maior abertura de dossel, mais
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quentes e secas, do que sob dosséis mais fechados. Em outro estudo, no entanto, 0os autores
observaram que a plasticidade fenotipica quanto a SLA possibilitou que espécies lenhosas
ocorressem em uma variedade de condi¢des no gradiente de abertura de dossel, sugerindo que
esse padrdo observado por Carlucci et al. (2012) ndo seria decorrente de um filtro ambiental
(Carlucci et al. 2015). Os resultados observados no presente estudo demonstram que a SLA nao
parece restringir espécies a ocupar areas mais abertas, corroborando as observacdes feitas por
Carlucci et al. (2015) e por Jung et al. (2010).

Outro estudo recente, realizado em areas de transicdo campo-floresta no Rio Grande do
Sul, encontrou diferencas significativas para a média e a diversidade da SLA, com valores
inferiores para areas de transicdo, quando comparado a areas florestais (Silva 2015). Apesar de
ndo ter utilizado uma abordagem em nivel de individuo, no referido trabalho foram utilizadas
medicdes da SLA para o ambiente em que a espécie foi encontrada, assim, para espécies que
ocorriam nos dois ambientes, foram utilizadas duas médias para SLA, uma para a area florestal e
uma para a area de transicdo, ratificando a importancia da plasticidade desse atributo (Silva
2015). Como algumas espécies podem apresentar maior capacidade de resposta as condi¢bes
ambientais, a incorporacdo da medida da variacdo dentro das espécies poderia auxiliar no
entendimento da importancia da SLA para o estabelecimento das espécies em areas abertas.

Cabe ressaltar ainda que, embora a SLA ndo tenha sido importante nessa escala de
estudo, ndo é possivel afirmar que ndo haja um filtro ambiental atuando em uma escala regional
(Xing et al. 2014). Para tanto, seria necessario incluir, no pool regional, espécies com ocorréncia
na regido fitogeografica, mesmo que nédo verificadas durante as amostragens. Espécies com
menor SLA apresentam maior resisténcia a baixas temperaturas, ja que folhas com menor SLA
apresentam menores taxas de congelamento, diminuindo a ocorréncia de danos severos em
decorréncia das baixas temperaturas (Poorter et al. 2009). Resultados encontrados por Moles et
al. (2014) indicaram que a temperatura foi melhor preditor da SLA das espécies existentes em

um determinado local do que a pluviosidade. A area de estudo apresenta temperaturas baixas
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durante o inverno, sendo comum a ocorréncia de espécies com folhas menores e mais grossas,
mais resistentes ao frio. Essa selecdo ambiental devido a temperatura ocorrendo em uma escala
regional pode ter maior importancia do que a variacdo entre os ambientes quanto a
disponibilidade de &gua, resultando em um padrdo onde a SLA média das espécies presentes no
pool regional ndo é determinante para 0 sucesso do seu estabelecimento em diferentes sitios
locais.

Ademais, o estresse hidrico ocorrente na area de estudo pode ser menor do que em outras
regides de transicdo campo-floresta onde a SLA dos individuos lenhosos existentes sob dosséis
mais abertos foi menor do que em area florestais mais fechadas (Carlucci et al. 2012), ja que o
planalto das araucarias apresenta maiores indices de pluviosidade do que regides do centro-sul
do Rio Grande do Sul. A fim de testar se ocorre, de fato, maior estresse hidrico em areas com
maior abertura de dossel, seria adequado medir o teor de umidade do solo e a evapotranspiracao.

No caso de ndo haver estresse hidrico significativo em areas de maior abertura de dossel,
espécies com maior SLA poderiam ser beneficiadas nessas areas, ja que espécies colonizadoras
normalmente apresentam, em ambientes favoraveis, maior SLA e maiores taxas de crescimento
relativo (Reich et al. 1998). Por outro lado, espécies de sub-bosque tolerantes a sombra
apresentam, de maneira geral, menor SLA do que espécies que ndo toleram sombreamento denso
(Reich et al. 1998), assim, em areas florestais mais fechadas pode haver uma diminuicdo da SLA
média devido a maior quantidade de espécies tolerantes a sombra do que em areas de dossel mais
aberto. A relacdo com diferentes gradientes ambientais torna complexa a interpretacdo de
padrdes de variacdo quanto a esse atributo em areas com diferentes niveis de abertura de dossel,
apontando a necessidade da andlise dos fatores de estresse ambiental que podem estar

relacionados a esse gradiente.
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Modelos CATS

De acordo com os modelos CATS (Tabela 1), observou-se que a contribuicdo puramente
dos atributos para a determinacdo da abundancia das espécies nas comunidades locais foi
insignificante. Assim, o valor médio do tamanho da semente e da SLA ndo explicam a
distribuicdo da abundancia das espécies nas comunidades locais.

Contribuicbes conjuntas de atributos e da abundancia no pool regional positivas ou
negativas indicam que a selecdo de atributos em escala local e da metacomunidade s&o positiva,
ou negativamente correlacionadas (Shipley 2014; Xing et al. 2014). Os efeitos conjuntos de
atributos e da abundancia no pool regional encontrados no presente estudo foram pequenos, mas
positivos, para manchas pequenas e capdes, indicando que a selecdo dos atributos ocorre na
mesma direcdo que na metacomunidade. J& o valor negativo para areas de araucarias isoladas
pode indicar que, nesses ambientes, a sele¢do de atributos ocorre no sentido contrério a seleco
na metacomunidade. Tal fato pode estar relacionado as maiores diferencas ambientais entre areas
florestais e &reas sob araucarias isoladas, indicando a existéncia de heterogeneidade ambiental
entre as comunidades locais.

Conforme o resultado observado na Tabela 1, o efeito exclusivo da abundancia no pool
regional foi maior em éareas de capdes. Isso pode estar relacionado ao fato de que as
caracteristicas ambientais nos capdes sdo mais semelhantes as areas florestais, ja que ha um
dossel fechado, com maior sombreamento e menor ocorréncia de gramineas, quando comparado
a araucarias isoladas e manchas pequenas (Duarte et al. 2006b). Todavia, o efeito da abundancia
no pool regional também foi mais importante do que os atributos das espécies na determinacgéo
da abundancia dos individuos lenhosos juvenis em areas mais abertas, ressaltando a importancia
da dispersdo na estruturacdo das manchas florestais estabelecidas através do processo de

nucleacdo.
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Quando todos os atributos funcionais refletindo a adaptagédo das espécies ao ambiente séo
incluidos, e variacdes intraespecificas sdo apropriadamente incorporadas, 0 componente residual
dos modelos CATS representa variagdes locais estocasticas (Shipley et al. 2012; Shipley 2014).
No entanto, a inclusdo de atributos adicionais e a incorporacdo de variagcdes intraespecificas
poderiam aumentar o componente de selecdo baseada em atributos e, assim, também
diminuiriam os valores de desvios residuais (Xing et al. 2014).

O fato das variagdes residuais terem sido altas em todos os tipos de ambiente também
pode estar relacionado a uma amostragem insuficiente da abundéancia relativa das espécies na
area de floresta continua (Shipley et al. 2012), subestimando a importancia da abundancia das
espécies no pool regional. Cabe ressaltar que a area de floresta continua amostrada corresponde
as areas mais préximas ao campo, na parte alta do planalto, ja a parte da floresta que ocorre na
encosta do planalto ndo foi amostrada, devido a dificuldade de acesso. Espécies ocorrendo mais
préximo a borda da floresta podem ser diferentes das espécies ocorrendo em &reas mais
interiores, ndo somente devido a localiza¢do na encosta, mas também devido ao efeito de borda,
com condicBes ambientais distintas do interior da floresta. Assim, o levantamento realizado,
incluindo parcelas proximas a borda da floresta pode ndo representar de maneira adequada o
pool regional, diminuindo os valores do efeito de massa observados nos modelos CATS e
diminuindo também o poder de comparacdo dos niveis de diversidade encontrados com o que

seria esperado ao acaso, tanto para SLA quanto para tamanho da semente.

Nucleacéo florestal sobre o campo

A hipoétese inicial de que atributos relacionados a capacidade de dispersdo e de
estabelecimento das espécies sdo importantes na estruturacdo das comunidades locais de
individuos lenhosos juvenis no processo de nucleacdo florestal sobre o campo foi parcialmente

confirmada. Nessa escala de estudo, a SLA ndo foi importante para diferenciar comunidades de
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acordo com o tipo de ambiente, por outro lado, o tamanho da semente demonstrou o
favorecimento de espécies com sementes maiores em areas mais fechadas. Esse resultado pode
indicar que o estagio inicial de desenvolvimento da plantula, onde ainda ha a presenca do
cotilédone, pode ser mais importante para o estabelecimento em areas mais abertas do que
estagios mais tardios, diferentemente do observado por Streit et al. (2014).

Outro estudo realizado na area também mostrou um aumento do tamanho da semente,
para espécies colonizadoras com dispersdo zoocérica, de acordo com o aumento do tamanho da
mancha (Duarte et al. 2007). Os autores verificaram, no entanto, que o investimento em
dispersdo (nimero de sementes por didsporo) foi mais importante do que o investimento em
sobrevivéncia (tamanho da semente) no processo de expansdo da floresta sobre o campo,
independente do tipo de ambiente (Duarte et al. 2007). Esses resultados sdo condizentes com o
modelo de efeitos de massa, 0 qual considera a atuacdo de processos baseados no nicho das
espécies, mas uma importancia maior da dispersdo entre os sitios locais (Mouquet & Loreau
2002), corroborando o resultado encontrado no presente trabalho.

Em outro estudo realizado na area, comparando a composicao de espécies nas diferentes
manchas florestais, Duarte et al. (2006a) verificaram que a maioria das espécies sob araucarias
isoladas também foi abundante nas manchas, sendo que essas espécies generalistas ocorreram em
diversas condicBes ambientais, desde locais muito abertos e com gramineas até sub-bosques
muito sombreados. Myrsine lorentziana foi a espécie mais abundante nas areas de nucleagdo, e
também foi a espécie mais abundante encontrada na chuva de sementes sob araucarias isoladas,
de acordo com o estudo realizado por Santos et al. (2011), na mesma area. Essa espécie produz
um grande numero de frutos pequenos dispersos por passaros, além disso, M. lorentziana é uma
especie com crescimento rapido em condicOes de alta luminosidade, o que pode explicar sua alta
abundancia nas areas de expansdo florestal sobre o campo (Duarte et al. 2006a). No presente
estudo, verificou-se que o valor medio da SLA para M. lorentziana foi de 181,50 cm?/g, mas os

valores individuais variaram de 64,63 cm?/g a 275,77 cmz2/g para essa espéecie. Esses resultados
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indicam que espécies que ocorrem em um amplo espectro de condi¢Ges ambientais devem
apresentar alta plasticidade em resposta a condi¢des ambientais, e oferecem suporte a hipdtese de
que a SLA média da espécie pode ndo ser limitante para o seu estabelecimento em éareas
campestres, conforme verificado também por Carlucci et al. (2015).

O fato do modelo de metacomunidades que melhor explica o padrdo observado no
processo de nucleacdo florestal sobre o campo ser o modelo de efeitos de massa ressalta a
importancia da dispersdo entre as comunidades locais. Diversos trabalhos realizados na regido
indicaram que a dispersao zoocdrica € essencial para a expansdo da floresta com araucéria sobre
0 campo, Visto que a maioria das espécies florestais encontradas nessas areas possui diasporos
com atributos relacionados com a dispersdo por vertebrados, principalmente por aves (Duarte et
al. 2006a, 2007, 2011; Carlucci et al. 2011b; Santos et al. 2011). Outros estudos realizados na
area demonstraram a importancia do efeito de poleiro de estruturas artificais, como postes de
energia elétrica, e naturais, como arvores isoladas, arbustos e afloreamentos rochosos, para o
estabelecimento florestal sobre o campo (Duarte et al. 2006a; Santos & Pillar 2007; Carlucci et
al. 2011 a, b). Ademais, Hartz et al. (2012) verificaram que espécies de aves frugivoras
residentes e migratorias desempenham um importante papel na dispersdo das espécies florestais
em areas de campo. Nessas condicdes, e de acordo com os resultados por ndés observados,
conclui-se que a preservacdo da fauna dispersora, principalmente a avifauna, € essencial para a
conservacao desse ecossistema, conforme sugerido também para outras regides de transicdo
campo-floresta no estado do Rio Grande do Sul (Streit et al. 2014).

Ainda de acordo com o modelo de efeitos de massa, mesmo que ndo seja observado um
padrdo compativel com a teoria de nicho na composicdo das comunidades locais, ndo significa
que ela ndo esteja atuando, em uma escala regional (Mouquet & Loreau 2003). Esse resultado
indica que processos regionais (como restricdes geograficas de dispersdo ou filtros ambientais),
operando em escalas regionais para determinar a estrutura da metacomunidade, séo importantes

direcionadores da organizacdo das comunidades em escalas locais. Xing et al. (2014)
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encontraram resultados semelhantes, e sugeriram que focar nos mecanismos que determinam a
estruturacdo de comunidades em escalas regionais pode auxiliar a entender de maneira mais

completa os padrbes de abundancia das espécies em escalas locais.

Consideracoes finais

Os resultados encontrados permitiram avaliar os quatro modelos de metacomunidades,
inferindo que o modelo de efeitos de massa € o que melhor explica a estruturacdo das
comunidades locais no processo de nucleacao florestal sobre o campo. O uso de algum substituto
da disperséo é crucial para distinguir os modelos de metacomunidades, especialmente efeitos de
massa e selecdo de espécies (Logue et al. 2011; Borthagaray et al. 2015; Heino et al. 2015). Em
estudos de larga escala, esse substituto normalmente € a distancia entre os sitios (Spasojevic et
al. 2014; Borthagaray et al. 2015), todavia, em estudos de escala local para comunidades de
espécies lenhosas, 0 uso da distancia ndo seria adequado. Nessa escala de estudo, o uso do
tamanho da semente como um atributo relacionado a capacidade de dispersao, em conjunto com
0 uso dos modelos CATS, permitiram testar a importancia de outros fatores, como o efeito de
massa da metacomunidade, na organizacdo das comunidades locais.

No entanto, sugere-se que, para estudos futuros, seja incorporada uma medida mais direta
da importancia da capacidade de dispersao das espécies, como por exemplo, dados da chegada
de sementes nos diferentes sitios. Os Unicos estudos de chuva de sementes realizados na area ndo
levaram em consideracdo as caracteristicas funcionais das espécies (Santos & Pillar 2007; Santos
et al. 2011). Comparar a chegada de sementes de diferentes tamanhos e a persisténcia das
plantulas em um determinado sitio permitiria concluir, de maneira mais clara, se o tamanho da
semente é mais importante para a sobrevivéncia da plantula ou para a dispersdo entre diferentes

ambientes.
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Além disso, estudos futuros, incorporando mais atributos das espécies lenhosas, bem
como a variacdo intraespecifica desses atributos, devem ser conduzidos, a fim de confirmar as
conclusbes obtidas no presente trabalho. Como atributos adicionais, poderiam ser utilizados
componentes foliares, como C e N, entre outras caracteristicas (Carlucci et al. 2012). Ainda,
conforme sugerido por Xing et al. (2014), incluir uma abordagem de escala regional pode
auxiliar a compreender melhor os processos atuando na estruturacdo da metacomunidade. A
inclusdo de uma escala regional permitiria incluir espécies que ocorrem na encosta da floresta
continua, e ndo somente nas bordas mais préximas ao campo, diminuindo também a interferéncia
do efeito de borda na determinacdo do pool de espécies.

Como o teste dos modelos de metacomunidades estd diretamente relacionado a
importancia da heterogeneidade entre os tipos de ambiente, estudos futuros devem incorporar
também a medida de varidveis ambientais, como luminosidade, teores de nutrientes e de matéria
organica do solo, disponibilidade de agua e indices de evapotranspiracdo. Tais medidas
permitiriam construir hipdteses mais claras quanto a variagdo nos atributos que seria esperada de
acordo com niveis de estresse ambiental, especialmente quanto ao estresse hidrico, em um
gradiente de abertura de dossel.

Por fim, cabe salientar que a inclusdo de uma abordagem funcional para o estudo dos
modelos de metacomunidades € bastante recente e ainda pouco utilizada, mas tem se
reconhecido que incluir o uso de atributos funcionais é crucial para diferenciar claramente 0s
processos que atuam na estruturacdo de metacomunidades (Borthagaray et al. 2015; Michelson et
al. 2016). Pelo nosso conhecimento, o Unico estudo de comunidades vegetais que incorpora uma
abordagem funcional para testar os quatro modelos de metacomunidades foi feito por Spasojevic
et al. (2014), no entanto, trata-se de um estudo de escala regional. Assim, além de auxiliar no
entendimento do processo de nucleacdo florestal sobre o campo, a abordagem proposta no

presente trabalho representa um importante passo para a compreensdo do funcionamento de
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diferentes metacomunidades, podendo ser aplicada, com as devidas adaptaces, a outros sistemas

naturais.
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APENDICES

Apéndice 1. Método da coleta dos dados para cada tipo de ambiente. Como individuos juvenis, foram
incluidos individuos de espécies lenhosas, tanto arboreas como arbustivas, com altura superior a 10 cm e
didmetro a altura do peito (DAP) até 5 cm; e como adultos, foram considerados os individuos com DAP
acimade 5 cm.

Tipo de ambiente Descricdo da Metodologia de coleta de dados
(Autores)

Araucarias isoladas | Cada individuo de araucéria isolado no campo corresponde a uma unidade
(Duarte et al. 2006b) | amostral. Foram utilizados dados de 23 unidades amostrais, coletados de
outubro a dezembro de 2003. Todos os individuos juvenis ocorrentes sob a
copa de cada araucéria isolada foram identificados e contados.

Area total média por UA (m? +-EP): 35,9+-5,2

Area amostrada média por UA (m2 +-EP): 35,9+-5,2

Manchas pequenas | Foram utilizados dados de dez manchas pequenas, coletados de outubro a
(Duarte et al. 2006b) | dezembro de 2003. Cada mancha corresponde a uma unidade amostral. Ao
longo do eixo principal de cada mancha, foram delimitados quadrantes de 1,7
m x 1,7 m, nos quais todos individuos juvenis foram contados e identificados.
Foram feitos, em média, cinco quadrantes por mancha, representando 8 % da
area total desse ambiente.

Area total média por UA (m? +-EP): 195,3+-37,9

Area amostrada média por UA (m? +-EP): 15,3+-1,7

Capoes Foram utilizados dados de cinco capdes, sendo que cada capdo corresponde a
(Machado 2004) uma unidade amostral. Em cada capdo eram feitos quadrantes de 5 m x 5 m,
dentro dos quais eram feitos quadrantes menores, de 1,7 m x 1,7 m, para 0s
quais eram identificados e contados todos os individuos lenhosos juvenis.
Foram feitos, em média, 72 quadrantes para cada capdo, totalizando 11 % da
area desse tipo de ambiente.

Area total média por UA (m? +-EP): 1899,6+-255,7
Area amostrada média por UA (m? +-EP): 209,8+-6,4

Floresta continua | i) Foram utilizados dados de dois sitios, sendo que cada sitio corresponde a

i) (L. Duarte, dados | uma unidade amostral. Foram estabelecidas seis parcelas (de 100 m* cada)
ndo publicados); junto ao sitio A e sete parcelas junto ao sitio B. Cada sitio iniciava proximo a

borda da floresta com o campo e se estendia ao longo de um transecto de 10 m

de largura até a area mais interna da floresta, com as parcelas distantes

ii) (Bergamin 2010) | aproximadamente 10 m entre si. Em cada parcela, todos individuos juvenis e

adultos foram contados e identificados.

Area total média por UA (m?): 650

Area amostrada média por UA (m?): i) 650

ii) Foram utilizados dados de trés sitios de um hectare (100 m x 100 m), sendo
gue cada sitio corresponde a uma unidade amostral. Dentro de cada sitio, foram
distribuidas 12 parcelas circulares de 100 m2, cada trés estabelecidas de forma
aleat6ria em um quarto de hectare (setores de 50 m x 50 m). Em cada parcela,
todos individuos juvenis e adultos foram contados e identificados.

Area total média por UA (m2): 10.000

Area amostrada média por UA (m?): 1200
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Apéndice 2. Lista das espécies lenhosas encontradas em &reas de nucleacdo florestal sobre o campo e na
area de floresta continua adjacente, no Centro de Pesquisa e Conservacao da Natureza Pro-Mata, em Séo
Francisco de Paula, Rio Grande do Sul, Brasil. Os dados de ocorréncia das espécies foram obtidos por L.
Duarte (dados ndo publicados), Bergamin (2010), Machado (2004) e Duarte et al. (2006b).

- Araucarias Manchas ~ Floresta
Espécie . Capoes .
isoladas pequenas continua
Annona rugulosa X X
Araucaria angustifolia X X X

Baccharis brachylenoides
Berberis laurina
Blepharocalyx salicifolius

Cabralea canjerana X
Calyptranthes grandifolia X
Casearia obliqua

Casearia decandra X

Cedrela fissilis

Cestrum bracteatum

Cinnamomum amoenum

Cinnamomum glaziovii

Clethra uleana X
Cryptocarya aschersoniana

Cupania vernalis

Dalbergia frutescens

Daphnopsis fasciculata X X
Dasyphyllum spinescens

Drimys angustifolia X X X
Endlicheria paniculata

Erythroxylum cuneifolium X

Eugenia handroi
Eugenia oeidocarpa
Eugenia subterminalis

X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X X

Eugenia uruguayensis X

Ficus luschnathiana X

Ilex brevicuspis X X
Ilex dumosa X X X
Ilex microdonta X X X X
Ilex paraguariensis X X
Inga virescens X
Inga lentiscifolia X X
Lamanonia ternata X X X X
Laplacea acutifolia X X X X
Leandra dasytricha X
Leandra regnelli X X
Leandra laevigata X X
Matayba elaeagnoides X X X
Miconia cinerascens X X X
Miconia hyemalis X X X X
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- Araucarias Manchas ~ Floresta
Especie - Cap0oes .
isoladas pequenas continua

Miconia sellowiana X X
Mimosa scabrella X
Mollinedia elegans X X
Myrceugenia ovata X
Myrceugenia oxysepala X
Myrceugenia euosma X X X
Myrceugenia miersiana X X
Myrceugenia myrcioides X X
Myrcia oligantha X
Myrcia guianensis X X X
Myrcia hartwegiana X X
Myrcia retorta X X X
Myrciaria delicatula X
Myrciaria floribunda X
Myrsine lorentziana X X X X
Myrsine coriacea X X X
Nectandra megapotamica X
Nectandra grandiflora X X
Ocotea diospyrifolia X
Ocotea elegans X X
Ocotea laxa X
Ocotea corymbosa X X
Ocotea porosa X X
Ocotea puberula X

Ocotea pulchella X

Piptocarpha angustifolia X
Piptocarpha axillaris X X
Piptocarpha notata X X
Podocarpus lambertii X X
Prunus myrtifolia X
Psidium cattleianum X X X X
Psychotria suterella X
Roupala montana var. paraensis X X X
Rudgea parquioides X X X
Sapium glandulosum X X X
Siphoneugena reitzii X X X X
Solanum mauritianum X
Solanum pseudocapsicum X
Solanum pseudoquina X X
Solanum johannae X

Solanum variabile X X X
Symplocos tetrandra X
Tibouchina sellowiana X X
Vernonanthura puberula X
Vernonanthura discolor X X X
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- Araucarias Manchas ~ Floresta
Especie - Cap0oes .
isoladas pequenas continua
Vitex megapotamica X
Weinmannia paulliniifolia X X
Xylosma pseudosalzmanii X X
Zanthoxylum rhoifolium X X
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Apéndice 3. Valores minimo e maximo das médias dos atributos das espécies encontradas em areas de
nucleacdo florestal sobre o campo e na floresta continua adjacente, no planalto do Rio Grande do Sul.

Para tamanho da semente, excluiu-se a Araucaria angustifolia (3,63 cm), a qual foi encontrada em todos
0s tipos de ambiente.

Araucarias Manchas Capoes Floresta
isoladas pequenas continua
Tamanho da 0,17 0,06 0,04 0,04
semente (cm) 0,64 0,94 1,35 1,54
SLA (cm?/g) 52,61 52,61 52,61 52,61
244,65 306,27 428,36 557,64
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