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FORMATACAO
A presente dissertacao estd dividida em dois capitulos. No primeiro capitulo

avaliamos a influéncia do clima sobre os padrdes espaciais intra e interespecificos de
populagdes arboreas em 15 diferentes formagdes florestais (Floresta Ombrofila Aberta;
Floresta Estacional Semidecidual; Floresta Estacional Perenifélia) na transi¢do
Amazonia-Cerrado.

No segundo capitulo descrevemos a distribuicao espacial e associagdes espaciais
interespecificas das cinco espécies arboreas mais abundantes, bem como suas relagdes
espaciais com as propriedades edaficas, em um periodo de 17 anos (1996, 2001, 2004,

2008 e 2013) em uma floresta monodominante na transicdo Amazdnia-Cerrado.
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INTRODUCAO GERAL

O ecotono Cerrado-Amazdnia possui uma extensdao de aproximadamente 4.500 km ao
longo do territério nacional e constitui uma zona tipica de transicao interdigitada,
representada por mosaicos savanicos-florestais com composi¢ao floristica similar as
formagoes das areas centrais do Cerrado e da Amazonia (Ratter ez al. 1973, 1978; Eiten 1975;
Marimon et al. 2006). Nessa regido de transi¢do ocorrem grandes tensdes ecoldgicas
caracterizadas pela forte influéncia de ambos os ecossistemas na biota da regido (Ackerly et
al. 1989; Valadao 2012). Um bom exemplo disso € o carater estacional e hiperdindmico da
vegetacdo arbdrea, que exibe elevadas taxas anuais de rotatividade e de diversidade beta ao
longo do ecotono (Marimon et al. 2014). Este fato pode estar relacionado as mudangas
climaticas e ambientais que vém ocorrendo nos ultimos 5.000 anos nesta area as quais
condicionaram eventos de expansdo e retracdo da Amazonia sobre o Cerrado (Desjardins
1996; Gloor et al. 2013). Desse modo, investigagdes nesta regido de ecotono sdo
fundamentais para compreendermos a dindmica deste ecossistema e subsidiarmos
informacgdes para a elaboracdo de planos de manejo e criagdo de unidades de conservacgao.

Uma das formas de conduzir esse tipo de investigacdo ¢ avaliando os padrdes
espaciais intra e interespecificos de populagdes arboreas, uma vez que estas fornecem
informacdes relevantes sobre a ecologia de comunidades vegetais (Dale 2004). Padrdes
intraespecificos aleatorios de populacdes arboreas podem ser explicados por efeitos denso-
dependentes atuantes entre os estdgios de vida previstos pela hipdtese de Janzen-Connell (J-
C) (Janzen 1970; Connell 1971). Sob essa perspectiva, excegdes a aleatoriedade espacial
intraespecifica ocorreriam somente na fase juvenil (agregacdo) devido a limitacdo de
dispersdo das espécies, porém, o desbaste provocado pela predacdo e patdgenos ao longo do
tempo conduz a distribuicdo aleatoria dos individuos na fase adulta. Embora essa hipotese
seja aceita e corroborada para diferentes espécies, outros processos podem gerar padrdes
distintos aos aqui descritos. Um dos principais motivos € que populagdes vegetais sao

altamente isotropicas, ou seja, varios fatores podem provocar alteracoes na densidade e

distribuicdo populacional (Dale 2004). Entre estes se destacam: fatores morfoldgicos

dependente do tamanho e padrdo de crescimento (Getzin et al. 2011), ambientais

espacialmente heterogéneo (Harms et al. 2001a; Getzin et al. 2008) e o fitossociologico

competi¢do intra e interespecifica (Chapin, McGraw & Shaver 1989; Stoll & Prati 2001; Stoll
& Bergius 2005; Wassmuth et al. 2009).
Fatores ambientais sdo expressivos na determinagdo dos padrdes espaciais intra e

interespecificos devido a estreita relacdo com a produgdo e disponibilizacdo de energia nos
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ecossistemas (Barbour, Burk & Pitts 1980). O clima ¢ um importante preditor da distribui¢ao
de espécies arboreas (Condit et al. 2002; Miriti 2007; Condés & del Rio 2015; Irl et al. 2015),
uma vez que eventos intensos de seca podem provocar alteragdes nos padrdes espaciais ao
longo do tempo (Miriti 2007; Flugge, Olhede & Murrell 2012). Neste caso, as alteracdes
demograficas provocadas por estes disturbios alteram a dinamica espacial das populagdes e
potencializam a mortalidade dependente da densidade (Miriti 2007; De Toledo et al. 2011;
Condés & del Rio 2015; Luo & Chen 2015). Desse modo, diferentes distribuicdes
intraespecificas podem surgir conforme a intensidade das variagdes demograficas.

Por outro lado, a presenca de associacdes espaciais interespecificas confirma os
pressupostos da teoria do nicho e refutam os pressupostos de neutralidade (Barot & Gignoux
2004). Neste caso, o compartilhamento de habitats ¢ uma evidéncia da diferenciacdo de
nichos e responde pelas associacdes espaciais positivas (e.g. coexisténcia) entre espécies em
comunidades vegetais (Amarasekare 2003). Este tipo de interacdo ¢ potencializada pelo
estresse ambiental (e.g. eventos intensos de seca) devido ao processo de facilitacdo que
promove a expansdao do nicho realizado das espécies facilitadas, criando condigdes
microambientais favoraveis ao estabelecimento (Condés & del Rio 2015; Bulleri et al. 2016).
Por essa razdo, associagdes espaciais positivas sao relacionadas com a elevada diversidade
alfa em florestas nos tropicos (Wright 2002).

Contudo, baseando-se em expectativas neutras e de equivaléncia ecoldgica (Hubbel
2001), a coexisténcia ou associagdes espaciais entre espécies de nichos semelhantes ndo
poderia ocorrer devido ao processo de exclusdo competitiva entre as mesmas (Hardin 1960).
A semelhanca de nichos (e.g. congéneres) intensifica os niveis de competicao interespecifica
e, consequentemente, reforca as interagdes negativas entre as espécies (Zhang et al. 2010;
Stihs & Budke 2011). Naturalmente, as espécies vegetais competem entre si por recursos
essenciais ao seu estabelecimento e desenvolvimento, i.e., 4gua, luz, nutrientes e espago
(Barot & Gignoux 2004). Por essa razdo, os padrdes espaciais interespecificos (positivos e
negativos) de populagdes arboreas sdao reflexos da sobreposicao dos eixos especificos do
nicho sobre os eixos comuns, como por exemplo, o tipo de dispersdo (Russo & Augspurger
2004; Seidler & Plotkin 2006), a preferéncia por substrato (Harms et al. 2001b; Getzin et al.
2008), a estratificacdo (Getzin et al. 2011; Negrini et al. 2012), a habilidade competitiva
(Pacala & Levin 1997; Stoll & Prati 2001) e o tamanho dos frutos (Datta & Rawat 2008).
Estes eixos sdo variaveis, refletem a ndo-equivaléncia ecoldgica das populagdes e permitem as

associagdes espaciais interespecificas.
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As caracteristicas edaficas compdem um dos eixos mais varidveis do nicho em
diferentes escalas e, portanto, estdo entre os principais preditores dos padrdes espaciais
interespecificos de populacdes arboreas em comunidades vegetais (Harms et al. 2001b;
Phillips et al. 2003; Getzin et al. 2008; Arieira et al. 2016). Neste caso, a especializacao de
habitats e os limites de tolerancia das espécies restringem sua distribui¢do ao longo do habitat
(Metz 2012; Arellano et al. 2014). Isto pode ocorrer devido as caracteristicas nutricionais ou
vantagens competitivas que as propriedades edaficas podem proporcionar para as espécies
arboreas. Por exemplo, o acimulo de elementos toxicos, como o aluminio € o0 manganés nas
folhas, pode garantir uma vantagem competitiva para algumas espécies nos locais de maior
abundancia desses elementos (Malavolta, Vitti & Oliveira 1997; Haridasan 2000). Desse
modo, € de se esperar que espécies intolerantes a estes elementos evitem as areas de maior
concentracdo dos mesmos, promovendo interacdes negativas entre suas distribuicdes no
espago.

No capitulo 1, investigamos a influéncia de variaveis climaticas sobre os padrdes
espaciais intra e interespecificos de populagdes arboreas em diferentes florestas (Florestas
Ombrofilas Abertas, Florestas Estacionais Perenifolias e Semideciduais) da transig¢@o
Amazonia-Cerrado. No Capitulo 2, avaliamos a dindmica espacial das principais populacdes
de uma floresta monodominante de Brosimum rubescens Taub. ao longo de 17 anos, bem
como a relagdo dos padrdes espaciais intra e interespecificos dessas populacdes com as

caracteristicas edaficas.
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CarituLo 1: PADROES ESPACIAIS INTRA E INTERESPECIFICOS DE ESPECIES
ARBOREAS SAO DETERMINADOS PELA VARIACAO CLIMATICA NA TRANSICAO
AMAZONIA-CERRADO
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Resumo

1. Padrdes espaciais intra e interespecificos de populagdes arboreas fornecem informagdes
criticas sobre diversos processos da ecologia de comunidades. Sob a expectativa do modelo
Janzen-Connell, a aleatoriedade intraespecifica ¢ induzida por efeitos denso-dependentes,
enquanto que excegoes (agregacao e regularidade) relacionam-se com variagdes ambientais e
interacdes coespecificas. 2. Relacionamos os padrdes espaciais intra e interespecificos de 43
espécies arboreas com o clima em 15 florestas da transicdo Amazonia-Cerrado. 3. Os padrdes
espaciais foram descritos por indices baseados em distancia e suas relagdes com o clima
foram avaliadas por Analise de Redundancia Parcial e teste de Mantel. 4. As populagdes
arboreas exibiram diferentes padrdes espaciais intraespecificos, sendo que das 43 espécies
avaliadas, 20 exibiram distribuicao espacial variavel e 23 mantiveram o mesmo padrao entre
as florestas, sendo que o mais comum foi o aleatdrio. 5. O clima, representado por varidveis
térmicas e de precipitacdo, explicou 48% das variagdes nos padrdes espaciais intraespecificos
e 45% das associagdes espaciais positivas. 6. Os padroes espaciais intraespecificos
apresentaram maior correlacdo com as associacdes positivas (r = 0.77; p <0.001) do que com
as negativas (r = 0.24; p = 0.01). 7. Sintese. Padrdes espaciais intra e interespecificos de
populacdes arbdreas da transi¢do Amazonia-Cerrado sdo varidveis e preditos pelas variagdes
climaticas entre as florestas, o que evidencia a importancia relativa dos efeitos Janzen-
Connell. Variacdes na distribuig¢do espacial intraespecifica favorecem as associagdes positivas
e evidenciam a menor habilidade competitiva das espécies avaliadas, conforme a hipotese de

segregagao espacial.

Palavras-chave: Associacdes espaciais interespecificas; Ecotono; Janzen-Connell,;

Segregacao espacial; Sazonalidade climatica.
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Abstract

1. Intra- and interspecific spatial patterns of tree populations provide critical information on
various processes of community ecology. Under the expectation of the Janzen-Connell model,
intraspecific randomness is induced by dense-dependent effects, while exceptions
(aggregation and regularity) are related to environmental variations and co-specific
interactions. 2. We correlate intra and interspecific spatial patterns of 43 tree species with the
climate in 15 Amazonian-Cerrado transition forests. 3. Spatial patterns were described by
distance-based indices and their relationships with the climate were evaluated by Partial
Redundancy Analysis and Mantel test. 4. Tree populations exhibited different intraspecific
spatial patterns. Of the 43 species evaluated, 20 exhibited variable spatial distribution and 23
maintained the same pattern among the forests, the most common of which was the random
one. 5. Climate, represented by thermal and precipitation variables, explained 48% of the
variations in intraspecific spatial patterns and 45% of positive spatial associations.
Intraspecific spatial patterns had a higher correlation with positive associations (r = 0.77, p
<0.001) than with negative ones (r = 0.24, p = 0.01). 7. Synthesis. Intra- and interspecies
spatial patterns of arboreal populations of the Amazon-Cerrado transition are variable and
predicted by climatic variations among forests, which highlights the relative importance of
Janzen-Connell effects. Variations in the intraspecific spatial distribution favor the positive
associations and evidenced the less competitive ability of the evaluated species, according to

the hypothesis of spatial segregation.

Keywords: Interspecific spatial associations; Ecotone; Janzen-Connell; Spatial segregation;

Climatic seasonality.
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Introduciao

Os padrdes espaciais intra e interespecificos de populacdes arbdreas sdo reflexos de
diferentes processos, bioticos e abiodticos, e fornecem informagdes criticas sobre a ecologia de
comunidades vegetais (Miriti 2007; Getzin et al. 2008; Alameda, Villar & Iriondo 2012; Hai,
Wiegand & Getzin 2014). Padrdes intraespecificos aleatérios de populagdes arboreas podem
ser explicados por efeitos denso-dependentes atuantes entre os estagios de vida previstos pela
hipotese de Janzen-Connell (J-C) (Janzen 1970; Connell 1971). Sob essa perspectiva,
excegoes a aleatoriedade espacial intraespecifica ocorreria somente na fase juvenil
(agregacdo) devido a limitacdo de dispersdo das espécies, entretanto, o desbaste provocado
pela predacao e patégenos ao longo do tempo conduz a distribui¢do aleatoria dos individuos
na fase adulta.

A agregacdo espacial intraespecifica relaciona-se com as caracteristicas do habitat
devido a estruturagdo espacial dos recursos e heterogeneidade ambiental (Hardy & Sonké
2004; Getzin et al. 2008; Zhu et al. 2013). Estas caracteristicas mascaram os efeitos J-C, o
que demonstra a sua importancia relativa em determinar os padrdes espaciais intraespecificos
(Zhu et al. 2013). Um bom exemplo disso, € a associacdo de espécies arbdreas com variaveis
ambientais nas escalas locais e regionais (Webb & Peart 2000; Harms et al. 2001; Phillips et
al. 2003; Gunatilleke et al. 2006), at¢ mesmo as hiperdominantes e oligarquicas (ter Steege et
al. 2013; Arellano, Cala & Macia 2014). Por outro lado, casos de regularidade espacial
intraespecifica sdo raros e geralmente ocorrem nos estadgios de vida mais avancados (Gray &
He 2009; Lan et al. 2009; Souza, Franco & Callaway 2013). Este tipo de distribuicao ¢
induzido pelo aumento da competicdo intraespecifica e geralmente relacionado com a
limitacdo de recursos (e.g. espaco, dgua, luz) no habitat (Chapin, McGraw & Shaver 1989;
Stoll & Bergius 2005).

Os padrdes espaciais interespecificos (associagdes espaciais positivas e negativas) de

populacdes arboreas relacionam-se aos padrdes espaciais intraespecificos (aleatorio, agregado
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e regular). Por exemplo, a agregacdo espacial intraespecifica aumenta as chances de
associacdes espaciais positivas e responde pela ocorréncia multipla de espécies em escala
local (Cavieres & Badano 2009; Wassmuth et al. 2009). Conforme a hipotese de segregacao
espacial, o aumento da competicdo interespecifica pode causar a agregagao de espécies de
menor habilidade competitiva (Pacala 1997; Pacala & Levin 1997) e retardar a exclusao
competitiva (Stoll & Prati 2001). Por essa razao, associagdes espaciais positivas (facilitagao)
sao mais comuns em comunidades florestais ¢ evidencia a semelhanca de nichos entre
espécies arboreas (Hardy & Sonké 2004; Silvertown 2004; Brown ef al. 2013). Em ambientes
extremos como desertos este processo € variavel e depende da capacidade de suporte das
espécies (Bertness & Callaway 1994), visto que a limitacdo de recursos poder condicionar
maiores niveis de associagdes espaciais negativas (Maestre & Cortina 2004; Bowker,
Soliveres & Maestre 2010). Desse modo, informacdes a respeito do tipo de estresse e
intensidade, bem como das populacdes sdo cruciais para um melhor entendimento dos
padrdes espaciais interespecificos (Maestre et al. 2009).

Em se tratando disso, o clima ¢ um importante preditor da distribuicdo de espécies
arboreas (Condit et al. 2002; Irl ef al. 2015), uma vez que eventos intensos de seca podem
provocar alteracdes nos padrdes espaciais e nas relacdes interespecificas ao longo do tempo
(Flugge, Olhede & Murrell 2012; Elias ef al. 2013; Elias et al. (capitulo 2)). Neste caso, as
alteragdes demograficas provocadas por estes disturbios alteram a dindmica espacial das
populagdes e potencializam o processo de mortalidade dependente da densidade (Miriti 2007;
Toledo et al. 2011; Condés & del Rio 2015; Luo & Chen 2015). Desse modo, diferentes
distribuicdes intraespecificas podem surgir conforme a intensidade das variagdes
demograficas (Flugge et al. 2012). Entretanto, a compreensdo dos impactos diretos do clima
sobre os padrdes espaciais intra e interespecificos de populacdes arbdreas em ecossistemas

diversos, como a Amazonia, € ainda insuficiente.
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Nosso objetivo foi avaliar os padrdes espaciais intra e interespecificos de populacdes
arboreas de florestas da transicdo Amazonia-Cerrado e relaciond-los com o clima, e responder
as questdes: 1) Qual ¢ o padrao espacial intra e interespecifico predominante entre as espécies
arboreas avaliadas? ii) Os padrdes espaciais intraespecificos das espécies sdo varidveis entre
as florestas estudadas? iii) Qual ¢ a influéncia do clima sobre os padrdes espaciais intra e

interespecificos de populagdes arboreas?

Material e Métodos
Area de estudo

Este estudo foi conduzido em 15 florestas (Ombroéfilas Abertas, Estacionais
Perenifolias e Estacionais Semideciduais) ao longo da transi¢ao entre os biomas Amazonia e

Cerrado, compreendendo os estados de Mato Grosso e Para (Fig. 1).
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Fig. 1. Sazonalidade da precipitagdo na transicao (linha preta) entre os biomas Amazodnia e
Cerrado ¢ localizagdo geografica das 15 florestas (Ombrofilas Abertas - OA; Estacionais
Perenifolias - EP; Estacionais Semideciduais - ES) avaliadas no presente estudo. Fonte: IBGE
(Instituto Brasileiro de Geografia e Estatistica).

Essas florestas vém sendo monitoradas pela equipe do Laboratério de Ecologia
Vegetal da Universidade do Estado de Mato Grosso por meio do projeto PELD - Projeto
Ecologico de Longa Duragdo (CNPq, Sitio TRAN) e pela rede RAINFOR - Rede Amazonica

de Inventarios Florestais (Malhi et al. 2002; Peacock et al. 2007). Esses projetos acompanham

a dinamica ao longo do tempo de parcelas em diversas fitofisionomias dos biomas Cerrado e
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Amazonia no Brasil. Os dados estdo armazenados na plataforma digital do ForestPlots
(Lopez-Gonzalez et al. 2011).

O clima da regido leste e norte de Mato Grosso ¢ do tipo Aw e Am de Koppen,
respectivamente (Alvares et al. 2013). O tipo Aw abrange as areas de Florestas Estacionais
Perenifélias e Semideciduais do presente estudo, e apresenta dois periodos climaticos bem
definidos, um chuvoso de outubro a margo e outro seco, de abril a setembro (Alvares et al.
2013). De acordo com o referido autor, o tipo Am abrange as areas de Florestas Ombrofilas
Abertas, sendo caracterizado por um periodo curto de seca de aproximadamente trés meses. A
precipitacao e a temperatura média anual entre as parcelas variam de 1,516 a 2,022 mm e 24.1
a 26.9 °C, respectivamente (Tabela 1, Hijmans et al. (2005)). Os solos predominantes sdo
Latossolo Amarelo e Vermelho-Amarelo distroficos e alicos (Askew et al. 1970b) e Argissolo
acido em OA-01 e OA-02 (Quesada ef al. 2011). Os solos sob a influéncia da bacia dos rios
Xingu e Cristalino possuem textura fina, enquanto os solos da Bacia do Rio Araguaia (ES-01
a 06, Tabela 1) apresentam textura grossa, ambos profundos e com baixa disponibilidade de

nutrientes (Askew ef al. 1970b; Quesada et al. 2011; Marimon et al. 2014).
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Tabela 1. Tipo de floresta (OA= ombrofila aberta, EP= estacional perenifélia e ES=
estacional semidecidual), localizacdo geografica, precipitagdo anual (A.P.) e temperatura
média anual (A.M.T.) das florestas estudadas na transicdo Amazonia-Cerrado, Brasil. Sendo:

Lat. = latitude e Long = longitude. Dados climaticos extraidos do WordClim 1.3 (Hijmans et
al. 2005).

Coordenadas
Codigos das florestas Lat. (S) Long. (W)

A.P.(mm) AM.T.(°C)

OA-01 9°49° 55°93 2,022 25.9
OA-02 9°57 55°91° 2,022 259
EP-01 13°05> 52722 1,625 24.9
EP-02 13°05>  53°21° 1,795 24.7
EP-03 12°55>  52°22 1,662 25.0
EP-04 12°49>  52°21° 1,679 25.1
EP-05 12°48>  51°51° 1,618 25.5
EP-06 12°45>  51°52° 1,618 25.5
EP-07 11°28>  51°3D° 1,634 26.9
ES-01 14°49>  52°10° 1,516 25.2
ES-02 13°25°  53°1%’ 1,701 24.1
ES-03 12°58°  52°5%° 1,757 249
ES-04 9°50° 50°27° 1,821 26.7
ES-05 9°47 5025’ 1,815 26.8
ES-06 9°38’ 5027 1,778 26.6

Coleta de dados

Em cada floresta estabelecemos uma parcela de 1 hectare (100 x 100 m) e todos os
individuos lenhosos > 10 cm de diametro a 1,30 m do solo foram medidos e identificados. A
identificacao foi realizada in loco e por meio de comparagdes com o acervo dos herbarios NX
(UNEMAT - Nova Xavantina), UB (Universidade de Brasilia), UFMT (Universidade Federal
de Mato Grosso) e IAN (Embrapa Amazoénia Oriental) e de Herbarios Virtuais (The New
York Botanic Garden, Kew Garden e CRIA), além de consultas a bibliografias e especialistas.
A nomenclatura dos tdxons foi revisada e atualizada de acordo com a Lista de Espécies da
Flora do Brasil (www.floradobrasil.jbrj.gov.br) e a classificagcdo das familias botanicas seguiu
o sistema APG III (2009).

Para cada parcela extraimos dados bioclimaticos do banco de dados WordClim 1.3
(Hijmans et al. 2005). As variaveis utilizadas foram: Temperatura média anual, Média diaria

de temperatura, Isotermalidade, Sazonalidade de temperatura, Temperatura maxima do més
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mais quente, Temperatura minima do més mais frio, Amplitude térmica anual, Temperatura
média do trimestre mais chuvoso, Temperatura média do trimestre mais seco, Temperatura
média do trimestre mais quente, Temperatura do trimestre mais frio, Precipitagdo anual,
Precipitagdo do més mais chuvoso, Precipitacio do més mais seco, Sazonalidade da
precipitacao (coeficiente de variacao), Precipitacdo do trimestre mais chuvoso, Precipitagao
do trimestre mais seco, Precipitacdo do trimestre mais quente e Precipitacdo do trimestre mais

frio.

Analise de dados

Os padrdes espaciais intraespecificos das populacdes arboreas foram descritos pelo
indice de Agregacdo (Ia) de SADIE (Spatial Analysis by Distance Indices) (Perry et al. 1996).
Valores significativos do Ia maiores e menores que 1 indicam agregacdo e regularidade,
respectivamente, e valores ndo significativos indicam aleatoriedade intraespecifica.
Selecionamos as populagdes que apresentaram densidade absoluta minima de 10 ind.ha™! para
ndo superestimar ou subestimar os resultados do la. A significancia de la foi avaliada por
permutacdes de Monte Carlo (Perry 1998).

Os padroes espaciais interespecificos (associacdes espaciais positivas e negativas) das
populagdes em cada floresta foram descritos pelo Indice de Associagdo (y) de SADIE (Perry
1997, Perry et al. 1999). Os valores estimados do y variam de +1 (associagdo positiva, p <
0,025) a -1 (associagdo negativa, p > 0,975). A hipotese nula prevé inexisténcia de
associacdes, ou seja, as lacunas e os agrupamentos dos conjuntos de dados ndo coincidem
espacialmente. Associagdes positivas ou atracdo espacial caracterizam-se pela sobreposi¢ao
dos agrupamentos ou das lacunas entre duas espécies e as associagdes negativas, ou repulsao,
pela coincidéncia dos agrupamentos de uma espécie com as lacunas de outra (Perry et al.
1999). Utilizamos o teste de Qui-quadrado com permutagdes para comparar o numero de

associacdes espaciais positivas e negativas das populagdes.
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Para avaliar a influéncia das variaveis climaticas ¢ do espaco geografico sobre os
padrdes espaciais intraespecificos das populagdes arbdreas utilizamos a Analise de
Redundancia Parcial (pRDA) (Legendre & Legendre 2012). Utilizamos os valores do la das
espécies entre as parcelas como varidvel resposta e as varidveis ambientais climaticas
(WordClim 1.3) e os filtros espaciais (Dray, Legendre & Peres-Neto 2006) como variaveis
preditoras. Para atender o pressuposto de nao-linearidade o nosso modelo foi composto pelas
variaveis Temperatura média anual (AMT), Sazonalidade de temperatura (TS), Precipitacao
anual (AP) e Sazonalidade da precipitacio (PS), ambas, selecionadas pela Analise de
Componentes Principais. Os melhores mapas de autovetores espaciais de Moran (filtros
espaciais) foram selecionados pelo método de selecdo passo-a-passo progressiva baseado nos
valores de R2-ajustado (Blanchet, Legendre & Borcard 2008). Para a constru¢do dos filtros
espaciais utilizamos a matriz de conectividade baseada nas coordenadas geogréficas entre as
parcelas pelo critério de vizinhanga por distancia (Dray et al. 2006). Realizamos a parti¢do da
variancia, onde A - fragdo da varidvel resposta explicada pelo ambiente; B - ambiente
espacialmente estruturado, ou seja, pela sobreposi¢do entre espaco e ambiente; C - espago
puro e D - fracdo residual (Borcard, Legendre & Drapeau 1992). Consideramos o R? ajustado
como medida de importancia dos componentes da pRDA e a significancia foi avaliada por
9999 permutacdes de Monte Carlo (Peres-Neto ef al. 2006).

Para avaliar a relagao dos padrdes espaciais interespecificos com o clima e distribuigao
intraespecifica utilizamos o teste de Mantel Simples (Legendre & Legendre 2012). Este teste
compara, por correlagdes lineares, duas matrizes (Y; X) de parecenca (distancia ou
similaridade) derivadas de dois conjuntos de dados multidimensionais. O nimero de
associacOes espaciais interespecificas positivas e negativas compuseram as duas matrizes
respostas (Y) e os valores de la das populagdes e as variaveis climaticas as matrizes preditoras

(X). As matrizes de distancias foram calculadas pelo indice de Bray-Curtis (Y) e pela
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distancia euclidiana (X) (Legendre & Gallagher 2001). A significancia do teste de Mantel foi
verificada por meio de 9999 permutacdes de Monte Carlo (Legendre & Legendre 2012).

Os calculos dos indices de agregacao e associagdo de SADIE foram executados no
programa SADIEShell 1.2 (Perry et al. 1996). A analise de redundancia parcial (pRDA) e os
testes de Mantel, bem como os seus respectivos testes de significancia foram computados no
ambiente R (R Development Core Team 2015), utilizando os pacotes vegan, packfor,
spacemakeR, spdep, venneuler e tripack. Para todas as analises estatisticas utilizamos o nivel

alfa de 5%.

Resultados
Padroées espaciais intraespecificos

As populacdes arbdreas no presente estudo exibiram predominantemente o padrdo
espacial intraespecifico aleatorio (76.5%) entre as florestas, seguido pelo padrdo agregado
(18.7%) e regular (3.8%). Verificamos que das 43 populagdes avaliadas, 20 apresentaram
variagdes em seus padrdes espaciais intraespecificos (Tabela 2) em relagdo as florestas onde
foram registradas. Amaioua guianensis foi a espécie que apresentou o padrao de distribuigdo
mais variavel no presente estudo, exibindo o padrdo agregado, aleatoério e regular. As espécies
com o padrdo espacial intraespecifica variavel ocorreram em média 23.8% em mais parcelas
do que as espécies com distribui¢do similar, independente da floresta.

Algumas espécies apresentaram tendéncias nos padrdes espaciais intraespecificos de
acordo com a proximidade da Amazonia. Por exemplo, em florestas mais proximas da
Amazodnia (EP-07) a espécie Miconia punctata exibiu o padrdo espacial agregado e em
florestas mais distantes (EP-01, EP-04 e EP-06) o padrdo desta espécie foi aleatdrio
(Suplementar 1). Em contrapartida, Crepidospermum goudotianum exibiu o padrao aleatério
em florestas mais proximas da Amazonia (ES-06) e em florestas mais distantes o padrao

agregado (EP-07). Outras espécies, como Xylopia polyantha, exibiram o padrdo regular em
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florestas mais proximas (ES-04) e o padrao aleatorio em florestas mais distantes (EP-07) da
Amazonia. Por outro lado, algumas espécies como Xylopia amazonica, exibiram o padrao
aleatorio em florestas mais proximas da Amazénia (EP-01, EP-02, EP-03, EP-04, EP-05, EP-
06) e o padrao regular nas florestas mais distantes (ES-02). As demais 23 espécies
mantiveram o mesmo padrao de distribuicao espacial nas parcelas onde foram registradas,
como por exemplo Chaetocarpus echinocarpus e Brosimum rubescens, as quais exibiram
somente o padrdo aleatorio e agregado, respectivamente em todas as florestas onde foram
registradas (Suplementar 1).

No presente estudo, 24% das variagdes nos padrdes espaciais intraespecificos das
espécies avaliadas foram explicadas pelo clima (Tabela 2), onde 61.7% dessa varia¢do foi
captada pelos dois primeiros eixos da RDA (Fig. 2). As populagdes arboreas apresentaram
afinidade diferencial com as varidveis climaticas, pode distingui-las em dois grupos distintos.
O padrao de distribuicdo espacial intraespecifico das espécies que caracterizaram o primeiro
grupo esteve relacionado principalmente com o aumento da sazonalidade da temperatura e
precipitagdo no primeiro eixo. Da mesma forma, a maioria das parcelas relacionadas ao
primeiro grupo da ordenag¢do foram as de Florestas Ombrofilas Abertas e Estacionais
Perenifolias (Fig. 2). Por outro lado, o padrdo de distribuicdo espacial intraespecifico das
espécies que caracterizaram o segundo grupo de ordenagdo esteve relacionado com o aumento
da temperatura média anual e precipitacao anual no primeiro e segundo eixo, respectivamente.
As parcelas associadas ao segundo grupo foram uma Floresta Estacional Perenif6lia e cinco

Estacionais Semideciduais (Fig. 2).
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Tabela 2. Particdo da varidncia (pRDA) dos valores do Indice de Agregacio de populagdes
arboreas co-ocorrentes em 15 florestas na transicdo Amazonia-Cerrado, Brasil.

Componentes R? F P
A - Clima 0.24 2.146 <0.001
B - Interagao 0.05 -- --
C - Espago (MEM 2) 0.01 1.264 0.252
D - Residuos 0.68 -- -
<
: B AP
S 2 o : 7
e o) /
o 0 . /
vy o
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RDA 1 (36.13%)

Fig. 2. Dois primeiros eixos da andlise de redundancia parcial (pRDA) gerada a partir dos
valores do indice de agregacdo de espécies arboreas (scores > 0.12) em fungdo de varidveis
climaticas locais (WordClim 1.3, Hijmans et al. 2005) de 15 parcelas de diferentes formagdes
florestais (Ombroéfilas Abertas - m; Perenifolias - o; Estacionais Semideciduais - ®) na
transi¢do Cerrado-Amazonia, Brasil. Quatro varidveis climaticas foram relacionadas a
distribuicdo espacial das espécies: Precipitacdo anual (AP); Sazonalidade da precipitagdo
(PS), Sazonalidade da temperatura (TS) e Temperatura média anual (AMT). As iniciais de
cada espécie seguem os nomes listados na Tabela 2.

Padrdoes espaciais interespecificos
Em geral, as associagdes espaciais positivas foram predominantes entre as espécies
arboreas avaliadas no presente estudo (Tabela 2). Ao compararmos o nimero de associagdes

espaciais positivas e negativas das espécies, verificamos que somente Amaioua guianensis,
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Cheicloclinium cognatum, Ephedranthus parviflorus, Tetragastris altissima e Bellucia
grossularioides apresentaram maiores valores de associacdes espaciais positivas do que
negativas (Suplementar 2). Algumas espécies, como Aspidosperma excelsum e Miconia
punctata, exibiram somente associagdes positivas entre as parcelas e outras, como Miconia
pyrifolia (em EP-03) e Minquartia guianensis (em ES-05) ndo apresentaram associagdes
espaciais interespecificas significativas (Suplementar 2).

No presente estudo, o nimero de associagdes espaciais positivas foi positivamente
correlacionado com os padrdes espaciais intraespecificos (r = 0.92; p < 0.001) e com o clima

(r=0.38; p = 0.004).

Discussao
Padrées espaciais intraespecificos

No presente estudo o padrdo espacial intraespecifico predominante foi o aleatério, e as
populagdes exibiram diferentes distribuicdes intraespecificas entre as florestas avaliadas. Isto
ndo confere com os resultados encontrados por Dale (2004), que indica a agregagdo espacial
intraespecifica como mais frequente em populagdes vegetais devido a estruturagdo espacial
dos recursos (e.g. 4gua e nutrientes) que tende a agregar os individuos coespecificos. Por
outro lado, o maior numero de interagdes intraespecificas aleatorias registrado no presente
estudo, confirma as predicdes do modelo Janzen-Connell, que prevé independéncia espacial
para individuos arboreos nos estdgios de vida mais avangados devido aos efeitos denso-
dependentes (Janzen 1970; Connell 1971). Este fato fica mais evidente se considerarmos o
limite de inclusdao do didmetro adotado no presente estudo (> 10 cm). Resultados semelhantes
foram encontrados por Getzin et al. (2011) em uma floresta tropical em Camardes. Os
referidos autores discutem que o padrao aleatério € mais comum para individuos adultos

devido a menor importancia da competicdo intraespecifica nesse estagio de vida.
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Os diferentes padrdes espaciais intraespecificos observados para a mesma espécie nas
florestas no presente estudo, provavelmente ¢ um reflexo da plasticidade ecoldgica destas
populagdes em resposta as variacdes ambientais de cada floresta. Um bom exemplo disso, ¢ a
maior co-ocorréncia dessas espécies entre as florestas estudadas e a variagdo extrema na
distribuicao espacial de Amaioua guianensis. Isto pode ser um indicativo de que essas
espécies possuem nichos amplos e comportamento generalista (Pitman et al. 2001; Arellano
et al. 2014) e que seus padrdes de distribuicao intraespecifica dependem das condigdes do
habitat (Getzin et al. 2008; Lin et al. 2011). Por outro lado, essas variagdes intraespecificas
entre as florestas podem ser reflexos de perturbacdes recentes. Levando em conta os eventos
de seca intensa ocorridos na regido amazonica nos ultimos anos (Rolim et al. 2005; Lewis et
al. 2011; Gloor et al. 2015) podemos supor que estes tem contribuido para causar alteragdes
na demografia das populagdes entre as florestas e consequentemente nos padrdes de
distribuicdo espacial (Miriti 2007; Elias et al. 2013). Isto confirmaria a capacidade dos
padrdes espaciais refletirem a “memoria” da comunidade, tal como observado por Flugge,
Olhede & Murrell (2012) em uma floresta tropical no Panama.

As tendéncias apresentadas nos padrdes espaciais intraespecificos das populagdes e
florestas aqui estudadas, de acordo com a proximidade geografica da Amazdnia, podem estar
relacionadas a diferentes processos que regem a ocupacdo das espécies no habitat. O
distanciamento do padrdo intraespecifico aleatério para o agregado observado para algumas
espécies (e.g. Miconia punctata) de acordo com a proximidade da Amazdnia pode indicar que
essas populacdes sao competidoras fracas. Neste caso, para evitar a concorréncia direta com
as espécies dominantes ou competidoras mais eficientes essas espécies agregam-se no espago
(Pacala & Levin 1997). Neste caso, o aumento na diversidade alfa seguindo o mesmo sentido
geografico (ter Steege et al. 2003), pode estar provocando maior competi¢ao interespecifica e
favorecendo a agregacao dessas espécies nas areas mais proximas da Amazonia. Além disso,

espécies arboreas amazonicas possuem elevada especializagdo de habitats, onde pequenas
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alteragdes na disponibilidade de recursos podem provocar mudangas na densidade (Arellano
et al. 2014). Essas alteragdes na demografia podem ser refletidas nos padroes espaciais de
populagdes arboreas, e que na maioria das vezes provocam a agregacao (Condit et al. 2000;
Miriti 2007; Elias et al. 2013).

Em contrapartida, a tendéncia registrada em outras espécies, como Crepidospermum
goudotianum, de redugdo na agregacao e Xylopia amazonica, de reducdo de regularidade em
direcdo a aleatoriedade espacial intraespecifica de acordo com a maior proximidade
geografica da Amazodnia pode estar relacionada com a menor limitagdo de recursos (maior
pluviosidade e solos mais férteis) nessas florestas. Neste caso, ¢ possivel supor que em
florestas mais proximas da Amazonia a limitagdo de recursos para essas espécies ¢ menos
evidente, o que garante a distribuicdo espacial aleatéria em detrimento da agregacdo e
regularidade, sugerindo indiretamente que o fitness dessas espécies ¢ maior nas florestas
proximas da Amazonia. Segundo Askew et al. (1970b) e Eiten (1975), além da precipitacao,
os solos de florestas mais proximas da Amazonia apresentam maior quantidade de argila e
nutrientes (e.g. fésforo). Neste caso, a maior disponibilidade de recursos para essas espécies
nessas areas, justifica a aleatoriedade intraespecifica.

O distanciamento do padrao aleatdrio intraespecifico para o regular observado para
algumas espécies, como Xylopia polyantha, em florestas mais proximas da Amazonia pode
estar relacionado com os estagios de sucessao ecologica dessas areas e fitofisionomias. Neste
caso, a regularidade intraespecifica aumenta com os estagios de sucessdao devido a
mortalidade dependente da densidade (Getzin et al. 2006; Gray & He 2009). Nesse sentido,
Ratter et al. (1973), Eiten (1975) e Marimon et al. (2006), descrevem que as formagdes
florestais da transicdo Cerrado-Amazonia ocorrem em um continuum de sucessdao em direcao
ao Bioma Amazonia. Desse modo, a regularidade espacial intraespecifica observada no

presente estudo nas florestas mais proximas da Amazonia pode estar retratando este gradiente
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de sucessao. Resultados semelhantes foram encontrados por Getzin et al. (2006) e Gray & He
(2009), em florestas temperadas no Canada.

A parti¢do da variancia evidenciou que as variagdes observadas nos padroes espaciais
das populagdes sao preditas pelas diferengas climaticas existentes entre as florestas estudadas.
Por outro lado, a baixa explicagdo do componente espacial ¢ um indicativo de que a estrutura
de nichos ¢ preponderante sobre a neutralidade em determinar a distribuicdo espacial
intraespecifica de individuos arboreos, contrariando os resultados de Condit et al. (2002) e
Hardy & Sonké (2004) realizados em florestas tropicais em Camardes, Equador, Panama e
Peru. Por outro lado, descri¢des na literatura confirmam os nossos resultados, visto que a
diversidade de espécies (Isbell et al. 2015), composi¢ao floristica (Arellano et al. 2014),
abundancia (Condit, Hubbell & Foster 1996), biomassa aérea e dindmica estrutural (Brienen
et al. 2015) de comunidades vegetais sdo preditas pelo clima. Na Amazonia as predi¢des do
clima sdo evidentes, visto que até mesmo espécies arboreas oligarquicas sdo especialistas
climaticas e ocupam de forma variada a posi¢do hiperdominante dependendo da regido do
bioma (ter Steege et al. 2013). Este fato indica que essas populacdes possuem um 6timo
climatico que controla a abundancia local e os padrdes de distribui¢do espacial, o que
evidencia a importancia desse componente sobre a estrutura, diversidade e a distribuicao das
espécies nessas areas. Por fim, a por¢do residual dos nossos resultados sugere que outros
fatores, como a dispersdo e condi¢des edaficas, também podem estar influenciando a
distribuicao espacial dessas populagoes.

A analise de ordenacdo demonstra que os padrdes espaciais intraespecificos das
populagdes avaliadas se relacionam de forma diferenciada com as variaveis climaticas,
refletindo a heterogeneidade ambiental existente nas florestas da transicdo Amazonia-
Cerrado. A distribuicao espacial intraespecifica das populagdes do primeiro grupo da RDA
em funcdo da sazonalidade de temperatura e precipitacdo, além da relagdo negativa com as

variaveis relacionadas ao segundo grupo, evidencia a influéncia do clima sobre a estrutura
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espacial das populagdes. Este resultado sugere que a distribuicdo dos individuos dessas
espécies, em escala local, ¢ moldada em parte pelas variagdes sazonais da temperatura e,
principalmente, em resposta a precipitagdo. A associacdo preferencial das Florestas
Ombrofilas Abertas e as Estacionais Perenifolias com as varidveis que determinaram a
formagcdo do primeiro grupo reforca esta afirmagdo, visto que essas florestas estdo
geograficamente posicionadas em locais com elevados valores de precipitagdo anual e menor
sazonalidade climatica (Ratter ef al. 1973; Eiten 1975). Relagdo similar também foi observada
por Ratter et al. (1973) em formagdes savanicas e florestais da transicdo Amazdnia-Cerrado,
segundo os quais as diferengas fitofisionomicas e floristicas da vegetagdo foram definidas
pelas variagdes climaticas.
A relacdo da distribuicdo espacial intraespecifica das espécies do segundo grupo da
RDA com maior sazonalidade climatica (temperatura e precipitacdo) ¢ um indicativo de que
essas populacdes sdo mais resistentes aos extremos climaticos. Da mesma forma, a associagao
das Florestas Estacionais Semideciduais as variaveis do segundo grupo indica um zoneamento
climatico na regido, sendo que essas florestas ocorreriam em areas de maior estresse hidrico
em relacdo aquelas do primeiro grupo. Portanto, existe um particionamento das popula¢des
representado pela afinidade diferencial com variaveis climaticas que compuseram os eixos da
RDA. Por essa razao, podemos sugerir que a distribuigdo espacial intraespecifica de cada
populagdo apresenta um otimo climatico e que retrata o mosaico vegetacional da transi¢ao
Amazonia-Cerrado. As relagdes dos padrdes espaciais intraespecificos de populacdes arboreas
com o clima, observadas no presente estudo, tem sérias implicagdes para a conservagao, uma
vez que as areas estudadas compreendem um ecdtono raro € ameagado na transicdo entre os
dois maiores biomas do Brasil.
Por outro lado, o elevado nimero de espécies (20) exibindo o mesmo tipo de
distribuicao espacial intraespecifica no presente estudo, independentemente da floresta onde

foram registradas, indica que a variagdo ambiental na regido de transi¢do Amazonia-Cerrado
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(e.g. clima e solos; Askew et al. 1970b; Marimon et al. 2006), bem como os diferentes niveis
de competicao sobre cada uma delas nao foram suficientes para provocar alteragdes no arranjo
espacial intraespecifico dessas populagdes. Provavelmente, as caracteristicas autoecologicas
dessas populagdes estao prevalecendo sobre os demais fatores e mantendo o padrao espacial
intraespecifico constante entre as florestas. Vale ressaltar que essas espécies em conjunto
apresentaram menor co-ocorréncia entre as florestas em comparagdo com as espécies que
apresentaram distribuicdo espacial intraespecifica variavel. Por essa razdo, podemos supor
que essas espécies sejam especialistas de hébitat e que suas distribuigdes sdo limitadas em
escala regional. Dessa forma, novos estudos devem ser realizados para avaliar a associagdo
dessas espécies com o habitat e concomitantemente a sua influéncia sobre os padrdes
espaciais intraespecificos, para melhor compreender essa constancia observada no presente

estudo.

Padrées espaciais interespecificos

A predominancia de associagcdes espaciais positivas para as espécies do presente
estudo pode estar relacionada com a disponibilidade de recursos entre as florestas e pela
habilidade competitiva dessas populagdes. Isto indica um maior compartilhamento de habitats
entre as espécies avaliadas, uma vez que este tipo de interacdo favorece a exploragdo dos
recursos disponiveis (Luo et al. 2012; Brown et al. 2013) e garante a ocorréncia multipla de
espécies em escala local (Wright 2002; Barot & Gignoux 2004). Além disso, evidencia a
organizacdo em forma de nicho dessas comunidades, uma vez que a ocupacdo de nichos
semelhantes propicia maiores valores de associacdes espaciais positivas (Martinez et al.
2013). Contudo, a predominancia de associacdes espaciais positivas aqui registradas,
especialmente para algumas espécies (e.g. Amaioua guianensis, Cheiloclinium cognatum,
Ephedranthus parviflorus e Tetragastris altissima), ¢ uma evidéncia indireta de que essas

populagdes sdo competidoras fracas e evitam, na maioria das vezes, a competi¢do com as
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espécies dominantes (Pacala & Levin 1997). Nossos resultados indicam a importancia das
associacdes espaciais positivas na distribui¢cdo espacial local dessas espécies e entre diferentes
florestas.

A maior correlagdo dos padrdes espaciais intraespecificos com as associacdes
espaciais positivas indica que as espécies com maior variacao na distribui¢do intraespecifica
entre as florestas apresentam maior atragao do que repulsao espacial com outras espécies. Isto
pode estar relacionado com a predominancia da distribuicdo intraespecifica aleatoria no
presente estudo e com a menor habilidade competitiva dessas espécies, uma vez que a
dominancia e agregac¢ao intraespecifica beneficiam as associacdes espaciais negativas entre as
espécies vegetais (Pacala & Levin 1997; Stoll & Prati 2001). Neste caso, sugerimos que
distribuicdes intraespecificas varidveis e associacdes espaciais positivas podem ser
caracteristicas de espécies com distribuigdes amplas e que co-ocorrem em diferentes
fitofisionomias.

Por outro lado, a forte relagdo do clima com as associagdes espaciais positivas ¢ um
indicativo de que variagdes climaticas da transicdo Amazonia-Cerrado e descritas pela RDA
estdo determinando a coexisténcia dessas populacdes. Portanto, mais associagdes positivas
sdo esperadas em florestas que apresentam maior amplitude de varia¢do climatica, uma vez
que existe um gradiente de precipitacdo e temperatura que vai desde ES-01, a leste at¢ OA-02,
ao norte. Este resultado corrobora com a hipotese do gradiente de estresse descrita para
ambientes desérticos, que prevé associacdes espaciais positivas em locais de maior estresse
ambiental (Bertness & Callaway 1994). Resultados semelhantes foram encontrados por
Condés & del Rio (2015), que descreveram o clima como o principal preditor dos padrdes
espaciais interespecificos de populagdes de espécies arboreas em florestas temperadas. Assim,
nossos resultados indicam que o clima pode ser um importante preditor dos padrdes espaciais
interespecificos de populagdes de espécies arboéreas em florestas tropicais, devido a correlagao

das associagdes espaciais positivas com as variaveis climaticas. Se considerarmos o contexto
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atual de mudancas climaticas, este tipo de estudo pode ser uma ferramenta importante na
compreensdo dos processos implicitos na ecologia de populagdes e comunidades, e pode
fornecer informagdes valiosas sobre o comportamento de espécies tipicas que poderdao ser

usadas no manejo e conservagao das florestas da transicdo Amazdnia-Cerrado.

Conclusao

1. O padrdo de distribui¢do espacial mais comum registrado nas populagdes estudadas
foi o aleatério, confirmando as predi¢des do modelo Janzen-Connell. 2. Populacdes de
espécies arboreas em florestas da transi¢do Amazonia-Cerrado podem apresentar variagdes
em seus padroes de distribui¢do espacial intraespecificos de acordo com a proximidade
geografica da Amazonia, o que evidencia a plasticidade ecologica das espécies frente as
variagdes climdticas existentes entre as florestas. 3. O clima ¢é, provavelmente, o principal
preditor das variagdes nos padrdes espaciais intra e interspecificos das populacdes. 4. A
afinidade diferencial das espécies com as varidveis climaticas, demonstrada pela ordenacao,
sugere adequacdo dos padrdes espaciais intraespecificos ao gradiente climatico na transi¢do
Amazodnia-Cerrado. 5. A relacdo positiva das associagdes espaciais positivas com a
distribuicdo espacial intraespecifica das populagdes, confirmando a hipotese de segregacao

espacial.
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Material suplementar

Suplementar 1. Frequéncia dos padrdes espaciais e amplitude das associagdes espaciais de espécies arboreas em 15 florestas (Ombrofilas
Abertas, Estacionais Perenifolias e Estacionais Semideciduais) da transicao Cerrado-Amazonia, Brasil. Espécies listadas em ordem alfabética.

Padrdes espaciais (%) Associagdes
Espécies Agregado Aleatorio Regular Negativas Positivas Nulas
Amaioua guianensis Aubl. 36 55 9 1-5 1-6 0
Aspidosperma excelsum Benth. 25 75 0 3-4 0 -
Bellucia grossularioides (L.) Triana 50 50 0 2-6 3 -
Brosimum rubescens Taub. 100 0 0 2-9 0 -
Celtis schippii Standl. 0 50 50 8 1 0
Chaetocarpus echinocarpus (Baill.) Ducke 100 0 0 1-8 1 -
Cheiloclinium cognatum (Miers) A.C.Sm. 17 83 0 1-6 2-11 -
Crepidospermum goudotianum (Tul.) Triana & Planch. 50 50 0 0 3-7 -
Dacryodes microcarpa Cuatrec. 50 50 0 1 5 -
Diplotropis purpurea (Rich.) Amshoff 50 50 0 2 2-9 -
Ephedranthus parviflorus S.Moore 0 67 33 3 3-9 -
Hymenaea courbaril L. 0 100 0 1 3-8 -
Jacaranda copaia (Aubl.) D. Don 0 100 0 2 4-5 -
Licania blackii Prance 0 100 0 - 4-6 -
Licania heteromorfa Benth. 0 100 0 1 2-6 -
Licania minutiflora (Sagot) Fritsch 0 100 0 1 1-4 -
Miconia chrysophylla (Rich.) Urb. 0 100 0 - 4-15 -
Miconia punctata (Desr.) DC. 25 75 0 - 2-8 -
Miconia pyrifolia Naudin 50 50 0 1-4 2-7 0
Micropholis venulosa (Mart. & Eichler) Pierre 0 100 0 - 1-2 -
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Minquartia guianensis Aubl.
Mouriri apiranga Spruce ex Triana

Myrciaria floribunda (H.West ex Willd.) O.Berg

Nectandra cuspidata Nees
Ocotea guianensis Aubl.

Ocotea leucoxylon (Sw.) Laness.
Oenocarpus distichus Mart.
Ouratea discophora Ducke
Protium pilosissimum Engl.
Protium sagotianum Marchand
Protium tenuifolium (Engl.) Engl.
Pseudolmedia laevigata Trécul

Pseudolmedia laevis (Ruiz e Pav.) J.F.Macbr.

Pseudolmedia macrophylla Trécul
Rinoreocarpus ulei (Melch.) Ducke
Sacoglottis guianensis Benth.

Sloanea eichleri K.Schum.

Tetragastris altissima (Aubl.) Swart
Theobroma speciosum Willd. ex Spreng.
Trattinnickia glaziovii Swart

Vochysia vismiifolia Spruce ex Warm.
Xylopia amazonica R.E.Fr.

Xylopia polyantha R.E.Fr

S O O O O O O O
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Suplementar 2. Valores do Indice de Agregacio de espécies arboreas em 15 florestas (Ombrofilas Abertas - OA; Estacionais Perenifolias - EP;
Estacionais Semideciduais - ES) na transicio Amazonia-Cerrado, Brasil. Valores significativos (p < 0.05) estdo representados em negrito.
Hipoteses alternativas de agregacdo (*) e regularidade (+).

Parcelas

Espécies OA-01 OA-02 EP-01 EP-02 EP-03 EP-04 EP-05 EP-06 EP-07 ES-01 ES-02 ES-03 ES-04 ES-05 ES-06
Amaioua guianensis*+ - - .15 140 101 1.04 142 1.02 1.10 143 - - 1.23 0.78 1.29
Aspidosperma excelsum™ - - 1.09 - - 0.97 - 1.50 0.82 - - - - - -
Bellucia grossularioides™ - - - - - - 1.13 - - - - - 1.38 - -
Brosimum rubescen - - - - - - - - - 1.41 - - 1.29 - -
Celtis schippii+ 0.77 094 - - - - - - - - - - - - -
Chaetocarpus echinocarpus - - 1.13 097 090 122 097 094 087 123 0.89 - - - -
Cheiloclinium cognatum* 1.15  1.15 - - - - 1.10 1.15 141 1.14 - - - - -
Crepidospermum goudotianum® - - - - - - - - 1.38 - - - - - 0.91
Dacryodes microcarpa™ - - 1.46 - - - - - - - 0.97 - - - -
Diplotropis purpurea™ - - - - 1.34 0.86 - - - - - - - - -
Ephedranthus parviflorus+ - - - - - - - - - 1.25 - - 1.17  0.78 -
Hymenaea courbaril - - - 1.30 - - - - 0.89 1.00 - - - - -
Jacaranda copaia - - - - - - 1.24 122 - - - - 091 0.92 -
Licania blackii - - - - - - 1.02 - 1.11 - - - - - 1.18
Licania heteromorfa - - - - - - - - - - - - - 1.22 1.13
Licania minutiflora - - - - - - 1.02 1.16 - - - - - - -
Miconia chrysophylla - - - - - - - - - - - - 1.07 - 1.25
Miconia punctata™ - - 0.87 - - 0.88 - 0.85 1.30 - - - - - -
Miconia pyrifolia* - - 0.96 - 145 0.79 145 134 1.14 - 1.09 - - - 1.53
Micropholis venulosa - - - 1.13 - - 0.89 - 0.92 - - - - - -
Minquartia guianensis - - - - - - - - - - - - - 0.96 1.06
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Mouriri apiranga
Myrciaria floribunda*
Nectandra cuspidata
Ocotea guianensis*
Ocotea leucoxylon*
Oenocarpus distichus
Ouratea discophora
Protium pilosissimum*
Protium sagotianum
Protium tenuifolium
Pseudolmedia laevigata
Pseudolmedia laevis
Pseudolmedia macrophylla
Rinoreocarpus ulei
Sacoglottis guianensis
Sloanea eichleri+
Tetragastris altissima*
Theobroma speciosum
Trattinnickia glaziovii
Vochysia vismiifolia*
Xylopia amazonica+
Xylopia polyantha+
Parcelas

1.15
0.89
1.07
0.93

0.85

1.00

0.99

0.84

1.01
1.23
1.06
0.84

1.00

1.38

1.05

0.99

0.98

1.16

1.00
1.75
1.11

1.64

1.09

1.76

0.91
1.08
1.03

1.08

1.47

0.92
1.32

0.92

0.85

1.05

0.82

0.9

1.05

0.91
0.83
0.86

1.15
1.04

0.88

1.16

0.87
1.20

0.90

1.00
1.22
1.14

1.08

0.90

1.00

0.93

0.79

1.26 099 0.84 0.90

1.14

0.95
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Suplementar 3. Numero de associagdes espaciais negativas (-) e positivas de espécies arboreas co-ocorrentes em 15 florestas (Ombroéfilas Abertas
- OA; Estacionais Perenif6lias - EP; Estacionais Semideciduais - ES) na transicdo Amazodnia-Cerrado, Brasil. * p <0.05.

Parcelas
Espécies OA-01 OA-02 EP-01 EP-02 EP-03 EP-04 EP-05 EP-06 EP-07 ES-01 ES-02 ES-03 ES-04 ES-05 ES-06
A. guianensis* - - -2/t -0/1  -0/0 -072 -6/1 -0/2 -2/5 -1/2 - - -1/5  -0/3  -0/0
A. excelsum - - -0/4 - - -0/4 - -0/3  -0/3 - - - - - -
B. grossularioides®™ - - - - - - -3/2 - - - - - -0/6 - -
B. rubescen - - - - - - - - - -0/2 - - -0/9 - -
C. schippii -2/8  -0/0 - - - - - - - - - - - - -
C. echinocarpus - - -0/5s -0/1 -1/0 -0/3 -0/5 -0/4 -1/8 -1/5 -1/3 - - - -
C. cognatum* -1/11 -2/6 - - - - -6/0  -1/8 -0/2 -2/5 - - - - -
C. goudotianum - - - - - - - - -0/7 - - - - - -0/3
D. microcarpa - - -0/5 - - - - - - - -1/0 - - - -
D. purpurea - - - - =212 -0/9 - - - - - - - - -
E. parviflorus* - - - - - - - - - -0/8 - - -0/4  -3/3 -
H. courbaril - - - -1/6 - - - - -1/3 -0/6 - - - - -
J. copaia - - - - - - -2/5  -0/4 - - - - -0/5  -0/5 -
L. blackii - - - - - - -0/4 - -0/5 - - - - - -0/6
L. heteromorfa - - - - - - - - - - - - - -172 -0/6
L. minutiflora - - - - - - -1/4 -1/1 - - - - - - -
M. chrysophylla - - - - - - - - - - - - -0/4 - -0/15
M. punctata - - -0/3 - - -0/2 - -0/8  -0/3 - - - - - -
M. pyrifolia - - -0/7 - -0/0  -02 -4/5 -1/4  -0/7 - -0/3 - - -0/5
M. venulosa - - - -0/2 - - -0/2 - -0/1 - - - - - -
M. guianensis - - - - - - - - - - - - - -0/0  -0/5
M. apiranga - - - - - - - - - - - - -0/5  -2/2 -0/5
M. floribunda - - - -0/1 - - - - - - - -0/5  -0/5 -1/2 -
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N. cuspidata
O. guianensis
O. leucoxylon
O. distichus

O. discophora
P. pilosissimum
P. sagotianum
P. tenuifolium
P. laevis

P. macrophylla
P. laevigata
R. ulei

S. guianensis
S. eichleri

T. altissima*
T. speciosum
T. glaziovii

V. vismiifolia
X. amazonica
X. polyantha

-1/10
-1/7
-0/6
-1/7
-1/6

-11/5
-1/16

-0/9
-0/2
-0/5
-1/12
-0/8

-0/10
-2/3

-1/2
-0/4
-1/4

-0/1
-1/10
_1/4
_4/4
/4

-0/1
-0/2
-1/6

-0/2

-1/7

-1/3
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CAPITULO 2: ASSOCIACOES IDIOSSINCRATICAS ENTRE ESPECIES ARBOREAS E
CARACTERISTICAS EDAFICAS EM UMA FLORESTA MONODOMINANTE

AMAZONICA

Sera submetido para a revista Acta Oecologica (Apéndice 1)
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Resumo

Os padrdes espaciais intra e interespecificos de popula¢des variam ao longo do tempo devido a
diferenciagdo de nichos entre os estagios de vida e influéncia dos efeitos denso-dependentes
(patogenos e herbivoria). As caracteristicas edaficas compdem um dos eixos mais variaveis do
nicho em diferentes escalas e, portanto, estdo entre os principais preditores dos padrdes espaciais
intra e interespecificos de populagdes arboreas em comunidades vegetais. Neste estudo
avaliamos a densidade e os padrdes espaciais intra e interespecificos das populacdes arbdreas ao
longo do tempo (1996-2013), bem como suas relagcdes com as caracteristicas edaficas em uma
floresta monodominante na transi¢do Amazonia-Cerrado. Descrevemos os padrdes espaciais
intra e interespecificos pelos Indices de Distancias de Agregagdo e Associagio, respectivamente.
Os padroes intra e interespecificos da maioria das populagdes avaliadas foram varidveis entre as
classes de distancias ao longo do tempo. Isto pode estar relacionado com a dindmica natural das
populacdes ou pela influéncia de eventos intensos de seca ocorridos entre os inventarios. As
repulsdes espaciais entre espécies do mesmo estrato e as atracdes entre espécies de estratos
diferentes sao indicativos de compartilhamento e diferenciagdo de nichos entre as espécies. As
associagdes espaciais positivas e negativas das espécies com as caracteristicas edaficas sdo
indicativos de especializagdo de habitats, provavelmente relacionadas com os beneficios

proporcionadas por estes elementos entre os estagios de vida.

Palavras-Chave: Janzen-Connell; Estagios de vida; Brosimum rubescens; Nicho; SADIE.
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Abstract

Intra- and interspecific spatial patterns of populations vary over time due to the differentiation of
niches between the life stages and influence of dense-dependent effects (pathogens and
herbivory). The edaphic characteristics make up one of the most variable axes of the niche at
different scales and, therefore, are among the main predictors of intra and interspecific spatial
patterns of tree populations in plant communities. In this study we evaluated the density and
intra- and interspecific spatial patterns of tree populations over time (1996-2013), as well as their
relationship with soil characteristics in a monodominant forest in the Amazon-Cerrado transition.
We describe the intra and interspecific spatial patterns by the Aggregation and Association
Distances Indices, respectively. The intra and interspecific patterns of most of the evaluated
populations were variable among the classes of distances over time. This may be related to the
natural dynamics of populations or the influence of intense drought events occurring between
inventories. The spatial repulsions between species of the same stratum and the attractions
between species of different strata are indicative of sharing and differentiation of niches between
species. Positive and negative spatial associations of species with edaphic characteristics are
indicative of habitat specialization, probably related to the benefits provided by these elements

between the stages of life.

Keywords: Janzen-Connell; Stages of life; Brosimum rubescens; Niche; SADIE.
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Introducio

Os padrdes espaciais intra e interespecificos de populagdes arbéreas em comunidades
vegetais sdo reflexos de diferentes processos ecoldgicos que atuam na sobrevivéncia dos
individuos e que variam de acordo com a escala espacial e ao longo do tempo (Getzin et al.,
2014; Kanagaraj et al., 2011; Luo e Chen, 2015; Xie et al., 2015). De acordo com o modelo
Janzen-Connell (JC), apds o estabelecimento inicial das populacdes, processos dependentes da
densidade (e.g. predacdo e patogenos) diminuem a sobrevivéncia (densidade) e a agregacgdo
intraespecifica das populagdes tendendo a regularidade (Connell, 1971; Janzen, 1970).
Entretanto, estes efeitos (JC) podem ser mascarados pelas condicdes ambientais e separagao de
nichos entre os estagios de vida (Soliveres et al., 2010; Xie et al., 2015; Zhu et al., 2013). Por
exemplo, a estruturacdo espacial dos recursos condiciona a agregacao intraespecifica de espécies
arboreas devido a preferéncia de hébitats (Getzin et al., 2008). Este efeito ¢ variavel de acordo
com a escala e os estagios de vida, uma vez que existe a tendéncia de expansdo de nicho das
espécies com 0 avanco ontogenético (Arieira et al., 2016; Liu et al., 2014). Da mesma forma,
limitagdes de recursos ao longo do habitat condicionam a regularidade espacial dos individuos
devido ao aumento nos niveis de competi¢ao intraespecifica relacionados com a mortalidade
dependente da densidade (Plotkin et al., 2002; Stoll e Bergius, 2005). Desse modo, diferentes
padrdes espaciais intraespecificos podem ser gerados em uma populacdo dependendo da
intensidade de cada um desses fatores e das variagdes ontogenéticas ao longo do tempo.

Por outro lado, a limitagdo de dispersdao também influencia os padrdes espaciais
intraespecificos de populagdes arboreas em escala local e regional (Hardy e Sonké, 2004; Jara-
Guerrero et al., 2015; Lin et al., 2011). Neste caso, o limite de colonizacao dos propagulos ¢
determinado pelo modo de dispersao, onde espécies zoocdricas, anemocoricas € autocoricas
apresentam reducdes graduais nos limites de dispersdo, respectivamente (Datta e Rawat, 2008;
Jara-Guerrero et al., 2015). No entanto, a zoocoria pode limitar a distribuicdo de populagdes
arboreas, através da concentragdo de propagulos proximos a ninhos e poleiros (Nathan e Muller-
Landau, 2000; Russo e Augspurger, 2004).

De maneira geral, a presenca de associagdes espaciais interespecificas confirma os
pressupostos da teoria do nicho e refutam os pressupostos de neutralidade (Barot e Gignoux,
2004). Por exemplo, o compartilhamento de habitats ¢ uma evidéncia da diferenciacdo de nichos
e responde pelas associagdes espaciais positivas (e.g. coexisténcia) entre espécies em
comunidades vegetais (Amarasekare, 2003). Este tipo de interagdo ¢ potencializado pelo estresse
ambiental (e.g. eventos intensos de seca) devido ao processo de facilitagio que promove a
expansao do nicho realizado das espécies facilitadas, criando condigdes microambientais

favoraveis ao estabelecimento (Bulleri et al., 2016; Condés e del Rio, 2015). Por essa razao,
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associacoes espaciais positivas sao relacionadas com a elevada diversidade alfa em florestas nos
tropicos (Wright, 2002).

Contudo, baseando-se em expectativas neutras e de equivaléncia ecologica (Hubbel,
2001), a coexisténcia ou associagdes espaciais entre espécies de nichos semelhantes ndo poderia
ocorrer devido ao processo de exclusdo competitiva entre as mesmas (Hardin, 1960). A
semelhanca de nichos (e.g. congéneres) intensifica os niveis de competi¢do interespecifica e,
consequentemente, refor¢ca as interagdes negativas entre as espécies (Siths e Budke, 2011; J.
Zhang et al., 2010). Naturalmente, as espécies vegetais competem entre si por recursos essenciais
ao seu estabelecimento e desenvolvimento, i.e., 4gua, luz, nutrientes e espago (Barot e Gignoux,
2004). Por essa razdo, os padrdes espaciais interespecificos (positivos e negativos) de populagdes
arboreas sdo reflexos da sobreposicao dos eixos especificos do nicho sobre os eixos comuns,
como por exemplo, o tipo de dispersdao (Russo e Augspurger, 2004; Seidler e Plotkin, 2006),
preferéncia por substrato (Getzin et al., 2008; Harms et al., 2001), estratifica¢do (Getzin et al.,
2011; Negrini et al., 2012), habilidade competitiva (Pacala e Levin, 1997; Stoll e Prati, 2001) e
tamanho do fruto (Datta e Rawat, 2008). Estes eixos sdo variaveis e refletem a ndo-equivaléncia
ecoldgica das populagdes e permitem as associacdes espaciais interespecificas.

As caracteristicas edaficas compdem um dos eixos mais variaveis do nicho em diferentes
escalas e, portanto, estdo entre os principais preditores dos padrdes espaciais interespecificos de
populagdes arboreas em comunidades vegetais (Arieira et al., 2016; Getzin et al., 2008; Harms et
al., 2001; Phillips et al., 2003). Neste caso, a especializacdo de hébitats e os limites de tolerancia
das espécies restringem sua distribuicdo ao longo do habitat (Arellano et al., 2014; Metz, 2012).
Isto pode ocorrer devido as caracteristicas nutricionais ou vantagens competitivas que as
propriedades edaficas podem proporcionar para as espécies arboreas. Por exemplo, o acumulo de
elementos toxicos, como o aluminio e o manganés nas folhas, pode garantir uma vantagem
competitiva para algumas espécies nos locais de maior abundancia desses elementos (Haridasan,
2000; Malavolta et al., 1997). Desse modo, ¢ de se esperar que espécies intolerantes a estes
elementos evitem as areas de maior concentracao dos mesmos, promovendo interagdes negativas
entre suas distribui¢des no espaco.

Nosso objetivo foi avaliar os padrdes espaciais intra e interespecificos ao longo do tempo
(1996-2013) de populagdes arboreas em uma floresta monodominante na transicio Amazonia-
Cerrado. Para tanto, elaboramos as seguintes questdes: 1) Mudangas na densidade se refletem nos
padrdes espaciais intraespecificos ao longo do tempo? i1) Qual ¢ a influéncia da estratificagdo do
dossel sobre os padrdes espaciais interespecificos? iii) Qual ¢ a influéncia das propriedades

edaficas sobre os padroes espaciais intraespecificos de espécies arboreas?
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Material e métodos
Area de estudo

Este estudo foi realizado em uma Floresta Estacional Semidecidual localizada nas
coordenadas 14°50°47” S e 52°08°37” W em Nova Xavantina, regido leste do estado de Mato
Grosso. Essa floresta vem sendo monitorada desde 1996, sendo caracterizada pela
monodominancia da espécie arborea Brosimum rubescens Taub. (Marimon et al., 2001b). Os
dados estdo armazenados na plataforma digital www.forestplots.net (Lopez-Gonzalez et al.,
2011).

O clima da regidao ¢ do tipo tropical com inverno seco (Aw de Koppen), com forte
sazonalidade na precipitacdo e dois periodos bem definidos, um chuvoso de outubro a margo e
outro seco de abril a setembro (Alvares et al., 2013). A precipitagdo e a temperatura média anual
sao de 1.500 mm e 24.7° C, respectivamente (Marimon et al., 2001b). A altitude varia de 190 a
280 m (Marimon-Junior, 2005). Em 1998, 2005 e 2010 foram descritos eventos intensos de seca
(ENSO) na regido da area de estudo (Lewis et al., 2011; Marimon, 2005; Zeng et al., 2008).

O solo da floresta ¢ do tipo Plintossolo, distrofico, acido, raso € com baixos niveis de
capacidade de troca cationica, saturagao de bases, Ca e Mg. A fracdo de cascalho ¢ em torno dos
28% até 10 cm de profundidade, com niveis elevados de Al e Fe e intermedidrios de K (Marimon

et al., 2001b).

Coleta de dados

Em 1996 foram estabelecidas 60 parcelas de 10 x 10 m, onde todos os individuos com
diametro a altura do peito > 5 cm foram medidos e identificados (Marimon, 2005). Nos anos de
2001, 2004, 2010, 2013 e 2015 todos os individuos foram remedidos e aqueles que atingiram o
limite minimo de inclusdo (DAP > 5 c¢cm) foram incluidos na amostragem. A identificacdo foi
realizada in loco e por meio de comparagdes com vouchers do Herbario NX (UNEMAT-Nova
Xavantina), UB (Universidade de Brasilia), UFMT (Universidade Federal de Mato Grosso), AN
(Embrapa Amazonia Oriental) e de Herbarios Virtuais (The New York Botanic Garden, Kew
Garden e CRIA). A nomenclatura dos taxa foi revisada de acordo com a Lista de Espécies da
Flora do Brasil (www.floradobrasil.jbrj.gov.br) e a classificagdo botinica seguiu o sistema APG
111 (2009).

As propriedades quimicas e fisicas do solo foram descritas por Marimon et al. (2001b),
que coletaram amostras aleatorias e compostas, até 10 cm de profundidade, em cada subparcela
de 10 x 10 m. A percentagem de cascalho foi determinada pela separacdo de particulas através de
um crivo com malha de 2 mm e o pH foi determinado em solugdo de dgua no solo (relacao solo:

solucao 1:2.5; Anderson e Ingram, 1993). As concentragdes trocaveis de Ca, Mg e Al foram
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extraidas da solugdo de KC1 1 mol L' (Sumner et al., 1996) e os teores de P, K, Fe, Mn, Cu e Zn
pelas solu¢des de Mehlich-I (0,0125 mol L' + HC1 0,05 mol L''; Nelson et al., 1953).

Analise de dados

Selecionamos as cinco espécies arboreas com maior densidade no primeiro inventario
(1996), distribuidas entre os estratos de dossel (Brosimum rubescens e Tetragastris altissima) e
subdossel (Amaioua guianensis, Cheiloclinium cognatum e Protium pilosissimum). Comparamos
a densidade dessas populagdes entre os inventarios (1996, 2001, 2004, 2010 e 2013) por Analise
de Variancia de Medidas Repetidas e pelo teste de comparagdes multiplas de Tukey como Post
Hoc (Zar, 2010) no programa R (R Development Core Team, 2015). Os pressupostos de
normalidade dos residuos e homogeneidade das variancias foram verificados pelos testes de
Shapiro-Wilk e Bartlett, respectivamente (Zar, 2010).

Descrevemos os padrdes espaciais intraespecificos entre os inventarios (1996, 2001,
2004, 2010 e 2013) em diferentes classes de distincia por correlogramas do Indice de Moran
(IM), computados no programa SAM 4.0 (Rangel et al., 2010). O calculo ¢ feito por classe de
distancia e varia de -1 (regularidade) a 1 (agregagdo), onde valores proximos a zero em cada
classe indicam auséncia de autocorrelacdo ou aleatoriedade espacial (Legendre e Fortin, 1989).
A significancia do indice de Moran foi avaliada por 999 permutagdes de Monte Carlo (Legendre
e Fortin, 1989).

Analisamos os padrdes espaciais das propriedades edaficas pelo Indice de Agregacio (Ia)
de SADIE (Spatial Analysis by Distance Indices) (Perry, 1995). Esse indice foi desenvolvido
para dados ecologicos na forma de contagem e com eficiéncia comprovada na descrigao de
padrdes espaciais, pois permite verificar a contribui¢do parcial das lacunas (vj) e dos agregados
(vi) sobre o padrdo espacial global, ajudando a entender melhor a distribuicdo observada.
Valores significativos de Ia maiores e menores que um indicam agregagdo e regularidade,
respectivamente. Por outro lado, valores ndo significativos de Ia indicam aleatoriedade espacial
(Perry, 1998, 1995). A significdncia do indice de agregacdo foi avaliada por permutacdes de
Monte Carlo (Perry, 1998).

As associagOes espaciais interespecificas das espécies (entre si e com as propriedades
edaficas) avaliadas ao longo dos inventarios foram determinadas pelo Indice de Associagdo de
SADIE (Perry, 1997; Perry et al., 1999). Este indice calcula a sobreposicao de dois conjuntos de
dados e varia de +1 (associacdo positiva, p < 0,025) a -1 (associagdo negativa, p > 0,975).
Quando ocorrem sobreposicdes entre os conjuntos de dados (lacunas e agrupamentos), existe
associacao positiva, e quando os conjuntos de dados ndo coincidem, associa¢ao negativa (Perry

et al.,, 1999). A significancia foi avaliada por permutagdes de Monte Carlo e os calculos do
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indice de agregacdao e de associagdo foram computados no programa SADIEShell 1.2 (Perry,

1998; Perry et al., 1996). Para todas as analises utilizamos o nivel alfa de 5%.

Resultados

As espécies Brosimum rubescens e Protium pilosissimum mantiveram o padrdo espacial
aleatorio e agregado, respectivamente, em todos os inventarios (Tabela 1). Entretanto, a
distribuicdo espacial de Amaioua guianensis, Cheiloclinium cognatum e Tetragastris altissima
foi variavel entre os inventarios, principalmente apds os eventos de seca. A. guianensis exibiu
distribuicdo agregada nos quatro primeiros inventarios e aleatoria em 2013 e 2015 (Tabela 1). 7.
altissima em 1996, 2001 e 2004 distribuiu de forma aleatdria, e agregada nos trés ultimos
inventarios (Tabela 1). Por outro lado, a espécie Cheiloclinium cognatum exibiu o padrio

espacial aleatdrio em todos os inventarios, exceto em 2004, onde exibiu o padrao regular (Tabela

).

Tabela 1: Distribui¢io espacial (Indice de agregacdo) das cinco espécies mais abundantes ao
longo do tempo (1996, 2001, 2004, 2010 e 2013) de uma floresta monodominante na transi¢ao
Cerrado-Amazonia, Brasil. Valores significativos (p < 0.05) estdo representados em negrito.

Indice de agregagdo/Anos

Espécies 1996 2001 2004 2010 2013 2015
Amaioua guianensis Aubl. 229 253 222 181 1.05 0.90
Brosimum rubescens Taub. 1.27 1.19 1.15 089 0.89 0.92
Cheiloclinium cognatum (Miers) A.C.Sm 0.74 0.75 0.68 0.84 0.95 1.09
Protium pilosissimum Engl. 2.13 2.89 2.78 275 2.61 251
Tetragastris altissima (Aubl.) Swart 0.75 1.10 1.17 197 2.63 2.67

Padroes espaciais interespecificos

As espécies tipicas de sub-bosque aqui avaliadas (Amaioua guianensis e Protium
pilosissimum) estiveram negativamente associadas no espaco nos trés primeiros inventarios
(1996, 2001 e 2004), antes dos eventos de seca de 2005 e 2010 (Tabela 2). Ambas as espécies
também estiveram associadas a duas espécies tipicas do dossel, onde 4. guianensis apresentou-se
negativamente associada a Tetragastris altissima em 2010, e P. pilosissimum positivamente
associada com Brosimum rubescens em quase todos os inventarios e com 7. altissima em 2015
(Tabela 2). Estas duas espécies de dossel ainda estiveram negativamente associadas entre si em

2001 e 2004.
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Tabela 2. Associagdes espaciais interespecificas das cinco popula¢des mais abundantes ao longo
do tempo (1996, 2001, 2004, 2010 e 2013) em uma floresta monodominante na transi¢ao
Cerrado-Amazoénia, Brasil. Os valores significativos das associagdes espaciais positivas (+) e
negativas (-) estdo representados em negrito (alfa bimodal = 0.05). Acronimos: Amaioua
guianensis (Ag); Brosimum rubescens (Br); Cheiloclinium cognatum (Cc); Protium pilosissimum
(Pp) e Tetragastris altissima (Ta).

Inventarios

1996 2001 2004 2010 2013 2015
Ag-Br -0.18 -0.20 -0.14 0.10 0.16 0.17
Ag-Cc -0.02 -0.09 -0.12 0.22 0.21 0.11
Ag-Pp -0.59 -0.48 -0.55 -0.19 -0.12 0.21
Ag-Ta -0.20 -0.05 -0.00 -0.31 0.06 0.15
Br-Cc -0.09 0.02 -0.02 -0.13 -0.02 -0.25
Br-Pp 0.26 0.31 0.35 0.10 0.26 0.12
Br-Ta -0.11 -0.26 -0.35 -0.12 -0.11 -0.08
Cc-Pp 0.15 0.14 0.11 -0.24 -0.15 -0.18
Cc-Ta -0.14 0.13 0.11 0.02 -0.07 0.06
Pp-Ta -0.23 -0.05 -0.09 0.17 0.15 0.36

Espécies arboreas versus Propriedades eddficas

Verificamos associagdes espaciais significativas entre as espécies arboreas e as
propriedades edaficas, além de mudancgas nessas relagdes ao longo dos anos (Tabela 2). Amaioua
guianensis apresentou associagdo espacial negativa com o Ca, cascalho, Cu, K, Mg, Mn, pH e Zn
e atracdo espacial com o Fe (Tabela 2). Em 2004, verificamos uma ruptura na associacao
espacial dessa espécie com Mg e K, porém, essa relagdo foi reestabelecida nos inventarios
posteriores (Tabela 2). A. guianensis esteve relacionada com Cu e pH somente no ultimo
inventario e a relagdo dessa espécie com Fe, Mn e Zn sofreu uma redug¢do gradual entre os
inventarios (Tabela 2).

Brosimum rubescens apresentou associagao espacial positiva com Al, Ca, K e Mn, sendo
que a relagdo espacial dessa espécie com Ca foi significativamente reduzida nos inventarios de
2004, 2010 e 2013 (Tabela 2). Cheiloclinium cognatum nao apresentou relagdes espaciais com
nenhuma das propriedades edéficas avaliadas (Tabela 2). Protium pilosissimum apresentou
relacdo com cascalho, Ca, Mg, K, Mn e Zn em todos os inventarios. Contudo, essa espécie foi
positivamente associada com pH apenas em 2001. Finalmente, Tetragastris altissima esteve
positivamente associada com Ca, Cu, Mg, Mn, pH e Zn nos inventarios de 2010 e 2013 (Tabela

2).
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Tabela 2. Densidade, taxas anuais médias de mortalidade e recrutamento, e associagdes espaciais das cinco populacdes mais abundantes com as
propriedades edaficas ao longo do tempo (1996, 2001, 2004, 2010 e 2013) em uma floresta monodominante na transi¢do Cerrado-Amazonia, Brasil.
Letras iguais representam médias de densidade significativamente iguais por ANOVA de medidas repetidas. A significancia dos valores das
associacdes espaciais positivas (+) e negativas (-) estd representada em negrito (alfa bimodal = 0.05). Acronimos: Cascalho (Cas); Numero de
individuos vivos (N); Taxas Anuais Médias de Mortalidade (D) e Recrutamento (R); Amaioua guianensis (Ag); Brosimum rubescens (Br);
Cheiloclinium cognatum (Cc); Protium pilosissimum (Pp) e Tetragastris altissima (Ta).
Propriedades edaficas

Espécies Anos N D R CaMg Ca Mg K P Fe Mn Cu Zn Al pH Cas

1996 90a - - -0.50 -0.34 -0.32 -0.29 -0.07 0.27 -0.32 -0.16 -0.33 -0.10 -0.13 -0.29

2001 85a 142 024 -0.50 -0.39 -0.36 -0.28 0.01 0.29 -0.35 -0.06 -0.39 0.06 -0.02 -0.29

Ag 2004 78a 582 0 -0.49 -0.36 -0.25 -0.22 0.02 0.30 -0.25 -0.07 -0.36 0.08 0.00 -0.29

2010 57b 129 0 -0.25 -0.34 -0.34 -0.39 -0.11 0.09 -0.23 -0.24 -0.32 0.04 -0.09 -0.29

2013 39bc 29.47 11.54 0.06 -0.05 0.01 0.03 -0.23 -0.04 0.04 -0.11 -0.06 -0.05 0.17 -0.09

2015 34c 1377 148 0.25 0.03 -0.01 0.18 -0.22 0.03 0.16 0.23 -0.05 -0.17 -0.29 0.08

1996 228a - - 0.40 031 022 040 0.15 0.03 034 0.02 0.25 0.29 -0.15 0.19

2001 221a 054 O 041 031 024 040 0.12 -0.01 0.35 0.02 0.24 0.25 -0.10 0.13

Br 2004 220a 0.76 0.15 0.29 0.23 0.19 032 0.11 0.08 0.30 0.01 0.13 0.24 -0.05 0.03

2010 201b 3.2 0.08 033 0.14 022 035 024 -0.01 0.23 -0.03 -0.01 0.29 -0.08 0.10

2013 191bc 343 0 032 0.18 024 039 0.19 -0.00 0.30 -0.02 0.03 0.17 -0.00 0.24

2015 191c 0 0 0.27 0.15 0.22 0.39 0.14 0.04 0.28 -0.01 -0.06 0.22 0.02 0.14

1996 6la - - 0.14 0.14 -0.06 -0.10 -0.17 -0.16 -0.06 -0.07 -0.27 -0.14 0.09 -0.03

2001 62a 0.5 084 0.17 -0.02 0.08 -0.02 -0.22 -0.27 0.05 -0.09 -0.08 -0.20 0.08 -0.08

Cc 2004 62a 054 1.09 0.16 -0.07 0.00 -0.03 -0.08 -0.16 -0.01 -0.14 -0.13 -0.12 0.01 -0.04

2010 58a 3.85 149 -0.15 -0.14 -0.08 -0.08 -0.27 -0.21 0.00 -0.17 -0.06 -0.10 0.05 -0.05

2013 52a 88 1.3 -0.20 -0.36 -0.21 -0.23 -0.51 -0.14 -0.20 0.02 -0.17 -0.31 0.27 -0.26

2015 Sla 194 099 -0.17 -0.22 -0.09 -0.09 -0.39 -0.08 -0.08 0.13 -0.17 -0.30 0.35 -0.11

1996 49b - - 0.54 043 043 040 0.11 -0.03 0.45 022 0.29 0.05 021 0.34

2001 74bc -3.78 4.64 048 0.53 0.54 0.47 0.14 0.06 0.57 030 0.41 0.05 0.28 0.44

Pp 2004 98ac -9.06 9.77 0.62 0.54 0.50 0.45 0.19 -0.07 0.54 0.17 0.51 0.13 0.11 0.41

2010 121a -1.79 553 039 0.53 0.46 0.41 0.09 0.00 0.56 0.23 053 0.12 0.20 0.45

2013 112a 1041 5.01 042 0.50 0.48 049 0.06 0.18 0.53 0.22 0.57 0.12 0.17 047

2015 122a -2.21 6.67 032 0.52 0.49 043 0.13 -0.10 0.50 0.20 0.52 0.13 0.18 0.50
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Ta

1996
2001
2004
2010
2013
2015

41a
42a
42a
42a
44a
48a

0.76
3.28
1.23
2.44

1.26
3.28
1.65
5.61
4.45

-0.04
0.09
0.10
0.26
0.31
-0.31

0.04
0.05
0.01
0.32
0.55
0.47

0.10
0.09

0.02 -0.02

0.35
0.56
0.46

0.05
0.04

0.19
0.45
0.42

-0.06
-0.11
-0.17
-0.08
-0.02
-0.09

-0.27
-0.25
-0.26
-0.13
-0.26
-0.22

0.03
0.03
0.03
0.37
0.54
0.48

0.20
0.15
0.13
0.29
0.26
0.28

0.26
0.15
0.08
0.33
0.51
0.49

-0.03
-0.10
-0.13
-0.11
-0.04
-0.12

0.10
0.08
0.20
0.34
0.31
0.35

0.08
0.04
0.07
0.23
0.42
0.38
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Discussao

Padroées espaciais intraespecificos

Nossos resultados mostram que as populagdes avaliadas exibiram variagdes nos padroes
espaciais intraespecificos entre os inventarios e as classes de distancias. Isto demonstra as
diferentes estratégias utilizadas pelas populagdes na ocupagao do espacgo ao longo do tempo. Por
exemplo, as mudancas nos padrdes espaciais intraespecificos de Protium pilosissimum, entre as
classes de distancias, podem estar ligadas com as varia¢des na densidade dessa espécie entre os
inventarios. Neste caso, o aumento na densidade entre os inventdrios pode ter alterado as
proporgdes iniciais de individuos entre os estagios de vida e, consequentemente, influenciado a
distribuicdo espacial da populacdo. Este fato esta relacionado com o aumento na competi¢ao
intraespecifica entre os estdgios de vida que pode provocar alteragdes nos padrdes espaciais
conforme a escala avaliada (Clyatt et al., 2016; Johnson et al., 2014).

Por outro lado, as mudangas nos padrdes espaciais intraespecificos da maioria das
populacdes e na densidade de Protium pilosissimum entre os inventarios, demonstram a
influéncia relativa desse parametro sobre os padrdes espaciais intraespecificos de populagdes
arboreas. A agregacdo intraespecifica das populacdes avaliadas entre as classes de distancias
pode estar ligada com a dispersdo zoocorica, caracteristica de todas as espécies aqui avaliadas,
que aumenta a dependéncia espacial dos individuos em microescala, com a concentracdo de
diasporos nos locais onde os animais permanecem por mais tempo (e.g. poleiros e ninhos)
(Nathan e Muller-Landau, 2000; Russo e Augspurger, 2004). A presenga de pequenos agregados,
como os de Amaioua guianensis (7.1 m), confirma este resultado e sugere que o recrutamento da
espécie ocorre em curtas distancias. Contudo, a aleatoriedade e a regularidade espacial
observadas nas maiores distancias para essa espécie pode estar relacionada com o autodesbaste
no qual os individuos recrutas sao submetidos a medida que os estdgios de vida avangam,
confirmando as predi¢cdes do modelo Janzen-Connell (Getzin et al., 2014; Lara-Romero et al.,
2016).

Por outro lado, a mudanga do padrdo espacial aleatdrio para o agregado, observado para
Cheiloclinium cognatum, ap6s os eventos seca, pode ser um indicativo de que este disturbio
concentrou a mortalidade nos locais de maior estresse hidrico no habitat (Challis et al., 2016;
Luo e Chen, 2015; Panayotov et al., 2016). Isto pode ter conduzido a agregacdo dos individuos
da espécie, mesmo sob os efeitos denso-dependentes, uma vez que a agregacao de sobreviventes
pode estar mais diretamente relacionada com a preferéncia por héabitats do que pela mortalidade
dependente da densidade (Luo et al., 2012). Resultados similares foram encontrados por Elias et

al. (2013) em um cerraddao na transicdo Amazonia-Cerrado. Os referidos autores descreveram
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que eventos de seca condicionaram a agregacao de espécies arboreas ao longo do tempo,
confirmando a sensibilidade dos padrdes espaciais intraespecificos em predizer esses disturbios,
conforme sugerido por Flugge et al. (2012).

O padrao espacial predominantemente aleatorio ou regular de Brosimum rubescens, entre
os inventarios, ¢ um indicativo de que a mortalidade dependente da densidade ¢ o principal
determinante da distribuicdo espacial dessa espécie. Este fato pode estar relacionado com a
distribuicdo horizontal unimodal da espécie ¢ da dominadncia do dossel na area de estudo
(Marimon et al., 2001b). Desse modo, a maioria dos individuos da populagdo esta em estagios de
vida intermediarios ou avangados, os quais geralmente distribuem-se de forma aleatoria ou
regular (Clyatt et al., 2016; Getzin et al., 2011). Entretanto, a auséncia de agregagdo e a presenga
de regularidade espacial nos inventarios apds os eventos de seca, sugerem que o processo de
mortalidade dependente da densidade foi intensificado por estes distarbios. Por outro lado,
considerando as predi¢des de JC, este resultado pode estar retratando o avango natural dos
individuos entre os estagios de vida ao longo do tempo. Isto também explica a aleatoriedade
intraespecifica de Tetragastris altissima em todas as classes de distdncia no primeiro inventario e
a regularidade nos inventérios posteriores. Neste caso, 0 avango no estagio de vida aumentou os
niveis de competicdo intraespecifica e favoreceu a aleatoriedade ou regularidade espacial (Clyatt
et al., 2016; Johnson et al., 2014). Por outro lado, a agregacdo nas maiores distancias pode estar
indicando o tamanho dos agregados da espécie e confirma a importancia da escala nesse tipo de

avaliacdo (Hao et al., 2007).

Padroes espaciais interespecificos

Nossos resultados mostram as relacdes tipicas das populacdes entre os estratos de dossel
e subdossel. Por exemplo, a associacdo negativa entre as espécies do mesmo estrato, como
Brosimum rubescens e Tetragastris altissima no dossel, e Amaioua guianensis e Protium
pilosissimum no subdossel, ¢ uma evidéncia de que essas espécies possuem nichos semelhantes.
Requerimentos de luz similares podem ter induzido a competi¢do entre espécies de dossel em
uma floresta subtropical, condicionando a repulsdo espacial entre os seus individuos (Siihs e
Budke, 2011). Da mesma forma, espécies congéneres apresentam elevado grau de competi¢ao
interespecifica culminada pelas semelhancas troficas entre elas (J. Zhang et al., 2010). Por outro
lado, a associagdo positiva entre as espécies de estratos diferentes (e.g. Brosimum rubescens e
Protium pilosissimum; Tetragastris altissima e Amaioua guianensis) indica diferenciagdo de
nichos. Isto garante o compartilhamento do espago, devido a especializagdo de habitat das
espécies e confere com os resultados observados em ecossistemas florestais (Lan et al., 2012;

Liu e Slik, 2014; Martinez et al., 2010; Z. H. Zhang et al., 2010). Além disso, as espécies de
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dossel podem estar facilitando o estabelecimento das espécies de subdossel nas areas sob suas
copas (e.g. nurse effects) ao criar condigdes microambientais que beneficiam as interagdes
positivas entre as mesmas. Este tipo de interagdo ¢ a mais comum entre espécies arboreas e pode
ser um dos determinantes da elevada diversidade alfa encontrada em florestas tropicais (Liu e
Slik, 2014; Wright, 2002).

No entanto, as mudangas nas associagdes espaciais interespecificas das espécies avaliadas
entre os inventarios podem estar relacionadas com o crescimento e recrutamento dos individuos
ao longo do tempo. Individuos jovens apresentam maiores associagdes espaciais positivas do que
negativas em relacao aos adultos, indicando que nesse estagio de vida os individuos apresentam
maior amplitude de nicho e capacidade de regeneragdo (Hao et al., 2007). Este fato evidencia os
efeitos do modelo JC, que provocam alteragdes nos padrdes espaciais interespecificos das
populagdes de acordo com o tamanho dos individuos e da escala avaliada (Getzin et al., 2014;
Hao et al., 2007). Isto demonstra que as interacdes interespecificas estdo sujeitas a variagdes ao
longo do tempo conforme as oscilagdes demograficas das espécies (estagios de vida) retratando a
dindmica espacial natural das populagdes. Além disso, tal como observado na distribui¢ao
espacial e discutido acima, essas mudangas nas associagdes espaciais interespecificas podem
estar relacionadas com os eventos de seca que ocorreram na regido em 2005 e 2010 (Lewis et al.,
2011; Zeng et al., 2008). Xie et al. (2015) verificaram que o estresse hidrico aumenta a
facilitagdo em areas desérticas e Miriti (2007) descreve mudangas nas associagoes
interespecificas de arbustos ao longo do tempo e apds um evento extremo de seca, demonstrando

a importancia desses eventos climaticos nas relagdes temporais e espaciais de espécies arboreas.

Espécies arboreas versus propriedades edaficas

Os padroes espaciais interespecificos das espécies arboreas com as propriedades edaficas
evidenciam a influéncia do hdébitat na distribuicdo espacial das espécies e retratam as
especificidades de nichos das populacdes estudadas. Por exemplo, as associagdes espaciais
negativas de Amaioua guianensis com o Ca, K, Mg, pH e cascalho sdo indicativos de que sua
distribuicdo espacial independe de alguns parametros edaficos e provavelmente prefere ocupar
locais menos drenados. O horizonte A do solo da area de estudo ¢ raso (~80 cm) e apresenta
elevadas concentragdes de lateritas hidromorficas, o que favorece a drenagem mediante a sua
posicdo topografica (Marimon-Junior, 2007). Desse modo, a distribuicdo espacial de A.
guianensis no presente estudo pode estar sendo definida por este pardmetro, e explica sua
repulsdo espacial com o cascalho. Resultados semelhantes foram observados por Botrel et al.
(2002), que descreveram relagdes negativas de espécies da familia Rubiaceae com a soma de

bases e a drenagem do solo em uma Floresta Estacional Semidecidual em Minas Gerais. Desse
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modo, este resultado pode ser um indicativo da sensibilidade de espécies de subdossel a
restricdes hidricas (Tobin et al., 1999), principalmente diante das secas severas registradas ao
longo dos inventarios (Lewis et al., 2011; Zeng et al., 2008). Por outro lado, as associagdes
espaciais positivas de A. guianensis com o Fe pode ser um indicativo de preferéncia de habitat
ligada aos beneficios desse elemento na fotossintese, producao de folhas e floragdao (Belkhodja et
al., 1998; Molassiotis et al., 2006). Neste caso, a associacdo espacial positiva com o Fe pode ser
uma estratégia da espécie para evitar redugdes nas taxas fotossintéticas, uma vez que ela ocorre
no subdossel e com acesso restrito a luminosidade. No entanto, Protium pilosissimum
compartilha o mesmo estrato (subdossel) com A. guianensis € ndo esteve associada a este
elemento, o que evidencia as diferengas nutricionais relativas aos nichos das espécies nesse
estrato.

A auséncia de associacdes espaciais negativas e as associacdes positivas de Brosimum
rubescens com Ca, K e Mn podem justificar a monodominadncia e o padrdo espacial
intraespecifico aleatorio dessa espécie. Ca e K s3o importantes moduladores da estrutura de
espécies arboreas em florestas tropicais (Lloyd et al., 2015; Santiago et al., 2012; Wright et al.,
2011), atuando com o Mn no crescimento, transporte de carboidratos, fotossintese, trocas
gasosas, controle hormonal e, principalmente, na resisténcia a doengas (Malavolta et al., 1997).
Portanto, a associagdo positiva dessa espécie com esses elementos, principalmente o K, pode
estar favorecendo o sucesso reprodutivo e a elevada abundancia, respondendo diretamente pela
sua monodominancia na area de estudo. Isto confere com os resultados encontrados por
(Marimon et al., 2001a), que registraram elevadas concentracdes de K e Mn nas folhas de B.
rubescens e que estas geralmente refletem as concentragdes ao nivel do solo (Brady e Weil,
1996).

A auséncia de associagdes espaciais de Cheiloclinium cognatum com as propriedades
edaficas no presente estudo indica que outros fatores, ndo mensurados, respondem pela sua
distribuicao. Essa espécie ¢ generalista e ocorre em diferentes fitofisionomias no Bioma Cerrado
(Oliveira-Filho e Ratter, 2002; Ratter et al., 2003), o que evidencia a amplitude de nicho da
mesma e pode explicar a auséncia de associagdes espaciais com as propriedades edaficas aqui
avaliadas.

As mudangas temporais nas relagdes espaciais das populagdes com as propriedades
edaficas, evidenciam a dinamica espacial e provavelmente estdo relacionadas com o
desbalanceamento nas proporgdes de individuos entre os estagios de vida. Dessa forma, a
relevancia das propriedades edaficas em determinar os padrdes espaciais intraespecificos pode
estar variando entre os estagios de vida, tal como observado por Kanagaraj et al. (2011). Estes

autores verificaram que a relagdo das populagdes arboreas com o habitat reduz com o avango no
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estagio de vida devido ao aumento na competicao intraespecifica impulsionada pela mortalidade
dependente da densidade. Um bom exemplo disso sdo as associagdes espaciais positivas de
Tetragastris altissima com Ca, Mg, Mn, Cu, Zn e pH, registradas somente nos dois ultimos

inventarios e provavelmente relacionadas com o recrutamento nesse periodo.

Conclusao

1. As mudancgas temporais nos padrdes espaciais intraespecificos das espécies avaliadas
ndo foram relacionadas com as variagdes na densidade (exceto para Protium pilosissimum), o
que sugere que outros processos, como a mortalidade dependente da densidade, sobressaem
sobre este parametro; 2. Espécies do mesmo estrato (e.g. Amaioua guianensis e P. pilosissimum)
e de estratos diferentes (e.g. Brosimum rubescens e P. pilosissimum) apresentaram associagoes
espaciais negativas e positivas entre si, o que indica a ocorréncia de padrdes de semelhanga e
diferenciagdo de nicho, respectivamente; 3. As associagdes espaciais entre as espécies € as
propriedades edaficas avaliadas (e.g. B. rubescens ¢ Mn) evidenciam a preferéncia de hébitats
das espécies; 4. A manutencao dessas relagdes ao longo do tempo (e.g. 4. guianensis e cascalho;
B. rubescens e K) sao indicativos da relevancia do habitat em determinar os padrdes espaciais

intraespecificos de populagdes arboreas.
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CONCLUSAO GERAL

Os resultados dos dois capitulos dessa dissertagdo permitem avangar na compreensao de
como o clima, caracteristicas edaficas e a dindmica temporal atuam sobre os padrdes espaciais
intra e interespecificos de populagdes arboreas de florestas da transigdo Amazonia-Cerrado.
Populagdes arboreas em florestas submetidas a maiores variagdes climaticas (temperatura e
precipitacdo) tendem a apresentar distribuigdes espaciais intraespecificas varidveis e associagdes
espaciais positivas com outras espécies. As predi¢des do clima e das caracteristicas edaficas
sobre os padrdes espaciais intraespecificos respondem pelas excegdes observadas no modelo
Janzen-Connel (agregacao e regularidade). A estruturagdo em forma de nichos, observada nas
florestas estudadas responde pela presenca de associagdes espaciais interespecificas, sendo que
as repulsdes espaciais entre espécies do mesmo estrato e as atragdes entre espécies de estratos

diferentes evidenciam o compartilhamento e diferenciagdo de nichos, respectivamente.
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Normas gerais da revista cientifica utilizada para redagdo dos artigos que compde a
presente dissertagao.
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