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Resumo

Os fatores determinantes da distribuicdo de espécies sdo continuamente
questionados por pesquisadores. O que sabemos é que dependendo da escala de
abordagem tais padrées podem responder com diferentes magnitudes. Fizemos trés
abordagens com diferentes delineamentos experimentais com uma espécie de planta
comum do subosque da Amazénia central. Os resultados indicam que plantulas podem
crescer menos quando sozinhas em ambiente natural, entretanto, estes resultados nao
foram observados experimentalmente. A frequéncia e intensidade reprodutiva foram
inconstante espacial e temporalmente, onde entre os efeitos de vizinhanga, a luz
explicou a maior parte de sua variagdo. A abordagem desses mecanismos em grande
escala torna-se menos representativa devido a distribuicdo dos componentes do solo
associados as variagdes altimétricas na paisagem definir os padrées de sua distribuigéo.
Entretanto a emergéncia de plantulas depende do numero de individuos aptos a
reproducdo, que por sua vez depende de condi¢cdes favoraveis de solo e altimetria ao
longo da paisagem. Dentro desse cenario, os motivos determinantes dos padrdées que
definem seu crescimento, reproducgao e distribuicdo de H. acuminata sao analisados nos

trés capitulos que aqui seguem.



Abstract:

The determinants of species distribution are continually questioned by
researchers. What we know is that depending on the scale of approach such patterns
may respond with different magnitudes. We did three approaches with different
experimental designs with a common understory plant specie in central Amazonia. In the
first chapter, we tested for the density-dependece on growth and mortality of seedlings.
The results indicate that seedlings can grow less when alone in the natural environment,
however, not observed experimentally. The second chapter, we describe the effects of
neighborhood in reproductive effort. The reproductive frequency and intensity proved
inconsistent spatially and temporally, the light was best explained the variation between
neighborhood effects. And finally we explore the explanatory factors on Heliconia
acuminata L. C. Richard (Heliconiaceae), distribution in mesoscale and landscape scale.
The mechanims approach on a landscape scale becomes less representative by soil
components distribution associated with altimetry in landscape set distribution patterns.
The seedling emergence spatial pattern overlaps with the density in breeding and
reproductive individuals, increase in occupancy around these individuals, independent of
sample scale. In this scenario, we analized the density-dependence effects, neighbor

effects and explanatory factors on H. acuminata in the three following chapter.



Introducéo geral

Os fatores que influenciam os padrbes de distribuicdo dos organismos na
natureza sempre intrigaram desde os primeiros botanicos naturalistas com também vém
levantando varios questionamentos pelos atuais pesquisadores. Diversas causas podem
ser enumeradas como determinantes para os padrdes de distribuicdo dos organismos na
natureza, mas a influéncia de cada um desses fatores vai depender da escala de estudo.
Em escala global, a qual relaciona-se com diferengas em temperaturas, precipitacéo e
insolacdo e as barreiras fisicas, oriundas das formagdes continentais, condicionaram
formagbes de biomas propicios a distribuicdo especifica de organismos. Além disso, os
padrbes de distribuicdo atualmente encontrados em escala global podem ser reflexos de
pretéritos pulsos de expansao e retracdo das vegetagdes regidas pelo clima e,
consequentemente, de seus organismos (Haffer, 1969; Porto et al., 2013). Por outro
lado, em escala regional no nivel ecossistémico, no qual uma espécie possa ocorrer €
esperado que a densidade dos individuos da populagéo nao tenha distribuicao uniforme,
pois a probabilidade de estabelecimento relaciona-se positivamente com a densidade
(Courchamp et al., 2008). Para as plantas terrestres, fatores deterministicos ambientais
foram mostrados como determinantes para a distribuicdo de plantas terrestres tal como a
variacdo nos gradientes ambientais (Vormisto et al., 2000; Jones et al., 2008), mas
fatores estocasticos principalmente relacionados a limitagdo de sispersdao também sao
considerados efetivamente determinantes (Clark et al., 1999b; Nathan & Muller-Landau,

2000).



Ao nivel populacional e individual, relagées refinadas podem surgir, como a
competicao interespecifica em plantas movidas pelos efeitos da densidade (Comita et
al., 2010; Piao et al., 2013), principalmente em seus periodos iniciais de
desenvolvimento (Matos et al, 1999), que podem passar para outros estagios
ontogenéticos e afetar a populacdo adulta (Sletvold, 2005). Dessa forma, as relagdes
dependentes da densidade em plantulas justificam os aspectos criticos da manutengao

da diversidade em florestas tropicais (Harms et al., 2000).

Além das relacbes de densidade, caracteristicas reprodutivas s&o cruciais para
definir os padrdes de distribuicdo. Plantas com alta fecundidade, por exemplo, podem
apresentar maior probabilidade de ocupagao de novas areas (Sagnard et al., 2011). No
entanto, o desempenho reprodutivo depende das condigdes ambientais localmente, tais
os tipos de solos, quantidade de luz incidente e densidades inter e intraespecifica
(Casper & Jackson, 1997; Uriarte et al., 2004; Castillo et al., 2010), que também regulam
a quantidade de propagulos que se ajustam as taxas de recrutamento (Silander &

Pacala, 1985).

Em escala superior a de vizinhanca, a distribuigdo em mesoescala ~ 10 km? em
nivel de comunidade de plantas arbdreas e herbaceas séo definidas pelos componentes
do solo e variagdes topograficas (Costa et al., 2005; Bohlman et al., 2008). Entretanto,
nossa espécie focal, uma herbacea muito comum no subosque amazénico (Heliconia
acuminata L. C. Richard (Heliconiaceae)) ndo teve sua distribuicdo explicada em
trabalhos em nivel de comunidade. Essa espécie distribui-se por todas as fisionomias
amazolnicas, possui dependéncia de polinizagado e dispersao realizada por aves. Sua
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ampla distribuicio reflete eficiéncia nos processos colonizagcdo, entretanto & muito
sensivel aos efeitos de fragmentacgao, foco principal das pesquisas realizadas com essa
espécie na Amazbnia central. O desenho amostral das pesquisas realizadas com
Heliconia acuminata até entdo ndo possuiam delinemento considerando o fator espaco,
bem como distancia entre os individuos coespecificos ou heterospecifico enfatizando os
fatores determinantes de sua distribuicdo e reproducdao na paisagem em diferentes

escalas.

Nesse estudo seguimos a definicdo de escala proposta por Kollmann (2000)
sendo: escala da paisagem (0.01-1000 km?), escala de habitat (10-10.000 m?) ou
mesoescala, muito utilizado para regides botanicas com similaridades em alguns grupos
vegetais (Clark et al., 1995; Costa, 2006) e microhabitat (0.01-10 m?), aqui chamado de
vizinhanga. Nessa recente revisdo Kollmann (2000) enfatizou a necessidade de
amostragem em multiplas escalas para entender os fatores determinantes da distribuigao
populacional. Assim, desconsiderar o papel da escala de observagdo pode gerar viés
nas inferéncias estatisticas que serdo transferidas as explanagdes das perguntas
ecoldgicas (Fortin & Dale, 2005). Dentro desse contexto, analisamos fatores que podem
afetar a distribuicdo espacial de H. acuminata em trés abordagens, envolvendo todas as

fases de seu desenvolvimento segundo as respectivas escalas plausiveis de abordagem.

O estudo foi conduzido em cinco sitios que compreendem as areas de floresta
continua do Projeto Dindmica Bioldgica de Fragmentos Florestais - PDBFF (Figura 1).
Esses sitios sdo compostos por grades de trilhas que permitem facilmente o acesso a
floresta. Isso despertou o interesse em desenvolver o estudo nessas areas, aproveitando
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tais condicdes propicias para a realizacdo dos estudos em diferentes escala da
paisagem. Além disso, esse estudo é a continuidade do sub-projeto Heliconia o qual
vem sendo desenvolvido desde a década de 90 sob coordenagao do Dr Emilio Bruna da

Universidade da Florida.

Dentro desse contexto, os trés estudos apresentado aqui foram desenvolvidos em
trés diferentes escalas espaciais (Figura 1). O Capitulo | trata dos efeitos dependentes
da densidade durante os dois primeiros anos de desenvolvimento em fase de pléantula
(Figura 2). Para tal, realizamos experimentos de crescimento e monitoramos a mesma
coorte por dois anos em parcelas demograficas. O Capitulo Il mensura como os efeitos
de vizinhanga definem o desempenho reprodutivo (Figura 3). Para isso, acompanhamos
a fenologia da floragdo em trés sitios durante trés anos e coletamos dados dos
componentes do solo, densidade ao entorno de cada individuo e mensuramos a
incidéncia de luz para andlise em nivel individual. Finalmente, o Capitulo Il apresenta
explanagdes sobre o que determina sua distribuigho e ocupagdo em parcelas
distribuidas numa escala de 50 km em sentido leste-oeste da Amazdbnia central.
Monitoramos todas as fases de seu desenvolvimento durante duas estagdes

reprodutivas



Reservas

Capitulo |

Capitulo Il

Cap|tulo n Google earth

Data das imagens: 4/9/2013 21 M 171259.03 m E 9738026.92 m S elev 107 m altitude do ponto de visdo 41.78 km

Figura 1: Mapa com a localizagao das areas amostradas.




Figura 2: Plantulas de H.acuminata crescendo em potes experimentais.

Figura 3: Individuo reprodutivo de H.acuminata com flores e frutos maduros.
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Abstract:

Density-dependence is an important mechanism regulating plant populations, particularly at the
seedling stage. However, there have been few simultaneous studies of density- dependence
conducted with both natural and experimental same cohorts. We explored density-dependent
growth rates and mortality in the seedlings stage of the Amazonian understory herb Heliconia
acuminata L. C. Richard (Heliconiaceae). In their natural environment, seedlings growing together
grew than those growing alone. This pattern, however, was not evident in density-manipulation
experiments. Nevertheless, experimental seedlings respond sensitively to changes in density
compared to foliar RGR and relationship leaves/shoots+roots, however, become sensitive after
second growth year and not affect the growth. In nature, H. acuminata is frequently found in
clumps of individuals. Thus, the positive effect of density on demography may reflect underlying
habitat favorability. Our data suggest that the results of the competition occurring in nature may
be different than experimental studies thus considering only one growth condition may limit
inferences of actual regulatory mechanisms of density-dependence in seedlings.

Key words: Amazonia, relative growth rate, density-dependence, herb, seedling.
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Introdugao

As densidades locais dos organismos exercem forte influéncia no padréo espacial na
paisagem (Volkov et al., 2005; Gaston et al., 2006; Zhu et al., 2010). Esses efeitos podem ser
particularmente intensos em organismos sésseis como plantas terrestres (Jenkins et al., 1999;
Sletvold, 2005; Spencer et al., 2006; Berven, 2009; Korpela et al., 2010; Lobon-Cervia, 2010), em
que a taxa de mortalidade tende a aumentar com agregacéo da densidade dos vizinhos causada
principalmente pela competicdo por nutrientes (Dwyer et al., 2010). Plantas capazes de
sobreviver em altas densidades podem apresentar seu crescimento reduzido (Pico & Retana,
2008) e diferentes padrdoes de alocagédo de raizes, ramos e folhas (Mahall & Callaway, 1992;
Schenk et al., 1999; Gersani et al., 2001; Morschhauser et al., 2009). Embora muitos estudos
destaquem os efeitos negativos dependentes da densidade, as plantas também podem ser
beneficiadas. Em grupos com altas densidades, por exemplo, pode haver efeitos da facilitagéo,
onde plantas sofrem menos herbivoria per capita ou estresse ambiental (Peters, 2003; Anderson,
2009; Chaneton et al.,, 2010). Este potencial de custo ou beneficio na variacdo local na
densidade de plantas poderia desempenhar um papel chave na dindmica populacional e,
posteriormente, na coexisténcia entre as espécies, em particular, nos sistemas tropicais (Webb &

Peart, 1999; Metz et al., 2010; Terborgh, 2012).

A magnitude ou direcao da dependéncia da densidade pode variar com os diferentes
estagios ontogenéticos (Berven, 2009). Na fase inicial as plantulas sdo especialmente sensiveis
a esses efeitos (Matos et al., 1999; Luo et al., 2012), que podem persistir de um ano para outro
(Sletvold, 2005). Muitos estudos a respeito da dependéncia da densidade quantificam o
desempenho de plantulas ocorrentes em agregados naturais (Webb & Peart, 1999; Uriarte et al.,
2005; Paine et al., 2012; Piao et al., 2013). Essas pesquisas tém fornecido uma visao Unica para
muitos processos da densidade, incluindo: plantulas de fases distintas, quantidades desiguais de
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recursos abaixo do solo, danos passados e outros fatores que podem influenciar a atividade

dessas plantas (Goldberg et al., 2001; Ramula & Buckley, 2009).

Para controlar a idade é possivel utilizar agregacoes estabelecidas experimentalmente ou
dados de estudos demograficos, no qual seja possivel identifica-las como da mesma coorte.
Ambas as abordagens tém pontos fortes e fracos. Um exemplo € o estabelecimento experimental
de agregados de plantulas em mesocosmos que pode assegurar a homogeneidade de recursos
abaixo do solo e diversidade genética (Packer & Clay, 2000; Silva et al, 2004). Ja as
estabelecidas naturalmente permitem trabalhos em escalas espaciais maiores (Sagnard et al.,
2011) ou a sequéncia de um maior niumero de plantulas (Augspurger, 1984). O emprego em
conjunto dessas abordagens complementares pode fornecer uma imagem diferenciada da

maneira como os efeitos da densidade atuam sobre o crescimento e mortalidade das plantulas.

A dependéncia da densidade parece ser, particularmente, prevalente nas florestas
tropicais, como evidenciado por estudos com efeitos negativos ou positivos (John et al., 2002;
Volkov et al., 2005; Norghauer et al., 2006; Comita et al., 2010; Gonzalez et al., 2010; Swamy &
Terborgh, 2010). A maior parte desses estudos, entretanto, estdo sendo conduzidos com arvores
ou plantas lenhosas. Mais de 25% de toda diversidade de plantas tropicais sdo herbaceas
(Gentry & Emmons, 1987), e muitas delas sdo encontradas em densidades coespecificas
(Tsvuura et al., 2012). Dessa forma, temos apenas uma compreensao limitada de como a

dependéncia da densidade influencia o desempenho de plantulas em taxons herbaceos.

Para abordar a questdo, utilizamos tanto coortes naturais quanto experimentais de
Heliconia acuminata, herbacea de subosque amazonico. Esta espécie tem sido objeto de
estudos de longa duragéo, em que o recrutamento € mapeado em escala proxima a centimetros,
proporcionando um sistema ideal para acessar a dependéncia da densidade dentro da coorte em

ambiente natural. O processo para gerar um grande numero de plantulas de H. acuminata é
15



relativamente simples (Bruna, 2002), o que torna possivel a realizagdo de experimentos com
manipulacdo de densidade de plantulas no local, enquanto que as condi¢des ambientais podem
ser controladas. Nexte contexto, adotamos o sistema de H. acuminata para abordar as seguintes
questdes: (1) O aumento da densidade afeta negativamente o crescimento e sobrevivéncia de
plantulas de H. acuminata? Trabalhamos com a hipétese de que uma maior densidade de
plantulas em populagbes naturais e experimentais estaria associada com menor crescimento e
maior mortalidade. (2) A assimetria alomeétrica, ou alocacdo de biomassa (razéo entre raizes /
folhas + rebrotos), aumenta com a agregacédo da densidade de plantas experimentais? Nossa
hipétese, é que o aumento da densidade levaria a dois possiveis caminhos: uma maior alocagao
de biomassa para folhas e troncos devido a competi¢cao por luz, ou o aumento das raizes para

absorg¢ao de nutrientes, visto que os solos sdo homogeneizados.

Material e métodos

Area de estudo e espécie: Esse estudo foi conduzido nas areas de florestas continuas do
Projeto Dindmica Biologica de Fragmentos Florestais (PDBFF), localizado a cerca de 80 km a
norte de Manaus, AM, Brasil (2° 30' S, 60° W). A vegetacéao é classificada como florestas de terra
firme n&o alagavel, com dossel em torno de 45 metros e subosque dominado por palmeiras sem
caules (Gascon & Bierregaard, 2001; Laurance et al., 2002). Os solos da area sido oxissolos
pobres em nutrientes e com baixa capacidade de retengcdo de agua (Chauvel et al., 1987;
Fearnside & Leal-Filho, 2001). A temperatura média € de 26° C (19-39° C), e a média
pluviométrica entre 1900 e 2300 mm com pronunciada estagdo seca nos meses de junho a
dezembro. Um completo sumario do histérico das reservas do PDBFF pode ser encontrado em
(Gascon & Bierregaard, 2001).

Nossa espécie focal € Heliconia acuminata L. C. Richard (Heliconiaceae), uma herbacea

perene comum encontrada nas florestas da Amazoénia central que vem sendo objeto de estudo
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de longa duragao em parcelas demograficas nas reservas do PDBFF (Bruna & Kress, 2002;
Bruna, 2003). H. acuminata é hermafrodita e autoincompativel sem reprodugado clonal
(vegetativa). Frutifica de abril a junho, quando suas sementes sao dispersas por aves (Uriarte et
al., 2011) e germinam depois de 6 a 7 meses no inicio do periodo chuvoso. Experimentos de
campo revelaram que sementes ndo germinadas no primeiro ano raramente germinam no
segundo, exceto se ficarem protegidas artificialmente para ndo serem enterradas entre as folhas
(Bruna, 2002).

Padrdo natural de crescimento e mortalidade: Para avaliar como a densidade influenciou
o crescimento e sobrevivéncia de plantulas recrutadas naturalmente, acompanhamos as coortes
nascidas em 2008 em quatro parcelas de 0,5 ha localizadas em area de floresta continua do
PDBFF: uma parcelas localizada na reserva Florestal (#1113), uma parcela localizada na reserva
Cabo Frio (#3402) e duas parcelas localizadas na reserva do Km 41 (#1501). Para uma
descricdo completa de essas parcelas demograficas consultar (Bruna, 2002). Nés monitoramos o
tamanho de todas as plantulas em trés ocasides: janeiro de 2008, janeiro de 2009 e janeiro de
2010. As plantas nascidas em 2008 foram monitoradas por dois anos (2008-2010) e foram
chamadas de Coorte 1, ja as que nasceram em 2009 foram monitoradas por apenas um ano
(2009-2010) e chamada de Coorte 2,. Para essas plantulas foram atribuidas duas categorias de
densidade: aquelas que cresceram isoladas e as que cresceram em pares (com menos de 10 cm
entre elas e auséncia de outras plantas de H. acuminata dentro de um raio de 100 cm de cada
tratamento. A planta crescida isolada e uma das que se desenvolveu em pares foi selecionada,
aleatoriamente, como planta focal para analise da taxa relativa de crescimento da altura, ou RGR
da altura = [(altura fing - altura iigal) / (tempo » - tempo 4)]. Usamos a RGR da altura das plantulas
focais para comparagao entre as plantulas de crescimento entre as duas densidades e diferentes

e mesmo intervalos de diferentes coortes. Devido ao desempenho das plantulas dependerem da
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incidéncia de luz, usamos fotografias hemisféricas para avaliar a luz acima de cada plantula focal
registrada da mesma maneira como descrito em (Uriarte et al., 2010).

Manipulagé&o experimental da densidade de pléntulas: Em conjunto com o nosso estudo
observacional, realizamos um experimento no qual manipulamos as densidades e coortes de
plantulas crescidas em potes dispostos dentro do subosque da floresta.

Para isso, sementes foram coletadas de cerca de 300 matrizes H. acuminata durante
duas estacgdes reprodutivas do ano de 2007 e 2008 para reproduzir duas coortes com dois
intervalos de crescimento (Coorte 1: 2008-2010 e Coorte 2: 2009-2010).

Em julho de 2007 e 2008 as sementes foram plantadas em estufa localizada no
acampamento da Reserva do Km 41 (#1501) do PDBFF.

As sementes foram separadas para extragcado de polpa por abrasdo com peneira de metal
em agua corrente e, em seguida, emersas por 5 a 10 minutos em solugdo composta por 10% de
alvejante, secas e estocadas em potes até a semeadura (Berry & Kress, 1991).

Posteriormente, cada plantula foi replantada em tubetes (Stuewe and Sons, Inc. Tangent,
Oregon, USA) preenchidos com solos homogeneizados retirados abaixo da serrapilheira e
peneirados da reserva adjacente.

Depois de seis meses de fase de germinagdo em cada coorte nés obtivemos 133
plantulas, as quais de similar tamanho foram transplantadas em potes de 8 litros (23 cm de
diametro) para obter os seguintes tratamentos que correspondem as trés densidades: tratamento
(1) plantulas isoladas, tratamento (2) plantulas em pares e tratamento (3) plantulas em quarteto.

A disposi¢cao dos potes foi realizada em janeiro de 2008 em uma grade de 150 x 700
metros na Reserva do Km 41 (#1501) e a coorte 2 foi disposta no mesmo local da coorte 1.

Os potes foram dispostos num total de 19 blocos e cada bloco continha um pote com

cada tratamento de densidade, separados por 50 metros dentro da grade.
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A densidade de quarteto foi menos comum na natureza para os anos amostrados que
impossibilitou tratamento estatistico para comparagdo com as experimentais.

A densidade e a distancia refletem situacbes de germinagdo de sementes oriundas de
regurgito ou defecacdo das respectivas aves dispersoras encontradas nas parcelas
demograficas.

Todas as plantulas foram mensuradas trimestralmente, momento em que registramos a
sua altura e o comprimento de cada folha.

Quando uma plantula morria era substituida por uma nova da mesma coorte encontrada
no repositério da casa de vegetagao.

A area foliar foi calculada usando a equagao de regressao encontrada em (Bruna, 2002) e
dados em (Datadryad) e a area total foliar de cada plantula foi calculada a partir da taxa relativa
de crescimento foliar, ou RGR foliar = [In (area foliar fna)-In (area foliar inicial)] / [tempo 2 - tempo 4].
Complementarmente utilizamos também o RGR da altura das plantas solitarias e crescida em
pares para compragao entre o crescimento experimental e natural.

Finalmente, apds dois anos de monitoramento do crescimento experimental, as plantas
das duas coortes foram colhidas no mesmo dia, divididas em raizes, caules e folhas, secas num
forno a uma temperatura constante e cada porgao foi pesada com a aproximagao de 0.01 g com
uma balancga analitica.

Fotos foram tiradas a 1,5 metros acima de cada bloco com tripé e lentes hemisféricas
(conversor Nikon Fisheye, FC-E8) seguindo método descrito por (Frazer et al., 1997). Essas
fotos (acima das plantulas naturais e experimentais) foram analisadas para calculo da

percentagem de abertura de dossel com o software Gap Light Analyzer (Frazer et al., 2001).

Analises estatisticas

Densidade afetando crescimento
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Utilizamos Analise de Variancia com medidas repetitivas com efeitos de blocos para avaliar o
efeito da densidade no RGR das plantulas no momento do plantio e apdés dois anos de
crescimento para a Coorte 1 experimental.

Utilizamos ANOVA com efeito de bloco para testar o efeito da densidade no RGR para as

plantulas experimentais da coorte 2.

Para o crescimento natural novamente utilizamos ANOVA com medidads repetitivas e efeito do
bloco (parcelas demograficas) sobre o crescimento nas duas densidades (solitaria e em pares)
antes e apos dois anos de crescimento da coorte 1.
Utilizamos ANOVA com efeito de bloco para testar o efeito da densidade no RGR para as
plantulas naturais da coorte 2.
A percentagem de abertura do dossel sempre foi utilizada como covariavel nos testes de
analises de variancia.
Adicionalmente, adotamos teste-t-student para comparar as variancias do RGR da altura das
plantulas focais crescidas sozinhas e aos pares para as duas condi¢cdes de crescimento (natural
e experimental) durante os dois anos de crescimento (2008-2009 e 2009-2010) e,
posteriormente, comparar a variancia entre o somatério do tempo total (2008 a 2010).
Finalmente, nés comparamos a taxa de mortalidade entre as duas densidades — solitarias
e em pares entre as condi¢gbes de crescimento usando teste chi-quadrado com estimador de
Mcnemar’s (Feuer & Kessler, 1989).
Para comparagao da biomassa seca das partes das plantulas utilizamos a ANOVA entre
os tratamentos com efeitos do bloco para a Coorte 1 e 2. Também usamos ANOVA entre as trés
partes das plantulas para as duas coortes comparadas a alocagdo de biomassa (razao:

raiz/folhas+rebrotos) das plantulas nos diferentes tratamentos com a variagdo de peso seco de
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raizes, brotos e folhas. Finalmente, comparamos a mortalidade das plantulas focais da Coorte 1

entre os tratamentos naturais e experimentais.

Resultados

Crescimento experimental

Ao final da experimentagdo, plantulas solitarias apresentaram mais area foliar que aos
pares e quartetos (média das plantulas solitarias 0.04 cm? + 0.037 SD, média das plantulas em
pares 0.017 cm? + 0.037 SD, média das plantulas em quarteto 0.015 cm? + 0.037 SD). O efeito
principal do tratamento foi altamente significativo (P = 0.003), bem como o efeito do bloco e a
interacdo entre tratamento e abertura do dossel (Tabela 1). Curiosamente, o efeito da cobertura
do dossel, com representagdo para a penetragdo de luz para o subosque, por si s6 nao foi
significativa (Tabela 1). O RGR das plantulas variou significativamente durante o tempo, bem
como sua interagdo com a percentagem de abertura do dossel (Tabela 1).
Tabela 1: ANOVA com medidas repetitivas com efeito do tratamento e bloco no RGR do
crescimento de plantulas H. acuminata em trés densidades. O RGR foi calculado em cada

planta focal da Coorte 1. A percentage de abertura do dossel foi incluida como covariavel,;
efeitos negativos em negrito.

Fontes da variagao df MS F P
Entre os sujeitos
Tratamentos 2 0.007 6.791 0.003
Abertura do dossel 1 0.000 0.069 0.795
Bloco 17 0.003 2.821 0.005
Tratamento+ Abertura do dossel 2 0.007 6.733 0.003
Residuos 34 0.001
Dento dos sujeitos
Tempo 1 0.006 7.165 0.010
Tratamentos x Tempo 2 0.001 1.035 0.362
Tempo x Abertura do dossel 1 0.006 7.731 0.008
Tratamentos x Tempo x Abertura do dossel 2 0.002 2.452 0.096

()]
RN

Residuos 0.001
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Entretanto, o mesmo padrao nao foi observado em plantulas experimentais com somente

um ano de crescimento da coorte 2 experimental (Tabela 2, Figura 2A).

Tabela 2: ANOVA com desenho em bloco testando o efeito do tratamento no RGR de
plantulas crescidas experimentalmente da coorte 2. A abertura do dossel foi incluida como

covariavel.
Fontes da variagao df MS F P
Tratamentos 2 0.003 1.595 0.218
Abertura do dossel 1 0.000 0.024 0.877
Tratamentos+ Abertura do dossel 2 0.000 0.102 0.903
Bloco 17 0.003 1.888 0.056
Residuos 34 0.002

A diferenca na RGR foliar dependente da densidade pode variar entre os primeiros anos
de desenvolvimento das plantulas de coortes diferentes, pois o padrao observado para o primeiro
ano da coorte 1 ndo foi observado para o mesmo periodo de crescimento da coorte 2 (Figura

2B).
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Figura 2: Taxa relativa de crescimento foliar para Coorte 1 no primeiro e segundo ano (A) e
(B) nos 12 primeiros meses das plantulas Coorte 1 e 2 crescidas em potes em trés
tratamentos de densidade no subosque Amazénico. * P <0,05.

Crescimento natural

Em relagdo as plantulas crescidas nas parcelas demograficas, 0 RGR das sozinhas nao
foi diferente das crescidas aos pares (solitaria - média = 12.5 cm + 4.48 = desvpad; aos pares -
média = 11.46 cm + 4.11 = desvpad) entre os tratamentos considerando o efeito do bloco e
abertura do dossel e suas interagbes (Tabela 3). Entretanto, o RGR apresnetou diferenca
significativa considerando o efeito do tempo de crescimento nas plantulas na natureza (Tabela
3).

Tabela 3: ANOVA com medidas repetitivas do efeito do tratamento (solitaria e em pares) e
bloco no RGR do crescimento de plantulas H. acuminata nas duas densidades. O RGR foi
calculado em cada planta focal da Coorte 2. A percentage de abertura do dossel foi
incluida como covariavel; efeitos negativos em negrito.

Fontes da variacéo df MS F P

23



Entre os sujeitos

Tratamentos 1 0.698 0.045 0.833
Abertura do dossel 1 1.809 0.117 0.734
Bloco 3 3.144 0.203 0.894
Tratamentos+ Abertura do dossel 1 5.283 0.341 0.562
Residuos 44 15.476

Dentro dos sujeitos
Tempo 24166 19.560 < 0.001

Tempo x Abertura do dossel 0.76 0.062 0.805
Tratamentos x Tempo x Abertura do dossel 18.9 1.530 0.222
Residuos 47 12.35

1

Tempo x Tratmentos 1 30.53 2471 0.123
1
1

Esse padrdao também foi observado para plantulas crescidas na coorte 2 das mesmas
parcelas demograficas (Tabela 2).

Tabela 2: ANOVA com desenho em bloco testando o efeito do tratamento no RGR de
plantulas crescidas naturalmente da coorte 2. A abertura do dossel foi incluida como
covariavel.

Fontes da variacéo df MS F P
Tratamentos 1 0.457 0.031 0.86
Bloco 3 28.029 1.923 0.135
Tratamentos+Bloco 2 2.267 0.156 0.856
Residuos 60 14.573

No entanto, ao longo de dois anos, o crescimento cumulativo de plantulas individuais no
campo foi menor do que a de uma unica plantula em condigdes experimentais (t = 2.54, df = 41,
P = 0.014). Para as plantas em duplas, apés um ano as experimentais tiveram RGR menor
quando comparadas com as naturais, mas até o final do segundo ano, as diferengas tornaram-se
insignificantes (t = 0. 37, df = 30, P=0.71 ; Fig. 1).

Para as que cresceram em condi¢des naturais, ndao houve diferenga detectavel no
crescimento em relagdo a densidade apds o primeiro (t = 1.38, df = 33, P = 0.172) e segundo
anos (t = -0.96, df = 26, P = 0.341) (Fig. 1A e 1B). Apenas quando se comparou o crescimento

posterior a 24 meses que as taxas de crescimento tornaram-se significativamente diferentes
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entre os tratamentos de densidade, com as plantulas estabelecidas em duplas crescendo mais

do que aqueles que crescem sozinhas (t = 2.09, gl = 27, P = 0.043; Fig. 1C).
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Figura 1: Taxa relativa de crescimento da altura entre as condi¢ées de crescimento para
plantulas da coorte (A) 0-12 meses, (B) 13-24 meses e (C) de 0-24 meses.

E notavel que as conclusdes sobre o potencial de densidade-dependéncia diferiram

quando se analisa apenas plantulas experimentais para comprovacdo de dependéncia de

densidade. As plantulas que cresceram sozinhas em potes apresentaram maior area foliar que

plantulas focais em pares ou quartetos, tanto no primeiro quanto no segundo periodo de

crescimento vegetativo (Fig. 2A, Tabela 2). Isto é consistente para com os resultados da

segunda coorte plantada (Fig. 2B, Tabela 2).
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Tabela 2: Resultado da ANOVA testando o efeito do tratamento, blocos como fatores
principais e abertura de dossel como covariavel na taxa relativa do crescimento foliar para
a coorte 1 (plantulas com dois anos) e coorte 2 (um ano de crescimento).

Fontes da variagdo df MS F P
Coorte 1
Tratamentos 2 0.002 1.636 0.204
Tratamentos + bloco 2 0.002 4.742 0.009
18 0.002 6.69 <0.001
Tratamentos + Abertura de dossel 2 0.002 1.702 0.19
1 0.003 3.18 0.08
Coorte 2
Tratamentos 2 0.002 1.679 0.281
Tratamentos + bloco 2 0.003 1.878 0.20
18 0.002 6.69 0.052
Tratamentos + Abertura de dossel 2 0.002 1.275 0.28
1 0.0001 0.20 0.88

Embora a mortalidade das plantulas tenha aumentado com a densidade, a diferenga entre
as plantulas sozinhas e aquelas que crescem em duplas ndo foi significativa (X> = 2.227, df =1, P
= 0.135; Tabela 3), o mesmo ocorrendo em relagéo as condigdes de crescimento (X* = 1.98, df =
1, P =0.158).

Tabela 3: Mortalidade em condigbes naturais e experimentais das plantulas de H.
acuminata na Amazoénia Central.

Primeiro ano Segundo ano Total
Tratamentos Natural Experimental Natural Experimental Natural Experimental
isoladas 0.069 0.164 0.278 0.082 0.347 0.247
pares 0.300 0.284 0.601 0.284 0.901 0.569
quartetos * 0.416 * 0.554 * 0.960

* Tratamentos sem réplicas nas parcelas demograficas
Por fim, ndo houve diferenca na biomassa seca total entre os trés tratamentos
experimentais para qualquer coorte (Tabela 4, Fig. 3A e B). No entanto, a propor¢ao biomassa -
abaixo do solo/acima do solo (ou seja, as raizes/folhas + rebrotos) aumentou com a densidade

apos a segunda estagao de crescimento (Fig. 3C e D).
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Tabela 4: Analise da varidncia com efeito do bloco para a biomassa seca das plantulas
dos trés tratamentos para plantulas com dois anos (Coorte 1) e um ano (Coorte 2)

crescidas em potes experimentais no subosque da florestas tropical.

Fonte da variagdo df MS F P
Coorte 1
Tratamento 2 0.024 1.53 0.229
Bloco 18 0.047 2.99 0.002
Erro 36 0.015
Coorte 2
Tratamento 2 0.26 1.45 0.187
Bloco 18 1.202 8.09 <0.001
Erro 36 0.148
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Figura 3: Alocacao da biomassa seca da coorte 1, apés 2 anos de tratamento (A) e
biomassa total de coorte 2 apés 1 ano (B) entre tratamentos. A relagao raizes / folhas +
rebrotos para a coorte 1 (C) e 2 (D) apés o tratamento.
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Discussao

Estudos que avaliem, simultaneamente, os efeitos dependentes da densidade em
plantulas da mesma coorte em ambiente natural e experimental sdo escassos (Nicotra et al.,
1999; Terborgh, 2012), principalmente em ecossistemas tropicais. Nossos resultados sugerem
que se pode chegar a conclusdes muito diferentes ao tentar inferir os efeitos da dependéncia da
densidade de plantulas em ambientes naturais e experimentais. Na natureza, plantulas da
mesma coorte podem crescer mais em grupos do que isoladas, que é o oposto do que se conclui
baseando-se unicamente em experimentos, incluindo 0 nosso. A seguir, exploramos 0s possiveis
mecanismos subjacentes a estes resultados inesperados, e discutir suas implicagbes para a

dindmica populacional de pléntulas de subosque.

Relagéo do crescimento e mortalidade com a dependéncia da densidade

Interagdes entre plantulas podem ser raras na natureza durante as primeiras estagdes de
crescimento (Leishman, 2001; Moles & Westoby, 2004). Em estudos que tentam detectar essas
interacdes, a concorréncia pode ser esquecida e confundida com efeitos de facilitagao (Callaway,
1995; Paine et al., 2008), ou distorcida se os experimentos ndo conseguem utilizar plantulas da
mesma coorte (Freckleton & Watkinson, 2001). Descobrimos que plantulas recrutadas
naturalmente crescem mais juntas que sozinhas em nossas parcelas demograficas, relagao
proxima aos efeitos de facilitagao (Callaway, 1995). No entanto, estes efeitos variam por ano e
podem dissipar-se ao longo do tempo, talvez devido a alteragdes das condigcbes ambientais

(Tyree et al., 2003).

Por outro lado, ndo existiram evidéncias de dependéncia da densidade negativa em

nossos potes experimentais - a RGR foliar aumentou nas plantulas sozinhas e reduziu com o
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aumento da densidade. Uma razao para o efeito de contraste de densidade pode ser por causa
da homogeneizagao do meio de cultura no qual mudas experimentais foram plantadas, alterando
um componente critico, os solos, bem como suas relagdes com as micorrizas (Koorem et al.,
2011). Agregacdes com maior densidade na natureza podem refletir agrupamentos de tais
recursos, que favorecem o crescimento. A homogeneizagao do solo, frequentemente utilizada

em experimentos, reduz a variagdo que ocorre em ambientes naturais.

Curiosamente, nossas analises sugerem que niveis de luz nao influenciam o RGR em
conjunto com ou independente da densidade. Esse resultado contrasta com o trabalho anterior
que mostrou que a taxa de crescimento de mudas, incluindo os do género Heliconia, é reforgada
pelo aumento da luz incidente (Schleuning et al., 2009), embora possa variar de acordo com o
microhabitat (Uriarte et al., 2010). Pode ser que a faixa de cobertura de copas, em que os
ensaios foram conduzidos, ndo abranja os valores mais elevados que beneficiam o crescimento.
Alternativamente, uma escala de tempo mais longa que nossas experiéncias e observagdes -
décadas ao invés de anos — permita verificar o incremento que a luz poderia acrescentar ao

tamanho das plantas.

Semelhante ao efeito da densidade-dependéncia que nao afeta negativamente o
crescimento das plantulas, as taxas de mortalidade na mesma coorte parece ndo seguirem os
mecanismos de Janzen-Connell. Especificamente, alguns autores identificaram varios tipos de
patdégenos e questdes fisioldégicas que controlam a mortalidade de plantulas na natureza (Moles
& Westoby, 2004). O aumento da densidade pode até reduzir a taxa de mortalidade em alguns
casos, como em espécies de arvores com grupos sem controle de coortes (Peters, 2003;
Anderson, 2009), sugerindo que a magnitude da taxa de mortalidade durante o crescimento
inicial pode depender das espécies, habitats e condigcbes especificas de cada microhabitat
(Klironomos, 2002; Alvarez-Loayza & Terborgh, 2011). Espera-se que a quantidade de plantulas
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mortas em um ambiente experimental seja maior que o natural, principalmente devido ao
manuseio, porém, solos homogeneizados podem distorcer a dire¢ao do efeito para essas

comparagoes.

Relagéo da alocagéo da biomassa com a densidade

Como n&o podemos colher plantulas de parcelas demograficas, o efeito da densidade
sobre alometria s6 pode ser mensurado em nossas plantulas experimentais. A partir do segundo
ano de crescimento de plantulas focais cultivadas em maior densidade, claramente teve uma
maior propor¢ao de biomassa alocada para as raizes. Este resultado é comumente encontrado
em plantas (Mahall & Callaway, 1992; Schenk et al., 1999), provavelmente como resposta a um
maior investimento na captacdo de recursos limitantes. Neste caso, as raizes aumentaram em
biomassa devido a competicao por nutrientes do solo ao invés do aumento nas folhas por causa
da luz (Gersani et al., 2001). Contudo, sugerimos cautela em concluir que o aumento da
densidade ird conduzir aumento da alocacéo de raizes na H. acuminata - plantas naturalmente
recrutadas sao maiores do que aquelas em experiéncias €, se nao ha competi¢cao para nutrientes
do solo, ndo ha expectativa de que elas devam atribuir as raizes. Recomendamos estudos
futuros para considerar o potencial de diferentes padrées de alocacdo de biomassa em plantulas

experimentais e naturalmente recorrentes.

Conclusbes e recomendagobes futuras

Nossos resultados sugerem que a magnitude e a dire¢cdo da dependéncia de densidade
variam de acordo com os meios utilizados para medi-la — observacionais em contraste com os
experimentais, estudos com um uUnico ano em comparagdo com multiplos anos - 0 que pode
potencialmente resultar em conclusées contraditérias. Dado que as plantulas podem variar

substancialmente em crescimento em seus primeiros anos, o periodo de tempo em que um
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estudo é realizado também influencia os padrées de alocagdo de biomassa, uma vez que a
densidade-dependéncia é pensada para ser um dos aspectos criticos da manutencdo da
diversidade em florestas tropicais (Harms et al., 2000; Metz et al., 2010). E essencial que
pesquisadores considerem, cuidadosamente, como e por quanto tempo eles conduzem estudos

avaliando sua prevaléncia.
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Abstract

The effect of ecological neighborhood surrounding sessile individuals plays a crucial role
for all stages of plant development. We evaluated the effects of local neighborhood on
reproduction in three populations of the understory Amazonian herb Heliconia acuminata L. C.
Richard (Heliconiaceae), using data from three reproductive seasons, we addressed the following
questions: (1) Is the reproductive effort of an individual plant more strongly influenced by light,
local plant density, soil chemistry, or a combination of these factors? (2) Do individuals located in
more favorable neighborhoods (i.e., more light, lower plant density, higher soil nutrient levels)
reproduce more frequently? (3) How much variation is there in the intensity of neighborhood
effects at the landscape scale? The model with only canopy openness (GLI) showed the greatest
contribution (99%) to explain the variation in H. acuminata reproductive effort. All the other
parsimonious models showed insignificant contributions. Our results demonstrate that the
specificity of microhabitats is required by understory tropical plants, however, change through
landscape. This scenario seems to increase the role of the breeding site of each H. acuminata
individual, which can lead to different intensities of reproductive events that can further ensure the
propagation of the species in better environmental conditions than its neighborhoods. The
reproductive success of plants can be affected by the movement of pollinators however, such a

relationship should be evaluated empirically and we suggest this approach for future studies.

Key-words: Heliconia acuminata; Heliconiaceae; canopy openness, local density, soil

components, neighborhood effects; reproduction.
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Introdugao

O efeito de vizinhanga ao redor de individuos sésseis como plantas terrestres é de
fundamental importancia em todos os estagios de seu desenvolvimento (Casper & Jackson,
1997; Uriarte et al., 2004; Castillo et al., 2010). Por exemplo, a reducao da disponibilidade de
luz resultante de individuos vizinhos mais altos limita a taxa de crescimento de plantas no
subosque que aquelas sem vizinhos (Canham et al., 1994; Finzi & Canham, 2000). Além
disso, plantas localizadas em maiores densidades sdo menores devido a maior competicédo
por nutrientes (Finzi & Canham, 2000; Schneider et al., 2006). Isto também pode explicar por
que plantas agregadas produzem menos frutos e sementes (Silander & Pacala, 1985; Girdler
& Radtke, 2006). Se essas mudangas nas taxas demograficas apresentarem consequéncias
ao longo do tempo para a dindmica populacional, os efeitos de vizinhanga podem afetar a
abundéancia de espécies na paisagem e suas fungdes ecossistémicas (Pacala &

Deutschman, 1995; Stoll & Newbery, 2005).

O esfor¢o reprodutivo (i.e., o numero de sementes produzidas por individuo de plantas
durante uma estagao reprodutiva) € um processo chave que influencia a demografia e ajuda
a moldar a estrutura genética populacional (Sagnard et al., 2011). O tamanho da planta &
frequentemente considerado como o principal fator determinante de seu esforgo reprodutivo
(Pitelka et al., 1980; Samson & Werk, 1986; Lecorff, 1993). Entretanto, ha outros dois fatores
determinantes. O primeiro é o montante de luz na qual as plantas sédo expostas (Pitelka et al.,
1980; Lecorff, 1993). Devido a baixa quantidade de luz que chega préxima ao solo da floresta
(Chazdon & Fetcher, 1984), plantas de subosque em areas mais claras podem,
frequentemente, produzir mais flores e frutos (Levey, 1988; Cunningham, 1997) como
resultado de seu acelerado crescimento (Denslow et al., 1990). O segundo € a variagao local
na densidade inter e intraespecifica (McLachlan et al., 1995; Sagnard et al., 2011), na qual
pode influenciar a competicdo por nutrientes limitando seu crescimento e, portanto, a

probabilidade de alcangar seu limiar reprodutivo (Finzi & Canham, 2000; Kaspari et al., 2008;
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Tully et al., 2013) que, indiretamente, afeta seu desempenho reprodutivo. Enquanto esses
fatores sdo comumente estudados de forma isolada, poucas pesquisas os abordam

interagindo a influenciae a reproducao em plantas.

Apesar da quantidade de propagulos produzidos por uma planta determinar sua
demografia populacional, é sua sazonalidade temporal reprodutiva que regula a capacidade
de colonizagdo de novas areas e perpetuagdo ao longo do tempo (Bishop & Schemske,
1998). Além disso, a sazonalidade reprodutiva ajusta os padrbes de interagbes animal-planta,
de fundamental importancia para manutengdo dos processos de polinizagdo e disperséo.
(Brody, 1997; Smith-Ramirez et al., 1998). Apesar de comumente haver inconsisténcia
fenoldgica espacgo-temporal dentre as populagbes de plantas, o monitoramento por anos
consecutivos revelam individuos mais frequentes que outros, e sua localizagdo na
heterogeneidade espacial da floresta poderiam auxilar ao entendimento de seus padrdes

temporais fenolégicos na paisagem.

A heterogeneidade espacial da luz, densidade local e quantidade de nutrientes
disponiveis sdo bem documentadas em ecossistemas tropicais (Wijesinghe & Hutchings,
1997; Nicotra et al., 1999; Jones et al., 2008; McCarthy-Neumann & Ibanez, 2013). Por
exemplo, a abertura do dossel pode alterar-se em 10 vezes no mesmo continuo florestal
(Chazdon & Fetcher, 1984; Engelbrecht & Herz, 2001). A mesma heterogeneidade é
observada nos diferentes niveis de nutrientes encontrados nos solos pobres da Amazdnia
central (Chauvel et al., 1987; Fearnside & Leal-Filho, 2001). Também as densidades de
individuos coespecificos podem variar substancialmente (Condit et al., 2000; Bruna & Kress,
2002), assim como a abundancia de vizinhos heteroespecificos (Uriarte et al., 2004).
Contudo, pouco se sabe como esses fatores se relacionam para influir na reprodugao de
plantas na floresta tropical. A maioria dos estudos tem sido realizado para comparar os
extremos de gradientes como: clareiras em contraste com subosque, areas alagadas e
florestas manejadas (Levey, 1988; Costa & Magnusson, 2003; Schleuning et al., 2008) e,

39



considerando somente a presenca ou auséncia de eventos reprodutivos. Pesquisas tentando
distinguir como esses efeitos de vizinhanga podem influenciar sua intensidade e frequéncias
reprodutivas sdo escassas, bem como sua variagado espacial e temporal ainda sao pouco

conhecidos.

Trabalhos experimentais evidenciam que a fertilidade dos solos e a falta de nutrientes
regulam o tamanho e vigor das bracteas no género Heliconia sp. (de Castro et al., 2007; de
Albuquerque et al., 2010), assim, a heterogneidade espacial dos solos pobres da Amazdnia
(Chauvel et al., 1987; Fearnside & Leal-Filho, 2001), pode conduzir a diferente alocagao de
biomassa entre as partes vegetativas e reprodutivas dos individuos (Hermans et al., 2006),

dependendo de sua localizagao espacial na floresta.

Noés avaliamos os efeitos locais de vizinhos na reprodugdo em trés populacdes de
uma espécie de herbacea amazbdnica Heliconia acuminata L. C. Richard (Heliconiaceae).
Usando dados a partir de trés estacdes reprodutivas enderegamos as seguintes questdes: (1)
Os esforcos reprodutivos de individuo de plantas sdo mais fortemente afetados pela luz,
densidade local de plantas, nutrientes do solo ou a combinagao destes fatores? (2) Individuos
dispostos em locais mais favoraveis (i.e. maior quantidade de luz, baixa densidade de plantas
e maiores niveis de nutrientes do solo) reproduzem com maior frequéncia? (3) Quanto dessa

variagdo € consequéncia dos efeitos de vizinhanga ou efeito da area?

Métodos

Area de estudo e espécie focal

Nos conduzimos esse estudo no Projeto Dinamico Bioldgica de Fragmentos Florestais
(PDBFF), localizado a cerca de 80 km a norte de Manaus, AM, Brasil. O relevo do PDBFF
possui amplitude entre 50 e 150 metros de elevagao, coberto por florestas com dossel
atingindo em torno de 45 metros de altura (Gascon & Bierregaard, 2001) e o subosque é

dominado por palmeiras (Scariot, 1999). Os solos dessa regido sdo geralmente acidos e
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pobres em nutrientes (Fearnside & Leal-Filho, 2001), mas apresentam alta variagao espacial
nos componentes quimicos e texturais associados a sua topografia (Chauvel et al., 1987,
Laurance, 1999; Gascon & Bierregaard, 2001). A temperatura média anual é de 26°C (19-
39°C) e pluviosidade entre 1900 e 2300 mm anualmente (dados cedidos pelo PDBFF), com

pronunciada estagao seca nos meses de junho a outubro.

Heliconia acuminata (Heliconiaceae LC Rich.) é uma espécie de herbacea
hermafrodita autoincompativel com distribuicdo na Amazoénia e Guianas. E uma das mais
comuns no subosque da Amazobnia central (Costa, 2004), incluindo todas as reservas do
PDBFF. Em nossa area de estudo floresce e frutifica anualmente entre janeiro e margo, onde
a maioria das plantas produz de uma a duas bracteas com média de 25 flores (Bruna &
Kress, 2002; Bruna et al., 2004). Plantas sao polinizadas por beija-flores do género
Phaethornis sp (Bruna et al., 2004) e seus frutos dispersos por aves do género Pipra sp e

Turdus sp (Uriarte et al 2011).
Coleta dos dados

Para determinar como a variagio local afeta a reproducdo usamos 253 individuos
reprodutivos de H.acuminata distribuidos em trés reservas do PDBFF. Essas plantas foram
distribuidas com, no minimo, 100 metros de distancia entre as mesmas ao longo do sistema

de trilhas das reservas do PDBFF.

Durante as estag¢des reprodutivas dos anos de 2008, 2009 e 2010 nds registramos a
altura de cada planta reprodutiva e o numero total de flores por elas produzidas, aqui

chamada de esforgo reprodutivo.

Em janeiro de 2009 quantificamos a disponibilidade de luz que chega a cada individuo
amostrado utilizando camera digital de marca Nikon Coolpix 4500 acoplada com lentes
hemisféricas (Nikon Fisheye converter FC-E8). As fotos foram tiradas com tripé armado a 1

metro acima de cada individuo, empregando os métodos descritos por (Frazer et al., 1997) e
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analisadas com o software Gap Light Analyzer (Frazer et al., 2001) para calcular a
disponibilidade de luz (Gap Light index, GLI). N6s também contamos todas as plantas <100
cm dentro de um raio de 1m a partir da base de cada individuo focal de Heliconia.
Descartamos plantas acima de 100 cm devido ao fato de suas raizes ndo competirem com as
raizes superficiais de Heliconia (Bruna et al., 2002). Finalmente coletamos amostras de solo
na regido da base de cada individuo focal (6 cm da base e 10 cm de profundidade) e
quantificamos os seguintes parametros texturais e quimicos: percentagem de areia, silte e
argila, Fe, K*, P, Mg®*, AI*®*, Ca*, Mn, Zn e pH. Utilizando protocolos padronizados, as
amostras de solo foram analisadas pela Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuaria
(EMBRAPA, 1997) com laboratério em Manaus. Os métodos para extracdo de cada
componente do solo entre as areas podem ser encontrados no Apéndice A. Os dados

sumarizados sao encontrados abaixo na Tabela 1.

Tabela 1: Dados sumarizados de cada area estudada na Amazbnia central.

Reservas

#1113 # 1401 # 1501
Heliconia 57 116 80
Esforgo reprodutivo * 46.02 + 33.5 2559 £ 28.2 38.45 £ 37.8
Disponibilidade de luz * 3.8+2.08 35+ 1.16 56+28
Densidade * 18.4 £ 9.1 276 £15.7 20.5+10.8
Componentes do solot 0.06 0.08 0.07
Coordenadas 2°,23' N, 59°,50'S 22°25 N, 59°51’S 2°26’ N, 59° 46’S

* (média,desvio-padrdo); T = valor de estresse

Anélises

Aplicamos a técnica do Escalonamento Multidimensional Nao-Métrico (EMNM) com
distdncia métrica de Sorensen (Bray-Curtis) para quantificar a possivel diferenca de 12
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componentes do solo entre as areas. O numero de ordenacdo dos eixos foi determinado
relacionando o estresse e o numero de eixos usando 1000 aleatorizagbes para confirmar se
cada eixo explicou significativamente mais variacdo do que o esperado ao acaso. Os
mehores eixos do ENMN que explicaram mais da metade da variancia r’sx 1 = 0.50 foram

incorporados nas analises (Apéndice B e C).

Noés usamos modelos lineares mistos para testar o efeito da densidade de vizinhos
conspecificos (DEN), disponibilidade de luz (GLI) e caracteristicas do solo (SO) sobre o
esforco reprodutivo para explicar a variacdo entre anos (N=3) e entre areas (N=3). Nos
consideramos duas variaveis respostas: a probabilidade de floracdo e o esforgo reprodutivo,
definido como o numero de flores produzidas durante uma estagao reprodutiva. Por ultimo
nos transformamos em log (x+1). O tamanho da planta, o qual varia anualmente (F=14.080,
DF =2, P < 0.001) foi incluida nos modelos como covariavel (Bruna & Kress, 2002) (Samson
& Werk, 1986), pois influencia positivamente a floragao (Figura 1). Incluimos anos e areas

como fatores fixos e o individuo como efeito aleatério.
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Figura 1: Distribuicdo do esfor¢co reprodutivo em relacdo a altura dos individuos de H.

acuminata entre os anos nas trés areas da Amazonia central.

A média de todas variaveis preditoras entre as areas foram comparadas com ANOVA
(F-Fisher) seguidas pelo teste de Tukey’'s HSD para comparagbes pareadas. Nos também

usamos Critério de Informagédo de Akaike (AIC) para comparar modelos usando diferentes
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combinagdes dos efeitos principais e suas interagbes (Burnham & Anderson, 2002; Bolker,
2008). Os modelos foram arranjados em ordem ascendente/descendente AAICc usando a
fungao ICtab disponivel no pacote bbmle (Bolker, 2008) da linguagem R de programacéao (R
Development Core Team, 2008). Modelos com AAICc <2 e AlCcw até 0.10 foram
considerados plausiveis para explicar a variagdo dos dados (Burnham & Anderson, 2002). Os
modelos lineares mistos foram ajustados com a fung¢ao Imer do pacote Imer4 (R Development

Core Team, 2008).

Resultados

O esforgo reprodutivo e fatores de vizinhanca

O modelo considerando a abertura do dossel sobre o individuo de Heliconia
apresentou a maior contribuicdo (99%) de variagao do esforgo reprodutivo. Todos os outros
modelos de parcimdnia demonstraram insignificante contribuicdo (AAICc > 3 e AICcw > 10, e

Tabela 2).

Tabela 2: Melhores modelos seguindo (AAICc < 2 e wAICc > 0.1) que explicam o esforgo
reprodutivo individual em H. acuminata. Abreviagdes: HT = altura de cada planta, GLI =

abertura do dossel, DEN=Densidade local, SO= componentes do solo (Eixo 1 EMNM).

Modelos AAICc AAICw Inclinacoes
Esfor¢o
Reprodutivo HT + GLI 0 0.997 0.0917
~ HT + GLI + SO 13 0.001 0.0925/-0.037
HT + SO 13.6 0.001 -0.056
HT + GLI + DEN 18.9 < 0.001 0.0925/0.0015
HT + DEN 20.4 < 0.001 -0.0670

HT + GLI+ DEN + SO 32 <0.001 0.091/-0.001/-0.041
HT + DEN + SO 32.6 < 0.001 -0.001 /-0.058
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O esforgo reprodutivo ao longo do tempo

Plantas que reporuziram em 2008 raramente reproduziram nos anos subsequentes.
Apenas 8% dos individuos reproduziram todos os trés anos, 28% dois anos e 65% apenas o
primeiro ano. Plantas que foriram apenas uma vez ao ao apresentaram média 18.36£10.43

devio padrao, duas vzes ao ano 41.45 + 16.26 e trés vezes ao ano 66.89 + 17.16 flores/ ano.

Houve efeito significativo temporal na reproducéo (F=114.09, gl= 2, p < 0.001) devido
ao alto pico de frutificagdo em 2008, mas o esforgo reprodutivo ndo variou significativamente
nos anos na reserva #1401 (F = 1.767, gl =2, p = 0.184) (Figura 2). Dessa maneira, quando
incorporamos o tempo (N=3) como civariavel em todos os modelos, o GLI contribuiu com
99% AICcw e 0.0 AAICc. Isso indica que o esforgo reprodutivo € melhor explicado pelo
modelo com apenas o GLI, seguidos pelos modelos considerando GLI, DEN e SO em 2008 e
2010, respectivamente; entretanto, em 2009 a disponibilidade de luz (GLI) apresentou-se
sozinha como a melhor contribuicao (Tabela 3). Plantas com maior frequéncia reprodutiva

estao dispostas em locais com maior disponibilidade de luz (Figuras 3A e D).
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Figura 2: Distribuicdo do esforgco reprodutivo entre anos nos trés locais da Amazoénia.
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Tabela 3: Melhores modelos seguindo (AAICc < 2 e wAICc > 0.1) que explicam o esforgo

reprodutivo individual em H. acuminata em cada um dos trés anos de floragao.

2008 2009 2010
Modelos AAICc AlCcw AAICc AICcw AAICc AlCcw
Esforgo
Reprodutivo HT + GLI 0 0.377 0 0.630 04 0.252
~ HT + GLI + DEN 04 0.301 1.8 0.254 1.5 0.144
HT + GLI + SO 1.8 0.157 5.2 0.048 0 0.305
HT + GLI+ DEN + SO 2 0.139 71 0.018 1.5 0.146
HT + DEN 6.3 0.016 5.7 0.037 47 0.029
HT + DEN + SO 8.2 0.006 10.8 0.003 3.9 0.044
HT + SO 8.6 0.005 8.1 0.011 2.7 0.080
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Figura 3: Relacdo entre a frequéncia e intensidade reprodutiva em relagdo a disponibildiade
de luz (A e D), a densidade local (B e D) e componentes do solo (C e F). A inclinagao da linha
tracejada utiliza as propriedades da funcdo LOWESS do programa R que suaviza

ponderando localmente cada trecho da inclinagao.

O esforgo reprodutivo e os efeitos de vizinhanga na paisagem

As Analises de Variancia indicaram diferencas entre todas as preditoras entre as
areas (Tabela 4). Entdo, os preditores de vizinhancga variaram substancialmente em escala
préximas a 10 km nas areas do PDBFF (Tabela 3, Apéndice B). A area contribuiu com 67%
AlCcw e 0.0 AAICc e reduziu para 32% AlCcw e 1.4 de AAICc quando nos incluimos a

disponibilidade de luz (GLI) nos modelos de parsiménia.

Tabela 4: Comparagao par a par das variaveis de preditoras amostradas préximas ao
individuo reprodutivo entre as areas amostradas na Amazénia. F € o valor estatistico das

analises de variancia e sua significancia.

Reservas
1113 vs 1401 1401 vs 1501 1113 vs 1501 F
Altura da planta (HT) <0.001 0.005 0.058 14.08***
Disponibilidade de luz
(GLI) 0.66 <0.001 <0.001 27.86***
Densidade (DEN) 0.001 <0.001 0.68 12.57**
Eixo 1 EMNM (SO) <0.001 <0.002 0.223 22.71***

***P < 0.001

Discussao

Estudos avaliando simultaneamente os fatores abaixo, acima e préximos aos
individuos de plantas reprodutivas sado raros (Weiner, 1988; Stoll & Weiner, 2000),

particularmente em ecossistemas tropicais. Ademais, a maioria dos estudos investigando os
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efeitos ecologicos tem focado no crescimento e sobrevivéncia de espécies arboreas (Hubbell
et al.,, 2001; Queenborough et al., 2007; Comita & Hubbell, 2009), apesar de herbaceas e
outras plantas do subosque representarem 25% de toda diversidade das florestas tropicais
(Gentry & Emmons, 1987) e a reproducao ser chave para sua sobrevivéncia. Nossos dados
sugerem que os efeitos dos vizinhos sobre a reproducao de plantas sdo mais complexos que
previamente sugeridos (Lecorff, 1993; Sagnard et al., 2011; Tully et al., 2013), se estendendo
com grande variancia espaco-temporal dentre os individuos pelo gradiente de luz do

subosque da floresta amazoénica.

Mecanismos de regulacdo do esforgo reprodutivo individual

As caracteristicas ambientais nas quais a populacdo esta inserida determinam seu
desempenho reprodutivo (Skidds et al., 2007; Castillo et al., 2010; Dhondt, 2010). Devido a
suas particularidades, é esperado que o esforco reprodutivo seja afetado por mais de um
fator ambiental, bem como suas possiveis interagdes. No entanto, nossos modelos indicaram
que somente a abertura do dossel (GLI) contribui como o principal fator determinante do
esforco reprodutivo em H.acuminata. A quantidade de luz pode afetar positivamente o
crescimento da planta deixando-a mais robusta e, indiretamente, disponibilizar maior
quantidade de energia para a reproducdo. Esse resultado também foi observado em
Heliconia metalica, onde as plantas mais iluminadas aumentaram a quantidade de suas
folhas (Schleuning et al., 2009). Neste sentido, a mesma propor¢ao de luz recebida pelo
individuo focal pode também beneficiar as plantas vizinhas, o que resultaria em aumento da
competicdo. Porém, nossos dados ndo mostraram essa tendéncia, ou seja, H. acuminata
pode crescer e reproduzir-se vigorosamente sem ser afetada negativamente pela densidade
de seus vizinhos. Além disso, plantas que convivem em maior densidade reduzem a taxa de
herbivoria, entre outros beneficios decorrentes de processos de facilitagdo (Callaway, 1995).
Este resultado contribui para a compreensdo do motivo pelo qual esta espécie € uma das
mais abundantes plantas de subosque da floresta Amazénica (Costa, 2004). Os efeitos
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negativos da densidade parecem ser mais incisivos em resultados experimentais ou
ecossistemas néo tropicais (Girdler & Radtke, 2006; Thorsted et al., 2006), onde as areas

abertas nao oferecem restricido a quantidade de luz.

Analisando o solo com as variaveis preditoras encontramos menor contribuicido deste
fator, embora ele tenha sido o melhor modelo explicativo para o ano de 2010 quando
associada a GLI. Varios trabalhos experimentais evidenciaram que o incremento de
nutrientes aumenta o vigor reprodutivo no género Heliconia, e a falta de N:P:K pode reduzir
os tamanhos das bracteas (de Castro et al., 2007; de Albuquerque et al., 2010). Em nossas
andlises do solo, evidentemente, a quantidade do elemento Fe determina o padrdo de
correlagdes do eixo 1 do EMNM . Provavelmente, esse elemento tem relagdo positiva com a
sua capacidade de distribuicdo, pois sua densidade aumenta com o seu valor em grande
escala (conforme discutido no capitulo Ill). No entanto, a producgédo de flores e frutos esta
relacionada a maiores concentragées de P e N quando comparados com outros elementos
(Abrahamson & Caswell, 1982; Tully et al., 2013). Estudos indicam que os padrdes de
distribuicdo de plantas tropicais sdo definidos pelos componentes dos solos (John et al.,
2007; Jones et al., 2008), porém, para aspectos reprodutivos a importancia de cada elemento
pode variar de acordo com sua necessidade fisiolégica (Tully et al., 2013). Depois de
estabelecidas com o minimo de condigbes de crescimento fornecido pelo solo, as plantas
dispostas em locais com maior incidéncia de luz aumentaram potencialmente seu
crescimento e reproducéo individual. Evidéncia desse fato é que as taxas de recrutamento de
H. acuminata aumentam proporcionalmente com os niveis de luz (Uriarte et al., 2010). Este
resultado confirma a especificidade de microhabitats exigidos pelas plantas de subosque

(Levey, 1988; Whigham, 2004).

Florestas com maior diversidade de espécies estao localizadas em regides tropicais

que recebem luz solar durante metade de cada dia do ano. Este cenario parece aumentar a
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importancia do local de reproducdo de cada individuo na floresta, o que pode levar a

diferentes intensidades de eventos reprodutivos garantindo a propagagao da espécie.

O esforgo reprodutivo ao longo do tempo

Nossos resultados apresentam que o esforgo reprodutivo varia ao longo dos anos,
onde o primeiro (2008) foi mais intenso do que nos subsequentes. Tal padrdo pode ser
devido ao custo energético de alta floragdo que poderia causar redugdo nos periodos
seguintes. Este resultado parece mais condizente considerando a baixa sazonalidade
(comprimento do dia, a precipitagdo e temperatura) durante os anos na regido central da
Amazobnia. Eventos ciclicos de longo prazo ndo sazonalmente evidentes como El Nifio afetam
0s padrdes temporais de reproducao para espécies arboreas tropicais (Wright & Calderon,
2006). Isso parece nao influenciar plantas herbaceas, onde fatores evolutivos adaptativos
podem determinar sua frequéncia e intensidade ao longo do tempo (Torang et al., 2010;
Boyle & Bronstein, 2012). Adicionalmente, alguns estudos sugerem que o padrao temporal de
reproducdo do género Heliconia e de outras plantas de subosque pode estar associado a
padrdes de comportamento sazonal (Stiles, 1975; Feinsinger et al., 1991; da Cruz et al,
2006) e de alteragbes na densidade (Pascarella, 1998) de seus polinizadores, contudo, aqui

nao amostrados.

Tais justificativas, no entanto, sdo bastante gerais. Nossos individuos reprodutivos
demonstram que menos de 10% de toda populagdo amostrada floriu anualmente, porém
produzindo cinco vezes mais que as que receberam menos luz ao longo dos anos. Se esse
padrdo é comum na natureza, os padrbes espaciais genéticos agregados comumente
encontrados (Sagnard et al., 2011) podem vir com frequéncia reprodutiva dos mesmos
individuos ao longo do tempo. Portanto, esses poucos individuos que receberam mais luz
aumentaram a frequéncia e intensidade reprodutiva que molda seu padrdo temporal de

floracao.
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O esforgo reprodutivo na paisagem

O esforgco reprodutivo variou fortemente entre areas na escala da paisagem
amazoénica. Este resultado ndo é incomum em populagdes de plantas em outros tipos de
paisagens (lversen et al., 2009; Liang & Schwartz, 2009), apesar de ter sido pouco estudada
em nivel populacional em grande continuo de floresta tropical. Nosso estudo mostrou que
metade das variaveis preditoras € diferente entre as areas em que as populagdes estao
inseridas. Como um produto dessa heterogeneidade presente na mesma area de pesquisa, a
distancia geografica e a fertilidade do solo determinaram a variagao floristica em espécies
arbéreas (Bohlman et al., 2008) e herbaceas (Costa et al., 2005). Assim, além da diversidade
definida pela distancia geografica e composi¢cao do solo, afirmada pelos autores, os nossos
resultados incrementam que condigdes de vizinhanga sdo extremamente diferentes quando
sdo observadas em respostas reprodutivas de nivel individual. Essa variagado, entretanto,
ocorreu de forma semelhante entre as trés areas na paisagem, ou seja, a redugao ou o
aumento de incrementos de esforco reprodutivos sucederam nas trés areas, ao mesmo
tempo, apesar da grande variacdo de fatores de vizinhanga. Uma vez que as variaveis
ambientais, como a abertura do dossel, densidade e componentes do solo ndo mudam
abruptamente nos anos, essa variagdo espacial no esforgo reprodutivo pode estar ligada a
selecao genética comumente agregada entre as plantas (Sagnard et al., 2011). Confirmando
essa hipotese, o P, que é o principal elemento do solo utilizado pelas plantas durante a
temporada de reproducao (Abrahamson & Caswell, 1982), ndo variou entre os diferentes
locais de amostragem, sugerindo que este elemento ndo pode ser crucial para sua

reproducio nessa regido amazénica.

Complementarmente, o padrao espacial de floracdo do género Heliconia possui forte
relagdo com a densidade e eficiéncia de beija-flores (Stiles, 1975; Levey, 1988), porém, com
sua auséncia local, provavelmente as Heliconia sp reduziram suas taxas de fecundidade por
nao possuirem sistema de autopolinizagdo. O que sabemos é que as densidades de seus
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polinizadores alteram-se drasticamente nessa mesma area de estudo (Stouffer et al., 2006), e
que seu sucesso reprodutivo é fortemente afetado por seus padrbes de movimentagao

(Feinsinger et al., 1991; Cranmer et al., 2012).

Nossos modelos apresentaram que o esforgo reprodutivo aumentou com a quantidade
de luz, e reduziu sua explicabilidade considerando o fator area. Este resultado indica que os
padrées fenolégicos de floracdo de H. acuminata sao muito particulares espacial e
temporalmente no subosque da floresta amazédnica, regidos por sua especifica localizagdo no

subsoque da floresta.
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Apéndices:
Apéndice A: Métodos de extragdo de componentes do solo.

Um total de 12 atributos de amostras de solo foram coletados na camada superior do
solo (0-10 cm) juntos a zona das raizes de cada individuo focal de H. acuminata. A descri¢cao
detalhada dos solos da regido é encontrada em PDBFF (Fearnside & Leal-Filho, 2001), e um
breve resumo aqui descrito. As analises texturais e quimicas foram realizadas na Embrapa
(Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuaria). As amostras foram secas para remover as
raizes e, subsequentemente, passada através de um peneiro de 2 milimetros. O método do
densiémetro foi usado para estimar a percentagem de areia, sedimentos e argila (0,05 a 2
mm, e, 002-0,05 < 0,002, respectivamente) (Mathieu & Pieltain, 1998). Para quantificar sua
acidez, o solo foi diluido com uma quantidade de agua com o medidor de Potencial de
Hidrogénio - pH. A disponibilidade de fosforo foi determinada pelo acido ascérbico - molibdato
de aménio (Murphy & Riley, 1986). Os elementos do complexo de cor formada por fotometria
a 712nm (Fe, K*, Cu, Zn, Mn) foram extraidos por meio do método de Mehlich 1 (Nelson et
al., 1953) e medida pelo método de espectrometria de absorgdo atémica de Ca?* e Mg?".

Detalhes dos métodos podem ser encontrados em (EMBRAPA, 1997).
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Apéndice B: O solo da zona de raiz de cada individuo focal nas trés populagdes analisadas
tém caracteristicas distintas segundo ordenacdo EMNM. O valor final das ordenacdes de
duas dimensdes apresentou Stress = 0.07, com o primeiro eixo explicando metade da

variancia dos dados (2 eixo 1 = 0.50, # eix02= 0.21).

TOTAL

EMNM 1 EMNM 2
Ca?* (cmol/dm®) -0.022 -0.329
Mg?* (cmol/dm?®) 0.151 -0.397
A" (cmol/dm?®) -0.001 -0.685
K* (cmol/dm?®) -0.005 -0.511
P (mg/dm?®) -0.057 -0.127
Fe (mg/dm?®) 0.911 0.094
Zn (mg/dm?®) -0.139 -0.451
Mn (mg/dm?) 0.118 -0.243
Areia (%) -0.118 0.932
Silte (%) 0.101 -0.923
Argila (%) 0.094 -0.234
pH 0.176 0.407
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Apéndice C: O solo na regido da raiz de cada individuo focal nas trés populagdes analisadas

segundo EMNM. O primeiro eixo explicou metade da variagdo para os trés areas: Reserva #

1113 (Peixo 1 = 0.59, F ¢ixo2 = 0.19), Reserva # 1401 (F* ¢ixo 1 = 0.53, I 602 = 0.19) e Reserva #

1501 (2 eixo 1 = 0.50, 1 ¢ixo 2 = 0.24).

Reservas
#1113 #1401 # 1501

Eixo 1 Eixo2  Eixo1 Eixo2  Eixo1 Eixo 2
Ca®" (cmol/dm®) -0.056 -0.287 0.060 -0.232 -0.231 -0.272
Mg®* (cmol/dm?) 0.185 -0.266 0.095 -0.532 -0.275 -0.200
AR (cmol/dm?) -0.032 -0.398 0.024 -0.659 -0.351 -0.672
K" (cmol/dm?®) 0.233 -0.580 0.000 -0.472 -0.209 -0.382
P (mg/dm®) 0.066 -0.124 -0.088 -0.296 0.086 -0.080
Fe (mg/dm°) 0.963 -0.022 0.927 0.172 -0.865 0.309
Zn (mg/dm?®) 0.153 -0.405 0.012 -0.330 -0.237 -0.083
Mn (mg/dm®) 0.185 -0.577 0.039 -0.123 -0.365 -0.194
Areia (%) -0.089 0.949 -0.171 0.833 0.446 0.869
Silte (%) 0.041 -0.949 0.147 -0.841 -0.444 -0.858
Argila (%) 0.160 -0.197 0.117 -0.060 -0.174 -0.371
pH 0.303 0.098 0.025 0.287 0.010 0.548
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Apéndice D: Média e desvio padrao dos componentes do solo entre as reservas amostradas.

Reservas
#1113 #1401 #1501 F
(mean * SD) (mean £ SD) (mean * SD)
Ca”* (cmol/dm°) 0.124 £ 0.118 0.075+0.047 0.0836 + 0.032 9.823***
Mg®* (cmol/dm®  0.103 £ 0.080 0.116 £ 0.060  0.116 £ 0.055 0.836*
A" (cmol/dm?®) 1.729 £ 0.607 1.452 + 0.491 1.645 + 0.556 5.678***
K* (cmol/dm®) 0.060 £ 0.025 0.059 £ 0.027  0.072 +0.017 0.426*
P (mg/dm?) 3.749 + 1.618 3.942+1.475  4.068 + 3.237 0.313*
Fe (mg/dm?) 305.98 + 155.59 384.22 +135.90 264.98 £ 192.23  13.604***
Zn (mg/dm®) 0.78 £ 0.307 0.529 £ 0.459 1.112 + 0.361 49.13***
Mn (mg/dm?) 1.668 £ 1.794 5.566 + 12.81 2.63 £ 1.165 4.409**
Areia (%) 38.838 + 18.901 43.386 +22.134 35.373 £ 23.191 3.198 *
Silte (%) 51.52 + 17.647 46.66 + 21.54 53.77+21.5 2.897 *
Argila (%) 9.641 + 5.966 9.94 £545 10.85 £ 4.572 1.009*
pH 3.949 £ 0.268 4.062 + 0.303 3.921 £ 0.294 6.033***

**P<0.001," P<0.01,*P=<0.05
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Apéndice E: Gréafico apresentando resultado do Escalonamento Multidimensional N&o

Métrico das propriedades fisicas e quimicas do solo e nas trés reservas amostradas.
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Abstract:

The spatial distribution of plant species has intrigued researchers, but the
factors that may influence the site occupancy it is still poorly understood for tropical
rain forests. Here, we use data from continuous forests at the Biological Dynamics of
Forest Fragments Project (BDFFP) in Central Amazonia which allowed us to assess
the effects of geographic distance, soil features, topography demographic predictors
on the spatial distribution and occupancy of an understory herbaceous species,
Heliconia acuminata L. C. Richard (Heliconiaceae). Data were collected within 60
permanent 20 X 20-m plots distributed across a large (~ 500 km?) landscape in four
different sites. We used Generalized Additive Models (GAM) including all predictor
variables on the dependent function containing the spatial component. The variation in
soil components and altimetry governing its distribution, and individual growth rate,
generating greater number of reproductive individuals, arising only at the landscape
scale. The seedling emergence spatial pattern overlaps with the density in breeding
and reproductive individuals number, increase in occupancy around these individuals,
independent of sample scale. The soil components and the altitude define individual
growth rate that can contribute to the interpretation of the patterns of distribution in the

landscape scale.

Key-words: altimetry, distribution pattern, Heliconia acuminata, occupancy,

understory, soil.
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Introdugao

O padrao de distribuicdo espacial de populagdes de plantas terrestres depende da
escala espacial considerada. Apds sua definicdo, a abundancia por unidade de area modifica-
se em relagéo as condigbes de heterogeneidade e produtividade do ambiente (Brown, 1984;
Waide et al,, 1999; Tuomisto et al., 2003a). Varios modelos tedricos de processos de
dispersao tentam definir os padrdes de distribuicdo, como as relagbes de dinamica de fonte-
dreno (Kadmon & Shmida, 1990), metapopulagées (Tilman, 1994; Turnbull et al., 2000) ou
modelos baseados em Efeitos de Allee (Courchamp et al., 2008). O que sabemos é que o0s
padrbes de dispersdo de propagulos sdo geralmente muito restritos (Willson, 1993; Nathan &
Muller-Landau, 2000), especialmente para herbacea de subosque cujas sementes sao

dispersas, a poucos metros, por aves (Uriarte et al., 2011).

Para as florestas umidas das regides neotropicais os tipos de solos derivados de
diferentes estruturas geoldgicas podem definir o padrédo de distribuicdo da composigao
floristica na escala da paisagem > 20km? (Tuomisto et al., 2003b; Jones et al., 2013). Por
outro lado, em mesoescala < 10km? (Clark et al., 1995; Svenning & Skov, 2002; Costa, 2006)
0 padrao de distribuicdo na comunidade de plantas é definido principalmente pela variagédo
granulométrica e fertilizadade do solo associado a mudancgas altimétricas (Costa et al., 2005;
Bohiman et al., 2008; Drucker et al., 2008). E sabido que cada espécie apresenta
necessidades nutricionais especificas para se desenvolver nas fases ontogenéticas
(Abrahamson & Caswell, 1982; Tully et al., 2013), efeito que ndo é capturado em analises

considerando apenas a presenga ou auséncia de determinada espécie no respectivo local.

Embora os limitantes abioticos definam parte dos padrbes de distribuicdo em plantas,
processos ecoldgicos especificos também possuem importante contribuicdo. Entre os
principais estdo: as relagdes de competicdo e predacdo de sementes que regulam as taxas
de recrutamento (Steffan-Dewenter et al., 2001), limitagbes durante processo de dispersao de
semente (Muller-Landau, 2002) e a capacidade de crescimento individual até a chegada a
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fase adulta (Waide et al., 1999; Gagnon et al., 2011). Com poucos individuos adultos ha
reducao na abundancia de sementes (Bruna & Kress, 2002), enfraquecendo a capacidade de
ocupacao de novas areas por uma populagdo (Crawley, 2000). Todos esses efeitos que
agem simultaneamente moldando a densidade populacional sao inquantificaveis se
interpretados em nivel de comunidade. A prépria definicdo de populagdo apta a reproducéao é
dificultada, dada a grande longevidade das plantas das florestas tropicais. Assim, os estudos
em nivel populacional de longa duragdo podem refinar o entendimento dos reais
condicionantes no processo de ocupagao de novos habitats (Eriksson & Ehrlen, 1992; Horvitz

& Schemske, 1995).

Concomitantemente, o padrao de distribuicdo das variaveis bidticas e abidticas podem
ocorrer espacialmente disjuntas, conforme se aumenta a distancia geografica, principalmente
para espécies dependentes de animais dispersores de sementes e polinizadores. As taxas de
sementes dispersas, predadas e recrutadas, por exemplo, podem ser definidas pelos padroes
de forrageio de seus dispersores, predadores (Wenny, 2000) ou polinizadores (Cranmer et
al., 2012). Ja os componentes do solo podem mudar drasticamente em fungédo do relevo em
poucas dezenas de metros nessa regido estudada (Fearnside & Leal-Filho, 2001). Se tais
processos ecoldgicos ocorrerem na mesma escala das variacbes dos solos e relevos, as
taxas de crescimento individual, emergéncia de plantulas e mortalidade podem ser

determinadas pela combinagao desses dois componentes.

Dentro desse contexto, nesse estudo nés investigamos o padrao de distribuicdo de
uma espécie herbacea de subosque de floresta tropical focando em analisar as seguintes
questbes: (1) Como a distribuicdo de H.acuminata é afetada pelos componentes do solo e
topografia na paisagem? (2) Quais variaveis preditoras ambientais e ecoldégicas mensuradas

melhor contribuem para efetivacao de sitios pouco ocupados?

Métodos

Area de estudo e espécie focal
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Realizamos este estudo em quatro sitios do Projeto Dindmica Biolégica de
Fragmentos Florestais (PDBFF) localizado aproximadamente 80 km ao norte de Manaus,
Brasil. A topografia acidentada das reservas do PDBFF varia entre 50 e 150 m de altitude
coberta por florestas com dossel préximos de 45m (Gascon & Bierregaard, 2001; Laurance et
al., 2002), com solos acidos de cor amarela, pobres em nutrientes e com pouca capacidade
de retencdo de agua (Fearnside & Leal-Filho, 2001). A média de temperatura anual é de 26 °
C (faixa de 19-39°C), e precipitagao variando de 1.900 a 2.300 mm anuais (dados do
PDBFF), com uma estacdo seca pronunciada que se estende de junho a outubro. A
precipitagcao (2007-2010) nao diferiu entre as areas (F = 0,172, DF = 3, p = 0,915). O resumo
completo com as caracteristicas e histérico das reservas é encontrado em (Gascon &
Bierregaard, 2001). A populagcdo amostrada esta localizada em area de floresta continua,
sem corte seletivo, baixa pressdo de caca ou extracdo de qualquer produto florestal,
distribuida em parcelas nas seguintes coordenadas: reserva 25 (2° 19'S, 59° 56' O), reserva
35 (2° 20' S, 59°57' S), reserva 1113 (2° 23' S, 59 ° 51' O) e reserva 1501 (2° 26 ' S, 59°

46'N).

Heliconia acuminata L. C. Richard (Heliconiaceae) é espécie herbacea de subosque
com distribuicdo ampla na Amazdnia central (Costa, 2004), incluindo todas as reservas do
PDBFF. Nessa regido, floresce e frutifica uma vez por ano no periodo de janeiro a marco,
produzindo de 1 a 2 inflorescéncias com uma de média de 25 flores (Bruna & Kress, 2002;
Bruna et al., 2004). Suas flores sao polinizadas essencialmente por beija-flores (Bruna et al.,
2004) e as sementes dispersas por aves do género Turdus sp. e Pipra sp. (Uriarte et al.,

2011).

Amostra populacional na paisagem

Quatro grades em mesoescala foram arranjadas na dire¢do Oeste-Leste com a
distancia entre as mesmas: reservas 25 - 35 = 17,5 Km, 25 - 1113 = 33,56 Km e 25 — 1501 =

47 Km. Toda area coberta pelas grades em mesoescala abrange area em escala da
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paisagem conforme revisdo sobre o tema realizado por (Kollmann, 2000). Em cada grade
foram selecionados, aleatoriamente, 15 ha entre 225 ha (1.5 Km2), onde instalamos uma
parcela com dimensao de (20 x 20 m) ao centro do hectare. Assim, as trilhas foram abertas e
as parcelas mensuradas com utilizacdo de fita métrica de 100 metros em floresta continua.
Posterior a instalacdo das parcelas, quantificamos todos os individuos medindo sua altura,
nos atentando a reconhecer as plantulas nascidas naquele ano e identificando os individuos
reprodutivos em janeiro de 2011 e 2012. Todos os individuos de H. acuminata foram
marcados com placas de aluminio numeradas para posterior mensuragao durante os censos.
O mesmo procedimento foi repetido apds um ano para recenseamento onde quantificamos:
taxa de crescimento individual (numero de rebrotos), numero de plantas reprodutivas,

germinadas e mortas durante esse intervalo em cada parcela.
As variaveis dependentes

Densidade total: A soma de todos os individuos de Heliconia, independente de sua

classe demografica durante os dois censos.

Taxa individual de crescimento: E a variacdo no nimero de rebrotos de cada planta
durante o censo (tempo t) para o proximo (tempo t + 1), como G = Nt +1 / Nt [ doravante GJ;
(Gagnon et al., 2011). Os valores de G > 1 indicam as plantas que cresceram de um ano para
0 outro ; valores de G = 1 indicam as plantas que permaneceram com o mesmo tamanho;

valores de G < 1 indicam as plantas que reduziram em nimero de rebrotos.

Numero de individuos reprodutivos: E a soma do numero de plantas reprodutivas

(2011 + 2012) em cada parcela.

Emergéncia de plantulas: E a soma das plantulas emergentes durante duas estacdes

de germinacgéao (durante anos de 2011 e 2012) em cada parcela.
Mortalidade anual: nUmero de plantas mortas até o segundo censo (2012).
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Um sumario apresentando a média e desvio padrao das variaveis acima descritas em

cada area amostrada sido encontrados na Tabela 1.

Tabela 1: Sumario com os resultados das densidades processos demograficos de Heliconia

acuminata em quatro areas da Amazoénia central.

Reservas
45 35 1113 1501
Densidade total 13.9+9.7 20.3+13.5 50.1 + 35.8 76 + 39.7
Taxa individual de crescimento (G)  6.64 £ 0.29 -4.85 £ 0.31 25+0.34 0.91+0.43
Nuamero de reprodutivos 7+6.9 10.6 £ 8.6 28.6 +21.1 42 + 251
Emergéncia de plantulas 39.11+135 33.7+1.48 1315+ 3.49 1724+ 442
Mortalidade anual 124 £0.74 5.33+0.56 56.88 £2.03 104.8 +4.31

Média + desvio padrao / hectare

Variaveis preditoras demograficas

Aptos a reprodugédo: Definicdo da altura minima que um individuo poderia tornar-se

reprodutivo, a partir de 565 plantas reprodutivas encontradas nas quatro reservas entre 2007

e 2010.

Reprodutivos de 2011: Plantas que reproduziram no ano anterior ao segundo censo.

Plantulas de 2011: Plantas germinadas na coorte do primeiro censo.

Variaveis preditoras ambientais

Distancia geografica: As diferencgas biolégicas e ecolégicas aumentam com a distancia

geografica (Burnham & Anderson, 2002; Condit et al., 2002; Fortin & Dale, 2005). Para obter

as coordenadas geograficas de cada parcela utilizamos um GPS (Garmin eTrex Vista Hex) ao

centro de cada parcela para posteriores calculos das distancias geograficas entre as

mesmas. Como resultado, houve diferenga na abundéncia entre as areas (F = 15,68, gl = 3, p
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<0,001), onde parcelas a leste apresentaram grande varidncia na abundancia em relagao as

localizadas a oeste (Fig. 1).
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Fig. 1: Distribuicdo de H. acuminata ao longo ~ 50km na diregao leste-oeste na Amazénia
Central.

Altimetria: Apesar da topografia acidentada da Amazébnia central possuir amplitudes
inferiores as do escudo das Guianas e Andinos, essa pequena variacao condiciona habitats
diferentes com espécies tipicas (Ribeiro et al., 1999) e confina processos ecoldgicos
particulares (de Toledo et al., 2012). A altimetria foi obtida juntamente com as coordenadas

geograficas.

Componentes do solo: Coletamos uma amostra de solo no centro de cada parcela (0 a
10 cm de profundidade) para quantificar os seguintes parametros texturais e quimicos:
percentagem de areia, silte e argila, Fe, K*, P, Mg®*, AI**, Ca?*, Mn, Zn e pH. As unidades dos
componentes do solo foram Ca?*, Mg?*, Al, K* (cmolc/dm3) e P, Fe, Zn, Mn (mg dm™). As

amostras de solo foram analisadas no laboratério da Empresa Brasileira de Pesquisa
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Agropecuaria (EMBRAPA, 1997) utilizando protocolos padronizados. Os métodos de extracéo

e a lista de componentes entre as areas sdo encontrados no Apéndice A.

Estruturagcao dos modelos

Utilizamos os residuos dos Modelos Aditivos Generalizados (MAG) para testar como a
as variaveis preditoras afetam as variaveis dependentes assumindo erros com distribuicao
normal. Incorporamos as coordenadas geograficas nos modelos GAM que resultaram em
curvas suavizadas ou “smooths” significativos como melhores preditores da distancia
geografica em mesoescala e escala da paisagem. Esse procedimento foi utilizado para
coletar os efeitos da distdncia em diferentes escalas sobre os mesmos parametros

populacionais.

Para a estruturacdo dos modelos, as variaveis preditoras ambientais (distancia
geografica, altimetria e componentes do solo) foram combinadas para responder as variaveis
dependentes (densidade total, taxa individual de crescimento, reprodutivas, emergéncia de
plantulas e mortalidade anual) compondo modelos com uma a duas variaveis preditoras
listadas na Tabela 2. No entanto, devido a relagdo de dependéncia entre duas variaveis
repostas - a emergéncia de plantulas e a mortalidade anual — varidveis preditoras

demograficas foram incorporadas em modelos com as variaveis preditoras ambientais.

Posteriormente, as variaveis dependentes e preditoras que compdem cada modelo do
MAG foram selecionadas pelo Critério de Selecao de Akaike (AIC) e comparadas seguindo
(Burnham & Anderson, 2002). Por fim, os modelos foram arranjados em ordem
ascendente/descendente segundo AAICc usando a funcao /Ctab () do pacote bbmle que
estima a diferenca entre o maior AAICc de cada modelo e o menor valor AAICc, portanto, o
melhor modelo tem AAIC = 0 (Bolker, 2008). Dessa forma, os modelos com AAICc <2 e 2
0,10 AlCcw foram considerados plausiveis para explicar hierarquicamente a variagao do

conjunto de dados (Burnham & Anderson, 2002). O MAG foi produzido com fungdo gam () no
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pacote “mgcv”. As mesmas combinagdes de modelos com respectivos valores de

AAICc/AlCcw foram calculados para mesoescala e escala da paisagem.

Para a analise de solo utilizamos Escalonamento Multidimensional Ndo Métrico
(EMNM) para quantificar a possivel diferenca de seus componentes entre as areas. O EMNM
€ uma técnica de ordenagao espacial robusta para ajustes integrativos sobre suas diferencas.
Usamos distancia métrica de Sorensen (Bray-Curtis) com diferencas resultantes de 1.000
randomizagdes para o acesso a sua importancia. O melhor eixo explanatério do EMNM foi
incorporado nos Modelos Aditivos Generalizados. As cargas de correlagdo nos dois principais
eixos de ordenacbes para todas as areas e as quatro reservas sado encontradas nos
Apéndices B e C. Todos os modelos e graficos foram executados utilizando o programa R (R

Development Core Team, 2008).

Resultados

Um total de 2407 individuos de Heliconia acuminata foi monitorado ao longo do
primeiro e segundo censos. Os valores dos smooths resultantes do GAM demonstram que
sua densidade, taxa individual de crescimento e a densidade de individuos reprodutivos sao
fortemente determinados pela distancia geografica em escala da paisagem da Amazdnica

central, o mesmo ndo demonstrado em mesoescala (Tabela 2).
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Tabela 2: Resultados dos Modelos Aditivos Generalizados considerando as combinag¢des das variaveis ambientais e demograficos que
influenciam as variaveis independentes em duas escalas na Amazoénia central. Rep11=reprodutivas no ano de 2011, Aptos = Nimero de aptos

a reproducgao, PI_11 = plantulas nascidas no primeiro censo. Em negrito sdo os valores significativos.

Preditores Preditores

ambientais demograficos Smooths (p) AAICc / wAICc
Solo  Altimetria Rep 11 Aptos Pl 11 Mesoescala Paisagem Mesoescala Paisagem
Densidade total ~ X X 0.38 <0.001 2.0/0.16 0.00/ 0.42
X 0.36 <0.001 0.0/0.45 0.1/0.40
X 0.3 <0.001 0.4/0.38 1.8/0.17
Taxa anual de X 0.08 0.011 0.0/0.43 0.0/0.45
crescimento (G) ~ X 0.09 0.006 0.3/0.37 0.6/0.33
X X 0.11 0.11 1.6/0.19 1.5/0.21
Numero de reprodutivos ~ X 0.4 0.001 0.0/0.44 0.0/ 0.45
X 0.42 0.001 0.0/0.43 0.1/0.43
X X 0.4 0.001 2.7/0.11 2.8/0.11
Emergéncia de plantulas ~ X X 0.17 0.194 0.0/0.30 0.0/0.32
X 0.07 0.067 0.0/0.30 0.5/0.26
X X X 0.8 0.189 1.6/0.13 1.5/0.15
X X X 0.14 0.086 2.5/0.09 2.2/0.10
X X 0.58 0.07 2.3/0.09 2.6/0.08
Mortalidade anual ~ X 0.34 0.058 0.0/0.71 0.0/0.69
X X 0.23 0.02 3.5/0.12 3.5/0.11
X X 0.35 0.053 4.2/0.89 4.0/0.09
X 0.08 <0.001 5.4/0.04 4.8/0.06
X 0.05 <0.001 7.9/0.01 7.7/0.01
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Os modelos de parciménia, incluindo os componentes do solo explicam, com ajuste
moderado, o crescimento individual, a presenca de individuos reprodutivos e a emergéncia
de plantulas, que podem moldar o padrdao de ocupacao de Heliconia no subosque da
floresta tropical (Tabela 2). De fato, os componentes do solo tém distribuicdo heterogénea
na paisagem da Amazoénia central (Fearnside & Leal-Filho, 2001) confirmado pelo valor do

Stress do EMNM de nossas amostras de solo que apresentou valor com representagao

satisfatéria = 0,11 (Fig. 2) .

T * ® Reserva 25
% * Reserva 35
< A Reserva 1113
S | X Reserva 1501
Stress=0.11
* *
. *
*
0 * . * *
o . * * *
* x ¥
a X
o~ *® . A A
% L ]
s 2 . IN N
L < A X A
X % A
X% B A
A A
— & % " X
N o ¥ x
CIJCI> ]
2 L
= X
C
=
X .
ae |
9“‘7
= A
%)
\L L ]
= T T T T
-2 -1 0 1 2
. 2+ 3+
. 2+ (Fe, Areia, K, Mn, Mg”", AI"” ,PeZn— )
(« ArgilaCa" ) EMNM 1

Fig. 2: Ordenacdo de 60 parcelas usando Escalonamento Multidimensional Nao-Métrico
com base em 12 variaveis de solo. O primeiro EMNM 1 explicou 48% e segundo EMNM 2
18% de variagdo. Simbolos representam solo ao longo 50 km sentido leste-oeste em 4

localidades da regido da Amazoénia central.
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Variagdo na densidade em escala da paisagem

A densidade de H. acuminata variou drasticamente entre as parcelas em sentido
leste-oeste na Amazénia central (variacdo de 1-145). As parcelas mais a oeste
apresentaram menor amplitude de variagao na densidade: 1-33 para a reserva 25; 6-47 para

reserva 35; 7-122 para reserva 1113 e 12-145 para a reserva 1501 (Tabela 1).

Areas com alta densidade também apresentaram regides com baixa densidade,
contudo, o contrario ndo ocorreu (Fig. 1). Ja a altimetria nao variou significativamente com o
aumento da distancia geografica (F=2.092, DF=3, p= 0.112), enquanto que os solos
apresentaram evidente heterogeneidade confirmada pelos valores do Stress. Mais
especificamente, a quantidade de Fe no solo variou positivamente em relagdo ao niumero de
individuos (R? = 0.34). O modelo que melhor explicou a densidade total de H. acuminata foi
a soma dos efeitos do eixo 1 do solo compartilhado com a altimetria em escala da paisagem

(Tabela 2).
Taxa de crescimento anual (G)

A taxa de crescimento anual também é alterada significativamente com o aumento
da distancia geografica em escala da paisagem, e em menor propor¢cdo em mesoescala. Os
melhores modelos foram compostos pelas mudangas dos componentes dos solos seguidos
pela altimetria em mesoescala e escala da paisagem (Tabela 2). Em grades com menor
densidade, as taxas de crescimento dos individuos podem ser mais inconstantes quando

comparadas com as taxas de crescimento com altas densidades (Fig. 3).
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Fig.3: Taxa individual de crescimento (G) de H. acuminata nas quatro areas amostradas na

Amazébnia central.
Nuamero de individuos reprodutivos

Os resultados obtidos evidenciaram que a altimetria, seguida pelo eixo dos solos,
formaram os dois modelos independentes com melhores ajustes explicativos ao nimero de
individuos reprodutivos encontrados nas parcelas, onde essa relagao foi explicada em 45%.
Entretanto, existe uma tendéncia de sobreposi¢do espacial na quantidade de individuos
reprodutivos nos anos subsequentes (R? = 0.51), indicando grande probabilidade de ocorrer
areas propicias de reprodugdo com o aumento da distancia geografica segundo a escala da
paisagem (Tabela 2). Complementarmente, ha R?> = 0.76 de correlacdo entre nimero de
individuos reprodutivos com as densidades de individuos aptos a reproducido entre as

parcelas.
Emergéncia e mortalidade de plantas

Em relacdo a emergéncia de plantulas, o modelo com o nimero de individuos aptos

a reproducao, combinado com o solo em cada parcela, responderam por 30% de sua
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variacdo (Tabela 2) produzindo modelo com forte ajuste (R? = 0.65), entretanto, os valores
de Smooths nao significativos indicam que a quantidade de parcelas com plantulas

emergindo nao ocorre linearmente no espago amostrado (Fig. 4, Tabela 2).
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Fig. 4: Distribuicdo espacial das parcelas apresentando as relagcbes entre a emergéncia de
plantulas de H. acuminata com densidade de individuos reprodutivos via MAG. O tamanho
do circulo indica a magnitude da diferenga, cor negra relagbes negativas e cinza positivas
em relacdo a densidade média em cada parcela. Os eixos x e y indicam as coordenadas

geograficas em UTM.

No caso da mortalidade anual, as parcelas em que nasceram mais plantulas no ano
anterior apresentaram maior niumero de mortas (R2 = 0.51), Tabela 2. Esse resultado,
conhecido na literatura da ecologia do recrutamento de espécies florestais (Augspurger,
1984), parece nao ser afetado pela escala amostral. Por esse motivo, todos os outros

modelos considerando variaveis ambientais ndo apresentaram significancia (AAICc > 2).

Discussao

Estudos que avaliam os fatores responsaveis pela distribuicdo de populagdes de
plantas em diferentes escalas da paisagem amazobnica s&o raros, apesar de sabido que as
mudangas na paisagem moldam adaptacdes as tipicas plantas que ali ocorrem (Ricklefs,
1977; Brousseau et al., 2013). A maioria dos trabalhos abordam nivel de comunidade de

espécies arboreas ou licophitas considerando apenas a presenca ou auséncia das espécies
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num determinado local (Costa et al., 2005; Jones et al., 2008; Jones et al., 2013), apesar de
sabermos que os efeitos limitantes ocorrem em nivel populacional (Horvitz & Schemske,
1995). Nossos resultados indicaram que sua distribuicdo e capacidade de ocupacgao

possuem diferentes magnitudes em relagao a escala mensurada.

Os efeitos que produzem a distribuicdo na paisagem

Os elementos do solo sdo um dos principais determinantes da distribuicdo da riqueza
de plantas tropicais, independente de seu habito (Jones et al.,, 2013). Os resultados
demonstram que o solo ndo determinou a distribuicio em mesoescala, oposto ao
encontrado para comunidade (Costa ef al., 2005; Costa, 2006), sendo necessario aumentar
a amostragem para tal percepcdo em H. acuminata. De fato, a heterogeneidade dos
componentes do solo fica mais evidente na escala da paisagem (Chauvel et al., 1987,
Gascon & Bierregaard, 2001). Nossas analises apresentaram que a densidade de Heliconia
aumenta em solos com maiores niveis de Fe e areia na escala da paisagem. Cada espécie
de planta possui suas necessidades especificas para o crescimento (Tully et al., 2013) e,
provavelmente, deve existir essa relacao, todavia, somente em trabalhos considerando sua

fisiologia confirmam tal suposigao.

Na escala da paisagem, a distribuicdo de Heliconia também foi determinada pela
altimetria. Essas plantas sdo muito dependentes de agua e, por isso, as areas de fundo de
vale beneficiam seu estabelecimento devido a retengdo de agua. Opostamente, as regides
com platds possuem solos mais arenosos, que conduzem a baixa reserva de agua, o que
compromete seu recrutamento. A mortalidade de espécies arbéreas também varia com a
altimetria (de Toledo et al., 2012). Regides com densidade limitada pelo solo e altimetria
confinam pequenas populacdes de adultos e reduz a quantidade de propagulos, tornando a
capacidade de ocupagao mais lenta e com diferentes taxas de crescimento populacional
distribuidas no espaco, conforme conhecido para plantas tropicais (Horvitz & Schemske,
1995).
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Efeitos que conduzem a ocupagéo

Estudos sugerem que a quantidade de nutrientes no solo motiva maior crescimento
nas plantas (Vitousek et al., 1993), como evidenciado em nossos resultados. Tal efeito foi
selecionado por modelos significativos somente em escala da paisagem em H. acuminata,
onde os gradientes entre Fe e areia, associados a altimetria, estimularam seu crescimento
individual. Esse pequeno incremento no crescimento é capaz de determinar a capacidade
de estabelecimento de individuos que, potencialmente, podem crescer mais rapidamente
tornando-se reprodutivos. Um indicio desse fato foi que o nimero de individuos reprodutivos
aumentou com a distancia geografica na escala da paisagem. Apds o crescimento, a
frequéncia e intensidade reprodutiva aumentam proporcionalmente com a luz recebida em
cada individuo (ver capitulo Il). Além disso, taxas reprodutivas maiores tendem a aumentar
com a densidade e, consequentemente, ampliar a probabilidade de ocupagado de novas
areas (Sagnard et al., 2011). Como a quantidade de plantulas de H. acuminata é
diretamente proporcional a quantidade de bracteas produzidas pelos adultos (Uriarte et al.,
2010), a emergéncia de plantulas e ocupagao de novas areas pode acontecer de maneira
lenta e gradativa, conforme se aumenta o nimero de adultos reprodutivos emissores de

propagulos na escala da paisagem.

Se existe maior ocupacado em sentido oeste pra leste em escala da paisagem, ou
mesmo entre as parcelas em cada grade de parcelas em mesoescala, a velocidade de
ocupagao pode ser lenta devido a pequena distancia de dispersdo de seus propagulos,
geralmente inferiores a 5 metros (Uriarte et al., 2011). Porém, a maioria das espécies de
plantas possui disperséo localizada, com distdncia média inferior a 20 metros (Horvitz &
Schemske, 1994; Clark et al., 1999a), assim, esse padrao encontrado pode nao ser
incomum na natureza. As taxas de mortalidade sobrepdem espacialmente as taxas de

emergéncia, embora de maneira ndo linear, e isso se deve, provavelmente, a herbivoros,
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patdgenos, questdes fisioldgicas e inimigos naturais em escala local (Moles & Westoby,

2004; Swamy & Terborgh, 2010).

Montando um cenario de ocupacao, os componentes de solo e altimetria regulam as
taxas de crescimento individual que conduzem a areas com maior numero de individuos a
fase reprodutiva em grande escala. Num segundo cenario, o padrao de distribuicdo espacial
da densidade de individuos reprodutivos incrementa o numero de individuos emergentes na
populacdo, regulados pelas propriedades de ocupacgdo tipicas dos Efeitos de Allee

(Courchamp et al., 2008).

Agradecimentos

Nés agradecemos ao PDBFF pelo suporte logistico e ao Conselho Nacional de
Desenvolvimento Cientifico e Tecnolégico CNPQ e a National Science Fundation pelo apoio

financeiro.

Referéncias

Abrahamson, W.G. & Caswell, H. (1982) On the comparative allocation of biomass, energy, and
nutrients in plants. Ecology, 63, 982-991.

Augspurger, C.K. (1984) Seedling survival of tropical tree species - interactions of dispersal distance,
light-gaps, and pathogens. Ecology, 65, 1705-1712.

Bohlman, S.A., Laurance, W.F., Laurance, S.G., Nascimento, H.E.M., Fearnside, P.M. & Ana, A. (2008)
Importance of soils, topography and geographic distance in structuring central Amazonian
tree communities. Journal of Vegetation Science, 19, 863-874.

Bolker, B. (2008) Ecological Models and Data in R. Princeton University Press.

Brousseau, L., Bonal, D., Cigna, J. & Scotti, I. (2013) Highly local environmental variability promotes
intrapopulation divergence of quantitative traits: an example from tropical rain forest trees.
Annals of Botany, 112, 1169-1179.

Brown, J.H. (1984) On the Relationship between Abundance and Distribution of Species. American
Naturalist, 124, 255-279.

Bruna, E.M. & Kress, W.J. (2002) Habitat fragmentation and the demographic structure of an
Amazonian understory herb (Heliconia acuminata). Conservation Biology, 16, 1256-1266.

Bruna, E.M., Kress, W.J., Marques, F. & Silva, O.F.d. (2004) Heliconia acuminata reproductive success
is independent of local floral density. Acta Amazonica, 34, 467-471.

Burnham, K.P. & Anderson, D.R. (2002) Model Selection and Multi-Model InferenceA Practical
Information-Theoretic Approach.

Chauvel, A., Lucas, Y. & Boulet, R. (1987) On the Genesis of the Soil Mantle of the Region of Manaus,
Central Amazonia, Brazil. Experientia, 43, 234-241.

82



Clark, D.A., Clark, D.B., Sandoval, R. & Castro, M.V. (1995) Edaphic and human effects on landscape-
scale distributions of tropical rain-forest palms. Ecology, 76, 2581-2594.

Clark, J.S., Silman, M., Kern, R., Macklin, E. & HilleRisLambers, J. (1999) Seed dispersal near and far:
Patterns across temperate and tropical forests. Ecology, 80, 1475-1494.

Condit, R., Pitman, N., Leigh, E.G., Chave, J., Terborgh, J., Foster, R.B., Nunez, P., Aguilar, S., Valencia,
R., Villa, G., Muller-Landau, H.C., Losos, E. & Hubbell, S.P. (2002) Beta-diversity in tropical
forest trees. Science, 295, 666-669.

Costa, F.R.C. (2004) Structure and composition of the ground-herb community in a terra-firme
Central Amazonian forest. Acta Amazonica, 34, 53-59.

Costa, F.R.C. (2006) Mesoscale gradients of herb richness and abundance in central Amazonia.
Biotropica, 38, 711-717.

Costa, F.R.C., Magnusson, W.E. & Luizao, R.C. (2005) Mesoscale distribution patterns of Amazonian
understorey herbs in relation to topography, soil and watersheds. Journal of Ecology, 93,
863-878.

Courchamp, F., Berek, L. & Gascoigne, J. (2008) Allee effects in ecology and conservation. Allee
effects in ecology and conservation., pp. 266. Oxford University Press, New York.

Cranmer, L., McCollin, D. & Ollerton, J. (2012) Landscape structure influences pollinator movements
and directly affects plant reproductive success. Oikos, 121, 562-568.

Crawley, M.J. (2000) Seeds: the ecology of regeneration in plant communities.

de Toledo, J.J., Magnusson, W.E., Castilho, C.V. & Nascimento, H.E.M. (2012) Tree mode of death in
Central Amazonia: Effects of soil and topography on tree mortality associated with storm
disturbances. Forest Ecology and Management, 263, 253-261.

Drucker, D.P., Costa, F.v.R.C. & Magnusson, W.E. (2008) How wide is the riparian zone of small
streams in tropical forests? A test with terrestrial herbs. Journal of Tropical Ecology, 24, 65-
74.

EMBRAPA (1997) Manual de Métodos de Analises de Solos. Centro Nacionalde Pesquisas de Solo.
SBLCS. Rio de Janeiro.

Eriksson, O. & Ehrlen, J. (1992) Seed and Microsite Limitation of Recruitment in Plant-Populations.
Oecologia, 91, 360-364.

Fearnside, P.M. & Leal-Filho, N. (2001) Soil and development in Amazonia: Lessons from the
Biological Dynamics of Forest Fragments Project. Yale University Press, New Haven,
Connecticut, U.S.A.

Fortin, M.J. & Dale, M.R.T. (2005) Spatial analysis:a guide for ecologists, Cambridge University Press
edn., Cambridge.

Gagnon, P.R., Bruna, E.M., Rubim, P., Darrigo, M.R., Littell, R.C., Uriarte, M. & Kress, W.J. (2011)
Growth of an understory herb is chronically reduced in Amazonian forest fragments.
Biological Conservation, 144, 830-835.

Gascon, C. & Bierregaard, R.O., Jr. (2001) The Biological Dynamics of Forest Fragments Project: The
study site, experimental design, and research activity. Lessons from Amazonia: the ecology
and conservation of a fragmented forest., 31-42.

Horvitz, C.C. & Schemske, D.W. (1994) Effects of dispersers, gaps, and predators on dormancy and
seedling emergence in a tropical herb. Ecology, 75, 1949-1958.

Horvitz, C.C. & Schemske, D.W. (1995) Spatiotemporal variation in demographic transitions of a
tropical understory herb - projection matrix analysis. Ecological Monographs, 65, 155-192.

Jones, M.M., Ferrier, S., Condit, R., Manion, G., Aguilar, S. & Perez, R. (2013) Strong congruence in
tree and fern community turnover in response to soils and climate in central Panama. Journal
of Ecology, 101, 506-516.

Jones, M.M., Tuomisto, H. & Olivas, P.C. (2008) Differences in the degree of environmental control
on large and small tropical plants: just a sampling effect? Journal of Ecology, 96, 367-377.

Kadmon, R. & Shmida, A. (1990) Spatiotemporal demographic-processes in plant-populations - an
approach and a case-study. American Naturalist, 135, 382-397.

83



Kollmann, J. (2000) Dispersal of fleshy-fruited species: a matter of spatial scale? Perspectives in Plant
Ecology, Evolution and Systematics, 3, 29-51.

Laurance, W.F., Lovejoy, T.E., Vasconcelos, H.L., Bruna, E.M., Didham, R.K., Stouffer, P.C., Gascon, C.,
Bierregaard, R.O., Laurance, S.G. & Sampaio, E. (2002) Ecosystem decay of Amazonian forest
fragments: A 22-year investigation. Conservation Biology, 16, 605-618.

Moles, A.T. & Westoby, M. (2004) What do seedlings die from and what are the implications for
evolution of seed size? Oikos, 106, 193-199.

Muller-Landau, H.C., Wright, S. J., Calderon, O., Hubbell, S. P. &. Foster. R. B. Pp 35-54 in (2002) Seed
dispersal and frugivory: ecology, evolution and conservation. CAB International, Wallingford.

Nathan, R. & Muller-Landau, H.C. (2000) Spatial patterns of seed dispersal, their determinants and
consequences for recruitment. Trends in Ecology & Evolution, 15, 278-285.

R Development Core Team (2008) R: A Language and Environment for Statistical Computing,Vienna,
Austria.

Ribeiro, J.E.L.S., Hopkins, M.J.G., Vincentini, A., Sothers, C.A., Costa, M.A.S., Brito, J.M., Souza,
M.A.D., Martins, L.H., Lohmann, L.G., Assuncao, P.A.L., Pereira, E.C., Silva, C.F., Mesquita, M.
& Procépio, L.C. (1999) Flora da Reserva Ducke - Guia de identificacdo das plantas vasculares
de uma floresta de terra firme na Amazénia Central. INPA / DFID, Manaus. 800 p.

Ricklefs, R.E. (1977) Environmental heterogeneity and plant species-diversity - hypothesis. American
Naturalist, 111, 376-381.

Sagnard, F., Oddou-Muratorio, S., Pichot, C., Vendramin, G.G. & Fady, B. (2011) Effects of seed
dispersal, adult tree and seedling density on the spatial genetic structure of regeneration at
fine temporal and spatial scales. Tree Genetics & Genomes, 7, 37-48.

Steffan-Dewenter, |, Munzenberg, U. & Tscharntke, T. (2001) Pollination, Seed Set and Seed
Predation on a Landscape Scale. Proceedings: Biological Sciences, 268, 1685-1690.

Svenning, J.C. & Skov, F. (2002) Mesoscale distribution of understorey plants in temperate forest
(Kalo, Denmark): the importance of environment and dispersal. Plant Ecology, 160, 169-185.

Swamy, V. & Terborgh, J.W. (2010) Distance-responsive natural enemies strongly influence seedling
establishment patterns of multiple species in an Amazonian rain forest. Journal of Ecology,
98, 1096-1107.

Tilman, D. (1994) Competition and biodiversity in spatially structured habitats. Ecology, 75, 2-16.

Tully, K.L., Wood, T.E., Schwantes, A.M. & Lawrence, D. (2013) Soil nutrient availability and
reproductive effort drive patterns in nutrient resorption in Pentaclethra macroloba. Ecology,
94, 930-940.

Tuomisto, H., Poulsen, A.D., Ruokolainen, K., Moran, R.C., Quintana, C., Celi, J. & Canas, G. (2003)
Linking floristic patterns with soil heterogeneity and satellite imagery in Ecuadorian
Amazonia. Ecological Applications, 13, 352-371.

Tuomisto, H., Ruokolainen, K. & Yli-Halla, M. (2003) Dispersal, environment, and floristic variation of
western Amazonian forests. Science, 299, 241-244.

Turnbull, L.A., Crawley, M.J. & Rees, M. (2000) Are plant populations seed-limited? A review of seed
sowing experiments. Oikos, 88, 225-238.

Uriarte, M., Anciaes, M., da Silva, M.T.B., Rubim, P., Johnson, E. & Bruna, E.M. (2011) Disentangling
the drivers of reduced long-distance seed dispersal by birds in an experimentally fragmented
landscape. Ecology, 92, 924-937.

Uriarte, M., Bruna, E.M., Rubim, P., Anciaes, M. & Jonckheere, |. (2010) Effects of forest
fragmentation on the seedling recruitment of a tropical herb: assessing seed vs. safe-site
limitation. Ecology, 91, 1317-1328.

Vitousek, P.M., Walker, L.R., Whiteaker, L.D. & Matson, P.A. (1993) Nutrient limitations to plant-
growth during primary succession in hawaii-volcanos-national-park. Biogeochemistry, 23,
197-215.

84



Waide, R.B., Willig, M.R., Steiner, C.F., Mittelbach, G., Gough, L., Dodson, S.l.,, Juday, G.P. &
Parmenter, R. (1999) The relationship between productivity and species richness. Annual
Review of Ecology and Systematics, 30, 257-300.

Wenny, D.G. (2000) Seed dispersal, seed predation, and seedling recruitment of a neotropical
montane tree. Ecological Monographs, 70, 331-351.

Willson, M.F. (1993) Dispersal mode, seed shadows, and colonization patterns. Vegetatio, 108, 261-
280.

85



Apéndices:
Apéndice A: Métodos de extracdo de componentes do solo.

Um total de 12 atributos de amostras de solo foram coletados na camada superior do
solo (0-10 cm) juntos a zona das raizes de cada individuo focal de H. acuminata. A
descricdo detalhada dos solos da regido é encontrada em PDBFF (Fearnside & Leal-Filho,
2001), e um breve resumo aqui descrito. As analises texturais e quimicas foram realizadas
na Embrapa (Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuaria). As amostras foram secas para
remover as raizes e, subsequentemente, passada através de um peneiro de 2 milimetros. O
método do densidémetro foi usado para estimar a percentagem de areia, sedimentos e argila
(0,05 a 2 mm, e, 002-0,05 < 0,002, respectivamente) (Mathieu & Pieltain, 1998). Para
quantificar sua acidez, o solo foi diluido com uma quantidade de agua com o medidor de
Potencial de Hidrogénio - pH. A disponibilidade de fosforo foi determinada pelo acido
ascorbico - molibdato de aménio (Murphy & Riley, 1986). Os elementos do complexo de cor
formada por fotometria a 712nm (Fe, K*, Cu, Zn, Mn) foram extraidos por meio do método
de Mehlich 1 (Nelson et al., 1953) e medida pelo método de espectrometria de absorcao
atdbmica de Ca?* e Mg?. Detalhes dos métodos podem ser encontrados em (EMBRAPA,

1997).
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Apéndice B: Resultado das correlagbes dois eixo principais do solo ao centro de cada
parcela em todas as areas amostrada. O valor final das ordenacdes de duas dimensbdes

apresentou 0.11 de Stress.

Eixo 1 Eixo 2
Ca?* (cmol/dm®) -0.020 -0.026
Mg?* (cmol/dm?®) 0.103 -0.207
APP* (cmol/dm?) 0.085 -0.067
K" (cmol/dm®) 0.249 -0.279
P (mg/dm?®) 0.093 -0.335
Fe (mg/dm?) 0.936 0.048
Zn (mg/dm?®) 0.203 -0.257
Mn (mg/dm?) 0.190 -0.267
Areia (%) 0.396 0.248
Silte (%) -0.051 -0.841
Argila (%) -0.362 0.673
pH 0.045 -0.033
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Apéndice C: Os solos em cada parcela das quatro areas analisadas possuem caracteristicas
distintas segundo ordenagcdao EMNM. O primeiro eixo explica metade da variagdo dos dados
para a reserva 25 (ixo 1 = 0.53, I cixo 2 = 0.36), reserva 35 (1 eixo 1 = 0.75, I aixo 2 = 0.13),

reserva 1113 (P sixo 1= 0.67, Paixo2 = 0.19) e reserva 1501 (P ¢ixo 1 = 0.65, I oixo 2 = 0.22).

Reservas
25 35 1113 1501
Ca?* (cmol/dm®) 022  0.07 -0.47 -0.09 -0.13  0.22 0.10  -0.07
Mg®* (cmol/dm?) 052 -0.17 -0.30  -0.01 -0.05 0.18 018 -0.15
A** (cmol/dm?) 049 -0.25 -0.23  -0.01 023 0.24 0.50 -0.70
K* (cmol/dm?®) 057 -0.26 -048 0.28 0.15  0.58 024 -0.19
P (mg/dm?®) 024 -0.15 -0.08 0.1 -0.01  -0.09 -0.37  0.65
Fe (mg/dm?) 066  0.74 095 -0.25 096 -0.07 099 -0.06
Zn (mg/dm?®) 045 -0.26 -0.05  0.19 0.03  0.13 0.32  0.19
Mn (mg/dm®) 028 -0.20 -0.55 -0.35 024 045 0.50  0.09
Areia (%) 021 0.63 -0.67  0.06 0.35 -0.90 -0.04 093
Silte (%) -0.87 048 0.60 -0.07 -0.36  0.87 0.00 -0.99
Argila (%) 083 -0.53 063 -0.05 -0.10 043 011  0.23
pH 032  0.12 024  0.41 012  0.15 049  0.23
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Concluséao geral

Nossos resultados indicam que os processos ecolégicos que moldam o

padrao de distribuicdo em H. acuminata variam segundo a escala de abordagem.

O crescimento das plantulas foi determinado positivamente pelo efeito da
densidade nas parcelas demograficas, como apresentadas no Capitulo I. Contudo,
como a emergéncia de plantulas segue o numero de individuos aptos a reprodugéo,
plantulas estabelecidas nessas manchas podem ser beneficiadas, independente da

escala de interpretacéo.

A distribuicdo dos individuos reprodutivos acompanhou a variacdo dos
componentes do solo e altimetria na escala da paisagem, porém, a frequéncia e a

intensidade foram definidas pela quantidade de luz em escala de vizinhancga.

Os componentes do solo e altimetria definiram a taxa de crescimento
individual que pode contribuir para a interpretacdo dos padrbes de distribuicdo na

escala da paisagem.
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