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RESUMO 

 

Os frutos ornitocóricos apresentam traços fenotípicos associados aos seus dispersores. 

O tamanho dos frutos é uma característica diretamente relacionada com a dispersão 

pelas aves. A cor dos frutos funciona na sinalização, aumentando a detectabilidade e 

servindo também como indicação de sua qualidade nutricional. O valor nutritivo dos 

frutos pode estar associado com dispersores mais específicos ou oportunistas, de 

acordo com a disponibilidade de lipídios, proteínas e carboidratos. Os traços fenotípicos 

são importantes para mostrar os padrões de convergência (TCAP) e de divergência 

(TDAP) que estruturam as comunidades e para entender os processos adjacentes. 

Analisamos como os traços morfológicos, nutricionais e de cor dos frutos ornitocóricos 

são representados nos três estádios sucessionais, se há relação entre a cor dos frutos 

e o recurso nutricional disponível e a ocorrência de padrões de convergência e 

divergência dos traços dos frutos. Para determinar como variam os traços dos frutos 

entre os estádios sucessionais foram realizadas análises de variância. Para avaliar a 

relação entre os traços morfológicos, de cor e químicos foram realizadas correlações 

simples. Utilizamos métodos de correlação de matrizes, por meio do algoritmo 

SYNCSA, para avaliar os padrões de convergência e divergência na organização da 

comunidade ao longo do gradiente sucessional. Os padrões foram relacionados à idade 

da vegetação. O tamanho do fruto e da semente aumentou com o gradiente 

sucessional, mas características químicas de lipídios, carboidratos e proteínas 

permaneceram similares. Frutos de cor preta predominaram ao longo do gradiente, com 

80% no estádio jovem, seguidos da cor vermelha, com 40% no estádio maduro. Volume 

da semente, lipídios, luminosidade e tonalidade apresentaram convergência em todos 

os estádios sucessionais, indicando uma filtragem ambiental desses traços. Tendências 

de divergência dos traços de proteína e carboidrato ocorreram em estádio imaturo, 

possivelmente devido à competição entre as plantas por aves dispersoras ou por efeito 

da sucessão na composição de espécies de plantas. A ausência de sinal filogenético 

em nível de comunidade indica que a montagem da comunidade representada pelo 

núcleo central de espécies que tiveram maior força de interação, independe das 



 

 

 

afinidades filogenéticas entre as espécies, sendo determinada pelas respostas ao 

ambiente ou a fatores bióticos a que estão submetidas. 

 

Palavras-chave: cor, diásporo, dispersão de sementes, frugivoria, lipídios  



 

 

 

ABSTRACT 

 

Ornitochorous fruits have phenotypic traits associated with their dispersers. Fruit size is 

a characteristic directly associated with bird dispersal. Fruit color acts as a signalizing 

disperser, enhancing its detectability as well the indication of its nutritional quality. Fruit 

nutritional value may be associated with more specific or more opportunistic dispersers, 

according to the availability of lipids, proteins and carbohydrates. Phenotypic traits are 

important to show the patterns of convergence (TCAP) and divergence (TDAP) that 

structure communities, and understand the adjacent processes. We analyzed how 

morphological, nutritional and color traits of ornitochorous fruits are represented in three 

successional stages, if there is a relationship between fruit color and nutritional resource 

available and the occurrence of fruit traits convergence and divergence patterns. To 

analyze how fruits traits vary among the successional stages analysis of variance were 

performed. To evaluate the relationship between morphological, color and chemical 

traces simple correlations were performed. We used methods of correlation matrices, 

through SYNCSA algorithm, to evaluate the patterns of convergence and divergence in 

the organization of the community along the successional gradient. Patterns were 

related to vegetation age. Fruit and seed size increased along successional stages, but 

the chemical characteristics of lipids, carbohydrates e proteins were similar. Black fruits 

prevailed in all stages, with 80% in the young stage, followed by red fruits with 40% in 

the mature stage. Seed volume, lipids, brightness and hue converged in all successional 

stages, indicating an environmental filtering of these traits. Tendencies of divergences of 

proteins and carbohydrates occurred in immature stages, possibly due to competition 

between plants for dispersers or succession influencing plant composition. The absence 

of phylogenetic signal at the community level indicated that community assemblage, 

represented by the central core of species that had greater strength of interaction, was 

independent of the phylogenetic affinities among species, being determined by the 

responses to the environment where they are. 

 

Key-words: color, diaspore, seed dispersal, frugivory, lipids 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

 

INTERAÇÃO AVES-PLANTAS E FRUTOS ORNITOCÓRICOS 

 

Os animais são os principais agentes de transferências durante as fases 

dispersivas do ciclo reprodutivo em plantas superiores: polinização das flores e 

distribuição das sementes para outros locais (JORDANO, 1987). Estas interações são 

mutuamente benéficas, com animais utilizando a variedade de recursos provenientes 

das plantas, como, por exemplo, polpa carnosa dos frutos (HERRERA, 2002).  

As plantas fazem um alto investimento em frutos, que está associado com a 

quantidade de frugívoros especialistas na disputa pelo uso desse recurso (HOWE, 

1993). As aves frugívoras geralmente se alimentam simultaneamente de frutos de 

diferentes espécies, influenciando na abundância absoluta e relativa destas espécies 

em uma comunidade local de plantas (HERRERA, 1995). Quanto maior é a 

recompensa pela dispersão para a ave, maior é a procura, mas quantidade nem 

sempre reflete qualidade e diásporos com pouca polpa podem possuir maior valor 

nutricional (HERRERA, 1981). 

As aves são os principais agentes dispersores de sementes (GALETTI et al., 

2011). Porém, existem algumas limitações morfológicas na interação com as plantas, 

pois o tamanho do maior fruto que uma ave consegue ingerir está positivamente 

correlacionado com a largura do seu bico. Desta forma, frutos grandes acabam por 

restringir o número de espécies de aves que podem servir como potenciais dispersores 

de suas sementes (WHEELWRIGHT, 1985). A proteção do diásporo também influencia 

na procura pelo dispersor, sendo que diásporos mais fortes são procurados por 

dispersores maiores com capacidade de romper a casca (PRIMACK, 1987). Segundo 

Whitmore (1989), espécies de plantas em estágio mais avançado apresentam uma 

menor quantidade de sementes, porém em tamanho maior e com adequada reserva de 

recursos para um maior sucesso na sua germinação e estabelecimento. Assim, a 

massa de sementes é vista como estratégia de cada espécie para o seu 

estabelecimento (WESTOBY et al., 1996). 
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Nas plantas dispersas por aves, as sementes estão envoltas por tecido 

nutritivo, que não necessariamente tenha se originado de um ovário, podendo ser uma 

porção carnosa originada do tegumento da semente, encontrada em espécies de 

sementes ariladas (HERRERA, 2002). Deste modo, o termo botânico “fruto” foi 

empregado num sentido amplo para descrever todo e qualquer diásporo de dispersão 

independente de sua origem e estrutura (GALETTI et al., 2011). 

A proporção de espécies com frutos carnosos dispersos por frugívoros pode 

atingir até 90% em algumas comunidades de plantas tropicais (JORDANO, 2000; 

ALMEIDA-NETO et al., 2008). Frutos com polpa de alto conteúdo energético e valor 

nutritivo em torno de uma grande semente estariam associados com uma interação 

com frugívoros especializados, fornecendo uma alta qualidade de dispersão 

(JORDANO, 2000). Por outro lado, frutos carnosos, aquosos, com polpa rica em 

carboidratos, ocupam o outro extremo do gradiente, apresentando sementes menores 

e dispersas por frugívoros oportunistas (JORDANO, 2000). 

A morfologia do fruto (tamanho, número de sementes, cor, entre outros) é um 

importante fator na habilidade das aves em discriminar os frutos (e.g. MAZER; 

WHEELWRIGHT, 1993). As cores dos frutos são entendidas como adaptações aos 

dispersores de sementes, sendo estes considerados como a principal pressão seletiva 

sobre a evolução da cor do fruto (WILLSON; WHELAN, 1990). Durante as décadas de 

80 e 90, a hipótese mais dominante estava destinada a explicar como dispersores de 

sementes podem influenciar a evolução da coloração em plantas (JANSON, 1983; 

CAZETTA et al., 2009). Esta hipótese estava sustentada pela suposta preferência dos 

animais por determinadas cores (JANSON, 1983; CAZETTA et al., 2009), por exemplo, 

frutos vermelhos e pretos são associados com dispersão de sementes por aves 

(WILLSON; WHELAN, 1990). Essa hipótese continuou sendo sustentada em outros 

estudos (e. g. PUCKEY et al., 1996; SCHMIDT; SCHAEFER, 2004). Assim, as cores 

dos frutos são de fundamental importância, tanto para a atratividade dos dispersores de 

acordo com a percepção visual de cada um, quanto para informar sua qualidade ou 

toxicidade quando imaturos indicando não estarem prontos para serem ingeridos 

(WILLSON; WHELAN, 1990; SCHAEFER; SCHMIDT 2004; SCHAEFER et al., 2007). 

Assim, traços qualitativos e quantitativos dos frutos devem variar ao longo da 
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sucessão, podendo afetar as interações entre plantas e dispersores com essas 

mudanças sucessionais. 

 

BIOMA MATA ATLÂNTICA E SUCESSÃO VEGETAL 

 

A Mata Atlântica é uma das maiores áreas de floresta tropical em extensão nas 

Américas, ficando atrás apenas da Floresta Amazônica (OLIVEIRA-FILHO; FONTES, 

2000). Sua extensão compreende um conjunto de tipologias vegetais, localizado na 

faixa litorânea brasileira desde o Rio Grande do Norte ao Rio Grande do Sul e 

representado principalmente por Floresta Ombrófila Densa, Floresta Ombrófila Mista, 

Floresta Estacional Semidecidual (IBGE, 2012). 

É o bioma brasileiro com maior quantidade de áreas protegidas e com 

excepcional biodiversidade (PINTO; BRITO, 2005), sendo listado entre os oito mais 

importantes hotspots para conservação da biodiversidade mundial, devido à sua 

riqueza de espécies e seu nível de endemismo (MYERS et al., 2000). Devido à 

degradação descontrolada e à sua conversão para outros tipos de uso da terra para 

exploração de produtos florestais, expansão agrícola e manejo inadequado dos 

recursos naturais existentes (SIMINSKI et al., 2012), a Floresta Atlântica continua 

ameaçada e sob enorme pressão, restando cerca de 8% de sua cobertura vegetal 

original (PINTO; BRITO, 2005). No Paraná, a área do bioma representava 

originalmente 97% do estado, e hoje apresenta apenas 10% de remanescentes (SOS 

MATA ATLÂNTICA; INPE, 2008). Atualmente é encontrada em manchas isoladas, 

desprotegidas ou com fragmentos florestais severamente alterados (RODRIGUES et 

al., 2009), a maioria dos quais constituindo formações de diferentes idades, tamanho e 

composição de espécies, contendo pontos em diferentes estádios sucessionais 

(MORELLATO; HADDAD, 2000).  

Na Mata Atlântica, as florestas secundárias apresentam modificações ao longo 

da sucessão, determinadas por fatores como a intensidade e frequência de distúrbios 

(MARTINEZ-GARZA; HOWE, 2003). Em uma situação como essa, não somente a 

composição de espécies, mas também a dinâmica florestal é distinta da floresta 

primária (NASCIMENTO et al., 2005), como a textura e disponibilidade de nutrientes do 
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solo, além da dispersão de sementes a partir de áreas florestais do entorno 

(CHAZDON, 2008). 

Uma das vertentes sobre o tema de sucessão é denominada determinística, 

onde Clements (1916) a considera sendo ordenada e previsível, o qual a comunidade é 

direcionada através da sucessão para uma vegetação clímax. Através de pontos de 

partida diferentes, determinados, por exemplo, pelo tipo de substrato e distúrbio, as 

comunidades tenderiam a convergir através da sucessão em direção a uma vegetação 

clímax com características unicamente definidas pelo clima regional. A outra vertente 

dita estocástica, descrita por Gleason (1917), espera-se uma comunidade clímax, 

porém depende de eventos não previsíveis que irão direcionar para o final da 

sucessão, podendo não ser um único evento (DRURY; NISBET, 1973). 

Apesar dos limites entre estádios sucessionais não serem bem delimitados, a 

sequência temporal desses estádios segue padrões consistentes, onde estádios 

sucessionais de uma floresta podem ser definidos com base em três critérios centrais: 

biomassa total à superfície, estrutura de idade ou tamanho da população de espécies e 

composição de espécies (CHAZDON, 2012).  

Áreas em estádios iniciais de sucessão frequentemente apresentam baixa 

riqueza e maior densidade de árvores e são compostas por espécies generalistas, ou 

seja, herbáceas, arbustivas e poucas arbóreas e de distribuição geográfica ampla 

(FINEGAN, 1996; Conama, 1993). Durante a progressão dos estádios, a floresta 

apresenta um enriquecimento gradual de espécies e um aumento da complexidade 

estrutural e funcional (TABARELLI; MANTOVANI, 1999; GUILHERME et al., 2004; 

CHAZDON, 2012). 

A sucessão vegetal geralmente é estudada somente de acordo com suas 

características estruturais como a biomassa, riqueza de espécies, densidade e 

abundância. Entretanto, o estudo da estrutura aliado ao funcionamento de 

comunidades em sucessão é extremamente importante, já que comunidades podem 

recuperar sua função ecológica antes de recuperarem sua composição florística 

(GUARIGUATA; OSTERTAG, 2001). 
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MONTAGEM DE COMUNIDADE 

 

O entendimento dos processos pelos quais as espécies, a partir de um pool 

regional, colonizam e interagem são responsáveis para formar as comunidades locais 

(HILLERISLAMBERS et al., 2012). Os condutores ambientais geram padrões 

biogeográficos em larga escala na diversidade, enquanto que interações competitivas 

ocorrem em uma pequena vizinhança contribuindo para coexistência local (WIENS; 

DONOGUE, 2004). 

O processo de montagem de comunidade é um tema que tem sido muito 

debatido (GRAVEL et al., 2006; CLARKE et al., 2008). A teoria neutra unificada explica 

alta diversidade com lento desvio estocástico, quando as espécies são equivalentes na 

sua capacidade competitiva (HUBBELL, 2001). Da perspectiva de nicho, a montagem 

de comunidade envolve duas tendências paradoxais: espécies que colonizam um local 

com um determinado conjunto de condições ambientais e tendem a apresentar 

semelhança de certos traços fenotípicos, levando a convergência de traços (KEDDY 

1992; WEIHER et al., 1998). No entanto, a similaridade ecológica pode limitar a 

coexistência de espécies dentro de uma comunidade local, neste caso, limitando a 

similaridade e levando à divergência da característica fenotípica (MACARTHUR; 

LEVINS, 1967). A montagem da comunidade também é passível de resultar de 

limitação de dispersão espacial e eventos evolutivos envolvendo espécies que 

compõem o pool regional de espécies (HUBBELL, 2001).  

A abordagem dos traços de convergência e traços de divergência ao longo do 

gradiente ambiental permite a avaliação simultânea dos vários mecanismos que 

explicam montagem de comunidade (GRIME, 2006), onde um determinado conjunto de 

traços pode expressar as duas tendências simultaneamente (PILLAR et al., 2009). As 

espécies de uma comunidade se comportam de maneira distinta em condições 

ambientais diferentes (PILLAR; DUARTE, 2010). Assim, os traços fenotípicos presente 

nessas espécies são consequência da sua história evolutiva e de suas respostas ao 

ambiente em que se encontram (PILLAR; DUARTE, 2010).  

Atualmente, os possíveis efeitos da história evolutiva e origem das espécies 

sobre a montagem e diversidade de comunidade têm sido amplamente abordadas na 
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ecologia (WEBB et al, 2002; CAVENDER-BARES et al., 2009). Estes fatores são 

fundamentais para a compreensão de como comunidades são estruturadas ao longo 

de diferentes escalas espaciais e temporais, (WEBB et al., 2002; CAVENDER-BARES 

et al., 2009). Assim, o grau de parentesco filogenético de membros da comunidade é 

comparado ao pool de espécies originais o que permite fazer inferências sobre os 

processos de estruturação das comunidades (LOSOS, 2008). 

A avaliação da estrutura filogenética em comunidades ecológicas tem sido 

abordada por diversos trabalhos recentes (WEBB et al., 2002; CAVENDER-BARES et 

al., 2004; KEMBEL; HUBBELL, 2006; LETCHER, 2010; PILLAR; DUARTE, 2010). 

Porém, pouca atenção tem se dada às mudanças na estrutura filogenética ao longo de 

gradientes sucessionais (LETCHER, 2010). 

Portanto, baseado no núcleo central de espécies de uma rede de dispersão, 

esperamos responder a seguintes perguntas: (1) Como os traços morfológicos, de cor 

e nutricionais dos frutos ornitocóricos estão representados nos três estádios 

sucessionais? (2) A cor dos frutos desempenha a função de comunicação visual 

relacionado com a sua qualidade nutricional? (3) Ocorrem padrões de convergência e 

divergência dos traços dos frutos ornitocóricos? (4) Qual a influência da filogenia na 

determinação dos padrões de convergência e divergência dos traços dos frutos? 
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RESUMO 

Os frutos ornitocóricos apresentam traços fenotípicos morfológicos, de cor e nutricionais 

relacionados diretamente com seus dispersores. Assim, é de fundamental importância saber 

como variam esses traços nos estádios sucessionais e como estão sendo restabelecidas as 

interações ao longo do gradiente sucessional. Analisamos como os traços morfológicos, 

nutricionais e de cor dos frutos ornitocóricos são representados nos três estádios sucessionais, se 

há uma relação entre a cor dos frutos e o recurso nutricional disponível e a ocorrência de padrões 

de convergência e divergência dos traços dos frutos. Para analisar como variam os traços dos 

frutos entre os estádios sucessionais foram realizadas análises de variância. Para avaliar a relação 

entre os traços morfológicos, de cor e químicos foram realizadas correlações simples. Foram 

utilizados métodos de correlação de matrizes, através do algoritmo SYNCSA, para avaliar os 

padrões de convergência e divergência na organização da comunidade ao longo do gradiente 

sucessional. Estes padrões foram relacionados à idade da vegetação. O tamanho do fruto e da 

semente aumentou com o gradiente sucessional, mas as características químicas permaneceram 

similares. Frutos de cor preta predominaram ao longo do gradiente, seguidos da cor vermelha. 

Volume da semente, lipídios, luminosidade e tonalidade apresentaram convergência em todos os 

estádios sucessionais, indicando uma filtragem ambiental desses traços. Tendências de 

divergência dos traços de proteína e carboidrato ocorreram em estádio imaturo, possivelmente 

devido à competição entre as plantas por aves dispersoras ou por efeitos da sucessão na 

composição de espécies de plantas. O sinal filogenético em nível de espécies indicou a 

associação de traços que maximizaram a convergência com a filogenia. A ausência de sinal 

filogenético em nível de comunidade indica que a montagem dessa comunidade independe das 

afinidades filogenéticas entre as espécies, sendo determinada pelas respostas ao ambiente ou a 

fatores bióticos a que estão submetidas. 
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ABSTRACT 

Ornitochorous fruits have phenotypic morphological, color and nutritional traits directly related 

to their dispersal. Thus, it is of fundamental importance to know how these traits vary in 

successional stages and how these interactions are being restored along the successional gradient. 

We analyzed how morphological, nutritional and color traits of ornitochorous fruits are 

represented in three successional stages, if there is a relationship between fruit color and 

nutritional resource available and the occurrence of fruit traits convergence and divergence 

patterns . To analyze how fruit traits vary among the successional stages analyses of variance 

were performed. To evaluate the relationship between morphological, color and chemical traces 

simple correlations were performed. We used methods of correlation matrices, through SYNCSA 

algorithm, to evaluate the patterns of convergence and divergence in the organization of the 

community along the successional gradient. These patterns were related to vegetation age. Fruit 

and seed size increased along successional stages, but the chemical characteristics were similar. 

Black fruits prevailed in all stages, followed by red fruits. Seed volume, lipids, brightness and 

hue converged in all successional stages, indicating an environmental filtering of these traits. 

Tendencies of divergences of proteins and carbohydrates occurred in immature stages, possibly 

due to competition between plants for dispersers or succession influencing plant composition. 

Phylogenetic signal at the species level indicated the association of traits that maximized the 

convergence with phylogeny. The absence of phylogenetic signal at community level indicates 

that the community assemblage was independent of the phylogenetic affinities among species, 

indicating that it is drivers are the environment or the biotic factors to which they are submitted. 

 

Key-words: color; functional traits; frugivory; lipids; mutualistic interaction; seed dispersal;  
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A DIVERSIDADE DE FRUTOS CARNOSOS EM FLORESTAS TROPICAIS É ENORME, e tem chamado a 

atenção dos ecólogos por um longo tempo (Galetti et al. 2011). Os frutos carnosos resultam de 

várias combinações de características visuais, nutricionais e morfológicas em uma única e 

complexa estrutura anatômica (Valido et al. 2011). Tais características dos frutos interagem com 

o sentido dos dispersores de várias maneiras (Valido et al. 2011): a cor dos frutos atua na 

sinalização visual à distância, sua morfologia relaciona-se à habilidade dos animais em manuseá-

los e características nutricionais estão associadas ao sabor e digestão (Jordano 1987, 2000, Izhaki 

2002). 

Nas últimas décadas, muitos estudos sobre os sistemas de dispersão de sementes 

analisaram características morfológicas e químicas dos frutos, geralmente direcionados para uma 

ou poucas espécies, de tal modo que poucos consideraram no nível de comunidade (e.g. Stiles 

1980; Gautier-Hion et al. 1985, Johnson et al. 1985, Herrera 1987, Kitamura et al. 2002). Nos 

últimos anos, estudos analisando a morfologia, conteúdo nutricional e coloração dos frutos em 

comunidades ricas em espécies na Floresta Atlântica foram desenvolvidos (e.g. Cazetta et al. 

2011, Galleti et al. 2011). 

Os traços fenotípicos presentes nas espécies de uma comunidade são consequência da sua 

história evolutiva, de suas respostas ao ambiente, e das interações interespecíficas (Pillar & 

Duarte 2010). A análise da distribuição destes traços pode ajudar a desvendar padrões 

importantes na estrutura de comunidade (Petchey & Gaston 2006). Por exemplo, a convergência, 

onde as espécies tendem a apresentar similaridade na expressão desses traços (Keddy 1992, 

Weiher et al. 1998, Pillar & Duarte 2010) pode revelar por outro lado, a similaridade ecológica 

que limita a coexistência de espécies locais, e assim, a limitação de similaridade irá levar à 

divergência dos traços fenotípicos (Macarthur & Levins 1967, Pillar & Duarte 2010). 
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O tamanho do fruto e a variação da sua composição nutricional (carboidratos, lipídios e 

proteínas) são os principais elementos da diversidade de frutos carnosos de uma comunidade 

(Herrera 1987, Jordano 2000). Apesar de se conhecer que a proporção de frutos zoocóricos em 

uma dada comunidade biológica aumenta com a sucessão ecológica em florestas tropicais 

(Liebsch et al. 2008), nenhum estudo de interações entre plantas e frugívoros relacionou a 

possível variação dos traços reprodutivos dos frutos zoocóricos durante a sucessão (Santos et al. 

2008).  

Assim o entendimento de como variam as características de frutos ornitocóricos durante a 

sucessão, permite avaliar como estão sendo restabelecidas as interações, e quais direções estas 

tendem a tomar durante a sucessão. Redes de interações mutualísticas como  nos processos de 

polinização e dispersão, geralmente apresentam um subconjunto de poucas espécies que 

congregam a maior parte das interações (Bascompte et al. 2003). Como o núcleo central das 

interações de uma rede mutualística dirige a evolução do sistema (Bascompte & Jordano 2007), é 

possível captar as tendências principais a partir deste núcleo central de espécies.  

Baseado no núcleo central de espécies de uma rede de dispersão, esperamos responder a 

seguintes perguntas: (1) Como os traços morfológicos, nutricionais e de cor dos frutos 

ornitocóricos estão representados nos três estádios sucessionais? (2) A cor dos frutos 

desempenha a função de comunicação visual relacionado com a sua qualidade nutricional? (3) 

Ocorrem padrões de convergência e divergência nos traços dos frutos ornitocóricos? (4) Qual a 

influência da filogenia na determinação dos padrões de convergência e divergência dos traços 

dos frutos? Com base nestes objetivos testamos as seguintes hipóteses: (1) O tamanho dos frutos 

e a qualidade de recursos nutricionais (proteínas, lipídios e carboidratos) disponíveis irão 

aumentar com a sucessão ecológica; (2) As variáveis de cor indicam a presença de recursos nos 

frutos; (3) O padrão de convergência dos traços irá ocorrer no gradiente sucessional, e o padrão 
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de divergência dos traços no estádio maduro; (4) A filogenia influencia no padrão de 

convergência dos traços dos frutos ornitocóricos. 

 

MÉTODOS 

 

LOCAL DE ESTUDO.—O estudo foi realizado na Reserva Natural Salto Morato (RNSM) e na 

Reserva Natural Serra do Itaqui (RNSI), litoral Norte do Paraná, Brasil,  no bioma Mata 

Atlântica. A RNSM (25º 10’ S; 48º 17’ W), de propriedade da Fundação O Boticário de Proteção 

à Natureza, possui 2.340ha, com relevo predominantemente acidentado com intervalo altitudinal 

de 30m até aproximadamente 930m s.n.m. (FBPN 2011). A RNSI (25°14’S; 48°27' W) pertence 

à Sociedade de Pesquisa em Vida Selvagem e Educação Ambiental (SPVS), que possui 6.653ha. 

Assim como a RNSM, a RNSI anteriormente a sua inserção a SPVS, sofreu degradação de suas 

áreas florestais devido à criação de búfalos, lavouras de subsistência e corte seletivo de madeira 

(SPVS 2009). O clima das áreas de estudo, segundo a classificação de Köppen, é do tipo Aft, 

descrito como tropical chuvoso sempre úmido (Ipardes 2001), com temperatura média de 

21,9°C, precipitação média anual entre 2.000 e 3.000mm com os maiores volumes de chuva 

ocorrendo nos meses de verão. Os dados de temperatura e precipitação foram obtidos do Instituto 

Tecnológico Simepar. 

Os estádios sucessionais foram categorizados por (Souza 2013) de acordo com a 

composição florística (Guapyassú 1994, Borgo 2011) e estrutural da vegetação (Casas 2011), 

sendo levadas também em consideração informações fornecidas por antigos moradores da região, 

que acompanharam todo o processo de exploração florestal das áreas de estudo. Foram 

determinados três estádios sucessionais: jovem com aproximadamente 20 a 30 anos, imaturo de 

50 a 80 anos e maduro de 100 a 120 anos. 
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No estádio jovem a vegetação não apresenta estratificação bem definida, mas o sub-

bosque é denso e com predomínio de Melastomataceae (Miconia cinerascens, M. dodecandra). 

No estrato superior há a presença de Tibouchina pulchra, com a altura do dossel máxima de 

quinze metros. A vegetação encontrada no estádio imaturo apresenta estratificação melhor 

definida, variando entre dois e três estratos. O sub-bosque se encontra menos denso, com 

espécies de Melastomataceae, Myrtaceae e Lauraceae e o dossel apresenta árvores chegando a 

vinte metros de altura. No estádio maduro os três estratos estão bem definidos, com espécies 

arbóreas de grande porte, muito semelhante a uma floresta primária, com altura de dossel 

podendo chegar a trinta metros, com a presença das espécies Virola bicuhyba, Euterpe edulis e 

Rubiaceae (Psychotria carthagenensise, Amaioua guianensis) (Souza 2013). 

 

DELINEAMENTO AMOSTRAL E COLETA DE DADOS.—Foram selecionadas 15 espécies que compõem 

o núcleo central das interações com frugívoros, que representam 35 por cento das espécies que 

foram observadas interações na comunidade de plantas, distribuídas ao longo do gradiente 

sucessional. A seleção foi baseada em dois critérios i) disponibilidade suficiente de frutos para a 

realização de todas as análises químicas propostas e ii) apresentarem maior força de interação 

com os frugívoros. O cálculo da força de interação foi baseado no registro das interações entre 

plantas e aves (R. P. Campos & T. M. Souza, dados não publicados). A coleta dos frutos foi de 

forma ativa nas duas áreas de estudo, com coletas diretas nas árvores e quando necessário 

utilizou-se uma atiradeira. Nas análises morfológicas e de cor foram utilizadas estas 15 espécies, 

que poderiam ocorrer em mais de um estádio sucessional, sendo consideradas aqui no estádio em 

que ocorreram em maior abundância. Para a realização das análises químicas foram utilizadas 14 

espécies e adicionadas 11 espécies que compõem a comunidade de estudo (Apêndice S1), sendo 

que as informações químicas destas foram retiradas do material suplementar de Cazetta et al. 
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(2011). Estas 11 espécies apresentaram força de interação média mais baixa que as outras 15 

espécies (t = 2,9081, gl = 14, P = 0,005, força média grupo 15 espécies = 1,7022, força média 

grupo 11 espécies =0,2536). 

 
MORFOLOGIA DOS FRUTOS.—Foram coletados 10 frutos de, no mínimo, três indivíduos para cada 

espécie. Para cada fruto e semente foram anotados o seu comprimento e largura (mm), massa do 

fruto fresco e seco (g), massa de sementes e número de sementes por fruto. O comprimento e a 

largura dos frutos e sementes foram mensurados no Programa ImageJ (Rasband 1997-2012). O 

volume do fruto e da semente foi estimado a partir da fórmula do elipsoide. 

 
COR DOS FRUTOS.—O espectro de refletância do pericarpo de 15 frutos por espécie foi medido em 

espectrofotômetro de refletância portátil da marca HunterLab, modelo MiniScan XE Plus, 

previamente calibrado utilizando-se padrões de cor fornecidos pelo fabricante. O ângulo do 

observador utilizado foi de 10° e o iluminador D65 o qual simula a luz do dia. Foram calculadas 

três variáveis que caracterizam o espectro de refletância: luminosidade, saturação de cor e 

tonalidade (Endler 1990) baseadas na esfera de cor CIELAB (López Camelo & Gómez 2004). 

Foram registradas as coordenadas CIE L*a*b*, que pertencem a um sistema tridimensional de 

representação numérica de cor (Lopes 2009). Para calcular a tonalidade da cor, hue (h) e croma 

(C*), relacionado à saturação da cor foram utilizadas as seguintes equações: h = tan/1(b*/a*) e 

C* = [(a*)2+(b*)2]0,5 (López Camelo & Gómez 2004). Valores de hue próximos a 180° 

representam frutos mais verdes, aqueles próximos a 90° são mais amarelos e quando tendem a 0° 

são vermelhos (Tiecher 2010). Além disto, os frutos maduros foram categorizados em nove cores 

(e.g. Wheelwright & Janson 1985, Galleti et al. 2011): preto (incluindo vermelho escuro), 

vermelho (incluindo rosa), amarelo, laranja, marrom, cinza, verde, branco e azul (incluindo 

roxo). 
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ANÁLISES QUÍMICAS.—Foi avaliado o conteúdo proteico, conteúdo lipídico e conteúdo de 

carboidratos de baixa massa, multiplicados pela produtividade (número de frutos ponderado pela 

abundância das plantas). Para tanto, amostras de polpa dos frutos ou arilo das sementes 

permaneceram congeladas até o momento das análises químicas. O material foi seco em um 

liofilizador. Devido à dificuldade em separar as sementes da polpa de Miconia dodecandra e 

Leandra dasytricha sem perda de material, foi utilizado o fruto inteiro com sementes. As análises 

químicas foram realizadas em triplicata. As proteínas foram determinadas de acordo com o 

método Kjeldahl, que quantifica o nitrogênio presente na amostra fornecendo o teor de proteínas 

mediante multiplicação pelo fator 6,25 (Jeffery et al. 1989). Para isto as amostras foram 

aquecidas com ácido sulfúrico e catalizador para a digestão até a oxidação do carbono e do 

hidrogênio. O nitrogênio da proteína foi reduzido e transformado em sulfato de amônia. Foi 

adicionado NaOH concentrado e aquecido para a liberação de amônia dentro de um volume 

conhecido de uma solução de ácido sulfúrico. Em sequência foi feita a titulação por meio de uma 

solução alcalina, de acordo com o método analítico n° 928.08 (AOAC 2000). 

Para a extração dos lipídios, as amostras secas e previamente pesadas foram submetidas à 

extração com éter etílico utilizando um conjunto extrator de Soxhlet e o conteúdo de lipídios 

determinado por diferença. Para determinação do conteúdo de carboidratos de baixa massa 

(glucose, frutose e sacarose), denominado a partir de agora apenas carboidratos, as amostras 

foram extraídas com etanol 80 por cento, a 60°C, durante 1h, por duas vezes consecutivas. O 

material foi centrifugado por 20 minutos, a uma temperatura de 4°C e 12.000 rpm. Os extratos 

foram congelados e liofilizados, após estarem secos foram diluídos em água ultra pura e 

quantificados usando-se Cromatografia Líquida de Alta Performance (HPLC). Para as análises 

de HPLC foi utilizado um equipamento Shimadzu (Japão) equipado com unidade de controle 
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CBM-10A, forno CTO-10A, bomba LC-10AD e detector de índice de refração RID-10A. Foram 

utilizadas coluna SupelcogelPb (Supelco-USA), 30cm x 7,8mm e pré-coluna SupelcogelPb, 5cm 

x 4,6mm. A temperatura de análise foi de 80°C, fluxo de 0,5 mL/min e água como eluente. A 

quantificação foi baseada em curvas de calibração previamente construídas utilizando-se padrões 

de glucose, frutose e sacarose. 

 
CONSTRUÇÃO DE MATRIZES DE TRAÇOS.—Os traços morfológicos, nutricionais e de cor dos frutos 

foram coletados das 15 espécies citadas, presentes em 45 das 48 parcelas (unidades amostrais - 

UAs) monitoradas de diferentes estádios sucessionais. Os traços relativos à morfologia, 

composição química e propriedades de cor foram analisados em subconjuntos que maximizavam 

alguma das correlações entre as matrizes de similaridades obtidas. A detecção dos padrões de 

organização por convergência de traços (TCAP – Trait-convergence assembly patterns) e por 

divergência de traços (TDAP –Trait-divergence assembly patterns) ao longo do gradiente 

ambiental foi realizada seguindo o método adotado por Pillar & Duarte (2010). Para avaliar os 

padrões de organização por convergência (TCAP) em relação ao gradiente ambiental, foram 

empregadas as seguintes matrizes: a matriz E, que consiste em idade da vegetação nas linhas e as 

UAs na coluna, a matriz B’  que consiste nos traços funcionais nas linhas e as espécies nas 

colunas, a matriz de comunidade W com as UAs nas colunas e a abundância de espécies nas 

linhas. Para avaliar os padrões de divergência de traços (TDAP) em relação ao gradiente 

ambiental, foram empregadas as seguintes matrizes: a matriz B contendo os traços que 

maximizam TDAP, a matriz U’ com o grau de pertinência nas linhas e as espécies nas colunas. 

Esta matriz foi ordenada pelo método fuzzy weighting que consiste no valor de 1 para ela mesma 

e 0 para espécies cujos estados de traços são distintos entre ambas, e a matriz W (Pillar et al. 

2009, Fig.1). 
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Esse procedimento consiste basicamente em correlacionar as similaridades entre as 

comunidades calculadas com base em quatro informações: composição de espécies da 

comunidade ponderada pelas similaridades de seus traços (X), média dos traços ponderada pela 

comunidade (T), variáveis ambientais (E) e estrutura filogenética (P) (Fig.1). Foi calculado o 

sinal filogenético no conjunto das espécies (ρ(BF)) com a correlação entre a matriz de 

similaridade das espécies com base nos seus traços (SB) e a matriz de similaridade filogenética 

dessas espécies (SF). Foi considerado como padrão de convergência (ρ(TE)) a correlação entre 

DT e DE (matrizes de distância baseadas em T e E, respectivamente) e como padrão de 

divergência (ρ(XE.T)) a correlação parcial entre DX (matriz de distância baseada em X) e DE 

removendo DT. Portanto, se ρ(TE) é significativa, então a média ponderada dos traços varia 

consistentemente ao longo do gradiente ambiental. Se ρ(XE.T) é significativa, então a dispersão 

dos traços varia consistentemente ao longo do gradiente. Para avaliar o efeito do sinal 

filogenético nos padrões de convergência foi calculada a correlação parcial ρ(TE.P), que é a 

correlação entre DT e DE removendo os efeitos de DP (matriz de distância baseada em P). Para 

avaliar o efeito do sinal filogenético nos padrões de divergência calculamos a correlação parcial 

entre DX e DE removendo os efeitos de DT e DP (ρ(XE.TP)). 

 
ANÁLISE DOS DADOS.—As diferenças entre as características morfológicas e químicas dos frutos 

entre os estádios sucessionais foram testadas por análise de variância, sendo que os dados de 

composição química e morfológicos foram logaritmizados. Para avaliar a relação entre as 

características morfológicas, cor e químicas foram realizadas correlações simples. Para analisar 

quais traços maximizaram os padrões de convergência e divergência na montagem de 

comunidade, e analisar quais destes padrões estão atuando, foi utilizado algoritmo SYNCSA 

2.6.9 (Pillar 2010). A variação dos traços que maximizaram a expressão TCAP, TDAP ao longo 
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do gradiente sucessional foi testada por ANOVA, com dados da matriz T. Sobre esses traços dos 

frutos foi aplicado o teste de Mantel, para correlacionar as matrizes de distância filogenética com 

a de distância dos traços em relação às espécies de plantas. Foram realizados tanto o teste de 

Mantel quanto o Procrustes, mas por não apresentarem diferença nos resultados, foi apresentada 

apenas a correlação de Mantel. 

 

RESULTADOS 

 

Foram encontrados frutos e sementes maiores em estádio sucessional maduro, e maior 

quantidade de teor lipídico e de carboidratos quando comparados à proteínas nos frutos 

ornitocóricos. O comprimento médio do fruto variou com o gradiente sucessional (F = 3,85, P = 

0,05; Fig. 2a), assim como o comprimento médio da semente (F = 4,08, P = 0,04; Fig. 2b), sendo 

que para esta última apenas o estádio maduro apresentou diferença na média em relação aos 

estádios jovem e imaturo. O volume médio do fruto não variou (F = 3,11, P = 0,08; Fig. 2c), 

enquanto que, o volume da semente (F = 3,97, P = 0,05; Fig. 2d) variou ao longo do gradiente 

sucessional. O número de sementes por fruto foi semelhante entre os estádios sucessionais, 

devido à grande variação entre as espécies em um mesmo estádio (H = 2,218, P = 0,33; Fig 2e). 

Foi possível observar uma tendência de ocorrência de frutos e sementes de menores tamanhos 

nos estádios jovem e imaturo, aumentando e apresentando uma maior variação no estádio 

maduro. 

Frutos de cor preta predominaram em todos os estádios sucessionais, co-ocorrendo na 

mesma proporção que a cor vermelha apenas no estádio avançado (Fig. 4). Outras cores como 

azul, laranja, cinza, amarelo e branco também foram encontradas ao longo do gradiente 

sucessional (Fig. 4). Apesar de apresentar uma maior frequência de cor preta dentro de um 
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mesmo estádio, não foi encontrada diferença significativa entre frequências de cor ao longo do 

gradiente sucessional (χ2 = 15, gl = 12, P = 0,24). Os traços de luminosidade (H = 0,28, P = 0,87, 

Fig. 5a) e a saturação (H = 1,731, P = 0,42, Fig. 5b) da cor dos frutos não variaram entre os 

estádios sucessionais. A luminosidade apresentou uma relação positiva com a quantidade de 

proteína (r = 0,5335, P = 0,02), sendo a única variável de cor que apresentou relação com 

conteúdo nutricional.  

Em relação à composição química dos frutos, o conteúdo lipídico foi maior nos estádios 

jovem e maduro em relação ao imaturo (F = 8,96, P < 0,001; Fig. 3a). O conteúdo médio de 

proteína (F = 3,09, P = 0,06; Fig. 3c) e de carboidratos (F = 0,82, P = 0,43; Fig. 3e) foi 

semelhante entre os estádios, com ampla variação entre as espécies no mesmo estádio. As 

espécies que foram analisadas com sementes apresentaram teor de proteína dentro da média da 

maior parte das espécies (�� = 5,6% ± 1,8): Miconia dodecandra (4,6%) e Leandra dasytricha 

(6,8%). Para esta avaliação ser mais conservadora, quatro espécies que apresentaram teor de 

proteína acima de 10 por cento não foram inclusas. Quando inclusas as outras 11 espécies 

(Apêndice S1) retiradas do estudo da Cazetta et al. (2011), totalizando 25 espécies nas análises, o 

conteúdo nutricional dos frutos foi semelhantes entre os estádios (lipídios, F = 1,73, P = 0,19, 

Fig. 3b; proteínas, F = 0,41, P = 0,67, Fig.3d; e carboidratos, F = 0,23, P = 0,79, Fig. 3f). 

Os traços de volume da semente, lipídios, tonalidade e luminosidade foram os que 

maximizaram a expressão TCAP nos estádios sucessionais (ρ(TE), Tabela 1). Os traços que 

maximizaram TCAP apresentaram sinal filogenético em nível de espécies (ρ(BF)), que mesmo 

removendo o efeito da filogenia permaneceu significativo (ρ(TE.P), Tabela 1). Os traços 

proteínas e carboidratos foram os únicos que maximizaram a expressão TDAP ao longo do 

tempo, apresentando valor significativo (ρ(XE.T), Tabela 1). Estes mesmos traços também 
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apresentaram valores significativos removendo a filogenia (ρ(XE.TP), Tabela 1). Os padrões 

TCAP e TDAP não apresentaram sinal filogenético em nível de comunidade (ρ(PT)) e não 

exibiram correlação entre as distâncias filogenética e ambiental entre as comunidades (ρ(PE)). 

Os traços de volume da semente (Fig. 6a), lipídios (Fig. 6b), luminosidade (Fig. 6c) e tonalidade 

(Fig. 6d) que maximizaram TCAP apresentaram tendências de ocorrer em todos os estádios 

sucessionais. Os traços de proteínas (Fig. 7a) e carboidratos (Fig. 7b) que maximizaram TDAP 

apresentaram tendências de ocorrer no estádio imaturo. 

 

DISCUSSÃO  

 

CARACTERÍSTICAS DOS FRUTOS NO GRADIENTE SUCESSIONAL.—O aumento do comprimento do 

fruto e da semente, como também o número de sementes por fruto ao longo do gradiente 

sucessional pode ser visto como resultado de diferentes estratégias das plantas frente à variação 

ambiental. Espécies que se encontram no estádio jovem e imaturo têm apresentado frutos 

menores com pequenas sementes em maior quantidade, investindo possivelmente em sua 

dispersão (Finegan 1996). No estádio maduro, a presença de plantas com frutos maiores e 

normalmente poucas ou apenas uma semente grande pode estar associada ao aumento de reserva 

para obter sucesso na germinação em ambiente sombreado (Westoby et al. 2002, Whitmore 

1989). Além disto, o tamanho dos frutos apresentam uma relação direta com seu agente dispersor 

(Galetti et al. 2011, Jordano 1995, Wheelwright 1985), e o tamanho do bico das aves deve ser 

um fator limitante para consumo de frutos maiores (Santos et al. 2008, Wheelwright 1985). 

Assim, é esperado que nos estádios maduros, frugívoros maiores estejam presentes, pois existe 

uma correlação entre o diâmetro do fruto e o tamanho do corpo de seu dispersor (Herrera 1985).  
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As cores dos frutos são vistas como uma adaptação para a detectabilidade de seus 

dispersores de sementes (Schaefer et al. 2003). A predominância de frutos de cor preta deve estar 

associada à grande preferência desta cor pelas aves (e.g. Janson 1983, Wheelwright & Janson 

1985), justificando sua ampla distribuição nos três estádios sucessionais. Apesar de não ter sido 

avaliado o contraste das cores dos frutos com seu fundo, frutos vermelhos e pretos apresentam 

uma maior visibilidade. Porém, apesar da complementariedade que tem a cor vermelha com o 

verde das folhas, frutos pretos são mais comuns no Novo Mundo (Wheelwright & Janson 1985). 

Isto justificaria a tendência do maior número de interações com espécies que apresentam estas 

cores de frutos. A cor dos frutos não se restringe apenas a sua visualização, mas também podem 

estar indicando a presença de recompensa nutricional, como lipídio, proteína e carboidrato 

(Schaefer & Schmidt 2004). Apesar disto, as cores vermelha e preta não serviram como 

indicadores de qualidade nutricional dos frutos, como também pode ser observado no estudo de 

Schaefer & Schmidt (2004). Assim, a preferência das aves por determinadas cores devem ser 

influenciadas por outras propriedades de cor, como a luminosidade que serve como potencial 

indicador de qualidade nutricional dos frutos ornitocóricos, explicando a presença de proteína na 

amostra. De fato, o brilho pode explicar cerca de 24 por cento da variação de proteína no fruto 

Cazetta et al. (2011). A baixa média na luminosidade dos frutos deve estar relacionada 

diretamente com a maior frequência de frutos pretos, sendo possível inferir que frutos desta cor 

apresentam um baixo teor proteico. A frequência de cor preta dos frutos pode estar influenciando 

a baixa média de saturação no estádio jovem, pois no estádio imaturo com maior variação nas 

tonalidades de cor encontra-se também maior variação na saturação. Embora não tenha sido 

encontrada nenhuma relação nutricional com outras tonalidades de cores, como branco, laranja, 

amarelo, azul e cinza, estas poderiam ser menos detectáveis e mesmo assim indicar uma maior 

qualidade de recursos (Schaefer & Schmidt 2004). Compostos fenólicos não foram analisados no 
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estudo, porém, podem apresentar uma influência na qualidade nutricional destes frutos, pois lhes 

conferem traços como a cor, textura e adstringência (Rocha et al. 2011), apresentando uma 

relação direta com as aves. 

As espécies selecionadas com maior força de interação apresentaram uma grande 

quantidade de carboidratos e lipídios em relação à quantidade de proteínas. Apesar de duas 

espécies terem sido analisadas com sementes, não apresentaram aumento significativo na 

quantidade de proteínas, se enquadrando na baixa média de teor proteico presente nos frutos 

ornitocóricos. A deficiência em proteína nos frutos é bem comum (Snow 1971) comparado com 

insetos, que é o outro item alimentar importante na dieta de aves frugívoras (Jordano 2000). 

Houve um maior investimento na produção de lipídios dos frutos de estádio jovem e maduro, 

assim espécies ornitocóricas de mais interações com as aves apresentariam maior semelhança em 

suas propriedades nutricionais, frutos com alto teor de lipídios. De fato, as aves selecionam 

primeiro os frutos que contenham uma maior quantidade de lipídios (Stiles 1993), sendo uma 

fonte de energia para estes animais. A falta de variação nos conteúdos de proteínas e carboidratos 

de baixa massa pode estar refletindo a escolha dos recursos pelas aves. Apesar de alguns 

nutrientes terem sido encontrados em maiores quantidades que outros nos frutos, há uma 

semelhança no conteúdo nutricional entre os estádios sucessionais. Mesmo com a inclusão de 

outras espécies de menor força de interação na análise, aumentando o n amostral do estudo, 

observou-se uma similaridade de conteúdo nutricional entre os estádios sucessionais. Os frutos 

das espécies de plantas consumidos pelos frugívoros apresentam composição química 

semelhante, independente do estádio sucessional. O estádio imaturo é o que mais apresentou 

variação nos conteúdos nutricionais. Não foi encontrado um padrão de grupos de aves com um 

grau de frugivoria particular que se alimentam especificamente neste estádio (e.g. Souza 2013), o 

que pode resultar em uma maior diversificação em recursos por parte das espécies. 
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PADRÕES DE CONVERGÊNCIA E DIVERGÊNCIA DOS TRAÇOS DOS FRUTOS.—Tanto fatores 

ambientais, estádio sucessional, quanto interações bióticas entre aves-plantas devem ser 

importantes para a montagem de comunidade. A convergência de alguns traços funcionais ao 

longo do gradiente sucessional pode indicar que a idade da vegetação esteja funcionando como 

um filtro ambiental conduzindo à convergência desses traços (Cornwell et al. 2006, Grime 2006, 

Pillar & Duarte 2010). Porém, a idade da vegetação também poderia estar filtrando os 

frugívoros, que devido a sua relação direta com as plantas, selecionam os traços dos frutos. A 

convergência foi expressa em diferentes traços morfológicos (volume da semente), químicos 

(lipídio) e de cor (luminosidade e tonalidade). Estes traços devem influenciar frugívoros 

obrigatórios, pois o padrão de convergência está diretamente correlacionado com o grau de 

frugivoria das aves (e.g. Souza 2013). A divergência dos traços funcionais está indicando que os 

resultados das interações bióticas estão levando a divergência dos traços (Grime 2006, Pillar & 

Duarte 2010) associada apenas por traços químicos (proteína e carboidrato), o que refletiu em 

quantidades médias de proteína e carboidrato semelhantes nos diferentes estádios Esses traços 

exibem tendência a maiores variações em relação aos recursos de proteína e carboidrato no 

estádio sucessional imaturo. As aves dispersoras poderiam levar à divergência destes traços, caso 

ocorra competição das plantas pelas aves procurando este tipo de recurso. De fato, a competição 

interespecífica das plantas pode ser responsável pela variação em traços dos frutos mediada pela 

seleção das aves (Herrera 1981). As aves também poderiam estar atuando como filtro biótico 

gerando o padrão de divergência, escolhendo frutos distintos em relação a esses traços ao longo 

dos estádios sucessionais, especialmente, como citado acima, porque há grupos de aves de 

hábitos alimentares distintos ocorrendo no estádio imaturo (Souza 2013). De fato, as aves são 

responsáveis por mudanças fenotípicas devido à pressão seletiva em características importantes 

dos frutos, mesmo em curto prazo (Galetti et al 2013). Outra possibilidade que estaria levando a 
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divergência dos traços, seria que, no estádio imaturo existe uma coexistência de espécies 

pioneiras e secundárias tardias. As características regenerativas poderiam estar correlacionadas 

aos atributos químicos e morfológicos dos frutos, apresentando uma maior divergência funcional 

no estádio imaturo. Assim, a sucessão vegetal é que estaria influenciando a composição de aves 

frugívoras, sendo considerada a escala de tempo ecológica. 

É possível observar tendências de onde os filtros estariam atuando no gradiente: nos três 

estádios, os filtros ambientais e/ou a competição por dispersores podem levar à convergência do 

volume da semente, tonalidade, luminosidade e lipídios; no estádio imaturo, filtros bióticos da 

relação aves-plantas ou a sucessão vegetal podem levar a divergência da composição química 

dos frutos. A ocorrência de padrões de convergência em estádios iniciais e padrões de 

divergência em estádios mais maduros foram relatados para traços funcionais vegetativos e 

reprodutivos de plantas em gradiente sucessional de Floresta Ombrófila Mista (Silva 2010). 

Os traços que expressaram convergência, i.e., volume da semente, lipídios, tonalidade e 

luminosidade apresentaram sinal filogenético entre as espécies (ρ(BF) =0,19), indicando que a 

composição dos traços está associada com a filogenia (Blomberg et al. 2003, Pillar & Duarte 

2010). Este sinal filogenético não afeta a distribuição dos traços na comunidade, pois há ausência 

de sinal filogenético em nível de comunidade. Isto indica que o padrão de convergência na 

montagem desta comunidade independe das afinidades filogenéticas entre as espécies (Pillar & 

Duarte 2010), sendo determinada por outras variáveis ambientais, como a idade da vegetação. O 

mesmo ocorre para o padrão de divergência, não sendo influenciado pela filogenia, indicando 

que as interações bióticas são importantes nas regras de montagem de comunidade (Wilson 

2007). Uma implicação a considerar, é que se tivéssemos assumido que a estrutura filogenética 

representa bem a estrutura funcional, e fossem realizadas análises apenas com a filogenia, a 

conclusão deste trabalho seria diferente, indicando que não há estruturação da comunidade ao 
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longo do gradiente sucessional. Desta forma, compreende-se a importância em considerar tanto a 

história evolutiva das espécies como também as respostas ao ambiente em que se encontram. 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

 

Neste trabalho indicamos que houve variação de traços morfológicos onde, em 

estádios sucessionais maduros ocorrem espécies com sementes maiores, o que 

provavelmente está associado com maior alocação de recursos para conseguirem 

obter sucesso germinativo durante a regeneração. Por outro lado, a quantidade de 

conteúdo nutricional ao longo do gradiente foi semelhante. A luminosidade foi 

relacionada à quantidade de proteínas nos frutos provavelmente desempenhando a 

função de indicar à qualidade nutricional. A comunidade mostrou ser estruturada tanto 

por filtros abióticos (idade da vegetação) quanto bióticos (interação plantas-aves), sem 

uma influência filogenética nos padrões de convergência e divergência. Os estádios 

sucessionais apresentam padrões distintos, com similaridade entre os traços dos frutos 

em todos os estádios, onde a idade da vegetação influencia diretamente os traços dos 

frutos, ou então influencia os frugívoros que selecionam estes traços. A limitação por 

similaridade em estádio imaturo, onde há divergência dos traços, indica a diversificação 

em recursos por parte das plantas associado à presença de grupos de aves com 

diversificados hábitos alimentares. É possível que os traços dos frutos sejam filtrados 

abioticamente, devido sua capacidade regenerativa, influenciando as aves frugívoras.
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TABELAS 

Tabela 1. Subconjunto de traços funcionais que maximizaram a expressão de TCAP e 

TDAP ao longo do tempo (idade vegetação) e seus respectivos valores de correlação. 

Legenda dos traços: sv – volume da semente; lip – lipídio; tom – tonalidade; lum – 

luminosidade; prot – proteína; carb – carboidrato. Legenda das correlações: ρ(TE) –

Padrão de convergência do traço; ρ(XE.T) – Padrão de divergência do traço; ρ(PE) – 

Distâncias filogenéticas e ambiental entre as comunidades; ρ(BF) – Sinal filogenético a 

nível de espécie; ρ(TE.P) – Padrão de convergência do traço removendo a filogenia; 

ρ(PT) – Sinal filogenético a nível de comunidade; ρ(XE.TP) – Padrão de divergência 

do traço removendo a filogenia. Em negrito, relações significativas para P < 0,05 

 TCAP TDAP 

Subconjunto de 

traços 
sv, lip, tom, lum prot, carb 

ρ(TE) 0,3256 

P = 0,015 

0,0317 

P = 0,855 

ρ(XE.T) 0,0048 

P = 0,847 

0,3330 

P = 0,026 

ρ(PE) 0,1069 

P = 0,863 

0,1610 

P = 0,473 
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ρ(BF) 0,1941 

P = 0,028 

0,1071 

P = 0,292 

ρ(PT) -0,0105 

P = 0,206 

0,4005 

P = 0,139 

ρ(TE.P) 0,2982 

P = 0,013 

-0,0362 

P = 0,945 

ρ(XE.TP) 0,1580 

P = 0,1 

0,2959 

P = 0,017 
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Figura 1 - Método para avaliação do papel da filogenia e da distribuição dos traços no sinal 

filogenético e convergência e divergência de traços nos padrões de montagem 

relacionados a um filtro ecológico. Foram utilizadas matrizes de similaridade 

filogenética entre as espécies (SF), e similaridade das espécies com base nos seus 

traços (SB), que multiplicadas resultam na correlação ρ(BF) que indica o sinal 

filogenético em nível de espécie; a multiplicação das matrizes de distância DP 

(filogenética) e DT (traços) resulta na correlação ρ(PT) que indica o sinal filogenético 

em nível de comunidade. Posteriormente, foi realizada uma correlação da matriz de 

distancia DX (comunidade ponderada pelas similaridades de seus traços), pela matriz 

de distância DE (gradiente ambiental), cujo resultado ρ(XE) revela tanto TCAP quanto 

TDAP. Para obter TDAP, é necessário remover o componente de convergência 

(TCAP) da correlação matricial ρ(XE) através de uma correlação parcial de matrizes, 

resultando em ρ(XE.T) que finalmente revela TDAP (Fonte: Pillar & Duarte 2010). 

Figura 2 - Variação do comprimento médio do fruto (A) e da semente (B) e do volume médio do 

fruto (C) e da semente (D) e o número de sementes por fruto (E) ao longo do 

gradiente sucessional em Floresta Atlântica no Sul do Brasil. As barras dos gráficos 

são referentes ao desvio padrão. 

Figura 3 - Quantidade de lipídios, proteínas e carboidratos de baixa massa com 14 das 15 

espécies que apresentaram mais interações com os frugívoros (A,C,E), e das 25 

espécies (após a inclusão de outras 11 espécies) representado a comunidade (B,D,F). 

Os valores estão em g/100g polpa seca de frutos ornitocóricos ao longo do gradiente 

sucessional em Floresta Atlântica do Sul do Brasil. As barras dos gráficos são 

referentes ao desvio padrão. 
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Figura 4 - Frequência de cores de frutos ornitocóricos maduros de acordo ao longo do gradiente 

sucessional em Floresta Atlântica do Sul do Brasil. 

Figura 5 - Variação de luminosidade (A) e saturação (B) de frutos ornitocóricos ao longo do 

gradiente sucessional em Floresta Atlântica no Sul do Brasil. As barras dos gráficos 

são referentes ao desvio padrão. 

Figura 6. Tendências do padrão de convergência expressa pelos traços de volume da semente 

(A), lipídios (B), tonalidade (C) e luminosidade (D) ao longo do gradiente sucessional 

em Floresta Atlântica do Sul do Brasil. Traços provenientes da Matriz T. As barras 

dos gráficos são referentes ao desvio padrão. 

Figura 7. Tendências do padrão de divergência expressa pelos traços de carboidratos (A) e de 

proteínas (B) ao longo do gradiente sucessional em Floresta Atlântica do Sul do 

Brasil. Traços provenientes da Matriz T. As barras dos gráficos são referentes ao 

desvio padrão. 
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APÊNDICES 

 

APÊNDICE S1. Abundância de espécies amostradas no estudo e suas respectivas forças de 

interação. * indica 11 espécies para as quais as análises de composição química foram 

retiradas de Cazetta et al. (2011).ϯ Não foi realizada análise de composição química. 

  Estádios Sucessionais  

Família Espécie Jovem Imaturo  Maduro Força 

Rubiaceae Amaioua guianensis 0 5 9 0.6547 

Malpighiaceae Byrsonima ligustrifolia* 0 1 1 0.1270 

Meliaceae Cabralea canjerana* 0 5 2 0.1825 

Costaceae Costus spicatus 45 14 0 0.9089 

Urticaceae Coussapoa microcarpa 2 4 1 1.2553 

Lauaraceae Cryptocarya moschata 0 0 3 0.0613 

Dilleniaceae Doliocarpus schottianus* 1 3 2 0.0139 

Myrtaceae Eugenia sulcata* 0 0 3 0.1606 

Arecaceae Euterpe edulis 4 0 9 1.5759 

Moraceae Ficus organensis* 1 6 0 0.2531 

Nyctaginaceae Guapira opposita* 0 11 4 0.4020 

Meliaceae Guarea macrophylla* 1 2 0 0.0869 
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Olacaceae Heisteria silvianii* 0 1 2 0.4730 

Melastomataceae Leandra dasytricha 4 16 3 1.3284 

Melastomataceae Miconia cinerascens 47 4 0 8.0048 

Melastomataceae Miconia cubatanensis ϯ 0 10 18 1.315 

Melastomataceae Miconia dodecandra 9 0 0 2.3380 

Melastomataceae Miconia rigidiuscula* 4 5 2 0.3981 

Myrtaceae Myrcia spectabilis 1 3 2 1.0341 

Myrtaceae Myrcia splendens 6 4 0 2.1565 

Primulaceae Myrsine coriacea 21 1 0 3.0182 

Urticaceae Pourouma guianensis* 0 2 2 0.6257 

Rubiaceae Psychotria carthagenensis 4 2 1 1.1374 

Rubiaceae Psychotria nuda* 7 11 15 0.0678 

Rubiaceae Psychotria leiocarpa 1 3 2 0.1648 

Myristicaceae Virola bicuhyba 0 3 4 0.5800 


