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RESUMO

Os frutos ornitocdricos apresentam tracos fenotipicos associados aos seus dispersores.
O tamanho dos frutos é uma caracteristica diretamente relacionada com a dispersao
pelas aves. A cor dos frutos funciona na sinalizagdo, aumentando a detectabilidade e
servindo também como indicagdo de sua qualidade nutricional. O valor nutritivo dos
frutos pode estar associado com dispersores mais especificos ou oportunistas, de
acordo com a disponibilidade de lipidios, proteinas e carboidratos. Os tracos fenotipicos
sao importantes para mostrar os padrbes de convergéncia (TCAP) e de divergéncia
(TDAP) que estruturam as comunidades e para entender 0s processos adjacentes.
Analisamos como os tragos morfoldgicos, nutricionais e de cor dos frutos ornitocoéricos
sao representados nos trés estadios sucessionais, se ha relacédo entre a cor dos frutos
e 0 recurso nutricional disponivel e a ocorréncia de padrbes de convergéncia e
divergéncia dos tracos dos frutos. Para determinar como variam os tracos dos frutos
entre os estadios sucessionais foram realizadas analises de variancia. Para avaliar a
relacdo entre os tracos morfologicos, de cor e quimicos foram realizadas correlacdes
simples. Utilizamos métodos de correlacdo de matrizes, por meio do algoritmo
SYNCSA, para avaliar os padroes de convergéncia e divergéncia na organizacao da
comunidade ao longo do gradiente sucessional. Os padrdes foram relacionados a idade
da vegetacdo. O tamanho do fruto e da semente aumentou com o gradiente
sucessional, mas caracteristicas quimicas de lipidios, carboidratos e proteinas
permaneceram similares. Frutos de cor preta predominaram ao longo do gradiente, com
80% no estadio jovem, seguidos da cor vermelha, com 40% no estadio maduro. Volume
da semente, lipidios, luminosidade e tonalidade apresentaram convergéncia em todos
0s estadios sucessionais, indicando uma filtragem ambiental desses tracos. Tendéncias
de divergéncia dos tracos de proteina e carboidrato ocorreram em estadio imaturo,
possivelmente devido a competicdo entre as plantas por aves dispersoras ou por efeito
da sucessdo na composicdo de espécies de plantas. A auséncia de sinal filogenético
em nivel de comunidade indica que a montagem da comunidade representada pelo

ndcleo central de espécies que tiveram maior forca de interacdo, independe das



afinidades filogenéticas entre as espécies, sendo determinada pelas respostas ao

ambiente ou a fatores biéticos a que estdo submetidas.

Palavras-chave: cor, didsporo, dispersdo de sementes, frugivoria, lipidios



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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INTRODUCAO GERAL

INTERACAO AVES-PLANTAS E FRUTOS ORNITOCORICOS

Os animais sdo o0s principais agentes de transferéncias durante as fases
dispersivas do ciclo reprodutivo em plantas superiores: polinizacdo das flores e
distribuicdo das sementes para outros locais (JORDANO, 1987). Estas intera¢cfes sao
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 esta associado com a
guantidade de frugivoros especialistas na disputa pelo uso desse recurso (HOWE,
1993). As aves frugivoras geralmente se alimentam simultaneamente de frutos de
diferentes espécies, influenciando na abundancia absoluta e relativa destas espécies
em uma comunidade local de plantas (HERRERA, 1995). Quanto maior é a
recompensa pela dispersdo para a ave, maior é a procura, mas quantidade nem
sempre reflete qualidade e diasporos com pouca polpa podem possuir maior valor
nutricional (HERRERA, 1981).

As aves sdo os principais agentes dispersores de sementes (GALETTI et al.,
2011). Porém, existem algumas limitagdes morfolégicas na interagdo com as plantas,
pois o tamanho do maior fruto que uma ave consegue ingerir esta positivamente
correlacionado com a largura do seu bico. Desta forma, frutos grandes acabam por
restringir o nimero de espécies de aves que podem servir como potenciais dispersores
de suas sementes (WHEELWRIGHT, 1985). A protecdo do didsporo também influencia
na procura pelo dispersor, sendo que diasporos mais fortes sdo procurados por
dispersores maiores com capacidade de romper a casca (PRIMACK, 1987). Segundo
Whitmore (1989), espécies de plantas em estagio mais avangado apresentam uma
menor quantidade de sementes, porém em tamanho maior e com adequada reserva de
recursos para um maior sucesso na sua germinacao e estabelecimento. Assim, a
massa de sementes é vista como estratégia de cada espécie para 0 seu
estabelecimento (WESTOBY et al., 1996).
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Nas plantas dispersas por aves, as sementes estdo envoltas por tecido
nutritivo, que ndo necessariamente tenha se originado de um ovario, podendo ser uma
porcdo carnosa originada do tegumento da semente, encontrada em espécies de
sementes ariladas (HERRERA, 2002). Deste modo, o termo botanico “fruto” foi
empregado num sentido amplo para descrever todo e qualquer diasporo de dispersao
independente de sua origem e estrutura (GALETTI et al., 2011).

A proporcdo de espécies com frutos carnosos dispersos por frugivoros pode
atingir até 90% em algumas comunidades de plantas tropicais (JORDANO, 2000;
ALMEIDA-NETO et al., 2008). Frutos com polpa de alto conteddo energético e valor
nutritivo em torno de uma grande semente estariam associados com uma interagéo
com frugivoros especializados, fornecendo uma alta qualidade de dispersao
(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 frugivoros oportunistas (JORDANO, 2000).

A morfologia do fruto (tamanho, nimero de sementes, cor, entre outros) € um
importante fator na habilidade das aves em discriminar os frutos (e.g. MAZER;
WHEELWRIGHT, 1993). As cores dos frutos sdo entendidas como adaptacfes aos
dispersores de sementes, sendo estes considerados como a principal presséo seletiva
sobre a evolucdo da cor do fruto (WILLSON; WHELAN, 1990). Durante as décadas de
80 e 90, a hipétese mais dominante estava destinada a explicar como dispersores de
sementes podem influenciar a evolucdo da coloragdo em plantas (JANSON, 1983;
CAZETTA et al., 2009). Esta hipGtese estava sustentada pela suposta preferéncia dos
animais por determinadas cores (JANSON, 1983; CAZETTA et al., 2009), por exemplo,
frutos vermelhos e pretos sdo associados com dispersdo de sementes por aves
(WILLSON; WHELAN, 1990). Essa hipotese continuou sendo sustentada em outros
estudos (e. g. PUCKEY et al., 1996; SCHMIDT; SCHAEFER, 2004). Assim, as cores
dos frutos sao de fundamental importancia, tanto para a atratividade dos dispersores de
acordo com a percepc¢ao visual de cada um, quanto para informar sua qualidade ou
toxicidade quando imaturos indicando nao estarem prontos para serem ingeridos
(WILLSON; WHELAN, 1990; SCHAEFER; SCHMIDT 2004; SCHAEFER et al., 2007).

Assim, tragos qualitativos e quantitativos dos frutos devem variar ao longo da
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sucessao, podendo afetar as interacbes entre plantas e dispersores com essas

mudancgas sucessionais.

BIOMA MATA ATLANTICA E SUCESSAO VEGETAL

A Mata Atlantica € uma das maiores areas de floresta tropical em extensdo nas
Américas, ficando atras apenas da Floresta Amazonica (OLIVEIRA-FILHO; FONTES,
2000). Sua extensdo compreende um conjunto de tipologias vegetais, localizado na
faixa litornea brasileira desde o Rio Grande do Norte ao Rio Grande do Sul e
representado principalmente por Floresta Ombrofila Densa, Floresta Ombréfila Mista,
Floresta Estacional Semidecidual (IBGE, 2012).

E o bioma brasileiro com maior quantidade de &areas protegidas e com
excepcional biodiversidade (PINTO; BRITO, 2005), sendo listado entre os oito mais
importantes hotspots para conservacdo da biodiversidade mundial, devido a sua
rigueza de espécies e seu nivel de endemismo (MYERS et al.,, 2000). Devido a
degradacdo descontrolada e a sua conversdo para outros tipos de uso da terra para
exploracdo de produtos florestais, expansdo agricola e manejo inadequado dos
recursos naturais existentes (SIMINSKI et al., 2012), a Floresta Atlantica continua
ameacada e sob enorme pressédo, restando cerca de 8% de sua cobertura vegetal
original (PINTO; BRITO, 2005). No Parana, a é&rea do bioma representava
originalmente 97% do estado, e hoje apresenta apenas 10% de remanescentes (SOS
MATA ATLANTICA; INPE, 2008). Atualmente é encontrada em manchas isoladas,
desprotegidas ou com fragmentos florestais severamente alterados (RODRIGUES et
al., 2009), a maioria dos quais constituindo formacodes de diferentes idades, tamanho e
composicdo de espécies, contendo pontos em diferentes estadios sucessionais
(MORELLATO; HADDAD, 2000).

Na Mata Atlantica, as florestas secundarias apresentam modificacées ao longo
da sucessdao, determinadas por fatores como a intensidade e frequéncia de disturbios
(MARTINEZ-GARZA; HOWE, 2003). Em uma situagdo como essa, ndo somente a
composicdo de espécies, mas também a dindmica florestal é distinta da floresta

primaria (NASCIMENTO et al., 2005), como a textura e disponibilidade de nutrientes do
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solo, além da dispersdo de sementes a partir de areas florestais do entorno
(CHAZDON, 2008).

Uma das vertentes sobre o tema de sucessdo € denominada deterministica,
onde Clements (1916) a considera sendo ordenada e previsivel, o qual a comunidade é
direcionada através da sucessdo para uma vegetacdo climax. Através de pontos de
partida diferentes, determinados, por exemplo, pelo tipo de substrato e disturbio, as
comunidades tenderiam a convergir através da sucessao em direcdo a uma vegetacao
climax com caracteristicas unicamente definidas pelo clima regional. A outra vertente
dita estocéstica, descrita por Gleason (1917), espera-se uma comunidade climax,
porém depende de eventos ndo previsiveis que irdo direcionar para o final da
sucessdao, podendo ndo ser um unico evento (DRURY; NISBET, 1973).

Apesar dos limites entre estadios sucessionais ndo serem bem delimitados, a
sequéncia temporal desses estaddios segue padrfes consistentes, onde estadios
sucessionais de uma floresta podem ser definidos com base em trés critérios centrais:
biomassa total a superficie, estrutura de idade ou tamanho da populacéo de espécies e
composicao de espécies (CHAZDON, 2012).

Areas em estadios iniciais de sucessdo frequentemente apresentam baixa
rigueza e maior densidade de arvores e sdo compostas por espécies generalistas, ou
seja, herbaceas, arbustivas e poucas arbdéreas e de distribuicdo geografica ampla
(FINEGAN, 1996; Conama, 1993). Durante a progressdo dos estadios, 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 sucessdo vegetal geralmente € estudada somente de acordo com suas
caracteristicas estruturais como a biomassa, riqueza de espécies, densidade e
abundancia. Entretanto, o estudo da estrutura aliado ao funcionamento de
comunidades em sucessao é extremamente importante, ja que comunidades podem
recuperar sua funcdo ecolégica antes de recuperarem sua composicao floristica
(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 s&o responsaveis para formar as comunidades locais
(HILLERISLAMBERS et al.,, 2012). Os condutores ambientais geram padrdes
biogeograficos em larga escala na diversidade, enquanto que interacdes competitivas
ocorrem em uma pequena vizinhanca contribuindo para coexisténcia local (WIENS;
DONOGUE, 2004).

O processo de montagem de comunidade € 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 estocastico, quando as espécies sdo equivalentes na
sua capacidade competitiva (HUBBELL, 2001). Da perspectiva de nicho, a montagem
de comunidade envolve duas tendéncias paradoxais: espécies que colonizam um local
com um determinado conjunto de condicbes ambientais e tendem a apresentar
semelhancga de certos tragos fenotipicos, levando a convergéncia de tracos (KEDDY
1992; WEIHER et al., 1998). No entanto, a similaridade ecologica pode limitar a
coexisténcia de espécies dentro de uma comunidade local, neste caso, limitando a
similaridade e levando a divergéncia da caracteristica fenotipica (MACARTHUR,;
LEVINS, 1967). A montagem da comunidade também € passivel de resultar de
limitacdo de dispersdo espacial e eventos evolutivos envolvendo espécies que
compdem o pool regional de espécies (HUBBELL, 2001).

A abordagem dos tracos de convergéncia e tracos de divergéncia ao longo do
gradiente ambiental permite a avaliacdo simultdnea dos varios mecanismos que
explicam montagem de comunidade (GRIME, 2006), onde um determinado conjunto de
tracos pode expressar as duas tendéncias simultaneamente (PILLAR et al., 2009). As
espécies de uma comunidade se comportam de maneira distinta em condi¢bes
ambientais diferentes (PILLAR; DUARTE, 2010). Assim, os tracos fenotipicos presente
nessas espécies sdo consequéncia da sua historia evolutiva e de suas respostas ao
ambiente em que se encontram (PILLAR; DUARTE, 2010).

Atualmente, os possiveis efeitos da histéria evolutiva e origem das espécies

sobre a montagem e diversidade de comunidade tém sido amplamente abordadas na
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ecologia (WEBB et al, 2002; CAVENDER-BARES et al., 2009). Estes fatores sao
fundamentais para a compreensdo de como comunidades sdo 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 0 que permite fazer inferéncias sobre os
processos de estruturacdo das comunidades (LOSOS, 2008).

A avaliacdo da estrutura filogenética em comunidades ecoldgicas 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 atencdo tem se dada as mudancas na estrutura filogenética ao longo de
gradientes sucessionais (LETCHER, 2010).

Portanto, baseado no ndcleo central de espécies de uma rede de dispersao,
esperamos responder a seguintes perguntas: (1) Como os tragcos morfoldgicos, de cor
e nutricionais dos frutos ornitocoricos estdo representados nos trés estadios
sucessionais? (2) A cor dos frutos desempenha a funcdo de comunicacdo visual
relacionado com a sua qualidade nutricional? (3) Ocorrem padrdes de convergéncia e
divergéncia dos tracos dos frutos ornitocéricos? (4) Qual a influéncia da filogenia na

determinacéo dos padrdes de convergéncia e divergéncia dos tracos dos frutos?



19

REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

ALMEIDA-NETO, M.; CAMPASSI, F.; GALETTI, M., JORDANO, P.; OLIVEIRA-FILHO,
A. Vertebrate dispersal syndromes along the Atlantic forest: broad-scale patterns and
macroecological correlates. Global Ecology and Biogeography , v. 17, n. 4, p. 503-
513, 2008.

CAVENDER-BARES, J.; ACKERLY, D.D.; BAUM, D.A.; BAZZAZ, F.A. Phylogenetic
overdispersion in Floridian oak communities. The American Naturalist , v. 163, n. 6, p.
823-843, 2004.

CAVENDER-BARES, J.; KOZAK, K. H.; FINE, P. V.; KEMBEL, S. W. The merging of
community ecology and phylogenetic biology. Ecology Letters , v.12, p. 693-715, 2009.

CAZETTA, E.; SCHAEFER, H. M.; GALETTI, M. Why are fruits colorful? The relative
importance of achromatic and chromatic contrasts for detection by birds. Evolutionary
Ecology , v. 23, n. 2, p. 233-244, 2009.

CHAZDON, R. L. Chance and determinism in tropical forest succession. In: W.
CARSON & S. A. SCHNITZER (Eds.): Tropical forest community ecology . Wiley-
Blackwell Publishing, Oxford, p. 384-408, 2008.

CHAZDON, R. L. Regeneracao de florestas tropicais. Boletim do Museu Paraense
Emilio Goeldi. Ciéncias Naturais, v.7, n.3, p.195-218, 2012.

CLARKE, A.; MAC NALLY, R.; BOND, N.; LAKE, P. S. Macroinvertebrate diversity in
headwater streams: a review. Freshwater Biology , v. 53, n. 9, p. 1707-1721, 2008.

CLEMENTS, F. E. Plant succession: an analysis of the development of vegetation .
Carnegie Institution of Washington, 1916.

CONSELHO NACIONAL DO MEIO AMBIENTE — CONAMA. 1993. Resolucao
Conama n010. Disponivel em:
<http://www.mma.gov.br/port/conama/legiano.cfm?codlegitipo=3>. Acesso em:
25/02/2013.



20

DRURY, W.H.; NISBET, I.C.T. Succession. Journal of Arnold Arboretum , v. 54, p.
331-368, 1973.

FINEGAN, B. Pattern and process in neotropical secondary rain forests: the first
100 years of succession. Trends in Ecology & Evolution ,v. 11, n. 3, p. 119-124,
1996.

GALETTI, M.; PIZO, M. A.; MORELLATO, L. P. C. Diversity of functional traits of fleshy
fruits in a species-rich Atlantic rain forest. Biota Neotropica , v. 11, n. 1, p. 181-193,
2011.

GLEASON, H.A. The structure and development of plant association. Bulletin of
Torrey Botanical Club , v. 4, p. 463-481, 1917.

GRAVEL, D.; CANHAM, C.D.; BEAUDET, M.; MESSIER, C. Reconciling niche and
neutrality: the continuum hypothesis. Ecology Letters , v.9, p.399-409, 2006.

GRIME, J. P. Trait convergence and trait divergence in herbaceous plant communities:
Mechanisms and consequences. Journal of Vegetation Science ,v. 17, p. 255-260,
2006.

GUARIGUATA, M. R.; OSTERTAG, R. Neotropical secondary succession: changes in
structural and functional characteristics. Forest Ecology and Management , v.148, n.1,
p. 185-206, 2001.

GUILHERME, F.A.G.; MORELLATO, L.P.C.; ASSIS, M.A. Horizontal and vertical tree
community structure in a lowland Atlantic Rain Forest, Southeastern Brazil. Revista
Brasileira de Botanica , v.27, p.725-737, 2004.

HERRERA, C. M. Are Tropical Fruits More Rewarding to Dispersers Than Temperature
Ones?. The American Naturalist , v. 118, n. 6, p. 896-907, 1981.

HERRERA, C. M. Plant-vertebrate seed dispersal systems in the Mediterranean:
ecological, evolutionary, and historical determinants. Annual Review of Ecology and
Systematics , v.26, p. 705-727, 1995.



21

HERRERA, C. M. Seed dispersal by vertebrates. Plant-animal interactions: an
evolutionary approach , v. 185, p. 208, 2002.

HILLERISLAMBERS, J.; ADLER P. B.; HARPOLE, W. S.; LEVINE J. M.;; MAYFIELD,
M. M. Rethinking community assembly through the lens of coexistence theory. Annual
Review of Ecology, Evolution, and Systematics , v. 43, n. 1, p. 227-248, 2012.

HOWE, H. F. Specialized and generalized dispersal systems: where does ‘the
paradigm’stand?. Vegetatio , v. 107, n. 1, p. 3-13, 1993.

HUBBELL, S.P. The unified neutral theory of biodiversity and biog eography .
Princeton University Press, Princeton, New Jersey, USA, 2001.

INSTITUTO BRASILEIRO DE GEOGRAFIA E ESTATISTICA (IBGE). Manual técnico
da vegetacao brasileira . Rio de Janeiro: Fundacéo Inst. Brasileiro de Geografia e
Estatistica/DERNA, (Manuais Técnicos de Geociéncias 1), pp.92, 1992.

JANSON, C. H. Adaptation of fruit morphology to dispersal agents in a neotropical
forest. Science, v. 219, n. 4581, p. 187-189, 1983.

JORDANO, P. Frugivory, external morphology and digestive system in Mediterranean
sylviid warblers Sylvia spp. Ibis, v.129, p.175-189, 1987.

JORDANO, P. Fruits and frugivory. In: FENNER, M. Seeds: The Ecology of
Regeneration in Natural Plant Communities  .2.ed.Commonwealth Agricultural Bureau
International, Wallingford, UK, p. 125-166, 2000.

KEDDY, P. A. Assembly and response rules: two goals for predictive community
ecology. Journal of Vegetation Science ,v. 3,n. 2, p. 157-164, 1992.

KEMBEL, S.W.; HUBBELL, S.P. The phylogenetic structure of a neotropical
forest tree community. Ecology , v.87, n.7, p.86-99, 2006.

LETCHER, S.G. Phylogenetic structure of angiosperm communities during
tropical forest succession. Proceedings of the Royal Society B, v.277, p.97-104,
2010.



22

LOSOS, J. B. Phylogenetic niche conservatism, phylogenetic signal and the relationship
between phylogenetic relatedness and ecological similarity among species. Ecology
letters , v. 11, n. 10, p. 995-1003, 2008.

MACARTHUR, R.; LEVINS, R. The limiting similarity, convergence, and divergence of
coexisting species. American Naturalist ,v.101, p.377-385, 1967.

MARTINEZ-GARZA, C.; HOWE, H.F. Restoring tropical diversity: beating the time taxon
species loss. Journal of Applied Ecology , v.40, p. 423-429, 2003.

MAZER, S. J.; WHEELWRIGHT, N. T. Fruit size and shape: allometry at different
taxonomic levels in bird-dispersed plants. Evolutionary Ecology , V. 7, n. 6, p. 556-575,
1993.

MORELLATO, L.P.C.; HADDAD, C.F.B. The Brazilian Atlantic Forest. Biotropica, V.32,
p.786-792, 2000.

MYERS, N., MITTERMIER, R.A., MITTERMEIER, C.G., FONSECA, G.A.B., KENT, J.
2000. Biodiversity hotspots for conservation priorities. Nature, v. 403, n. 6772, p. 853-
858, 2000.

NASCIMENTO, H. E.M et al. Demographic and life-history correlates for Amazonian
trees. Journal of Vegetation Science ,v. 16, n. 6, p. 625-634, 2005.

OLIVEIRA-FILHO, A. T.; FONTES, M. A. L. Patterns of Floristic Differentiation among
Atlantic Forests in Southeastern Brazil and the Influence of Climatel. Biotropica , v. 32,
n. 4b, p. 793-810, 2000.

PILLAR, V. D.; DUARTE, L. D.S. A framework for metacommunity analysis of
phylogenetic structure. Ecology Letters, v.13, p.587-596, 2010.

PILLAR, V.D.; DUARTE, L. D. S.; SOSINSKI, E. E.; JONER, F. Discriminating trait-
convergence and trait-divergence assembly patterns in ecological community gradients.
Journal of Vegetation Science , v.20, p.334-348, 2009.



23

PINTO, L. P.; BRITO, M.C.W. Dinamica da perda da biodiversidade na Mata Atlantica
brasileira: uma introducédo. Mata Atlantica: biodiversidade, ameacas e perspect ivas:
Fundacédo SOS Mata Atlantica, S&o Paulo e Conservagd o Internacional, Belo
Horizonte , p. 27-30, 2005.

PRIMACK, R. B. Relationships among flowers, fruits, and seeds. Annual Review of
Ecology and Systematics , v. 18, p. 409-430, 1987.

PUCKEY, H. L.; LILL, A.; O'DOWD, D. J. Fruit color choices of captive silvereyes
(Zosterops lateralis). Condor , v.98, n.4, p.780-790, 1996.

RODRIGUES, R.R.; LIMA, R.A.F.; GANDOLFI, S.; NAVE, A. On the restoration of high
diversity forests: 30 years of experience in the Brazilian Atlantic Forest. Biological
Conservation, v.142, p.1242-1251, 2009.

SCHAEFER, H. M.; SCHAEFER, V.; VOROBYEV, M. Are fruit colors adapted to
consumer vision and birds equally efficient in detecting colorful signals?. The american
naturalist , v.169, n.1, p.159-169, 2007.

SCHAEFER, H. M.; SCHMIDT, V. Detectability and content as opposing signal
characteristics in fruits. Proceedings of the Royal Society of London. Series B:
Biological Sciences , v.271, n.5, p.370-373, 2004.

SCHMIDT, V.; SCHAEFER, H. M. Unlearned preference for red may facilitate
recognition of palatable food in young omnivorous birds. Evolutionary Ecology
Research, v. 6, n. 6, p. 919-925, 2004.

SIMINSKI, A.; MANTOVANI, M.; REIS, M.S.; FANTINI, A.C. Sucessdo florestal
secundaria no municipio de Sdo Pedro de Alcantara, litoral de Santa Catarina: estrutura
e diversidade. Ciéncia Florestal , v. 14, n. 1, p. 21-33, 2012.

SOS MATA ATLANTICA; INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS ESPACIAIS-INPE.
Atlas dos remanescentes florestais da Mata Atlantic a. 2008.

TABARELLI, M.; MANTOVANI, W. A regeneracao de uma floresta tropical montana
apos corte e queima (Sao Paulo-Brasil). Revista Brasileira de Biologia , v. 59, n. 2, p.
239-250, 1999.



24

WEBB, C. O.; ACKERLY, D. D.; MCPEEK, M. A.; DONOGHUE, M.J. Phylogenies and
community ecology. Annual Review of Ecology and Systematics , v. 33, p. 475-505,
2002.

WEIHER, E.; CLARKE, G. D.; KEDDY, P. A. Community assembly rules, morphological
dispersion, and the coexistence of plant species. Oikos, v. 81, p. 309-322, 1998.

WESTOBY, M.; LEISHMAN, M.; JANICE, L.. Comparative Ecology of Seed Size and
Dispersal. Royal Society of London Philosophical Transactions Series B, v. 351, p.
1309-1317, 1996.

WHEELWRIGHT, N. T. Fruit-size, gape width, and the diets of fruit-eating birds.
Ecology , v.66, n.3, p. 808-818, 1985.

WHITMORE, T.C. Canopy Gaps and the Two Major Groups of Forest Trees. Ecology ,
v. 70, n. 3, p. 536-538, 1989.

WIENS, J.; DONOGHUE, M. Historical biogeography, ecology and species richness.
Trends in Ecology & Evololution , v.19, n. 12, p.639-44, 2004.

WILLSON, M. F.; WHELAN, C. J. The evolution of fruit color in fleshy-fruited plants.
American Naturalist , v.136, n.6, p. 790-809, 1990.



25

CAPITULO 1

MORFOLOGIA E COMPOSICAO NUTRICIONAL DE FRUTOS ORNIT OCORICOS EM
TRES ESTADIOS SUCESSIONAIS NA FLORESTA ATLANTICA BR ASILEIRA

1. Artigo organizado segundo as normas de publicacdo da revista Biotropica.
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RESUMO

Os frutos ornitocoricos apresentam tracos fenaifpioorfologicos, de cor e nutricionais
relacionados diretamente com seus dispersoregnAésie fundamental importancia saber

como variam esses tracos nos estadios sucessioanso estdo sendo restabelecidas as
interacdes ao longo do gradiente sucessional. garalhs como os tracos morfoldgicos,
nutricionais e de cor dos frutos ornitocéricos swesentados nos trés estadios sucessionais, se
h& uma relacdo entre a cor dos frutos e o recutsiional disponivel e a ocorréncia de padrées
de convergéncia e divergéncia dos tracos dos frBers analisar como variam os tracos dos
frutos entre os estadios sucessionais foram realizandlises de variancia. Para avaliar a relagcédo
entre os tracos morfolégicos, de cor e quimicoarforealizadas correlacdes simples. Foram
utilizados métodos de correlacdo de matrizes, @rdo algoritmo SYNCSA, para avaliar os
padrbes de convergéncia e divergéncia na orgamizig@omunidade ao longo do gradiente
sucessional. Estes padrdes foram relacionadosla diavegetacdo. O tamanho do fruto e da
semente aumentou com o gradiente sucessional, sntasacteristicas quimicas permaneceram
similares. Frutos de cor preta predominaram aocdaloggradiente, seguidos da cor vermelha.
Volume da semente, lipidios, luminosidade e tomalédapresentaram convergéncia em todos 0s
estadios sucessionais, indicando uma filtragem emtdli desses tracos. Tendéncias de
divergéncia dos tracos de proteina e carboidrado@@m em estadio imaturo, possivelmente
devido & competicdo entre as plantas por avesrdmaa ou por efeitos da sucessao na
composicao de espécies de plantas. O sinal fildigerem nivel de espécies indicou a
associacao de tracos que maximizaram a convergémuia filogenia. A auséncia de sinal
filogenético em nivel de comunidade indica que atagem dessa comunidade independe das
afinidades filogenéticas entre as espécies, segigoninada pelas respostas ao ambiente ou a

fatores bidticos a que estdo submetidas.



Palavras-chave: atributos funcionais; cor; dispersao de semeftegivoria; interacdo mutualistica;
lipidios;
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ABSTRACT

Ornitochorous fruits have phenotypic morphologicalpr and nutritional traits directly related
to their dispersal. Thus, it is of fundamental impoce to know how these traits vary in
successional stages and how these interactiorzearg restored along the successional gradient.
We analyzed how morphological, nutritional and cdtaits of ornitochorous fruits are
represented in three successional stages, if thareelationship between fruit color and
nutritional resource available and the occurrerideud traits convergence and divergence
patterns . To analyze how fruit traits vary amamg $uccessional stages analyses of variance
were performed. To evaluate the relationship betweerphological, color and chemical traces
simple correlations were performed. We used metbbdsrrelation matrices, through SYNCSA
algorithm, to evaluate the patterns of convergemzkdivergence in the organization of the
community along the successional gradient. Theterpa were related to vegetation age. Fruit
and seed size increased along successional shageke chemical characteristics were similar.
Black fruits prevailed in all stages, followed kadrfruits. Seed volume, lipids, brightness and
hue converged in all successional stages, indgatinenvironmental filtering of these traits.
Tendencies of divergences of proteins and carbalteslioccurred in immature stages, possibly
due to competition between plants for dispersemiocession influencing plant composition.
Phylogenetic signal at the species level indic#tedassociation of traits that maximized the
convergence with phylogeny. The absence of phyletiesignal at community level indicates
that the community assemblage was independengegihtlogenetic affinities among species,

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

Key-words: color; functional traits; frugivory; lipids; mualistic interaction; seed dispersal,
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A DIVERSIDADE DE FRUTOS CARNOSOS EM FLORESTAS TRORIS E ENORME e tem chamado a
atencéo dos ecologos por um longo tempo (Gatedti 2011). Os frutos carnosos resultam de
varias combinac¢des de caracteristicas visuaidcimntais e morfolégicas em uma Unica e
complexa estrutura anatémica (Valigdal. 2011). Tais caracteristicas dos frutos interagem co
o sentido dos dispersores de varias maneiras (vetlia. 2011): a cor dos frutos atua na
sinalizacao visual & distancia, sua morfologiacielza-se a habilidade dos animais em manusea-
los e caracteristicas nutricionais estdo assocemlaabor e digestdo (Jordano 1987, 2000, Izhaki
2002).

Nas ultimas décadas, muitos estudos sobre os asist@endispersdo de sementes
analisaram caracteristicas morfolégicas e quindoadrutos, geralmente direcionados para uma
Ou poucas espécies, de tal modo que poucos coasideno nivel de comunidadeg Stiles
1980; Gautier-Hioret al. 1985, Johnsod al. 1985, Herrera 1987, Kitamuehal. 2002). Nos
ultimos anos, estudos analisando a morfologiaetmat nutricional e coloracdo dos frutos em
comunidades ricas em espécies na Floresta Atldotiaen desenvolvidos(g. Cazetteet al.

2011, Galletet al. 2011).

Os tracgos fenotipicos presentes nas espécies deamumidade sdo consequéncia da sua
histéria evolutiva, de suas respostas ao ambiertas interacoes interespecificas (Pillar &
Duarte 2010). A analise da distribuicdo desteot@pde ajudar a desvendar padrdes
importantes na estrutura de comunidade (Petchep#dd 2006). Por exemplo, a convergéncia,
onde as espécies tendem a apresentar similaridaebgonressao desses tracos (Keddy 1992,
Weiheret al. 1998, Pillar & Duarte 2010) pode revelar por oliéao, a similaridade ecolégica
gue limita a coexisténcia de espécies locais, ismaadimitacdo de similaridade iré levar a

divergéncia dos tragos fenotipicos (Macarthur &ihel967, Pillar & Duarte 2010).
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O tamanho do fruto e a variacdo da sua composigiizgional (carboidratos, lipidios e
proteinas) sdo os principais elementos da divetsida frutos carnosos de uma comunidade
(Herrera 1987, Jordano 2000). Apesar de se conljaeea proporgéo de frutos zoocdéricos em
uma dada comunidade bioldégica aumenta com a sucessBbgica em florestas tropicais
(Liebschet al. 2008), nenhum estudo de interacdes entre plarftagjivoros relacionou a
possivel variacdo dos tracos reprodutivos dosg$rmbocoricos durante a sucessao (Sasttals
2008).

Assim o entendimento de como variam as caractasstle frutos ornitocoricos durante a
sucessao, permite avaliar como estao sendo restatad as interacdes, e quais direcdes estas
tendem a tomar durante a sucessdo. Redes de @@enmagitualisticas como nos processos de
polinizacdo e dispersao, geralmente apresentanuboosjunto de poucas espécies que
congregam a maior parte das interacfes (Bascangite2003). Como o nucleo central das
interacdes de uma rede mutualistica dirige a ed@oldp sistema (Bascompte & Jordano 2007), é
possivel captar as tendéncias principais a pasitedhlcleo central de espécies.

Baseado no nucleo central de espécies de uma eeatisprsdo, esperamos responder a
seguintes perguntas: (1) Como os tracos morfol&giwatricionais e de cor dos frutos
ornitocoricos estdo representados nos trés estaatessionais? (2) A cor dos frutos
desempenha a funcdo de comunicacdo visual relatmaan a sua qualidade nutricional? (3)
Ocorrem padrdes de convergéncia e divergénciaragsstdos frutos ornitocéricos? (4) Qual a
influéncia da filogenia na determinacéo dos padd&esonvergéncia e divergéncia dos tracos
dos frutos? Com base nestes objetivos testamagamtes hipoteses: (1) O tamanho dos frutos
e a qualidade de recursos nutricionais (protelipddios e carboidratos) disponiveis irdo
aumentar com a sucessao ecolégica; (2) As varideei®r indicam a presenca de recursos nos

frutos; (3) O padrédo de convergéncia dos tracosdodérer no gradiente sucessional, e o padréo
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de divergéncia dos tracos no estadio maduro; @pdenia influencia no padréo de

convergéncia dos tracos dos frutos ornitocoricos.

METODOS

LocAL DE ESTUDQ—O estudo foi realizado na Reserva Natural SaltoaofRNSM) e na
Reserva Natural Serra do Itaqui (RNSI), litoral téato Parand, Brasil, no bioma Mata
Atlantica. A RNSM (25° 10’ S; 48° 17° W), de progaiade da Fundacédo O Boticario de Protecdo
a Natureza, possui 2.340ha, com relevo predomimantie acidentado com intervalo altitudinal
de 30m até aproximadamente 930m s.n.m. (FBPN 2B1RNSI (25°14’S; 48°27' W) pertence

a Sociedade de Pesquisa em Vida Selvagem e Edugagdiental (SPVS), que possui 6.653ha.
Assim como a RNSM, a RNSI anteriormente a sua@asea SPVS, sofreu degradacéo de suas
areas florestais devido a criacao de bufalos, leagode subsisténcia e corte seletivo de madeira
(SPVS 2009). O clima das areas de estudo, seguddssificacdo de Képpen, é do tipo Aft,
descrito como tropical chuvoso sempre umido (Ip@@091), com temperatura média de
21,9°C, precipitacdo média anual entre 2.000 e0Bnd® com os maiores volumes de chuva
ocorrendo nos meses de verdo. Os dados de tenrpeggitecipitacdo foram obtidos do Instituto
Tecnolbgico Simepar.

Os estadios sucessionais foram categorizados poz&2013) de acordo com a
composicao floristica (Guapyassu 1994, Borgo 2@ldstrutural da vegetacdo (Casas 2011),
sendo levadas também em consideracao informacesxidas por antigos moradores da regido,
gue acompanharam todo o processo de explorac@&stibras areas de estudo. Foram
determinados trés estadios sucessionais: jovemapooximadamente 20 a 30 anos, imaturo de

50 a 80 anos e maduro de 100 a 120 anos.
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No estadio jovem a vegetacao ndo apresenta astgdib bem definida, mas o sub-
bosque € denso e com predominio de Melastomatédkemnia cinerascens, M. dodecandra).
No estrato superior héa a presencdideuchina pulchra, com a altura do dossel maxima de
quinze metros. A vegetacdo encontrada no estadituimapresenta estratificacdo melhor
definida, variando entre dois e trés estratos.b@sque se encontra menos denso, com
espécies de Melastomataceae, Myrtaceae e Lauracedessel apresenta arvores chegando a
vinte metros de altura. No estadio maduro os s&ates estdo bem definidos, com espécies
arboreas de grande porte, muito semelhante a omesth priméaria, com altura de dossel
podendo chegar a trinta metros, com a presengaspasied/irola bicuhyba, Euterpe edulis e

RubiaceaeHRsychotria carthagenensise, Amaioua guianensis) (Souza 2013)

DELINEAMENTO AMOSTRAL E COLETA DE DADOS—Foram selecionadas 15 espécies que compdem
0 nucleo central das interag6es com frugivoros repeesentam 35 por cento das espécies que
foram observadas interac6es na comunidade de plalsé&ibuidas ao longo do gradiente
sucessional. A selecao foi baseada em dois cstératisponibilidade suficiente de frutos para a
realizacao de todas as analises quimicas propo§)eapresentarem maior forca de interacao
com os frugivoros. O célculo da forga de interdg@ibaseado no registro das interagdes entre
plantas e aves (R. P. Campos & T. M. Souza, da@lopublicados). A coleta dos frutos foi de
forma ativa nas duas areas de estudo, com cole¢dasdnas arvores e quando necessario
utilizou-se uma atiradeira. Nas analises morfolégjie de cor foram utilizadas estas 15 espécies,
gue poderiam ocorrer em mais de um estadio sucedsgendo consideradas aqui no estadio em
gue ocorreram em maior abundancia. Para a realiziggianalises quimicas foram utilizadas 14
espécies e adicionadas 11 espécies que compdemuaidade de estudo (Apéndice S1), sendo

gue as informacdes quimicas destas foram retidalazaterial suplementar de Cazettal.
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(2011). Estas 11 espécies apresentaram forcaetagdb média mais baixa que as outras 15
espéciest(= 2,9081, gl = 14P = 0,005, forca média grupo 15 espécies = 1,7@22afmédia

grupo 11 espécies =0,2536)

MORFOLOGIA DOS FRUTOS—Foram coletados 10 frutos de, no minimo, trés iddios para cada
espécie. Para cada fruto e semente foram anotasis @amprimento e largura (mm), massa do
fruto fresco e seco (g), massa de sementes e niwaes@mentes por fruto. O comprimento e a
largura dos frutos e sementes foram mensuradosogpana ImageJ (Rasband 1997-2012). O

volume do fruto e da semente foi estimado a pdatiiormula do elipsoide.

CoR DOs FRUTOS—O espectro de refletancia do pericarpo de 15 frotosspécie foi medido em
espectrofotdbmetro de refletancia portatil da mataaterLab, modelo MiniScan XE Plus,
previamente calibrado utilizando-se padrées déaroecidos pelo fabricante. O angulo do
observador utilizado foi de 10° e o iluminador D6§ual simula a luz do dia. Foram calculadas
trés varidveis que caracterizam o espectro da&afim: luminosidade, saturacdo de cor e
tonalidade (Endler 1990) baseadas na esfera delEQAB (Lopez Camelo & Gomez 2004).
Foram registradas as coordenadas CIE L*a*b*, quiepeem a um sistema tridimensional de
representacdo numérica de cor (Lopes 2009). Pexdlaraa tonalidade da cor, hue (h) e croma
(C*), relacionado a saturacéo da cor foram utilézads seguintes equacdes: h = tan/1(b*/a*) e
C* = [(@*)?*(b*)?]°° (Lopez Camelo & Gémez 2004). Valores de hue prosim180°

representam frutos mais verdes, aqueles proxin@S ado mais amarelos e quando tendem a 0°
sao vermelhos (Tiecher 2010). Além disto, os fratasluros foram categorizados em nove cores
(e.g. Wheelwright & Janson 1985, Galletial. 2011): preto (incluindo vermelho escuro),
vermelho (incluindo rosa), amarelo, laranja, marroimza, verde, branco e azul (incluindo

roxo).
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ANALISES QuiMICAS.—Foi avaliado o conteludo proteico, contetdo lipigicmnteddo de
carboidratos de baixa massa, multiplicados peldyinadade (nimero de frutos ponderado pela
abundancia das plantas). Para tanto, amostradpe ¢iws frutos ou arilo das sementes
permaneceram congeladas até o momento das amlisgisas. O material foi seco em um
liofilizador. Devido a dificuldade em separar aseates da polpa ddiconia dodecandra e
Leandra dasytricha sem perda de material, foi utilizado o fruto indbetom sementes. As analises
guimicas foram realizadas em triplicata. As praseiforam determinadas de acordo com o
método Kjeldahl, que quantifica o nitrogénio preeara amostra fornecendo o teor de proteinas
mediante multiplicagao pelo fator 6,25 (Jeffetryl. 1989). Para isto as amostras foram
aguecidas com &cido sulfurico e catalizador paligestdo até a oxidagdo do carbono e do
hidrogénio. O nitrogénio da proteina foi reduzideamsformado em sulfato de aménia. Foi
adicionado NaOH concentrado e aquecido para atjierde amonia dentro de um volume
conhecido de uma solucéo de &cido sulftrico. Erné&megja foi feita a titulagdo por meio de uma
solucéo alcalina, de acordo com o método analitica?8.08 (AOAC 2000).

Para a extracdo dos lipidios, as amostras secasiarmpente pesadas foram submetidas a
extragdo com éter etilico utilizando um conjunttraor de Soxhlet e o conteudo de lipidios
determinado por diferenca. Para determinac¢éo dieéda de carboidratos de baixa massa
(glucose, frutose e sacarose), denominado a parigora apenas carboidratos, as amostras
foram extraidas com etanol 80 por cento, a 60°@rda 1h, por duas vezes consecutivas. O
material foi centrifugado por 20 minutos, a umagenatura de 4°C e 12.000 rpm. Os extratos
foram congelados e liofilizados, apos estarem skecam diluidos em agua ultra pura e
guantificados usando-se Cromatografia Liquida da Rerformance (HPLC). Para as analises

de HPLC foi utilizado um equipamento Shimadzu (dae&uipado com unidade de controle
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CBM-10A, forno CTO-10A, bomba LC-10AD e detectoriddice de refracdo RID-10A. Foram
utilizadas coluna SupelcogelPb (Supelco-USA), 3RciBmm e pré-coluna SupelcogelPb, 5cm
x 4,6mm. A temperatura de analise foi de 80°C,dldg 0,5 mL/min e 4gua como eluente. A
guantificacao foi baseada em curvas de calibragéiogmente construidas utilizando-se padrées

de glucose, frutose e sacarose.

CONSTRUGAO DE MATRIZES DE TRAGCOs-Os tracos morfoldgicos, nutricionais e de cor dosg
foram coletados das 15 espécies citadas, presemtd$ das 48 parcelas (unidades amostrais -
UAs) monitoradas de diferentes estadios sucessioDaitracos relativos a morfologia,
composicao quimica e propriedades de cor foranisaals em subconjuntos que maximizavam
alguma das correlacdes entre as matrizes de dohaikes obtidas. A deteccao dos padrdes de
organizacao por convergéncia de tracos (TCAIPaH-conver gence assembly patterns) e por
divergéncia de tracos (TDAMrait-divergence assembly patterns) ao longo do gradiente
ambiental foi realizada seguindo o método adotanld’plar & Duarte (2010). Para avaliar os
padrbes de organizacao por convergéncia (TCAPe&m&o ao gradiente ambiental, foram
empregadas as seguintes matrizes: a nfatigue consiste em idade da vegetagéo nas linhas e a
UAs na coluna, a matr2’ que consiste nos tracos funcionais nas linhasesies nas

colunas, a matriz de comunidadecom as UAs nas colunas e a abundancia de espasies
linhas. Para avaliar os padrbes de divergéncieages (TDAP) em relacdo ao gradiente
ambiental, foram empregadas as seguintes matazeatrizB contendo os tracos que
maximizam TDAP, a matrid’ com o grau de pertinéncia nas linhas e as espggsesolunas.
Esta matriz foi ordenada pelo métddazy weighting que consiste no valor de 1 para ela mesma
e 0 para espécies cujos estados de tragos sauatisgtntre ambas, e a mawiz(Pillar et al.

2009, Fig.1).
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Esse procedimento consiste basicamente em cometa@s similaridades entre as
comunidades calculadas com base em quatro infoeeacémposicéo de espécies da
comunidade ponderada pelas similaridades de s|ostK), média dos tracos ponderada pela
comunidadeT), variaveis ambientai€] e estrutura filogenétic#®) (Fig.1). Foi calculado o
sinal filogenético no conjunto das espéc®8F)) com a correlacdo entre a matriz de
similaridade das espécies com base nos seus {@&asa matriz de similaridade filogenética
dessas espécieS:]. Foi considerado como padréao de convergémp¢iE)) a correlacdo entre
Dt eDe (matrizes de distancia baseadasTeaE, respectivamente) e como padréo de
divergéncia g(XE.T)) a correlacéo parcial ent (matriz de distancia baseada em )X
removendd+. Portanto, s@(TE) € significativa, entdo a média ponderada dos sregda
consistentemente ao longo do gradiente ambierdgl(>&.T) € significativa, entdo a dispersdo
dos tragos varia consistentemente ao longo doegrdiPara avaliar o efeito do sinal
filogenético nos padrdes de convergéncia foi cattaula correlacdo parc@TE.P), que € a
correlagéo entrBt e De removendo os efeitos @& (matriz de distancia baseada em P). Para
avaliar o efeito do sinal filogenético nos padréeslivergéncia calculamos a correlagéo parcial

entreDx e De removendo os efeitos @& e Dp (p(XE.TP)).

ANALISE DOSDADOS.—ASs diferencgas entre as caracteristicas morfologicasimicas dos frutos
entre os estadios sucessionais foram testadasi@liseade variancia, sendo que os dados de
composicao quimica e morfolégicos foram logaritrdas Para avaliar a relacdo entre as
caracteristicas morfoldgicas, cor e quimicas foraalizadas correlagdes simples. Para analisar
quais tracos maximizaram os padrdes de convergérdiigergéncia na montagem de
comunidade, e analisar quais destes padrdes déstiula, foi utilizado algoritm8YNCSA

2.6.9 (Pillar 2010). A variacéo dos tracos que mézdaram a expressao TCAP, TDAP ao longo
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do gradiente sucessional foi testada por ANOVA, daalos da matriz T. Sobre esses tracos dos
frutos foi aplicado o teste de Mantel, para coniel@ar as matrizes de distancia filogenética com
a de distancia dos tracos em relacdo as espécpardas. Foram realizados tanto o teste de
Mantel quanto o Procrustes, mas por ndo apresantiiferenca nos resultados, foi apresentada

apenas a correlacao de Mantel.

RESULTADOS

Foram encontrados frutos e sementes maiores emlicesifcessional maduro, e maior
guantidade de teor lipidico e de carboidratos qoaocdmparados a proteinas nos frutos
ornitocoéricos. O comprimento médio do fruto varmum o gradiente sucessiongl%£ 3,85,P =
0,05; Fig. 2a), assim como o comprimento médioetaesite It = 4,08,P = 0,04, Fig. 2b), sendo
gue para esta ultima apenas o estadio maduro apyasediferenca na média em relagdo aos
estadios jovem e imaturo. O volume médio do frio mariou F = 3,11,P = 0,08; Fig. 2c),
enguanto que, o volume da sememte=(3,97,P = 0,05; Fig. 2d) variou ao longo do gradiente
sucessional. O numero de sementes por fruto foekamte entre os estadios sucessionais,
devido a grande variacdo entre as espécies em smanestadioH = 2,218,P = 0,33; Fig 2e).

Foi possivel observar uma tendéncia de ocorréreifiudos e sementes de menores tamanhos
nos estadios jovem e imaturo, aumentando e apegsintuma maior variagdo no estadio
maduro.

Frutos de cor preta predominaram em todos os est&dicessionais, co-ocorrendo na
mesma proporcao que a cor vermelha apenas nocestéahcado (Fig. 4). Outras cores como
azul, laranja, cinza, amarelo e branco também foemmontradas ao longo do gradiente

sucessional (Fig. 4). Apesar de apresentar umarnfr@quéncia de cor preta dentro de um
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mesmo estadio, ndo foi encontrada diferenca soguifia entre frequéncias de cor ao longo do
gradiente sucessionaf€ 15, gl = 12P = 0,24). Os tracos de luminosidad< 0,28,P = 0,87,
Fig. 5a) e a saturacasel (= 1,731,P = 0,42, Fig. 5b) da cor dos frutos ndo variaram eagre
estadios sucessionais. A luminosidade apresentau retacdo positiva com a quantidade de
proteina (r = 0,5335P = 0,02), sendo a Unica variavel de cor que apreserglacdo com
conteudo nutricional.

Em relacdo a composicdo quimica dos frutos, o adotdéipidico foi maior nos estadios
jovem e maduro em relacdo ao imaturfo=8,96,P < 0,001; Fig. 3a). O contetdo médio de
proteina F = 3,09,P = 0,06; Fig. 3c) e de carboidratos € 0,82,P = 0,43; Fig. 3e) foi
semelhante entre os estadios, com ampla variaglie as espécies no mesmo estadio. As
espécies que foram analisadas com sementes aprasereor de proteina dentro da média da
maior parte das espécies £ 5,6% = 1,8):Miconia dodecandra (4,6%) elLeandra dasytricha
(6,8%). Para esta avaliacdo ser mais conservadoedto espécies que apresentaram teor de
proteina acima de 10 por cento ndo foram incluQagmndo inclusas as outras 11 espécies
(Apéndice S1) retiradas do estudo da Caztth (2011), totalizando 25 espécies nas analises, o
conteudo nutricional dos frutos foi semelhanteseeas estadios (lipidios; = 1,73,P = 0,19,

Fig. 3b; proteinas; = 0,41,P = 0,67, Fig.3d; e carboidratds= 0,23,P = 0,79, Fig. 3f).

Os tracos de volume da semente, lipidios, tonati@aldiminosidade foram os que
maximizaram a expressao TCAP nos estadios sucassipfTE), Tabela 1). Os tracos que
maximizaram TCAP apresentaram sinal filogenéticanéral de espéciep(@BF)), que mesmo
removendo o efeito da filogenia permaneceu sigatifio (o(TE.P), Tabela 1). Os tracos
proteinas e carboidratos foram os Unicos que maaiain a expressao TDAP ao longo do

tempo, apresentando valor significatipg{E.T), Tabela 1). Estes mesmos tracos também



40

apresentaram valores significativos removendoogédihia f(XE.TP), Tabela 1). Os padrdes
TCAP e TDAP néo apresentaram sinal filogenéticanéral de comunidade(PT)) e nédo
exibiram correlacéo entre as distancias filogeaé&iambiental entre as comunidagg€P)).

Os tracos de volume da semente (Fig. 6a), lipidias 6b), luminosidade (Fig. 6¢) e tonalidade
(Fig. 6d) qgue maximizaram TCAP apresentaram teridéme ocorrer em todos os estadios
sucessionais. Os tracos de proteinas (Fig. 7apeidaatos (Fig. 7b) que maximizaram TDAP

apresentaram tendéncias de ocorrer no estadiorimatu

DISCUSSAO

CARACTERISTICAS DOS FRUTOS NO GRADIENTE SUCESSIONAEO aumento do comprimento do
fruto e da semente, como também o nimero de sesremtéruto ao longo do gradiente
sucessional pode ser visto como resultado de difssestratégias das plantas frente a variacao
ambiental. Espécies que se encontram no estacmjevimaturo tém apresentado frutos
menores com pequenas sementes em maior quantickaeiindo possivelmente em sua
dispersao (Finegan 1996). No estadio maduro, &pgcasde plantas com frutos maiores e
normalmente poucas ou apenas uma semente granelegtad associada ao aumento de reserva
para obter sucesso na germinacdo em ambiente saok(f@estobyt al. 2002, Whitmore

1989). Além disto, o tamanho dos frutos apreseniaua relacdo direta com seu agente dispersor
(Galettiet al. 2011, Jordano 1995, Wheelwright 1985), e o tamailthbico das aves deve ser

um fator limitante para consumo de frutos maioSntoset al. 2008, Wheelwright 1985).

Assim, é esperado que nos estadios maduros, fnegiveaiores estejam presentes, pois existe

uma correlacéo entre o diametro do fruto e o tamalohcorpo de seu dispersor (Herrera 1985).



41

As cores dos frutos séo vistas como uma adaptagacetectabilidade de seus
dispersores de sementes (Schaetfal. 2003). A predominéancia de frutos de cor preta destar
associada a grande preferéncia desta cor pelageayeknson 1983, Wheelwright & Janson
1985), justificando sua ampla distribuicdo nos é&8dios sucessionais. Apesar de nao ter sido
avaliado o contraste das cores dos frutos comws®lof frutos vermelhos e pretos apresentam
uma maior visibilidade. Porém, apesar da compleaneatade que tem a cor vermelha com o
verde das folhas, frutos pretos sdo mais comumsoro Mundo (Wheelwright & Janson 1985).
Isto justificaria a tendéncia do maior niUmero deracdes com espécies que apresentam estas
cores de frutos. A cor dos frutos ndo se restraggnas a sua visualizacao, mas também podem
estar indicando a presenca de recompensa nutticgamao lipidio, proteina e carboidrato
(Schaefer & Schmidt 2004). Apesar disto, as coeeselha e preta n&o serviram como
indicadores de qualidade nutricional dos frutosp@déambém pode ser observado no estudo de
Schaefer & Schmidt (2004). Assim, a preferénciaades por determinadas cores devem ser
influenciadas por outras propriedades de cor, camminosidade que serve como potencial
indicador de qualidade nutricional dos frutos amidtricos, explicando a presenca de proteina na
amostra. De fato, o brilho pode explicar cerca4lp@ cento da variacdo de proteina no fruto
Cazetteet al. (2011). A baixa média na luminosidade dos frutogedsstar relacionada
diretamente com a maior frequéncia de frutos pregrsdo possivel inferir que frutos desta cor
apresentam um baixo teor proteico. A frequéncieadgreta dos frutos pode estar influenciando
a baixa média de saturacdo no estadio jovem, pogstadio imaturo com maior variacao nas
tonalidades de cor encontra-se também maior variag&aturacdo. Embora néo tenha sido
encontrada nenhuma relagéo nutricional com outreaditlades de cores, como branco, laranja,
amarelo, azul e cinza, estas poderiam ser menestéetis e mesmo assim indicar uma maior

qgualidade de recursos (Schaefer & Schmidt 2004npgostos fendlicos nao foram analisados no
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estudo, porém, podem apresentar uma influénciaialédgde nutricional destes frutos, pois lhes
conferem tracos como a cor, textura e adstringéRoahaet al. 2011), apresentando uma
relacdo direta com as aves.

As espécies selecionadas com maior forca de idteragresentaram uma grande
guantidade de carboidratos e lipidios em relagfaaatidade de proteinas. Apesar de duas
espécies terem sido analisadas com sementes, rEge@iaram aumento significativo na
guantidade de proteinas, se enquadrando na batka deteor proteico presente nos frutos
ornitocoricos. A deficiéncia em proteina nos frutddsem comum (Snow 1971) comparado com
insetos, que € o outro item alimentar importantdieta de aves frugivoras (Jordano 2000).
Houve um maior investimento na producédo de lipidios frutos de estadio jovem e maduro,
assim espécies ornitocoricas de mais interacfesas@xes apresentariam maior semelhanca em
suas propriedades nutricionais, frutos com altodedipidios. De fato, as aves selecionam
primeiro os frutos que contenham uma maior quadédke lipidios (Stiles 1993), sendo uma
fonte de energia para estes animais. A falta dagéo nos conteudos de proteinas e carboidratos
de baixa massa pode estar refletindo a escolheedossos pelas aves. Apesar de alguns
nutrientes terem sido encontrados em maiores @lai@s que outros nos frutos, ha uma
semelhanca no conteddo nutricional entre os est&dicessionais. Mesmo com a inclusédo de
outras espécies de menor forca de interacdo ns@relmentando mamostral do estudo,
observou-se uma similaridade de conteudo nutritiemae os estadios sucessionais. Os frutos
das espécies de plantas consumidos pelos frugiapresentam composi¢cao quimica
semelhante, independente do estadio sucessioesta@io imaturo € o que mais apresentou
variagcdo nos conteudos nutricionais. Nao foi enmaolotum padrdo de grupos de aves com um
grau de frugivoria particular que se alimentam esjgamente neste estadied. Souza 2013), o

gue pode resultar em uma maior diversificacdo enwrses por parte das espécies.
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PADROES DE CONVERGENCIA E DIVERGENCIA DOS TRAGCOS DFRUTOS—Tanto fatores

ambientais, estadio sucessional, quanto interdgidasas entre aves-plantas devem ser
importantes para a montagem de comunidade. A cgéreia de alguns tracos funcionais ao
longo do gradiente sucessional pode indicar qu@ei da vegetacao esteja funcionando como
um filtro ambiental conduzindo a convergéncia desseos (Cornwekit al. 2006, Grime 2006,
Pillar & Duarte 2010). Porém, a idade da vegetagadém poderia estar filtrando os
frugivoros, que devido a sua relacdo direta coplatas, selecionam os tracos dos frutos. A
convergéncia foi expressa em diferentes tracosaldgitos (volume da semente), quimicos
(lipidio) e de cor (luminosidade e tonalidade). esgtacos devem influenciar frugivoros
obrigatorios, pois o padrao de convergéncia estdagnente correlacionado com o grau de
frugivoria das avese(g. Souza 2013). A divergéncia dos tracos funcioesi& indicando que os
resultados das interagdes bidticas estdo levadderayéncia dos tragcos (Grime 2006, Pillar &
Duarte 2010) associada apenas por tragos quinpooteina e carboidrato), o que refletiu em
guantidades médias de proteina e carboidrato sanme#nos diferentes estadios Esses tracos
exibem tendéncia a maiores variacoes em relacaeeamsos de proteina e carboidrato no
estadio sucessional imaturo. As aves disperso@ariaon levar a divergéncia destes tracos, caso
ocorra competicdo das plantas pelas aves procuestdadipo de recurso. De fato, a competigdo
interespecifica das plantas pode ser responséaeeVaeacdo em tracos dos frutos mediada pela
selecdo das aves (Herrera 1981). As aves tambéenigadestar atuando como filtro bidtico
gerando o padréo de divergéncia, escolhendo fdististos em relacdo a esses tragcos ao longo
dos estadios sucessionais, especialmente, condlo @itéma, porque ha grupos de aves de
habitos alimentares distintos ocorrendo no estaaiburo (Souza 2013). De fato, as aves séo
responsaveis por mudancas fenotipicas devido ajwesletiva em caracteristicas importantes

dos frutos, mesmo em curto prazo (Gakttél 2013). Outra possibilidade que estaria levando a
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divergéncia dos tragos, seria que, no estadio nmaixiste uma coexisténcia de espécies
pioneiras e secundarias tardias. As caracterigiécgserativas poderiam estar correlacionadas
aos atributos quimicos e morfologicos dos frutpsesentando uma maior divergéncia funcional
no estadio imaturo. Assim, a sucessao vegetal éstaga influenciando a composicao de aves
frugivoras, sendo considerada a escala de tempagézn

E possivel observar tendéncias de onde os filstzsiam atuando no gradiente: nos trés
estadios, os filtros ambientais e/ou a competickaljspersores podem levar a convergéncia do
volume da semente, tonalidade, luminosidade eitipjsho estadio imaturo, filtros bidticos da
relacdo aves-plantas ou a sucessao vegetal podanaldivergéncia da composicdo quimica
dos frutos. A ocorréncia de padrdes de converg@maiastadios iniciais e padrbes de
divergéncia em estadios mais maduros foram relatpdi@ tracos funcionais vegetativos e
reprodutivos de plantas em gradiente sucession@lodesta Ombréfila Mista (Silva 2010).
Os tracos que expressaram convergéncia, i.e., eollamsemente, lipidios, tonalidade e
luminosidade apresentaram sinal filogenético eagrespéciep(BF) =0,19), indicando que a
composicao dos tracos esta associada com a fien@limberget al. 2003, Pillar & Duarte
2010). Este sinal filogenético néo afeta a disi¢lo dos tracos na comunidade, pois ha auséncia
de sinal filogenético em nivel de comunidade. iistlica que o padréo de convergéncia na
montagem desta comunidade independe das afiniflamgsnéticas entre as espécies (Pillar &
Duarte 2010), sendo determinada por outras vasambientais, como a idade da vegetacdo. O
mesmo ocorre para o padrao de divergéncia, na® sefhgenciado pela filogenia, indicando
gue as interacdes bibticas sdo importantes naasredgrmontagem de comunidade (Wilson
2007). Uma implicagéo a considerar, € que se &mgs assumido que a estrutura filogenética
representa bem a estrutura funcional, e fossemzadak analises apenas com a filogenia, a

concluséo deste trabalho seria diferente, indicaugondo hé estruturacdo da comunidade ao
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longo do gradiente sucessional. Desta forma, cognplieese a importancia em considerar tanto a

histéria evolutiva das espécies como também agstpao ambiente em que se encontram.
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CONSIDERACOES FINAIS

Neste trabalho indicamos que houve variacdo de tracos morfoloégicos onde, em
estadios sucessionais maduros ocorrem espécies com sementes maiores, 0 que
provavelmente esta associado com maior alocacdo de recursos para conseguirem
obter sucesso germinativo durante a regeneracdo. Por outro lado, a quantidade de
conteudo nutricional ao longo do gradiente foi semelhante. A luminosidade foi
relacionada a quantidade de proteinas nos frutos provavelmente desempenhando a
funcdo de indicar a qualidade nutricional. A comunidade mostrou ser estruturada tanto
por filtros abioticos (idade da vegetacdo) quanto bidticos (interacdo plantas-aves), sem
uma influéncia filogenética nos padrdes de convergéncia e divergéncia. Os estadios
sucessionais apresentam padrdes distintos, com similaridade entre os tragos dos frutos
em todos os estadios, onde a idade da vegetacao influencia diretamente os tracos dos
frutos, ou entdo influencia os frugivoros que selecionam estes tragos. A limitacdo por
similaridade em estadio imaturo, onde h& divergéncia dos tra¢os, indica a diversificacdo
em recursos por parte das plantas associado a presenca de grupos de aves com
diversificados héabitos alimentares. E possivel que os tracos dos frutos sejam filtrados

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

Tabela 1. Subconjunto de tragos funcionais que mmaaram a expressao de TCAP e
TDAP ao longo do tempo (idade vegetacdo) e sepectgos valores de correlacao.
Legenda dos tracos: sv — volume da semente; lipidid; tom — tonalidade; lum —
luminosidade; prot — proteina; carb — carboidraegenda das correlacoggTE) —
Padrédo de convergéncia do trapXE.T) — Padréo de divergéncia do trap(PE) —
Distancias filogenéticas e ambiental entre as catades;p(BF) — Sinal filogenético a
nivel de espécig)TE.P) — Padrdo de convergéncia do traco removenfilogenia,;
p(PT) — Sinal filogenético a nivel de comunidage{E.TP) — Padréo de divergéncia

do traco removendo a filogenia. Em negrito, relacgignificativas par® < 0,05

TCAP TDAP
Subconjunto de
sv, lip, tom, lum prot, carb
tracos
p(TE) 0,3256 0,0317
P=0,015 P=0,855
p(XE.T) 0,0048 0,3330
P=0,847 P=0,026
p(PE) 0,1069 0,1610

P=0,863 P=10,473



o(BF) 0,1941

P=0,028

p(PT) -0,0105

P= 0,206

o(TE.P) 0,2982

P=0,013

p(XE.TP) 0,1580

P=0,1

0,1071

P=0,292

0,4005

P=10,139

-0,0362

P= 0,945

0,2959

P=0,017
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Figura 1 - Método para avaliacdo do papel da fikke da distribuicdo dos tragos no sinal
filogenético e convergéncia e divergéncia de tragsspadroes de montagem
relacionados a um filtro ecolégico. Foram utilizadaatrizes de similaridade
filogenética entre as espécies)(® similaridade das espécies com base nos seus
tracos (8), que multiplicadas resultam na correlapf®F) que indica o sinal
filogenético em nivel de espécie; a multiplicagcéae thatrizes de distancia D
(filogenética) e B (tracos) resulta na correlacd@T) que indica o sinal filogenético
em nivel de comunidade. Posteriormente, foi reddizama correlacdo da matriz de
distancia @ (comunidade ponderada pelas similaridades detsess), pela matriz
de distancia B(gradiente ambiental), cujo resultaslXE) revela tanto TCAP quanto
TDAP. Para obter TDAP, é necessério remover o coene de convergéncia
(TCAP) da correlacédo matricip(XE) através de uma correlacéo parcial de matrizes,

resultando em(XE.T) que finalmente revela TDAP (Fonte: PillaC&arte 2010).

Figura 2 - Variacdo do comprimento médio do fr&p€ da semente (B) e do volume médio do
fruto (C) e da semente (D) e 0 nimero de semeptesyto (E) ao longo do
gradiente sucessional em Floresta Atlantica nal8Wrasil. As barras dos graficos

séo referentes ao desvio padréo.

Figura 3 - Quantidade de lipidios, proteinas eaidrhtos de baixa massa com 14 das 15
espécies que apresentaram mais interagdes comngdsoios (A,C,E), e das 25
espécies (apos a inclusdo de outras 11 espéqgies¥eatado a comunidade (B,D,F).
Os valores estdao em g/100g polpa seca de frutit®adricos ao longo do gradiente
sucessional em Floresta Atlantica do Sul do Brasilbarras dos graficos séo

referentes ao desvio padréo.
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Figura 4 - Frequéncia de cores de frutos ornitco8rmaduros de acordo ao longo do gradiente

sucessional em Floresta Atlantica do Sul do Brasil.

Figura 5 - Variagédo de luminosidade (A) e saturd8ale frutos ornitocéricos ao longo do
gradiente sucessional em Floresta Atlantica nal8@rasil. As barras dos gréficos

sdo referentes ao desvio padrao.

Figura 6. Tendéncias do padréo de convergénciessaipelos tracos de volume da semente
(A), lipidios (B), tonalidade (C) e luminosidade) (@b longo do gradiente sucessional
em Floresta Atlantica do Sul do Brasil. Tragos progntes da Matriz T. As barras

dos graficos sdo referentes ao desvio padréo.

Figura 7. Tendéncias do padrédo de divergéncia ssaneelos tracos de carboidratos (A) e de
proteinas (B) ao longo do gradiente sucessiondflenesta Atlantica do Sul do
Brasil. Tracos provenientes da Matriz T. As badas gréaficos sdo referentes ao

desvio padrao.
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APENDICES

APENDICE S1. Abundancia de espécies amostradastndaee suas respectivas forcas de

interacdo. * indica 11 espécies para as quais&@sas de composi¢cao quimica foram

retiradas de Cazetthal. (2011)’ N&o foi realizada anélise de composi¢éo quimica.

Estadios Sucessionais

Familia Espécie JovemImaturo  Maduro Forca

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



Olacaceae

Melastomataceae

Melastomataceae

Melastomataceae

Melastomataceae

Melastomataceae

Myrtaceae

Myrtaceae

Primulaceae

Urticaceae

Rubiaceae

Rubiaceae

Rubiaceae

Myristicaceae

Heisteria silvianii*

Leandra dasytricha

Miconia cinerascens

Miconia cubatanensis’

Miconia dodecandra

Miconia rigidiuscula*

Myrcia spectabilis

Myrcia splendens

Myrsine coriacea

Pourouma guianensis*

Psychotria carthagenensis

Psychotria nuda*

Psychotria leiocarpa

Virola bicuhyba

a7

21

16

10

11

2

18

15

65

0.4730

1.3284

8.0048

1.315

2.3380

0.3981

1.0341

2.1565

3.0182

0.6257

1.1374

0.0678

0.1648

0.5800




