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Mensagem principal A amplitude dos tracos ecofisiologicos associados a luz evidenciam que
as especies de Rubiaceae nos enxames apresentam alta tolerancia a sombra e apresentaram
pouca possibilidade de expressdo de estratégias fotossintéticas variadas para sobrevivéncia
neste tipo de ambiente.
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Resumo

A coexisténcia de espécies relacionadas € um importante componente para o
entendimento da diversidade e distribuicdo de plantas em florestas tropicais. Entre os fatores
que influenciam na coexisténcia e distribuicdo de plantas, a luz se destaca por exercer forte
influéncia na sobrevivéncia, crescimento e distribuicdo de espécies vegetais. Para avaliar 0s
efeitos do gradiente de luz sobre uma comunidade de Rubiaceae que apresenta distribuicdo
gregaria, foi realizado o levantamento de individuos organizados de forma gregéria, ao longo
de um gradiente topogréafico (dividido em baixada, relevo inclinado e topo de morro) e de
luz. Dez atributos relacionados a luz foram avaliados em 85 individuos pertencentes a nove
espécies de Rubiaceae. Os baixos valores das taxas de fotossintese liquida, respira¢do no escuro,
ponto de compensacdo e saturagdo encontrados evidenciam a condicdo de alta tolerancia a
sombra das espécies avaliadas. A baixa amplitude de variacdo dos atributos relacionados a luz
se deve, possivelmente, a pouca possibilidade de expressdo de estratégias fotossintéticas

variadas para sobrevivéncia em um ambiente de sombra.

Palavas-chave: coexisténcia, enxames, fotossintese, tolerancia a sombra.
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Abstract

The coexistence of related species is an important component for the understanding of plant
diversity and distribution in tropical forests. Among the factors that influence the plant
coexistence and distribution, light stands out because it exerts a strong influence on the survival,
growth and distribution of plant species. In order to evaluate the effects of the light gradient on
a Rubiaceae community with an aggregated distribution, a survey of individuals organized in
an aggregated way was carried out along a topographical gradient (divided in valley, slope and
ridge) and of light. Ten traits related to light were evaluated in 85 individuals belonging to nine
species of Rubiaceae. The low range of photosynthetic rates, dark respiration, light
compensation and light saturation point found evidenced the condition of tolerance to the shade

of the evaluated species.

Palavas-chave: coexistence, photosynthesis, shade tolerance, swarms.
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Introducéo

A coexisténcia de espécies aparentadas &€ um importante componente para o
entendimento da diversidade alfa de plantas em florestas tropicais. Isto por que se espera que
espécies proximas compartilhem demandas similares por recursos ambientais. Filtros
ambientais podem ser fatores mais importantes que a competi¢cdo em explicar o gregarismo de
especies proximas filogeneticamente (Sedio et al. 2012). Lidar com a sombra implica a
existéncia de diferencas de nicho entre as espécies de sub-bosque (Valladares et al. 2016). No
entanto, nosso entendimento de como espécies coocorrentes lidam com a limitacdo de luz no
sub-bosque fortemente sombreado de florestas tropicais ainda é limitado. Acessar essas
diferencas entre espécies gregarias, e aparentadas, em gradientes de radiacdo devera lancar luz

sobre os efeitos de diferentes estratégias das plantas sobre a organizacdo de comunidades.

O sub-bosque de florestas tropicais tem Rubiaceae como um dos seus mais importantes
componentes floristicos (Gentry & Emmons 1987; Laska 1997; Amorim et al. 2009). Esta
familia destaca-se com maior importancia quando considerada a abundancia e riqueza de
espécies de Angiospermas do estrato arbustivo na regiao neotropical (Gentry & Emmons 1987;
Laska 1997). Em escala local, frequentemente apresenta distribuicdo espacial gregaria de
individuos de uma mesma espécie ou de espécies diferentes (Sakai & Wright 2008; Sedio et al.
2012; Sterck et al. 2013; Mesquita-Neto et al. 2015; Silva & Vieira 2015; Luber et al. 2016).
Este padréo de distribui¢do foi denominado por Gentry (1982, 1989) como “swarms” (i.e.,

enxames).

Os enxames podem ser definidos como sitios onde diversos individuos de um mesmo
tdxon coexistem no espago (Gentry 1982; Gentry 1989), ou seja, sdo espécies que sobrepdem
sua existéncia no espaco e no tempo (Giacomini 2007). A agregacdo dos individuos de

diferentes espécies no espaco é apontada como um possivel mecanismo de manutengdo da

14



coexisténcia (Hanski 1981; Ives 1988), dado que influencia a interacdo e o uso de recursos por
estas especies (Ives & May 1985), tornando a competicdo intraespecifica superior em relacéo a
interespecifica (Hanski 1981; Ives 1988). Mais recentemente, Sedio et al. (2012) sugeriram que
a filtragem ambiental deve ser um fator mais importante que a competicdo em explicar a
coexisténcia em “enxames” do género Psychotria (Rubiaceae). Assim, a convergéncia

funcional seria mais importante que a divergéncia em explicar essa coexisténcia.

A convergéncia € promovida pela filtragem ambiental existente no local, sendo
caracterizada pelo compartilhamento de caracteristicas fenotipicas comuns em determinados
taxons, sejam estes relacionados ou ndo (Kraft et al. 2015). J& a divergéncia funcional
caracteriza-se pela diferenciacdo de nicho, ou seja, as diferencgas fenotipicas existentes nos
organismos diminuem a competicao por recursos entre eles (Mason et al. 2005). As espécies
podem assumir diferentes estratégias em resposta aos ambientes a que estdo submetidas,

permitindo ou ndo a coexisténcia entre os diferentes taxons.

Sabe-se que fatores abidticos da comunidade atuam fortemente na estruturacdo da
biodiversidade (Davidar et al. 2007; Kraft et al. 2015). Entre estes filtros abioticos, a topografia
é uma das principais responsaveis pela alteracdo de varios outros fatores nas comunidades,
como a disponibilidade de luz, 4gua e nutrientes do solo (Small & McCarthy 2002; Guo et al.
2017b). Todas estas variacBes associadas influenciam o estabelecimento das espécies e,
consequentemente, a sua distribuicdo espacial (Small & McCarthy 2002; Gracia et al. 2007;
Hollunder et al. 2014; Huo et al. 2014; Andrade et al. 2015; Guo et al. 2017b). Assim,
informacBes do ambiente aliadas as carateristicas intrinsecas das espécies permitem um melhor

entendimento do processo de funcionamento das comunidades (Kraft et al. 2015).

Diversos estudos evidenciam a existéncia de variagdes morfoldgicas que influenciam o

desempenho fisioldgico de espécies vegetais (Sultan & Bazzaz 1993; Pereira et al. 2017;
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Pfennigwerth et al. 2017; Thomas et al. 2017). Tais variagfes podem ser consideradas
diferentes estratégias para o estabelecimento, crescimento e sobrevivéncia em determinados
ambientes. A mensuracdo das variages presentes nas espécies ou nos individuos pode ser
realizada por atributos, os quais sdo definidos como o valor de uma caracteristica em um ponto
de determinado gradiente ambiental (Violle et al. 2007). O conjunto de atributos permite
avaliar o desempenho ecoldgico das espécies, onde se tém as respostas dos atributos
mensurados nos organismos ao longo do gradiente ambiental avaliado (Violle et
al. 2007). Entre os atributos que apresentam tais variagdes, podemos citar a morfologia foliar,
area foliar especifica, desempenho fotossintético e densidade da madeira (Sultan & Bazzaz
1993; Sterck et al. 2013; Jung et al. 2014; Prado-Janior et al. 2015; Pereira et al. 2017; Thomas
etal. 2017; Zhang et al. 2017). Estas variagOes sdo em grande parte promovidas pelo ambiente
que modula determinados tracos e, consequentemente, a abundancia e distribuicdo das espécies

(Ackerly 2003; Escudero & Valladares 2016).

A forma como as espécies de Rubiaceae lidam com os ambientes de luz de florestas
tropicais deve ser um elemento chave para entender a grande riqueza e abundancia desse grupo
nesses sistemas. Nosso grupo focal sdo representantes de Rubiaceae coocorrentes em enxames
no sub-bosque de uma floresta tropical. Esses enxames estdo distribuidos ao longo de um
gradiente topogréafico. Este, por sua vez, estabelece gradientes de disponibilidade de luz e 4gua,
desde a baixada mais Umida e sombreada até as areas mais elevadas mais secas e com maior
disponibilidade de luz. Objetivamos entender como estas espécies variam ao longo do gradiente
ambiental, para isso as seguintes hipoteses foram testadas: 1) as espécies que ocorrem no
ambiente de baixada apresentam maior eficiéncia no uso da luz; 2) as espécies que ocorrem em
areas mais elevadas, apresentam maior desempenho fotossintético comparado as espécies de
areas mais baixas; 3) espécies que ocorrem ao longo do gradiente, desde areas baixas até areas

mais elevadas, apresentam menor variagdo média em seu desempenho fotossintético; e 4)
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espécies mais abundantes em um mesmo ponto do gradiente apresentam maior desempenho

fotossintético comparado a espécies menos abundantes.

Material e Métodos

Area de estudo

O estudo foi realizado no Parque Estadual Mata das Flores (PEMF, 20°35°54”S e
22°41°10'53"W) no municipio de Castelo, Espirito Santo (Fig. 1). A area total desta Unidade
de Conservacdo ¢é de aproximadamente 800 ha, com elevacbes variando de 100-440 m.s.m.
(IEMA 2017). A vegetacdo do PEMF é classificada como Floresta Ombrofila de Terras Baixas
(Oliveira-Filho et al. 2005) e, de acordo com o IPEMA (2011), a regido é categorizada como
de “Extrema Prioridade para Conservagdo”. A vegetagdo do PEMF vem sendo estudada quanto
a sua composicao e estrutura desde 2012. Neste contexto, foram montadas parcelas ao longo de
um gradiente altitudinal que inclui areas de baixada, de relevo inclinado e de topo de morro

(Hollunder et al. 2014).

17



Brazil o

0 500 Km

41°24.0W  41°18.6'W  41°132'W  41°7.8W  41°24'W

20°25.8'S

20°31.2'S

20°36.6'S

Elevation
100-120
120-140

" 140-160
7160-180
180-200

B 200-220

Legend

Mata das Flores
State Park

mm Plot

Plot

Figura 1. Area de estudo destacando o estado do Espirito Santo, 0 municipio de Castelo, o

Parque Estadual de Mata das Flores e os 20,5 ha onde o levantamento foi realizado.
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Caracterizacdo da area

A variacdo de luminosidade nesse gradiente foi avaliada por Ferreira-Santos (2016) e
demonstrou diferengas em relacao aos trés ambientes avaliados. As areas de baixada possuem
maiores valores e 0 topo de morro os menores valores de cobertura e de indice de area da planta
(IAP e fCOVER). Assim, em cada regido topografica o ambiente de luz é diferente, sendo que
os valores de radiacdo fotossinteticamente ativa (FAPAR) aumentam das regides de baixada

para regides de topo de morro (Ferreira-Santos 2016).

A umidade foi mensurada a partir de uma sonda TDR, em quatro pontos ao lado de cada
um dos individuos avaliado, a uma profundidade de cerca de 20 cm. A partir dos valores obtidos
foi calculada a média da umidade de cada individuo e posteriormente a média de cada ambiente.
Amostras de solo foram coletadas em quatro pontos ao lado de cada um dos 85 individuos
avaliados, a cerca de 30 cm de profundidade. A partir dos valores obtidos para cada variavel do
solo, foi calculada a média para cada individuo e, posteriormente, a média de cada ambiente. O
ambiente de baixada apresentou os maiores niveis de fosforo, potassio, calcio, magnésio,
aluminio e sédio. Em relacdo a matéria organica, os trés ambientes apresentaram valores
préximos, sendo o topo de morro 0 ambiente que apresentou maior teor. O solo da area de topo

de morro é mais acido em relacdo ao relevo inclinado e baixada, respectivamente (Tab. 1).
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Tabela 1. Valores médios e desvio padrdo dos atributos do solo para cada ambiente avaliado.

Variaveis do solo Baixada Inclinado Topo
Fosforo 3,46+0,29 2,5+0,11 2,74+0,13
Potéssio 113,11+8,79 82,6+4,32 56,58+3,56

Célcio 3,05+0,3 2,46+0,18 1,68+0,13
Magnésio 0,9940,11 0,50+0,03 0,35+0,02
Aluminio 0,23+0,05 0,33+0,06 0,67+0,08

Sédio 49,94+3,45 35,07£1,59 25,73+£1,23

Matéria organica 2,24+0,07 2,65+0,09 2,57+0,09

pH em H20 5,50+0,08 5,34+0,06 4,94+0,06
Umidade 18,63% 10,04%, 11,66%

Levantamento da vegetacdo nos enxames e selecdo das espécies

O levantamento dos enxames foi realizado ao longo de um gradiente topografico de
750m x 250m, totalizando 20.25ha. Os enxames foram caracterizados em campo como areas
onde cinco ou mais individuos pertencentes a familia Rubiaceae apresentavam distribuicéo
gregaria. O centro dos enxames foi determinado a partir de um raio de 3m, e foi identificado
com uma estaca portando numeracao para identificacdo. A coordenada geografica do enxame
foi obtida com auxilio de aparelho GPS (Garmim GPSMAP 64S), e a quantidade de individuos
por espécie foi quantificada e registrada em uma planilha contendo a listagem de todas as

espécies de Rubiaceae identificadas no fragmento (Torres-Leite et al. prelo).

Nove espécies foram selecionadas a partir das abundancias relativas e de suas
distribuicbes espaciais nas trés areas que correspondem ao gradiente topografico da area
estudada (areas de baixada, relevo inclinado e topo de morro). A abundancia relativa foi obtida

a partir do nimero total de individuos de uma espécie em um enxame dividido pela riqueza
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total de individuos no enxame. Todas as espécies selecionadas sdo arbustos ou subarbustos do
sub-bosque de Floresta Atlantica. Dentre as nove espécies estudadas, foram escolhidas duas
ocorrentes ao longo de todo o gradiente topografico (avaliando-se 15 individuos em cada uma,
5 para cada tipo de ambiente), trés espécies ocorrentes apenas na area de baixada (avaliando-se
cinco individuos de cada espécie), duas ocorrentes nas areas de baixada e de relevo inclinado
(avaliando-se 10 individuos de cada uma, em cada ambiente) e duas ocorrentes nas areas de
relevo inclinado e no topo de morro (avaliando-se 10 individuos de cada uma, em cada
ambiente), totalizando 85 individuos divididos em 17 grupos. Assim, cada grupo é representado
por cinco individuos de uma mesma espécie. Apenas individuos adultos foram incluidos nas
avaliacdes. As espécies selecionadas para o estudo, seguidas de seu respectivo acrénimo, foram:
Faramea involucellata Mdll. Arg. (Fin), Faramea oligantha Mull. Arg. (Fol), Margaritopsis
chaenotricha (DC.) C. M. Taylor (Mch), Psychotria rhytidocarpa Mull. Arg. (Prh), Psychotria
stellaris Mall. Arg. (Pst), Psychotria sp. (Pno), Amaioua sp. (Ano), Rudgea sp. 1 (Rnol) e

Rudgea sp. 2 (Rno2).

Levantamento dos atributos ecofisioldgicos

Os atributos ecofisioldgicos foram mensurados em cinco a quinze individuos adultos de
cada uma das nove espécies selecionadas. Dez atributos morfofisiologicos foram mensurados
nos 85 individuos das nove espécies selecionadas, sendo eles: 1) Area Foliar Especifica— SLA;
2) Espessura Foliar — LT; 3) Fotossintese Liquida — Amax; 4) Ponto de Saturagdo da Luz — Imax;
5) Ponto de Compensacdo Luminoso — lcomp; 6) Taxa de Respiragcdo no Escuro — Rq; 7)
Rendimento Quantico Efetivo — ¢; 8) Rendimento Quéntico do Fotossistema Il — ¢psi; 9)

Nitrogénio foliar — N e 10) Fosforo foliar — P.

Para a avaliagdo dos pardmetros morfolégicos foram coletadas cinco folhas

completamente expandidas e saudaveis. Para a determinacdo da area foliar especifica (SLA),
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as folhas foram fotografadas com uma camera digital e a area foliar calculada com o auxilio do
software de andlise de imagens ImageJ®. Posteriormente, estas mesmas folhas foram secas em
estufa de circulacdo fechada a 60°C até atingirem massa constante, e pesadas com o auxilio de
uma balanga analitica para determinacdo da massa seca. A area foliar especifica foi, entéo,
determinada pela divisdo da &rea foliar pela massa seca foliar (Pérez-Harguindeguy et al. 2013).
Este atributo esta relacionado com a assimilagdo de carbono e com a taxa de crescimento
relativo da planta, para as quais valores menores séo associados com um maior investimento
em componentes estruturais e, consequentemente, com maior resisténcia a dessecacdo e
herbivoria, além de maior longevidade foliar (Westoby et al. 2002; Wright et al. 2004). Em
ambientes onde ha maior disponibilidade de recursos sdo esperados valores de area foliar
especifica mais elevados (Wilson et al. 1999). Estes altos valores estdo associados a maior
produtividade das folhas, em contrapartida, a resisténcia a dessecacao e longevidade foliar séo
inferiores a de espécies com menores valores deste atributo (Grime et al. 1996; Westoby et al.
2002; Wright et al. 2004). A espessura foliar (LT) tambem foi medida em cinco folhas de cada
um dos 85 individuos selecionados, e mensurada com medidor de espessura digital (Mitutoyo®,
modelo 547-301) sem a sobreposicao das nervuras principal e secundéarias. Maiores valores de
espessura estdo associados a maiores taxas fotossintéticas devido ao maior potencial para
acumulo de compostos estruturais relacionados & maquinaria fotossintética (Niinemets 2001).
Além disso, este atributo esta relacionado ao investimento de carbono e arquitetura hidraulica
da planta, apresentando maiores valores quando em ambientes considerados estressantes, com
elevada disponibilidade de luz e baixa disponibilidade hidrica e nutricional (Rosado & de
Mattos 2007; Gama et al. 2016). Os menores valores sdo frequentes em espécies ocorrentes em
areas com menor incidéncia luminosa e maior disponibilidade hidrica e nutricional (Rosado &

de Mattos 2007; Gama et al. 2016).

De modo geral, parametros de trocas gasosas e fluorescéncia permitem compreender
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quais estratégias fotossintéticas as espécies desenvolvem nos diferentes ambientes de
ocorréncia, possibilitando observar as variag@es intra e interespecificas. Os pardmetros de
trocas gasosas selecionados foram: fotossintese liquida (Amax) — corresponde ao ganho liquido
de carbono, obtido pela diferenca entre a fotossintese e o processo respiratério da planta
(Valladares & Niinemets 2008); taxa de respiracéo no escuro (Rq) — quando ndo ha absorcao de
CO- pela planta, apenas liberacdo devido ao processo respiratorio do individuo; ponto de
compensacdo luminoso (lcomp) — ponto onde a absorcédo e a liberagdo de CO- se equilibram;
ponto de saturacéo da luz (Imax) — ponto onde a taxa fotossintética maxima do individuo é obtida
devido aos limites de capacidade para absorcéo de luz ou CO2; e rendimento quantico efetivo
(¢) — este atributo é obtido a partir da razédo entre a quantidade de mol de CO> absorvidos por
mol de fétons absorvidos (mol CO2/mol fétons), estando relacionado a eficiéncia no uso da luz.
O parametro de fluorescéncia avaliado foi o rendimento quantico do fotossistema Il (¢psi) -
esta relacionado a capacidade fotossintética da planta, onde quanto maior a capacidade de
transferéncia de elétrons maior a capacidade fotossintética. Os parametros foram mensurados
em uma folha saudavel e completamente expandida de cada individuo, sob radiacdo
fotossinteticamente ativa semelhante aquela disponivel no ambiente no momento da medicéo e
pressdo parcial de CO. de 40 Pa, com um analisador de gases infravermelho (Li 6400XT, Li-
Cor, Lincoln, EUA). As curvas de luz foram elaboradas a partir do modelo proposto por Lobo
et al. (2013). Para determinacdo dos contetdos de nitrogénio (N) e fosforo (P) foliares foram

realizados os métodos preconizados pela USP-ESALQ.

Analise dos dados

Os dados de abundancia foram organizados em uma matriz de espécies (linhas) por
enxames (colunas). As abundancias absolutas (nimero de individuos de cada espécie por

enxame) foram padronizadas (Legendre & Gallagher 2001). Ap6s normalizacdo, foi calculada
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a distdncia euclidiana entre os enxames e aplicada uma analise de coordenadas principais
(PCoA) (Legendre & Legendre 2012). Para analise das diferencas de composicao, a matriz de
abundancias foi binarizada (presenga-auséncia), sendo usada a distancia de Jaccard
(complemento da similaridade de Jaccard) como medida de dissimilaridade entre as unidades
amostrais. As ordenacdes buscaram detectar diferencas entre os trés ambientes com relagéo a

composicédo e abundancia de espécies de Rubiaceae.

Curvas de luz foram calculadas a partir da fotossintese liquida (A) em funcdo da
radiacdo fotossinteticamente ativa (PAR). Foram obtidas médias dos valores de cada curva de
luz para cada espécie em cada ambiente. Portanto, foram ajustadas curvas de luz para cada
espécie em cada ambiente utilizando a equacdo retangular de Michaelis-Menten (Lobo et al.
2013). As diferencas entre as espécies foram testadas via analise de variancia por testes de
permutacdo (PERMANOVA,; Anderson 2001) para todo o conjunto de atributos. Além disso,
as diferencas na dispersdo de cada espécie em relagdo aos atributos foram calculadas via
PERMDISP (Anderson et al. 2006). Estes dois testes usaram distancias euclidianas como
medidas de dissimilaridade entre grupos de espécies. Uma terceira PCoA foi calculada
utilizando uma matriz de espécies por parametros de trocas gasosas e fluorescéncia. Apds
padronizagdo dos dados, foi utilizada a distancia euclidiana como medida de dissimilaridade, e
aplicada uma PcoA para detectar padrbes gerais dos atributos em relacdo a topografia e as

espécies.

O padrdo de dispersao e a média de cada atributo para cada espécie nos trés ambientes,
foram avaliados através de graficos boxplots. Para essa etapa, foi calculada a média geral de
cada atributo para cada ambiente, indicada por uma linha continua vertical em cada boxplot. O
teste de Dunn (Dunn 1964) foi usado para testar se as médias de cada atributo sdo

estatisticamente diferentes entre os trés ambientes. Para tal, foram consideradas como réplicas,
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dentro de cada ambiente, as medias de cada taxon para cada atributo. Por fim, a correlagdo de
Spearman (Legendre & Legendre 2012) foi usada para verificar se existe relacdo entre a média
de cada atributo para todas as espécies com as abundancias das espécies (n = 17). Todas as
andlises foram feitas no ambiente R (R core Team 2017) usando os pacotes drc (Ritz et al.

2015), stats (R Core Team 2017), vegan (Oksanen et al. 2017) e dunn.test (Dinno 2017).

Resultados

Abundéancia e composi¢éo dos enxames

Foi amostrado um total de 548 enxames. Destes, 273 foram localizados na &rea de
baixada, 230 na éarea de relevo inclinado e 45 na éarea de topo. Em relagdo & abundéancia, foi
amostrado um total de 12.236 individuos, sendo 7.669 na area de baixada, 4.031 em area de
relevo inclinado e 536 nas &reas de topo. O valor médio de individuos por enxame foi de 22.
Em relacdo aos trés ambientes, baixada, relevo inclinado e topo, os valores médios foram de
28, 18 e 12 individuos, respectivamente. Com a Analise de Coordenadas Principais (PCoA) foi
possivel observar que a composicdo de espécies dos enxames, esta relacionada com o0s
ambientes topograficos avaliados (Fig. 2). Faramea oligantha e Margaritopsis chaenotricha
estiveram associadas aos trés ambientes. Psychotria rhythidocarpa, Psychotria stelaris e
Psychotria sp. foram avaliadas exclusivamente na &rea de baixada. Faramea involucellata e
Rudgea sp. 1 ocorrem nos ambientes de baixada e topo de morro. Amaioua sp. e Rudgea sp. 2
estdo associadas aos ambientes de relevo inclinado e topo de morro. Em relagéo a abundancia,
0s enxames com maior abundancia estéo localizados no ambiente de baixada, relevo inclinado

e topo de morro, respectivamente.
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Figura 2. Anélise de Coordenadas Principais (PCoA) da composic¢do das espécies de Rubiaceae
ao longo de um gradiente topogréafico. Notar que a composicdo das espécies esta relacionada
ao ambiente, onde Faramea involucellata, Psychotria rhytidocarpa, Psychotria stelaris,
Psychotria sp. 1 e Rudgea sp. 1 estdo relacionadas ao ambiente de baixada. Rudgea sp. 2 e
Amaioua sp. ao ambiente de topo. Faramea oligantha e Margaritopsis chaenotricha associadas
ao relevo inclinado, devido a ocorréncia ao longo de todo o gradiente. Baixada (e), relevo
inclinado (®) e topo de morro (o). Fin. Faramea involucellata; Fol. Faramea oligantha; Mch.
Margaritopsis chaenotricha; Prh. Psychotria rhytidocarpa; Pnol. Psychotria sp; Pst.
Psychotria stellaris; Rnol. Rudgea sp. 1; Rno2. Rudgea sp. 2; Ano. Amaioua sp.

Atributos ecofisioldgicos

A partir das curvas de luz foi possivel observar que o valor médio entre os trés ambientes
do ponto de compensagao da luz foi de 1,82 pmol (CO2) umol (photon) 2, do ponto de saturagéo
da luz foi de 62,63 pmol (CO2) m2 se da taxa de fotossintese liquida, 3,79 umol (photon)
CO; m? st (Figs. 3, 4 e 5). Em nenhuma espécie foi observado decréscimo da taxa

fotossintética com o aumento da intensidade luminosa.
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Figura 3. Curvas de luz ajustadas para a média dos individuos das sete espécies ocorrentes na
baixada. As curvas foram ajustadas seguindo a equagéo retangular de Michaelis-Menten. Cada
ponto no gréafico representa a media (= SE) dos pontos PAR dos individuos representantes das
espécies. A — Fotossintese liquida; PAR — radiacdo fotossinteticamente ativa.
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Figura 4. Curvas de luz ajustadas para a média dos individuos das seis espécies ocorrentes no
relevo inclinado. As curvas foram ajustadas seguindo a equacdo retangular de Michaelis-
Menten. Cada ponto no gréafico representa a média (+ SE) dos pontos PAR dos individuos
representantes das espécies. A — Fotossintese liquida; PAR — radiacdo fotossinteticamente ativa.
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Figura 5. Curvas de luz ajustadas para a média dos individuos das quatro espécies ocorrentes
no topo. As curvas foram ajustadas seguindo a equacdo retangular de Michaelis-Menten. Cada
ponto no grafico representa a média (+ SE) dos pontos PAR dos individuos representantes das
espécies. A — Fotossintese liquida; PAR — radiacdo fotossinteticamente ativa.

A PERMANOVA revelou diferencas entre as espécies para todo o conjunto de atributos
(P=0,001), mas a dispersdo dos atributos dentro de cada espécie ndo foi significativa como
indicado pelo PERMDISP (P = 0,4133). Psychotria rhytidocarpa (Fig. 6) foi a espécie que
apresentou maior variagdo quando considerado o conjunto de tracos avaliados, enguanto
Faramea involucellata e Rudgea sp. 2 (Fig. 6) foram as espécies que apresentaram as menores
variacdes no conjunto de atributos. Os valores dos atributos dentro de espécies congenéricas se
mostraram variaveis, assim como quando comparados entre espécies de géneros distintos. O
valor médio entre todos os parametros avaliados (Fig. 6) apresentam maiores semelhancas entre
F. involucellata e Rudgea sp. 2; F. oligantha e P. rhythidocarpa; e Psychotria sp. e Rudgea sp.

1.
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Figura 6. Dispersdo conjunta de todos os atributos de cada espécie ao longo de todo o gradiente
topogréfico. O teste de permutacdo se mostrou significativo (P = 0.001); porém o betadisper
ndo foi significativo (P = 0.4133). Fin. Faramea involucellata; Fol. Faramea oligantha; Mch.
Margaritopsis chaenotricha; Prh. Psychotria rhytidocarpa; Pnol. Psychotria sp; Pst.
Psychotria stellaris; Rnol. Rudgea sp. 1; Rno2. Rudgea sp. 2; Ano. Amaioua sp.

De modo geral, no ambiente de baixada 0s grupos de espécies apresentaram maiores
variacOes nas respostas dos atributos avaliados. J& os grupos de espécies presentes no topo de
morro foram os que apresentaram as menores diferencas entre as médias de cada espécie (dadas

pelos triangulos) em relacdo as médias gerais (dada pela linha vertical continua) (Figs. 7 e 8).
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Figura 7. Posicdo média relativa das espécies para os atributos/parametros area foliar especifica
(SLA), espessura foliar (LT), fotossintese liquida (Amax), ponto de saturacdo da luz
(Imax) € ponto de compensacao luminoso (lcomp). A linha vertical em cada gréfico representa a
média do atributo para todas as espécies em cada ambiente. Os trés ultimos graficos (da
esquerda para a direita) representam a abundancia das espécies nos ambientes de baixada,
relevo inclinado e topo (de cima para baixo). A representa a média da espécie no ambiente.
Fin. Faramea involucellata; Fol. Faramea oligantha; Mch. Margaritopsis
chaenotricha; Prh. Psychotria rhytidocarpa; Pnol. Psychotria sp; Pst. Psychotria stellaris;
Rnol. Rudgea sp.1; Rno2. Rudgea sp. 2; Ano. Amaioua sp. Letras diferentes (a e b) indicam
diferengas significativas entre os ambientes para um mesmo atributo, considerando as medias
de cada tdxon como réplicas.
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Figura 8. Posicdo média relativa das espécies para os atributos/parametros taxa de respiracdo
no escuro (Rqd), rendimento quantico efetivo (¢), rendimento quantico do fotosistema I ($ppsi),
contetdo de Nitrogénio presente nas folhas (N) e contetido de Fosforo (P) presente nas folhas.
A linha vertical em cada grafico representa a média do atributo para todas as espécies em cada
ambiente. Os trés ultimos graficos (da esquerda para a direita) representam a abundancia das
espécies nos ambientes de baixada, relevo inclinado e topo (de cima para baixo). A representa
a media da espécie no ambiente. Fin. Faramea involucellata; Fol. Faramea oligantha;
Mch. Margaritopsis  chaenotricha; Prh. Psychotria rhytidocarpa; Pnol. Psychotria sp;
Pst. Psychotria stellaris; Rnol. Rudgea sp. 1; Rno2. Rudgea sp. 2; Ano. Amaioua sp. Letras
diferentes (a e b) indicam diferencas significativas entre os ambientes para um mesmo atributo,
considerando as médias de cada taxon como réplicas.
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Os grupos de espécies pertencentes ao género Psychotria, exclusivas da baixada,
apresentaram os maiores valores de area foliar especifica (SLA) comparado a todos 0s demais
grupos de espécies, independente do ambiente de ocorréncia das demais. Psychotria stelaris
apresentou valor médio de 318,11 m? Kg, seguido de Psychotria sp. com valor médio de
309,33 m? Kg* e Psychotria rhytidocarpa com valor médio de 307,43 m? Kg™. O valor médio
dos grupos de espécies de topo de morro foi 0 menor (176,48 m? Kg*) em relagio aos demais
ambientes de baixada e relevo inclinado, 249,73 m? Kg* e 189,57 m? Kg?, respectivamente.
Entre os trés ambientes, apenas o valor médio da baixada diferiu significativamente (Fig. 7).
Assim como para area foliar especifica, o atributo espessura foliar (LT), diferiu
significativamente apenas no ambiente de baixada, onde as espécies apresentaram valor médio
de 0,21 mm, seguido pelas espécies de relevo inclinado com espessura média de 0,25 mm. Entre
os trés ambientes avaliados, 0s grupos de espécies presentes no topo de morro apresentaram o
maior valor médio para este atributo (0,27 mm) e as menores varia¢fes entre 0s grupos de

espeécies deste ambiente (0,25 mm a 0,28 mm) (Fig.7).

Os grupos de espécies que apresentaram as maiores taxas de fotossintese liquida
méaxima (Amax) foram os de ocorréncia no topo de morro, com valor médio de 2,16 pmol
(photon) CO2 m2 s, Ja espécies de relevo inclinado apresentaram o menor valore médio, 1,56
umol (photon) CO, m2 s, diferindo significativamente da média das espécies presentes no
topo de morro. O grupo de espécies presente na baixada apresentou um valor médio para a
fotossintese liquida de 1,76 pumol (photon) CO, m2 s, ndo diferindo significativamente dos
demais ambientes. Faramea oligantha foi a espécie que apresentou as maiores variagoes, 2,15
umol (photon) CO, m s na baixada, 0,52 umol (photon) CO2 m s no relevo inclinado e
3,07 umol (photon) CO2 m? s no topo de morro (Fig. 10). Para o ponto de saturagdo da luz

(Imax) ndo foi observada diferencas significativas entre os ambientes. O menor valor, 60,95 umol
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(CO2) m2 s* foi observado para os grupos de espécies do relevo inclinado e o maior valor,

64,83 umol (CO2) m2 s%, para os grupos de espécies do topo de morro (Fig. 7).

O ponto de compensagdo luminoso (lcomp) foi mais elevado nos ambientes de baixada,
4,79 pmol (CO2) pumol (photon) . Os grupos de espécies do topo de morro apresentaram 0s
menores valores, com média de 2,19 umol (CO2) umol (photon)* e a menor variagio entre as
espécies (1,54 pmol (CO2) pmol (photon)*a 3,92 pmol (CO2) pmol (photon) ). Os ambientes
de baixada e topo de morro apresentacdo variagdes significativas. O ambiente de relevo

inclinado se mostrou similar a ambos ambientes (Fig. 7).

Assim como para o ponto de compensacao luminoso, para a taxa de respiracdo no escuro (Rq)
os ambientes de baixada e topo de morro apresentaram variacoes significativas e o ambiente de
relevo inclinado n&o diferiu em relagcdo aos demais. A taxa de respiracdo no escuro foi menor
entre os grupos de espécies presentes na baixada (0,25 pmol (CO2) m2 s1), sequida dos grupos
de espécie presentes na area de relevo inclinado (0,16 pumol (CO2) m2 s!) e dos grupos
presentes no topo de morro (0,11 umol (CO2) m2 s™1). O grupo de espécie que apresentou a
menor taxa de respiragdo no escuro foi Margaritopsis chaenotricha, na baixada (0,48 umol

(CO2) m2s?Y) (Fig. 8).

Em relacdo ao rendimento quéantico efetivo (¢), as espécies presentes na area de relevo
inclinado apresentaram o menor rendimento médio (0,036 pmol (photon) m™2 s7* [umol (CO2)
umol (photon)™]) e 0s grupos de espécies presente na area de topo apresentaram o maior valor
médio de 0,048 pmol (photon) m2 s [umol (CO2) pmol (photon)?], diferindo
significativamente um do outro. O ambiente de baixada apresentou valores proximos aos
encontrados nos demais ambientes 0,042 pumol (photon) m™2 s [umol (CO2) pumol (photon)™
11, e ndo diferiu significativamente. O grupo de espécie que apesentou o maior valor médio de

rendimento quantico efetivo foi F. oligantha no topo de morro (0,053 pmol (photon) m= st
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[umol (CO2) umol (photon)™]). Ja 0s grupos de espécies que apresentaram os menores valores
médios de rendimento foram M. chaenotricha e F. oligantha, ambos na &rea de relevo inclinado,

com rendimento médio de 0,032 umol (photon) m2 s7! [umol (CO2) umol (photon)?] (Fig. 8).

A partir do parametro de fluorescéncia avaliado, o rendimento quantico do fotossistema
I (rsn)., foi possivel observar que o ambiente de baixada apresentou maior variacao entre os
grupos de espécies avaliados, 0,14 a 0,27. Considerando as médias dos ambientes, os grupos de
espécies presentes na area de relevo inclinado apresentaram valor médio de 0,25, seguido dos
grupos presentes no topo de morro com valor médio de 0,24, e os grupos de baixada com 0
menor valor médio de rendimento quantico efetivo do fotossistema |1, 0,22. Apenas 0s grupos
de espécies presentes na area de baixada e relevo inclinado apresentaram diferencgas

significativas (Fig. 8).

O conteudo de nitrogénio (N) nas folhas ndo apresentou diferenca significativa entre os
valores médios dos trés ambientes avaliados (Fig. 8). Em relacdo ao fésforo (P) presente nas
folhas, apenas o ambiente de baixada apresentou diferenca significativa em relacdo aos demais
ambientes (Fig. 8). O maior valor médio foi do grupo de espécies presentes na baixada (1,07

9/Kg), seguido das espécies presentes no topo de morro (0,56 g/Kg) e relevo inclinado (0,55

0/Kg).

A correlagdo de Spearman evidenciou uma associagao negativa entre a abundancia e 0s
atributos de area foliar especifica (r = -0,52; P = 0,03), e contetdo de fosforo nas folhas (r = -
0,42; P =0,09); e positiva para a taxa de respiracdo no escuro (r = 0,43; P = 0,08), e rendimento

quantico efetivo do transporte de elétrons do fotossistema Il (r = 0,58; P = 0,02).
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Discussao

Os atributos funcionais diferiram entre as espécies da familia Rubiaceae independente
das relacbes congenéricas existentes entre elas. Os resultados encontrados indicam que as
espécies apresentam variacdes em diferentes parametros ecofisioldgicos que influenciam o
desempenho fotossintético ao longo do gradiente topogréafico e de luz. De modo geral, 0s grupos
de espécies presentes nas areas de baixada apresentaram as maiores variacdes interespecificas
em seus atributos. Em relacdo a eficiéncia fotossintética, os individuos presentes neste ambiente
ndo apresentaram melhor desempenho. A elevada variacao, abundancia e maior disponibilidade
de recursos no solo (umidade e nutrientes) deste ambiente podem ser os fatores responsaveis
pelas maiores diferencas entre 0s parametros nos taxons que coexistem nesta area. Ja as espécies
presentes no topo de morro apresentaram menores variacbes em relacdo as demais,
evidenciando que a restricdo de recursos seja um fator determinante para as menores variacoes
nas estratégias das espécies ocorrentes neste ambiente. Deste modo, 0 padrdo de distribuicéo
de representantes de Rubiaceae em ambientes tropicais é influenciado por diferentes estratégias

de resposta a luz.

As diferentes estratégias de resposta a luz envolvidas no padrdo de distribuicdo de
Rubiaceae, sdo evidenciadas pelas variac@es nas caracteristicas morfoldgicas. Diversos autores
apontam a area foliar especifica como um atributo variavel (Reich et al. 1992; Diaz et al. 1998;
Wilson et al. 1999). Os maiores valores de area foliar especifica foram observados nos grupos
de espécies presentes na area de baixada e apresentaram diferencas significativas em relacédo
aos demais ambientes. Este padrdo é esperado (Ackerly et al. 2002) dado que menores valores
deste atributo estdo relacionados & maior resisténcia a dessecacdo (Westoby et al. 2002; Wright
et al. 2004). Este tipo de estresse pelo qual as plantas estdo submetidas ocorre com maior
intensidade em ambientes onde ha maior disponibilidade de luz e baixa disponibilidade hidrica,
como pode ser observado na area de topo de morro avaliada neste estudo. Em areas menos
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elevadas, onde a disponibilidade de luz é baixa, espera-se encontrar maiores valores para este
atributo, pois com maior area foliar especifica as taxas fotossintéticas sdo potencializadas
(Wright et al. 2004). Espécies pertencentes ao género Psychotria, exclusivas da &rea de baixada,
apresentaram os maiores valores médios para este atributo. Esta € uma das estratégias, utilizadas
por espécies de sub-bosque, para otimizar o ganho de carbono (Evans e Poorter 2001; Ackerly
et al. 2002), uma vez que este tipo de ambiente apresenta limitaces em relacdo a
disponibilidade de luz. No entanto, observou-se aqui uma correlacdo negativa entre SLA e
abundancia das espécies nos ambientes. Isto pode ser explicado pelas espécies da &rea de
baixada que apresentaram altos valores de SLA, apresentaram alta (Psychotria stellaris) ou
baixa (Psychotria sp.) abundéncia. Isso demonstra a maior variagdo do ambiente de luz e de

estratégias das espécies nesse ambiente.

A espessura foliar também apresentou diferencas significativas entre 0s grupos de
espécies de baixada e topo de morro. Os menores valores de espessura estdo associados as
espécies presentes na baixada e 0s maiores nas espécies ocorrentes em topo de morro. Este
padrdo inverso observado entre area foliar especifica e espessura da folha se deve ao fato de
que estes atributos estdo diretamente correlacionados (Valladares & Niinemets 2008). Pois, 0
aumento da area foliar associado a menores espessuras aumentam os valores de area foliar
especifica, que é obtido através do peso seco da folha pela unidade de &rea da folha (\Valladares
& Niinemets 2008). Assim, espécies presentes na area de baixada apresentaram maior
investimento em area possibilitando o aumento das taxas fotossintéticas, auxiliando no
incremento de carbono do individuo. Ja as espécies presentes no topo de morro apresentaram
menores valores de area e investiram em espessura, podendo apresentar um aumento da

resisténcia a dessecacéo.

Os valores esperados para as taxas de capacidade fotossintética de plantas de sombra
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segundo Larcher (2000) estdo entre 5 umol (photon) CO2 m? st e 7 umol (photon) CO, m? s
! bem acima dos valores observados aqui. Além deste, os valores obtidos neste estudo foram
inferiores aos observados por diversos outros autores (Loescher et al. 2003; Vourlitis et
al. 2003; Zhang et al. 2006; Brodribb et al. 2007). Como observado aqui, King (1994) e Sterck
et al. (2011), demonstraram que o desempenho fotossintético apresentou variag@es ao longo de
um gradiente de luz. Assim como Sterck et al. (2013), nossas expectativas eram de que 0S
individuos de espécies ocorrentes em areas mais sombreadas apresentassem maior eficiéncia
em seu desempenho fotossintético. Pois devido a baixa luminosidade, espera-se que espécies
presentes na sombra otimizem a eficiéncia no uso da pouca luz disponivel a partir de diferentes
estratégias. Porém, uma possivel explicacdo é que os produtos gerados podem estar sendo
dissipados por outras vias de dissipacdo energética, por exemplo para a sintese de produtos

relacionados a defesa contra herbivoria e protecdo da maquinaria fotossintética.

Em relacdo ao ponto de compensagdo luminoso, os grupos de espécies presentes no topo
de morro apresentaram 0s menores valores e as menores variagdes entre as especies. Sterck et
al. (2013) estudando 15 espécies simpatricas do género Psychotria na Ilha do Barro Colorado,
Panama, encontraram um padrdo inverso ao observado no presente trabalho. Estes autores
observaram que os maiores valores e as maiores variacfes estiveram presentes nos ambientes
de maior luminosidade. Os valores médios observados em nosso estudo se encontram abaixo
de 5 pmol (CO2) pmol (photon) ! nos trés ambientes avaliados. A espécie que apresentou 0s
maiores pontos de compensacdo foi Margaritopsis chaenotricha no ambiente de baixada, com
valor médio proximo a 11 pmol (CO2) pmol (photon)™*. Larcher (2000) aponta que plantas
lenhosas de florestas tropicais apresentam ponto de compensagao luminoso proximo a 10 pmol
(CO2) umol (photon). Para 0 género Psychotria, avaliado por Sterck et al. (2013), os valores
médios encontrados foram entre 10 e 25 umol (CO2) umol (photon) . Uma vez que ponto de

compensacao da luz é definido pelo equilibrio entre a absorcdo e a liberacdo de CO- pela planta
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(Larcher 2000), os baixos valores encontrados para as espécies estudadas indicam que essas
plantas demandam uma baixa quantidade de luz absorvida para atingir o ponto de compensacao,

isso devido as baixas taxas de respiracéo.

Diferencas significativas ndo foram observadas para o ponto de saturagéo da luz. Esta
similaridade entre os valores encontrados neste atributo pode ser explicada pelo fato de que a
limitag&o de luz ndo apresenta influéncias no ponto de saturagdo, devido aos maiores valores
de éarea foliar especifica (Evans & Poorter 2001), que sdo frequentemente observados em
ambientes onde a luz é um recurso limitante. Apesar de ndo apresentar diferencas significativas
entre os ambientes, vale ressaltar que os valores de ponto de saturagdo da luz encontrados em
nosso estudo se mostraram muito baixos, variando entre 60,95 pmol (CO2) m2 st e 64,83 pmol
(CO2) m2 s, Larcher (2000) relataram para plantas de sombra valores entre 200 pmol (CO3)
m2ste 300 pmol (CO2) m2 sL. Os baixos valores encontrados foram observados pois estas
espécies precisam de uma baixa quantidade de luz para sobrevivéncia, uma vez que 0 processo

fotossintético satura pela elevada presenca de luz.

Um outro mecanismo utilizado para diminuir as perdas de carbono pelas espécies de
sombra séo as baixas taxas de respiracdo no escuro. De modo geral, as taxas de respiracdo
variam entre 0,05 pmol (CO2) m2 st) a 0,2 pmol (CO2) m2 s1) em plantas de sombra de
florestas tropicais (Larcher 2000). As variacOes de respiracdo no escuro encontradas em nosso
estudo foram de 0,03 umol (COz2) M2 s?) a 0,4 umol (CO2) m~2 s71). Valladares et al. (2000)
avaliando espécies de Psychotria de sub-bosque encontraram variagdes superiores as
observadas em nosso estudo, de aproximadamente 0,3 umol (CO2) m2s?) a 1,0 pmol (CO2)
m~2s1). Os grupos de espécies da baixada apresentaram os menores valores para este atributo,
diferindo significativamente do ambiente de topo de morro. Notamos entdo que 0s grupos de

espécies presentes nas areas com menor luminosidade foram mais eficientes ao evitar a perda
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de carbono durante processo de respiracdo. Isso ocorre pois durante o processo de respiragao
na auséncia de luz, ndo ha absorcdo de CO- pela planta, apenas liberacdo. Sendo assim, quanto
menores as taxas de respiracdo da planta, menores serdo as perdas de carbono (Baltzer &
Thomaz 2007). Com esta estratégia 0 aumento do potencial fotossintético ndo se torna regra
para as espécies tolerantes a sombra (Walters & Reich 2000; Craine & Reich 2005). Além disso,
0s baixos valores de respiracdo no escuro resultam em pontos de compensacdo luminosos
também mais baixos (Kozlowski, & Pallardy 1997; Walters & Reich 2000; Craine & Reich
2005), como observado no presente estudo. Deste modo, a taxa de respiragdo no escuro pode
ser considerada um importante atributo para manutengdo do equilibrio de carbono e reducéo
dos custos metabolicos das plantas, onde baixas taxas favorecem a sobrevivéncia de espécies

em ambientes pobres em luz (Baltzer & Thomaz 2007).

Com relacéo ao rendimento quantico efetivo, Ehleringer & Bjdrkman (1977) apontaram
que o valor médio em plantas C3 ¢ de 0,05 pmol (photon) m2 st [umol (CO2) pmol (photon)
1. Outro autores apontam que em plantas terrestres esta variac¢io fica entre 0,05 pmol (photon)
m2 s [umol (CO2) pmol (photon)™] e 0,12 pumol (photon) m2 572 [umol (CO2) pmol (photon)~
11; em plantas vasculares submersas entre 0,01 umol (photon) m=2 s [umol (CO2) umol
(photon)] e 0,07 pmol (photon) m2 s [umol (CO2) umol (photon)~]; e em macroalgas entre
0,03 pmol (photon) m2 s7! [umol (CO2) umol (photon)™?] € 0,09 umol (photon) m2 s [umol
(CO2) umol (photon)] (Larcher 2000). No presente estudo observamos que o redimento
quantico efetivo variou entre 0,02 pmol (photon) m2 s [umol (CO2) pmol (photon)™] e 0,07
pmol (photon) m™ s [umol (CO2) pmol (photon)™]. Estes valores demonstram que o0s
individuos avaliados apresentaram respostas proximas ao que € esperado para plantas terrestres,
porém com valores médios inferiores, entre 0,03 pmol (photon) m™ s [umol (CO2) pmol
(photon)™] e 0,04 umol (photon) m2 st [umol (CO2) umol (photon)™]. Apesar de inferior em

relagdo ao de outras plantas terrestres, podemos inferir que estas plantas, mesmo recebendo
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pouca luz, sdo eficientes no uso deste recurso. Em relagéo aos grupos de plantas avaliados, esta
maior eficiéncia refletiu no padrdo encontrado nas taxas de fotossintese liquida. Onde as
maiores médias foram encontradas nestes dois atributos para a area de topo de morro, baixada

e relevo inclinado, respectivamente.

Quanto maiores os valores do rendimento quéantico do fotossistema II, maior € a
capacidade de transferéncia de elétrons durante a fotossintese, sendo assim 0 processo
fotossintético é otimizando. O grupo de espécies que apresentaram maior valor para este
atributo foram os de ocorréncia na area de relevo inclinado. Em contrapartida, o grupo de
espécies presente neste ambiente foi 0 que apresentou a menor média de fotossintese liquida.
Um possivel mecanismo para explicar este padrdo contrario encontrado entre estes dois
parametros no ambiente de relevo inclinado € que os produtos gerados podem estar sendo

dissipados por outras vias de dissipacdo energética.

Diante dos parametros apresentados, podemos notar que existe uma tendéncia das
espécies de baixada divergirem em seus atributos, ou seja, 0s grupos de espécies presentes neste
ambiente apresentaram maiores variacdes em relacdo aos demais grupos. Chen et al. (1996)
afirmam que espécies de sombra apresentam uma tendéncia a apresentarem maiores variacdes
em determinados atributos. Isso sugere que a exclusdo competitiva é o principal mecanismo
estruturador da comunidade de Rubiaceae na baixada. Essa hipotese prevé que em ambientes
altamente diversos, as espécies tendem a ser diferentes em relagcdo ao uso dos recursos (Finke
& Snyder 2015). Em contrapartida, no topo de morro, as espécies apresentaram menores
variacGes em relacdo a baixada. Este padrdo sugere que a filtragem ambiental é o principal
mecanismo estruturador da comunidade de Rubiaceae neste ambiente. A perspectiva de
filtragem ambiental prevé que alguns fatores ambientais podem restringir o estabelecimento e

a persisténcia de espécies que ndo toleram tais condicfes (Kraft et al. 2015). Além disso, a
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baixada apresenta maior abundéancia geral de espécies quando comparada ao topo (Hollunder
et al. 2014), o que pode gerar mais competicdo no ambiente de baixada em relacdo ao topo.
Portanto, a exclusdo competitiva tenderia a gerar padrdes de divergéncia funcional na baixada
e a filtragem ambiental tenderia a gerar padrdes de convergéncia funcional no topo. O relevo
inclinado mostrou padrées de varia¢do funcional intermediério em relagdo a baixada e o topo
de morro, que é esperado ja& que as especies estdo distribuidas ao longo de um gradiente

ambiental.

Os atributos apresentaram correlagdo com os diferentes ambientes. Isso reflete
abundancia de espécies de Rubiaceae, que difere em relagio aos trés ambientes avaliados. E
possivel notar que com o aumento da elevacdo ha uma diminui¢cdo no nimero de individuos
desta familia. Além disso, a presenca de espécies exclusivas de um unico ambiente indica que
determinados tdxons apresentam caracteristicas que ndo permitem sua ampla distribuicdo ao
longo do gradiente. Este padrdo de diminuicdo da riqueza de espécies de Rubiaceae com o
aumento da elevacao também foi observado por outros autores que avaliaram diferentes faixas
atitudinais, desde 45 a 300 m até areas mais elevadas com variacdo de 1.000 a 3.100 m de

altitude (Mendonza-Cifuentes 2012; Valois-Cuesta et al. 2016).

As diferencas no padrédo de distribuicdo das espécies de Rubiaceae com o aumento da
elevacdo também sdo respostas as variagfes de outros fatores abiéticos como o gradiente de
luz, diretamente influenciado pelo gradiente topografico (Small & McCarthy 2002; Gracia et
al. 2007; Hollunder et al. 2014; Guo et al. 2017b). Guo et al. (2017a) mencionam que a
topografia induz a diferenciacdo de nichos, permitindo a manutencdo da elevada riqueza e
abundancia de espécies. Observamos que a variagdo luminosa influenciou abundéancia e
distribuicdo das espécies de Rubiaceae, onde &reas com maior incidéncia luminosa

apresentaram abundancia inferior a de areas em que a disponibilidade de luz € menor, 0 mesmo
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foi verificado por Andrade et al. (2015) que avaliaram fragmentos de Floresta Atlantica no sul

da Bahia.

Maiores abundancias relacionam-se a melhores desempenhos na capacidade
fotossintética e na eficiéncia no uso da luz. Nossos dados demonstram que apenas quatro
parametros apresentaram correlagdo significativa com a abundancia das espécies: area foliar
especifica, taxa de respiracdo no escuro, rendimento quéantico efetivo do transporte de elétrons
do fotossistema Il e contetdo de fésforo nas folhas. O ambiente de baixada foi 0 que apresentou
maior abundancia de Rubiaceae, com 7.669 individuos. Porém, o atributo respira¢éo no escuro
apresentou melhor desempenho e eficiéncia neste ambiente. Os demais atributos apresentaram
maiores valores médios nos ambientes com menores abundancias, relevo inclinado (4.031) e
topo de morro (536), respectivamente. Como mencionado anteriormente, menores taxas de
respiracdo no escuro representam menores perdas de carbono (Baltzer & Thomaz 2007), e
influenciam em menores pontos de compensacdo (Walters & Reich 2000; Craine & Reich
2005), ndo havendo assim a necessidade de maximizagdo dos ganhos (Walters & Reich 2000;
Craine & Reich 2005) e sim uma forma de evitar perdas. Estes resultados ddo explicam a
tendéncia de membros da familia Rubiaceae ocorrerem predominantemente no sub-bosque

sombreado das florestas tropicais.

Apesar de determinados grupos de espécies ocorrerem em areas com maior intensidade
luminosa, os tracos funcionais apontam que as nove espécies avaliadas sdo plantas de sombra.
A toleréncia a sombra pode ser definida como a quantidade minima de luz que uma planta
precisa para sobreviver (Valladares & Niinemets 2008). Assim, espécies tolerantes a sombra
sdo aquelas capazes de sobreviver em ambientes que apresentam restri¢des a luz (Valladares et
al. 2016). Além da luminosidade, Valladares et al. (2016) apontam que diversos outros fatores

como 0 aumento da matéria organica no solo, protecdo contra o vento, aumento de dispersores,
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aumento de fungos e pragas fitofagicas, diminuicao de polinizadores, herbivoria e as diferencas
de temperatura influenciam na sobrevivéncia de espécies neste tipo de ambiente. Assim, as
associacOes entre estes diferentes fatores permitem a coexisténcia de espécies (Valladares et al.
2016). Além disso, aspectos morfoldgicos como as diferencas de estatura entre os individuos
determinam a eficiéncia na captura de luz em um ambiente onde este recurso é tdo limitante
(Hirose & Werger, 1995; Anten & Hirose, 1999; Anten 2005). A morfologia seria entdo um
dos fatores que, associados a luminosidade e demais fatores citados acima, auxiliariam no

melhor entendimento da coexisténcia em plantas.

Espécies ocorrentes em ambiente de sombra apresentam determinados padrées em seus
atributos que permitem caracterizé-las. Por exemplo, a alta sensibilidade a fotoinibicéo (baixo
ponto de saturacao da luz), os altos valores de area foliar especifica, baixos valores de espessura
da lamina foliar, baixas taxas de respiracdo no escuro e principalmente os baixos valores do
ponto de compensacdo de luz (Kozlowski, & Pallardy 1997; Valladares & Niinemets 2008). As
respostas destes atributos fazem com que plantas de sombra apresentem desempenho
fotossintético inferior em relacdo as plantas de sol (Kozlowski, & Pallardy 1997; Larcher 2000;
Valladares & Niinemets 2008). O melhor desempenho no sol pode ser explicado pela maior
concentracdo da Rubisco e de outras enzimas do aparelho fotossintético (Givnish 1988),
constituidas em grande parte por nitrogénio (Spreitzer & Salvucci 2002). O teor de nitrogénio
da planta esta correlacionado como teor de clorofilas e, consequentemente, com as respostas
fotossintéticas do individuo (Lambers et al. 2008). Sendo assim, espera-se que folhas de plantas
presentes em areas com maior intensidade luminosa apresentem maiores concentracdes de
nitrogénio. Nossos resultados evidenciam que ndo houve diferencas significativas entre os
grupos de espécies presentes nos trés ambientes com rela¢do as concentracdes foliares de N.
Este resultado pode refletir na taxa de fotossintese liquida, dado que os grupos de espécies

presentes nos dois ambientes extremos em relacdo a luminosidade, ndo apresentaram diferencas
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significativas.

Conclusao

Os valores extremamente baixos, aqui relatados, dos atributos ecofisioldgicos
mensurados nas espécies de Rubiaceae coexiestentes nos enxames evidenciam alta tolerancia a
sombra. Os grupos de espécies ocorrentes na area de baixada se mostraram mais variaveis em
relacdo as respostas dos atributos avaliados, comparado aqueles presentes nos demais
ambientes. A baixa amplitude de variacdo dos atributos diretamente relacionados a luz se deve,
possivelmente, a pouca possibilidade de expressao de diferentes estratégias fotossintéticas para

sobrevivéncia em um ambiente de sombra.
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