Introdução

Uma das principais questões da ecologia é entender os fatores que afetam o recrutamento em populações. Em plantas, a segregação de nichos ao longo de diversos eixos representando as condições ambientais é considerada um dos principais mecanismos que contribuem para a coexistência de espécies (Grubb 1977, Silvertown 2004). De fato, em florestas tropicais, muitas teorias que tentam explicar a elevada diversidade de espécies estão baseadas na existência de nichos de regeneração diferenciados (Grubb 1977, Ricklefs 1977, Denslow 1987). Dessa forma, através da criação de diferentes nichos de regeneração, a heterogeneidade ambiental no sub-bosque influencia a distribuição, a abundância e a composição da comunidade de plântulas (García-Guzmán & Benítez-Malvido 2003). Gradientes de luminosidade, temperatura e umidade do solo e de profundidade da camada de serapilheira estão entre estes principais fatores considerados como determinantes da regeneração de diferentes espécies vegetais (Grubb 1977). Combinados à heterogeneidade ambiental, uma série de fatores bióticos, tais como a ldispersão e o ataque diferencial de herbívoros e patógenos, tem um efeito decisivo no recrutamento das populações (Janzen 1970, Connell 1978, Fine et al. 2004, Clark et al. 2007). 

A luz é um dos principais fatores responsáveis pela criação da heterogeneidade no sub-bosque de florestas tropicais. Muitos trabalhos já demonstraram experimentalmente que a luz limita a emergência, a sobrevivência e o crescimento das plântulas (Kobe 1999, Nicotra et al. 1999, Lewis & Tanner 2000, são alguns exemplos). De uma forma geral, pode-se afirmar que as classificações das espécies quanto a tolerância à sombra são bons preditores do sucesso na regeneração (Kitajima 1994, Condit et al. 1996). No entanto, sabe-se que mesmo espécies arbóreas de sub-bosque respondem positivamente ao aumento na disponibilidade luz, porém a diferença está no fato dessas espécies também conseguirem bom desempenho em condições de luminosidade extremamente limitadas (Kobe 1999, Poorter 1999).
A presença de serapilheira em profundidades variáveis também gera diferentes microsítios para a regeneração das espécies arbóreas (Facelli & Pickett 1991), tendo sido realizados diversos estudos experimentais sobre o tema (revisão em Sayer 2006). Os efeitos da serapilheira ocorrem ainda na fase de semente e variam conforme seu tamanho (Sayer 2006). No caso de sementes grandes, a presença de serapilheira, comparativamente ao solo descoberto, é positivamente associada à sobrevivência, provavelmente auxiliando no escape à predação (Sork 1983, Cintra 1997). Para espécies com sementes pequenas, foi comprovado experimentalmente que a serapilheira tem um papel importante na formação de um banco de sementes, uma vez que a sua remoção pode induzir a germinação de algumas destas espécies (Vazquez-Yanes et al. 1990, Metcalfe & Turner 1998). Plântulas de espécies de sementes pequenas respondem à presença e a variações na profundidade da serapilheira de maneira extremamente diferenciada, variando desde fortemente inibidas a fracamente afetadas (Vazquez-Yanes et al. 1990, Molofsky & Augspurger 1992). Uma vez germinada a semente, a despeito do fato de que a serapilheira representa uma barreira física para a emergência das plântulas, o desempenho e a sobrevivência podem ser afetados positivamente, pelo escape aos herbívoros (Cintra 1997), e pelo aumento na taxa de crescimento devido a maior disponibilidade de nutrientes (Brearley et al. 2003), ou pela proteção contra a dessecação (Molofsky & Augspurger 1992, Seiwa & Kikuzawa 1996). Já os efeitos negativos podem ser diretos (Cintra 1997) através da diminuição da taxa de crescimento relativo (García-Guzmán & Benítez-Malvido 2003), do aumento da herbivoria e da incidência de patógenos (García-Guzmán & Benítez-Malvido 2003), ou por danos físicos provocados pela sua queda (Scariot 2000, Gillmann et al. 2004, entre outros). Depreende-se, portanto, que o efeito exercido pela camada de serapilheira é extremamente específico, independentemente da fase considerada (semente ou plântula) (Sayer 2006).
Diante da especificade das respostas e da alta variabilidade que tanto a luz (abertura do dossel) quanto a serapilheira podem apresentar no sub-bosque de florestas, o efeito da interação entre estes dois fatores é de difícil previsibilidade. É intrigante notar que, conforme já destacado, quando analisada isoladamente, a serapilheira tem efeitos diretos ou indiretos no desempenho das plântulas. No entanto, todos os estudos que avaliaram seu efeito (presença/ausência ou tratamentos de remoção parcial) simultaneamente à disponibilidade de luz encontraram resultados similares, nos quais a luz apresentou efeitos significativos, enquanto para a serapilheira o efeito foi fraco ou inexistente (Cintra & Terborgh 2000, Benítez-Malvido et al. 2005, Makana & Thomas 2005, Seiwa 2007).
Em paisagens fragmentadas, a heterogeneidade ambiental é aumentada pela ação antrópica gerando uma demanda a respeito de como as espécies arbóreas respondem a essas alterações nos habitats florestais. Dessa forma, os fragmentos florestais secundários são ótimos sistemas para testes sobre a resposta diferencial de plântulas de espécies arbóreas à heterogeneidade ambiental, pois em contraste ao grande número de estudos experimentais, relativamente pouco se sabe sobre as respostas de plântulas já estabelecidas em condições naturais (García-Guzmán & Benítez-Malvido 2003).

Neste trabalho, testamos a hipótese de que plântulas de espécies arbóreas tolerantes à sombra apresentarão desempenho diferencial (medido através da sobrevivência e das taxas de crescimento), conforme as combinações de diferentes condições de abertura do dossel e profundidade da camada de serapilheira, encontradas em fragmentos florestais secundários. Para tanto, selecionamos duas espécies arbóreas abundantes que diferem no grau de tolerância à sombra, uma de sub-bosque (umbrófila ou tolerante) e outra de sub-dossel/dossel (tolerância intermediária). Esperamos que a interação entre os fatores dossel e serapilheira seja importante para o desempenho das plântulas de ambas as espécies, mas em sentidos opostos, ou seja, a espécie de sub-bosque apresente melhor desempenho em condições de menor abertura de dossel e/ou maior profundidade da serapilheira, enquanto que para a espécie de sub-dossel/dossel estas condições diminuam seu desempenho.

Material e métodos

Área de estudo – o estudo foi desenvolvido em seis fragmentos florestais de propriedade particular no Planalto Atlântico Paulista (23º 49’ S e 47º 22’ W - 24º 02’ S e 47º 42’ W, entre 800 e 1.100 m.n.m). A região apresenta precipitação média anual de 1.300 mm e clima Cfa, ou Cfb nas maiores altitudes (SABESP 1997). A Floresta Atlântica que cobria originalmente a região é classificada como Floresta Ombrófila Densa Montana, embora seja uma zona de transição, com a ocorrência de algumas espécies típicas da Floresta Estacional Semidecidual (Veloso et al. 1991). Os fragmentos selecionados para este estudo variam em tamanho (entre 23,3 e 146 ha), histórico de perturbação e estádio sucessional. Nestes, está em andamento um estudo detalhado da dinâmica populacional das espécies-alvo, no qual consta uma descrição mais detalhada da área de estudo (Capítulo 1, ver como citar).
Espécies estudadas – ambas são espécies arbóreas comuns na Floresta Atlântica no sul e sudeste do Brasil (Scudeller et al. 2001, Oliveira-Filho et al. 2006), sendo extremamente abundantes em fragmentos de floresta secundária (Scudeller et al. 2001, Catharino et al. 2006). As espécies têm ainda em comum a dispersão zoocórica e a tolerância à sombra (Catharino et al. 2006), emboram difiram no grau, além de apresentarem sementes pequenas e cotilédones epígeos fotossintetizantes. Rudgea jasminoides (Cham.) Müll.Arg. (Rubiaceae), é uma árvore de pequeno porte, popularmente conhecida como “jasmim-do-mato” (Zappi 2003), que ocupa o sub-bosque e é classificada como umbrófila ou secundária tardia, ou seja, uma espécie que completa o ciclo de vida à sombra de outras árvores (Catharino et al. 2006). Na área de estudo, esta espécie permanece a maior parte do ano com frutos imaturos, os quais começam a amadurecer a partir do mês de setembro, por aproximadamente quatro meses (C.F. Jurinitz, dados não publicados). Cada fruto geralmente contém duas sementes, que podem ser consideradas pequenas, pesando, em média, 5,3 ± 0,6 mg (C.F. Jurinitz, dados não publicados). Já Guapira opposita (Vell.) Reitz (Nyctaginaceae) é uma espécie de porte mais variável, conhecida como “maria-mole” (Reitz 1970), uma referência a sua madeira sem valor comercial (Souza & Lorenzi 2005). Ocupa o sub-dossel/dossel em florestas secundárias e apresenta tolerância intermediária à sombra, sendo classificada como secundária inicial (sensu Gandolfi 2000). Na área de estudo, a espécie foi observada em fase reprodutiva entre os meses de outubro e dezembro, período que compreende desde a floração até a maturação dos frutos (C.F. Jurinitz, dados não publicados). Cada fruto possui uma semente elíptica, com comprimento aproximado de 1 cm (Lorenzi 1998). Daqui em diante as espécies serão referidas pelo estrato que ocupam na floresta e/ou pelo nome do gênero.
Desenho amostral – no interior de cada fragmento florestal, em uma área de 0,5 ha, foram distribuídas sistematicamente 30 parcelas de 4 m2 (120 m2 por fragmento). Em cada parcela foram numerados e mapeados todos os indivíduos de Guapira e Rudgea com altura entre 10 e 50 cm, sendo registrada a altura da gema apical (em cm), o número de folhas e o número de cotilédones, quando presentes. Empregamos o termo ‘plântula’ para designar todos os indivíduos amostrados conforme este critério de tamanho independente da presença de cotilédones. O primeiro levantamento foi realizado entre os meses de maio e julho de 2007 (tempo zero - t0) e as parcelas foram recenseadas aproximadamente a cada seis meses, ou seja, em janeiro de 2008 (t1), entre junho e julho de 2008 (t2), em janeiro de 2009 (t3) e finalmente em outubro de 2009 (t4), totalizando mais de dois anos de acompanhamento (≈ 2,2 anos). Durante os recenseamentos foram medidos todos os indivíduos vivos marcados inicialmente e registrados os indivíduos mortos e ingressantes. Uma vez que a morfologia das plântulas destas espécies já era bem conhecida, durante o recenseamento do t2, foram incluídos também todos os indivíduos menores do que 10 cm de altura. Com esta mudança de critério, foram amostradas muitas plântulas somente com cotilédones, das quais não foi registrada a altura.
Variáveis explicativas – uma estimativa da abertura do dossel de cada parcela foi obtida através de fotografias hemisféricas (Nicotra et al. 1999), realizadas com uma câmera Nikon D40 e uma lente Sigma 8 mm em um tripé posicionado dentro da parcela (no centro?). A câmera foi mantida a 70 cm (por que não 50 cm? Seu critério de inclusão!?) do solo (distância do solo até a lente), sendo corrigidas pequenas irregularidades do terreno. O topo da câmera foi orientado para o Norte magnético com uma bússola e foi verificada a posição horizontal da lente com o auxílio de um nível de bolha, posicionado em cima desta. As fotografias foram realizadas em novembro de 2008 em dias nublados ou em horários do dia em que o disco solar não estava visível no céu (aproximadamente até às 08:00h e a partir das 16:00h, dependendo da área, já que a topografia pode influenciar). A câmera foi utilizada no programa manual, sendo mantida sensibilidade ISO 400, a menor abertura (22) e variada a velocidade (entre 1/40 a 1/125), conforme as condições de luminosidade do local. As fotografias foram processadas no programa Gap Light Analyzer (GLA) versão 2.0 (Frazer et al. 1999), sendo mantidos fixos o raio e o limiar requeridos no processo de registro de cada uma das imagens. Dentre os parâmetros calculados pelo GLA, utilizamos a porcentagem de abertura do dossel para representar cada parcela.

A profundidade da camada de serapilheira foi estimada para cada parcela durante o segundo recenseamento (t2). Foram tomadas dez medidas da profundidade (incluindo-se a camada superior de matéria orgânica do solo), distribuídas sistematicamente dentro da parcela, com uma vara de acrílico (de 50 cm e 1,5 mm de espessura). Para tal, em cada um dos dez pontos perfurou-se a camada de serapilheira até o momento em que a vara encontrava resistência do solo, sendo marcado esse ponto na vara e registrada essa medida em centímetros (mm?). O valor de mediana das dez medidas de cada parcela constituiu o descritor de profundidade para a mesma. A correlação entre estas duas variáveis explicativas (profundidade da serapilheira e abertura do dossel) foi verificada tanto para os dados de todos os fragmentos em conjunto (r2=0,07; p<0,001), quanto para cada fragmento separadamente (para todos r2<0,10 (deve ter a mesma precisão) e p>0,05), e, por ser muito baixa, foi considerada desprezível.
Análise dos dados – empregamos modelo linear misto generalizado (“Generalized Linear Mixed Model” – GLMM) para relacionar a sobrevivência às variáveis explicativas (porcentagem de abertura do dossel e profundidade da camada de serapilheira). O modelo é misto porque o fragmento, fonte uma variação que não controlamos, é considerado como uma variável de efeito randômico, sendo dessa forma reconhecida a estrutura hierárquica da amostragem como uma fonte de pseudoreplicação (Crawley 2007). O modelo generalizado permite que os dados de proporção de sobreviventes sejam analisados sem a necessidade de transformação dos dados ou mesmo a perda da informação do número de “tentativas”, bastando especificar a distribuição do erro como Binomial (Crawley 2007). Ao invés de informar apenas uma porcentagem de sobreviventes, nessa análise é utilizado o número de sucessos (sobreviver) e o número de fracassos (morrer) ao final do intervalo de tempo considerado (Crawley 2007), para cada parcela. Esse procedimento constitui uma vantagem, pois leva em consideração não apenas a porcentagem de sucessos, quanto também o número de tentativas, o que pode ter significados biológicos muito diferentes (p.ex: 100% em apenas uma tentativa, ou 50% em 1000).
Já para as análises envolvendo as taxas de crescimento relativo, como as distribuições do erros são aproximadamente normais, empregamos modelos lineares mistos (“Linear Mixed Models”- LMM) (Crawley 2007). Assim como para a sobrevivência, o fragmento também foi considerado uma variável de efeito randômico, mas, nesse caso, como foi calculada uma taxa por plântula, podia haver mais de um valor por parcela. Como as taxas calculadas para os indivíduos da mesma parcela não podem ser consideradas independentes, a parcela também foi considerada um fator randômico, dentro de cada fragmento. A taxa de crescimento relativo em altura (TCRalt) foi calculada a partir da subtração entre o logaritmo natural da medida final e o logaritmo natural da medida inicial, dividida pelo intervalo de tempo em anos, enquanto que a taxa de crescimento relativo em número de folhas (TCRfol) foi calculada subtraindo-se o número final pelo inicial, dividido pelo número inicial multiplicado pelo intervalo de tempo em anos 


(Benitez-Malvido and Kossmann-Ferraz 1999, Baraloto et al. 2005) ADDIN EN.CITE . Taxas de crescimento negativas, decorrentes principalmente de danos, foram muito comuns, sendo mantidas nas análises. 

Tendo em vista que pode haver diferenças de desempenho entre plântulas que ainda possuam cotilédones, em comparação às que já apresentam apenas as folhas (Kitajima 1992, 2002), esse critério foi utilizado para subdividir o conjunto total de dados. Dessa forma, três grupos principais de plântulas foram analisados: i. todas as plântulas com altura entre 10 e 50cm;  ii. plântulas com altura entre 10 e 50cm sem cotilédones; iii. plântulas com altura ≤ 15 cm e no mínimo um cotilédone. Somente para Rudgea foi possível analisar ainda, para a variável resposta TCRfolhas, as plântulas com altura < 10cm apenas com cotilédones, no entanto, estes resultados serão omitidos, pois não diferiram dos obtidos para as plântulas com no mínimo um cotilédone. Como não foi medida a altura das plântulas somente com cotilédones, para a TCRaltura foi possível apenas considerar o conjunto total de plântulas de 10 a 50cm de altura. 
Conduzimos um procedimento de seleção de modelos, partindo-se do modelo mais completo (todos os termos e interações possíveis) até chegarmos ao mais parciomonioso, removendo os termos não significativos e comparando os modelos dois a dois, a cada simplificação, conforme recomendado por Crawley (2007). Ao chegarmos ao modelo mínimo, no qual nenhuma simplificação mais era possível, este era comparado ao modelo nulo, ou seja, um modelo sem os fatores fixos, apenas os randômicos. Dessa forma, a existência do(s) efeito(s) no modelo selecionado só foi confirmada se estes modelos fossem considerados diferentes entre si. Caso contrário, o modelo nulo foi considerado o mais plausível. Além disso, foram verificados os pressupostos dos modelos lineares conforme as recomendações de Crawley (2007) e Bolker et al. (2009). Especificamente para os GLMM’s, foram seguidas as recomendações de Bolker et al. (2009) de acordo com as características do conjunto de dados analisado, tais como uso da aproximação de Laplace como método de otimização. As análises foram realizadas no programa R versão 2.10.1 (R-Development-Core-Team 2009), tendo como base os procedimentos descritos em Crawley (2007) e os pacotes lme4 (Bates & Maechler 2009), para GLMM, e nlme (Pinheiro et al. 2009), para LMM.

Resultados

Padrões para as variáveis explicativas

Considerando-se todos os fragmentos em conjunto, a porcentagem de abertura do dossel registrada ficou entre 0,7% e 16,7% , sendo a média e o desvio padrão, respectivamente, 5,7% ± 3,1%. Quando analisados os valores por fragmento, no entanto, as diferenças na amplitude de variação ficam evidentes (Figura 1a). Já a profundidade da camada de serapilheira foi de 1,8 cm até 12,7 cm (média de 5,6 cm ± 2,6 de desvio padrão). Da mesma forma que para a abertura do dossel, houve grande variação entre os fragmentos (Figura 1b).
Sobrevivência


Para ambas as espécies, a sobrevivência das plântulas maiores (altura entre 10 e 50 cm) foi alta, mas sofreu uma forte queda quando considerados somente os indivíduos com até 15 cm de altura e no mínimo um cotilédone (Tabela 1). Ainda para os indivíduos com no mínimo um cotilédone, embora o intervalo de tempo e o número de plântulas tenha diferido marcadamente entre as espécies em função das diferenças na sua abundância e fenologia
, a taxa de sobrevivência registrada para Guapira, para a qual foram acompanhadas menos plântulas e por menos tempo, foi ainda menor do que a das plântulas de Rudgea (Tabela 1).


Para Guapira, embora tenha sido registrada uma menor sobrevivência para as plântulas com até 15 cm de altura e no mínimo um cotilédone, houve efeito da porcentagem de abertura do dossel e da profundidade da camada de serapilheira somente sobre a sobrevivência das plântulas maiores (entre 10 e 50 cm de altura) e sem cotilédones (Tabela 2). Para estas plântulas, foi selecionado o modelo completo, ou seja, incluindo a interação entre dossel e serapilheira (Tabela 2), de modo que os efeitos destas variáveis não podem ser interpretados isoladamente. Dessa forma, a sobrevivência predita pelo modelo considera também o efeito desta interação, cujo efeito total sobre estas plântulas é negativo (Figura 2a e b).

Já para Rudgea, quando considerada a sobrevivência  das plântulas com altura entre 10 e 50 cm também houve efeito do dossel, da serapilheira e da sua interação, sendo selecionado o modelo completo (Tabela 2). No entanto, ao contrário de Guapira, o efeito encontrado é positivo, ou seja, abertura do dossel e a profundidade da serapilheira interagem aumentando a sobrevivência das plântulas desta espécie (Figura 2c e d). É interessante notar que, quando consideradas as plântulas menores (até 15 cm de altura e no mínimo um cotilédone), somente a  abertura do dossel apresenta um efeito positivo na sobrevivência (Tabela 2), embora a magnitude do efeito seja pequena, tendo em vista que a inclinação da reta foi estimada em 0,075 (Figura 3). Aqui na verdade não sei bem como expressar essa questão da magnitude do efeito, pois como é um LMM, não tenho um R2, também não sei se vale a pena mostrar esse gráfico da Figura 3
...
Taxas de crescimento


Para as plântulas de Guapira com altura entre 10 e 50 cm, as taxas de crescimento em altura e em número de folhas tiveram padrões similares, de modo que ambas podem ser consideradas baixas e o crescimento negativo foi tão ou mais frequente do que o crescimento positivo (Tabela 1). Quando comparadas com as plântulas de até 15 cm de altura com no mínimo um cotilédone, para as quais foi calculada somente a taxa de crescimento em número de folhas, as diferenças são marcantes, pois nestas a taxa de crescimento positivo e de crescimento igual a zero é muito maior, enquanto a frequência de crescimento negativo diminui em comparação às plântulas maiores (Tabela 1). No entanto, independentemente do tamanho da plântula, para nenhuma das taxas de crescimento (altura ou número de folhas) foi encontrado efeito da serapilheira e/ou dossel, de modo que o modelo nulo (somente com o efeito randômico) foi considerado o mais plausível (Tabela 2).

As taxas de crescimento das plântulas de Rudgea apresentaram os mesmos padrões gerais já descritos para Guapira. Dessa forma, as plântulas maiores (com altura entre 10 e 50 cm) tiveram menores taxas de crescimento e maior incidência de crescimento negativo em comparação às menores (até 15 cm de altura e com pelo menos um cotilédone) (Tabela 1). A porcentagem de plântulas menores com crescimento positivo, no entanto, foi muito superior à encontrada para Guapira, devendo-se considerar, porém, que as plântulas de Rudgea foram acompanhadas por quase o dobro do tempo, o que pode ter influenciado este resultado (Tabela 1). O crescimento negativo parece, de fato, pouco frequente na fase em que as plântulas ainda possuem cotilédones, pois foi muito baixo para ambas as espécies (Tabela 1). Para as plântulas maiores (com altura entre 10 e 50 cm), embora os resultados da seleção de modelos para ambas as taxas de crescimento tenham evidenciado um efeito positivo da abertura do dossel (Tabela 2), a magnitude desse efeito é ínfima, de modo que as inclinações estimadas para ambas as retas foram em torno de 0,015. Aqui a mesma dúvida, na verdade não sei bem como expressar essa questão da magnitude do efeito, pois não tem um R2, nesse caso acho que não cabe fazer os gráficos por isso nem tentei fazê-los
.
Discussão

Corroboramos nossa hipótese de que plântulas de espécies arbóreas tolerantes à sombra apresentam desempenho diferencial em resposta às variações em microescala da abertura de dossel e da profundidade da serapilheira no sub-bosque de florestas secundárias. Além disso, demonstramos que a relevância dos fatores que afetam o desempenho das plântulas muda ao longo da sua ontogenia, de modo que características como o tamanho e presença de cotilédones são extremamente importantes de serem consideradas. Nossos resultados foram surpreendentes quanto à resposta das espécies à luz, pois a espécie umbrófila (sub-bosque) apresentou melhor desempenho sob maior abertura do dossel, enquanto a espécie com tolerância intermediária à sombra (sub-dossel/dossel) apresentou pior desempenho nestas condições. No entanto, a interação da abertura do dossel com a profundidade da camada de serapilheira teve um papel chave no desempenho das plântulas de ambas as espécies, confirmando nossas expectativas.

A importância da interação entre a abertura do dossel e a profundidade da serapilheira para o desempenho diferencial de plântulas já foi demonstrada experimentalmente, sendo fortemente dependente da espécie considerada (Molofsky & Augspurger 1992, Seiwa & Kikuzawa 1996). Nossos resultados apontam para a mesma direção, indicando que a característica de tolerância à sombra simplesmente não é suficiente para predizer a resposta de determinada espécie a essa interação, assim como demonstrado por Molofsky & Augspurger (1992). 
Uma resposta positiva no desempenho de plântulas à disponibilidade de luz já foi relatada por diversos autores como independente do grau de tolerância à sombra da espécie (Kitajima 1994, Poorter 1999, Montgomery & Chazdon 2002), o que explicaria o resultado obtido para a espécie de sub-bosque. Quando consideradas as plântulas maiores (altura entre 10 e 50 cm), o fato da interação da abertura do dossel com a serapilheira ser relevante e a relação ser também positiva, nos leva a supor que uma serapilheira mais profunda compensaria possíveis efeitos negativos do excesso de luz, notadamente a perda de umidade. Da mesma forma, Molofsky & Augspurger (1992) encontraram que, sob condições de luz plena, a espécie tolerante à sombra Gustavia superba tinha melhor desempenho, neste caso estabelecimento, na presença de serapilheira. Na sombra, porém, a serapilheira não apresentava efeito no desempenho da espécie, o que levou os autores a sugerir a mesma explicação de retenção da umidade pela serapilheira (Molofsky & Augspurger 1992). Seiwa & Kikuzawa (1996), que encontraram resultados semelhantes, também sugerem que o melhor desempenho seja principalmente devido à proteção contra a dessecação, mas apontam que o aumento nos nutrientes minerais resultantes da decomposição da serapilheira pode contribuir para o seu efeito positivo. A nossa constatação de que, para as plântulas menores e com pelo menos um cotilédone, haja apenas o efeito positivo da abertura do dossel, também é compatível com esta explicação, à medida que a baixa estatura destas plântulas faria com que elas estivessem sujeitas proporcionalmente a uma menor variação na camada de serapilheira e, portanto a menores variações de umidade. A dessecação sendo menos importante nessa fase faria com que apenas a abertura do dossel fosse relevante, tendo um efeito positivo na sobrevivência e nas taxas de crescimento destas plântulas. É importante destacar, no entanto, que esta explicação é especulativa e tem como premissa que, para esta espécie, a serapilheira de fato atua apenas positivamente na retenção da umidade. 
Para as plântulas da espécie com tolerância intermediária à sombra (subdossel/dossel), também houve efeito da interação entre a abertura do dossel e a profundidade da serapilheira, para as plântulas de mesmo tamanho que para a espécie de sub-bosque (altura entre 10 e 50 cm). No entanto, surpreende o fato do resultado ter sido exatamente o oposto do obtido para a outra espécie, uma vez que, sendo de tolerância intermediária à sombra, esperávamos que esta espécie respondesse positivamente à abertura do dossel. O desempenho da espécie, no entanto, é afetado negativamente por ambos os fatores. Novamente, o elemento crucial para a interpretação de tal resultado é a interação com a profundidade da serapilheira, a qual supomos que seja tão prejudical à espécie a ponto de suplantar qualquer efeito positivo que o dossel poderia ter. Nesse sentido, nos parece mais plausível que a serapilheira aumente a incidência de danos por herbívoros e patógenos, uma vez que seu efeito foi sentido na sobrevivência e não nas taxas de crescimento. Essa hipótese já foi comprovada experimentalmente para algumas espécies arbóreas tropicais, de modo que em experimentos com tratamentos de adição de serapilheira foi observado um aumento na herbivoria em comparação aos tratamentos de remoção (Benítez-Malvido & Kossmann-Ferraz 1999, García-Guzmán & Benítez-Malvido 2003), assim como a incidência de patógenos teve uma relação positiva com a profundidade da camada de serapilheira (Benítez-Malvido & Kossmann-Ferraz 1999). Além disso, Facelli et al. (1999) mostraram que a incidência de fungos patogênicos estava condicionada à presença da serapilheira e à retenção de umidade por ela provocada, o que por sua vez, teve um efeito na mortalidade das plântulas da espécie arbórea estudada.
Com relação às taxas de crescimento, o efeito ter sido fraco ou inexistente não surpreende, uma vez que, para plântulas de espécies arbóreas, a sobrevivência e a taxa de crescimento são consideradas demandas conflitantes, ou seja, o investimento em sobrevivência acaba compromentendo o investimento em crescimento e vice-versa (Kitajima 1994, Baraloto et al. 2005, Seiwa 2007). Kitajima (1994) encontrou uma correlação negativa entre a taxa de crescimento relativo e a sobrevivência de plântulas à sombra, relacionadas provavelmente a uma maior alocação dos recursos para as raízes e para defesas contra herbívoros. De fato, é importante ressaltar que as condições de extremo sombreamento às quais a maioria das plântulas está submetida no sub-bosque denso das florestas é um ambiente estressante  (Facelli 2008). Em função destas condições de estresse, as taxas de crescimento são lentas e comumente negativas (Kitajima 1994), conforme encontramos.
Embora não tenhamos elementos suficientes para comprovar os mecanismos pelos quais a interação entre a abertura do dossel e profundidade da serapilheira afeta diferencialmente o desempenho das espécies estudadas, demonstramos a importância da interação destes dois fatores para definir como o desempenho de plântulas de espécies arbóreas é afetado pela heterogeneidade das condições abióticas em microescala em florestas secundárias. Consideramos esta uma questão crucial, pois indica que o conhecimento somente acerca do papel de cada fator individualmente pode levar à criação de falsas predições (Xiong et al. 2003). Experimentos são necessários para se elucidar de fato esses processos, de modo que estudos observacionais como este têm o papel de fornecer indícios da magnitude real das variações encontradas em campo, além de gerar predições a serem testadas. Do nosso ponto de vista, estes resultados são inéditos e trazem grandes implicações para os estudos com plântulas de espécies tropicais, uma vez que a maioria dos estudos define “plântulas” como todos os indivíduos menores do que determinada altura, ignorando, dessa forma, as diferenças marcantes que podem existir na ecofisiologia desses indivíduos, como encontrado no presente estudo. Além disso, é necessária cautela relação à premissa assumida em muitos estudos de que ao longo da ontogenia as necessidades de luz das espécies arbóreas são as mesmas da fase adulta, na qual baseamos as nossas expectativas em função da falta de informações específicas sobre a fase de plântula, uma vez que outros autores também registraram mudanças marcantes nos requerimentos abióticos conforme a fase do ciclo de vida das espécies arbóreas (Clark & Clark 1992, Baraloto et al. 2005) = Isso seria um tiro no pé? Como não tínhamos informações sobre as plântulas dessas espécies (o que é regra e não exceção..), o melhor palpite era se basear na fase adulta
...
Nossos resultados também deixam clara a importância de se considerar a variação natural em microescala como uma alternativa aos contrastes com serapilheira versus sem serapilheira, ou clareira versus não-clareira, empregados em experimentos em campo (Seiwa & Kikuzawa 1996, Makana & Thomas 2005, Seiwa 2007), ou mesmo às condições experimentais controladas em casas de vegetação (revisão em Sayer 2006). Seiwa (2007) destaca que, provavelmente, boa parte das discrepâncias encontradas na literatura com relação às respostas à luz de plantas tolerantes à sombra advem das elevadas intensidades de luz utilizadas nas estufas ou casas de vegetação, em comparação aos níveis encontrados nos habitats naturais das espécies. Da mesma forma, em uma meta-análise sobre os efeitos da serapilheira sobre a vegetação, em média, a vegetação foi mais afetada pela serapilheira nos estudos realizados em campo do que nos realizados em estufa ou casa de vegetação (Xiong & Nilsson 1999).
Num contexto mais amplo, corroboramos a hipótese da existência de nichos de regeneração para as espécies arbóreas tropicais proposta por Grubb (1977), cujo papel na coexistência de espécies e na estruturação das comunidades tem sido foco de um debate intenso (Chave 2004, Silvertown 2004, entre outros) e que, cada vez mais, parece dizer respeito à escala de observação. Nesse sentido, uma reconciliação entre duas explicações não necessariamente excludentes para a estruturação de comunidades está em curso, de modo que os mecanismos previstos pela teoria de nicho atuariam em uma escala local, enquanto os processos neutros seriam mais relevantes numa escala regional (Adler et al. 2006). De fato, as variações em menor escala na abertura do dossel e na profundidade da camada de serapilheira são importantes fontes de heterogeneidade no sub-bosque das florestas tropicais tendo um efeito no recrutamento das plântulas, como demonstrado também por diversos autores (Molofsky & Augspurger 1992, Seiwa & Kikuzawa 1996, Farriz-Lopez et al. 2004, Norden et al. 2007, entre outros).
�isso é relevante?


� Como estimou essa reta? Acho que o efeito é relacionado ao coeficiente do modelo, mas como é mixed, precisamos verificar...


�Primeiro diga que existe efeito, depois diga que é pequeno... O que significa esse valor? 0.015cm por dia? De repente não é pequeno!


�Com certeza é, mas aqui parece mais um alerta do que um suicidio!





