CAPÍTULO 1

EFEITOS DA HERBIVORIA, DISTÂNCIA E DENSIDADE DE CO-ESPECÍFICOS NA REGENERAÇÃO DE CALOPHYLLUM BRASILIENSE : PLÂNTULAS DE GUANANDI SEGUEM O MODELO JANZEN-CONNELL?

RESUMO – Os efeitos dependentes da densidade e da distância propostos pelo modelo Janzen-Connell são apontados como um dos mecanismos responsáveis pela manutenção da alta diversidade arbórea nos trópicos. Apesar de terem sido amplamente estudados nas décadas de 70 e 80, sua importância relativa para árvores individuais e suas populações permanece controversa. Este estudo testou os efeitos Janzen-Connell a partir da avaliação da sobrevivência e do desempenho de plântulas de Calophyllum brasiliense em relação à distância e à densidade de adultos co-específicos e a correlação destes com a herbivoria. Para testar as predições do modelo, foram transplantadas 1200 plântulas de C. brasiliense em 10 blocos experimentais (centrados em um adulto co-específico focal cada um), em um delineamento do tipo split-plot. Nós combinamos duas condições de exposição à herbivoria (parcelas protegidas vs. expostas) a três níveis de distância (3, 10 e 20 m) em cada bloco, sendo que metade dos blocos foi composto por apenas um adulto co-específico isolado e a outra metade por um agrupamento, gerando o terceiro tratamento: dois níveis de densidades de adultos co-específicos (isolados vs. agrupados). Era esperado que as plântulas mais próximas aos adultos co-específicos tanto isolados como agrupados exibissem: menor sobrevivência, menor desempenho, e maiores índices de herbivoria; e que quando os herbívoros fossem excluídos, não seria notado o efeito da distância e densidade dos adultos co-específicos. Também era esperado que o efeito do agrupamento fosse maior do que o de adultos isolados na presença dos herbívoros. No final do experimento, foram comparados os níveis de herbivoria, os descritores de crescimento (altura, número de folhas e número de entrenós) e a mortalidade entre plântulas (1) em diferentes distâncias, (2) expostas e protegidas da herbivoria e (3) sob as duas densidades de adultos co-específicos. O índice de herbivoria foi cerca de duas vezes maior para plântulas expostas a ação dos herbívoros do que para as protegidas, garantindo a eficiência do tratamento. Estas mesmas plântulas (expostas) apresentaram também um maior incremento (20% mais) no número de entrenós, sugerindo que a espécie pode apresentar uma resposta compensatória a altos níveis de herbivoria. Os outros descritores de crescimento (altura e número de folhas) não apresentaram nenhuma resposta aos danos por herbivoria. Entretanto, o efeito da herbivoria foi dependente da distância e da densidade de adultos co-específicos. Quando transplantadas sob agrupamentos de adultos co-específicos, as plântulas expostas localizadas aos 10 m (distância intermediária) apresentaram maior dano foliar do que as expostas localizadas nas proximidades (3 m) do adulto co-específico focal. Já quando transplantadas sob adultos isolados, não houve efeito da distância para as plântulas expostas a herbivoria. Em relação á mortalidade, as plântulas não sofreram os efeitos esperados pelo modelo Janzen-Connell relacionados com a distância e a densidade de adultos co-específicos. Pelo contrário, as plântulas localizadas aos 20 m (apesar de não terem apresentado o maior dano foliar) foram as que apresentaram maior mortalidade, sugerindo que fatores relacionados ao micro-habitat podem ser mais determinantes do que a herbivoria para a sobrevivência da espécie. Além do efeito do micro-habitat, esta ausência do padrão esperado pode estar relacionada tanto com a tolerância de suas plântulas à herbivoria, como com a ocorrência comum da espécie e a conseqüente distribuição não-agregada de seus herbívoros especialistas na área. Os resultados aqui apresentados contestam a importância dos efeitos distância e densidade dependentes propostos pelo modelo para uma espécie comum na nossa área de estudo. 
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INTRODUÇÃO

Os mecanismos que determinam a grande diversidade nos trópicos são há décadas estudados e permanecem como uma questão intrigante na ecologia vegetal (Dobzhansky 1950, Connell 1978, Hubbell 1980, Wright 2002, Leigh et. al. 2004). Dentre estes, os efeitos densidade-dependentes propostos pelo modelo Janzen-Connell (Janzen 1970, Connell 1971) são apontados como fundamentais na manutenção da alta coexistência de espécies arbóreas (Clark & Clark 1985, Terborgh & Wright 1994, Harms et. al. 2000, Peters 2003).
O modelo assume uma redução no desempenho e na probabilidade de sobrevivência de propágulos quando estes são dispersos próximos ao adulto co-específico, onde se tornam mais suscetíveis à herbivoria e à ação de patógenos especialistas (presentes no parental). Como conseqüência, o recrutamento ótimo deve ocorrer a distâncias médias da árvore-mãe (Fig. 1), apesar de haver um maior número de sementes dispersas logo abaixo da copa da mesma. Assim, as proximidades do adulto se tornam disponíveis para a colonização por outras espécies (Janzen 1970), contribuindo para a alta coexistência de espécies em pequenas escalas espaciais (alfa-diversidade).
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Figura 1. Modelo Janzen-Connell mostrando a probabilidade de regeneração de plântulas co-específicas a um certo ponto, sendo uma função da distância da árvore-mãe (ou do número de propágulos) e da atividade dos herbívoros (que vai afetar a taxa de sobrevivência dos propágulos) (adaptado de Janzen 1970). O produto das duas curvas gera uma “curva de recrutamento da população” (R) a qual prediz a distribuição de novos recrutamentos ao redor da árvore parental.  

As predições para os efeitos densidade-dependentes podem ser inferidas tanto ao nível individual como populacional (Chauvet et. al. 2004). Para o individual é esperado que o recrutamento aumente com a distância da árvore parental, até um limite restrito pela disponibilidade de propágulos, e para o populacional que seja negativamente correlacionado com a densidade de adultos co-específicos (Schupp 1992). Por extensão, a hipótese Janzen-Connell faz predições para toda a comunidade (Terborgh et. al. 2008), já que, a princípio, quanto maior for a redução do recrutamento ao redor dos adultos, maior será o número de espécies que podem coexistir na comunidade de árvores (Hubbell 1980). 

Apesar da forte evidência dos efeitos dependentes da distância nos trópicos (Clark & Clark 1984, Terborgh et. al. 2008), alguns estudos não encontraram padrões concordantes com suas predições (Hubbell 1979, Condit et al. 1992, Hyatt et. al. 2003). 

Para Wright (2002) os estudos feitos até então provavelmente subestimaram os efeitos propostos pelo modelo, já que a maioria não considerou o efeito cumulativo do tempo e os investigou em plantas de diferentes tamanhos e idades desconhecidas. Já Augspurger (1984) e Cintra & Horna (1997) destacaram as heterogeneidades ambientais criadas por variações em fatores abióticos (i.e., quantidade de luz incidente, umidade e nutrientes do solo) como possíveis causas de obscurecimento nos efeitos investigados. 

A partir de revisão em Hyatt et al. (2003) percebe-se também que, ainda que Connell (1971) tenha sugerido que o efeito da herbivoria seja mais forte em plântulas do que em sementes, a maioria dos estudos que testaram esses efeitos tendeu a se concentrar ou na mortalidade de sementes ou na influência nas taxas de germinação, ficando a investigação da sobrevivência e do desempenho de plântulas em segundo plano (cerca de 15% dos estudos apenas). 

Assim, mesmo que o modelo Janzen-Connell tenha sido proposto há mais de 35 anos, e apesar dos muitos esforços para testá-lo (ver revisões em Clark & Clark 1984, Hammond & Brown 1998, Hyatt et. al. 2003), os resultados permanecem inconclusivos sobre quando seus efeitos negativos relacionados à distância ocorrem ou o em que intensidade podem variar entre as diferentes espécies (Howe et. al.. 1985, Hubbell & Foster 1990, Cintra 1997, Terborgh et. al. 2002). Além disso, ainda há uma demanda por identificar esses efeitos experimentalmente (Gilbert 2005). 

O presente estudo tem como objetivo testar se a sobrevivência e o desempenho de plântulas são afetados pela distância (nível individual) e pela densidade de adultos co-específicos (nível populacional), bem como a correlação desses aspectos com a herbivoria, para uma espécie arbórea comum (Calophyllum brasiliense) de floresta de restinga.

PERGUNTAS E PREDIÇÕES

As questões levantadas, tanto em relação ao aumento da distância de um adulto co-específico como à densidade de adultos co-específicos, foram: (1) há diferença na sobrevivência das plântulas? (2) há diferença no desempenho das plântulas? (3) há diferença nos níveis de herbivoria? e (4) se houver diferença na sobrevivência e no desempenho das plântulas, ela  está relacionada à herbivoria?

Se os efeitos dependentes da distância e da densidade de adultos co-específicos estiverem atuando, e se o principal fenômeno relacionado for a herbivoria, então as predições para a sobrevivência e o desempenho das plântulas de C. brasiliense serão: quanto mais próximas ao adulto co-específico ou sob adultos agrupados: (1) menor será a sobrevivência; (2) menor será o desempenho; (3) maiores serão os índices de herbivoria e (4) excluindo a herbivoria, não será notado o efeito da distância e densidade dos adultos co-específicos.

MATERIAL E MÉTODOS

LOCAL DE INSTALAÇÃO DO EXPERIMENTO
O experimento foi instalado na floresta alta de restinga, na área da parcela permanente de 10,24 ha delimitada pelo Projeto “Diversidade, dinâmica e conservação em florestas do Estado de São Paulo: 40 ha de parcelas permanentes” (PP – Biota), programa BIOTA-FAPESP Processo nº 1999/09635. Neste, todos os indivíduos arbóreos (com DAP > 4,8 cm) da área foram georreferenciados, plaqueados e identificados ao nível de espécie (Sampaio 2005) e um mapa de solos ultradetalhado foi desenvolvido (Gomes 2005).

A partir das informações georreferenciadas disponibilizadas pelo PP-Biota, foi possível produzir um mapa de distribuição dos adultos reprodutivos de C. brasiliense com DAP (diâmetro a altura do peito) a partir de 14 cm. Este diâmetro correspondente a altura mínima - de 8 m - para que os adultos da espécie comecem a produzir flores e frutos segundo Marques & Joly 2000 e observações na área de estudo. Esse mapa de distribuição da espécie de estudo foi combinado ao mapa de solos ultradelhado, gerando uma visualização da distribuição dos adultos da espécie de acordo com o tipo de solo dentro dos limites da parcela permanente (Fig. 2).
De acordo com o mapa de distribuição da espécie, e após checagem em campo, foram escolhidos dez adultos focais a partir dos quais os tratamentos foram estabelecidos. Estes adultos focais deveriam (i) estar a uma distância mínima de 50 m um do outro, (ii) não estar distribuídos sobre Neossolo (tipo de solo alagável) (Fig. 2), (iii) estar localizados fora de clareiras e (iv) não apresentar vizinhos co-específicos em um raio de 30 m (Fig. 3 a). 
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Fig. 2. Mapa de distribuição dos adultos reprodutivos (DAP > 14 cm) de C. brasiliense na parcela permanente do PP – Biota combinado ao mapa ultradetalhado de solos. Os pontos roxos representam os adultos não-focais de C. brasiliense e os vermelhos os adultos focais, a partir dos quais os tratamentos foram estabelecidos. A legenda refere-se aos tipos de solo, sendo que foram escolhidos adultos focais que não estivessem localizados sobre o Neossolo (ESP FERR Hid t), que é o tipo de solo alagável (maiores informações sobre o mapa ultradetalhado de solos estão disponíveis em Gomes 2005). 

DELINEAMENTO EXPERIMENTAL

 
O experimento foi composto por dez blocos focados em um adulto de C. brasiliense cada (Fig. 3 a). A partir de cada adulto focal foram dispostas seis parcelas pareadas, combinando duas condições de exposição à herbivoria (parcelas protegidas e parcelas expostas) a três níveis de distância do adulto co-específico (3 m, 10 m e 20 m; Fig. 3b). Dos dez blocos, cinco são constituídos por um adulto isolado e cinco por um agrupamento de no mínimo quatro adultos co-específicos, localizados a no máximo 2,5m do adulto focal (Fig. 3c), configurando um modelo experimental do tipo split-plot (com dois fatores fixos em bloco – distância ao adulto co-específico e proteção contra herbivoria - e um fator distribuído por todo o experimento – densidade de adultos co-específicos) (Gotelli & Ellison 2000).
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Figura 3. Delineamento experimental, representando (a) a distribuição de C. brasiliense (DAP≥4,8 cm) na parcela permanente de 10,24 ha e a localização dos blocos na área de estudo; (b) detalhe dos blocos compostos por um adulto co-específico (em relação às três distâncias do adulto focal) e (c) detalhe dos blocos compostos por agrupamentos de adultos co-específicos.

As parcelas expostas tiveram uma cobertura de tela de “nylon” de mesma malha das parcelas protegidas (Fig. 4), a fim de minimizar possíveis diferenças de incidência luminosa entre os tratamentos.
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Figura 4. Foto das parcelas experimentais de plântulas instaladas em campo, ilustrando as parcelas protegida (à direita) e exposta a herbivoria (à esquerda), as duas com a mesma cobertura (tela de nylon). 

TRANSPLANTE DAS PLÂNTULAS DE C. BRASILIENSE
Em outubro de 2006, em cada parcela de 1,0 m x 1,0 m (expostas e protegidas), foram transplantadas 20 plântulas de C. brasiliense de idades aproximadamente similares, segundo critério de altura adotado em Gatsuk et. al. 1980). As plântulas foram dispostas em cinco fileiras de quatro indivíduos cada, distantes 20 cm uma da outra, totalizando 1200 indivíduos etiquetados. As plântulas foram escolhidas em bancos de plântulas naturais localizados nas adjacências da parcela permanente, em áreas com o mesmo tipo de solo, e transportadas em baldes com água até a área de transplante.

Antes do transplante, foram retirados quaisquer outros propágulos (sementes ou plântulas) de outras espécies no que estivessem dentro de cada parcela, com o cuidado de não revolver o solo e manter a serapilheira o mais intacta possível. 
Apesar de o plantio ter sido realizado em período chuvoso, nos dois meses seguintes foram necessários dois replantios (um em cada mês) para suprimir os efeitos do estresse do transplante. A alta mortalidade das plântulas (30,25% no primeiro mês e 10,40% no segundo) pode estar relacionada principalmente a danificação das raízes secundárias, e conseqüentemente estresse hídrico. Estes três meses seguidos entre o primeiro plantio e os dois meses de replantio não foram considerados para a tomada de medidas.
TOMADA DE MEDIDAS


O período total de duração do experimento foi de 15 meses (Janeiro de 2007 a Abril de 2008), sendo que a periodicidade da tomada de medidas foi diferenciada para cada variável dependente, e escolhida (a partir de experimento piloto) de acordo com o tempo suficiente para detectar diferenças entre as respectivas medidas. 
 (1) MORTALIDADE – A cada mês, estimamos visualmente e registramos todas as plântulas mortas por herbivoria (i.e., cortadas desde a base ou com perda gradual de área foliar por minadores, mastigadores e cortadores). As plântulas com mortalidade decorrente de outras causas que não a herbivoria (i.e., por danos mecânicos ou estresse hídrico), apesar de também terem sido registradas, foram excluídas das análises (cerca de 40%). 
(2) NÍVEIS DE HERBIVORIA - As plântulas tiveram todas as suas folhas marcadas e classificadas bimestralmente com base na porcentagem de área foliar perdida e de acordo com as classes de herbivoria adaptadas de Dirzo & Dominguez (1995) (Tab. 1, Anexo 1). Por se tratar de um estudo de acompanhamento dos níveis de herbivoria ao longo do tempo, e não apenas pontuais, além das seis classes originais, foi incluída a classe 6, que serviu para classificar folhas que morreram no decorrer das medidas temporais do experimento. Conforme as folhas novas iam surgindo, também eram marcadas, classificadas e incorporadas no cálculo do índice de herbivoria bimestral.
Tabela 1. Classes de herbivoria utilizadas para classificar as folhas segundo porcentagem de perda do limbo foliar. Foi incluída a classe 6 para folhas que morreram no decorrer do experimento (adaptada de Dirzo & Dominguez 1995). 

	Classe de herbivoria
	Porcentagem de área foliar perdida

	0
	folhas intactas

	1
	> 0% até 6%

	2
	> 6% até 12%

	3
	>12% a 25%

	4
	>25% até 50%

	5
	>50% até 100%

	6
	folhas mortas


A partir das classes foi calculado o índice de herbivoria (IH) para cada plântula, segundo a fórmula: IH = ∑ ni (i)/ N, onde i = categoria de área foliar consumida (1 a 6), ni = número de folhas em cada categoria, N = número total de folhas. 
Dano foi definido como a remoção de tecido foliar com potencial fotossintético, causado por herbívoros mastigadores, cortadores, sugadores, raspadores ou minadores (Fig. 5 a,b,c). A herbivoria por galhadores (Fig. 5d) não foi incluída na classificação por considerarmos que não há perda do tecido fotossinteticamente ativo em decorrência do tipo de dano causado por eles em plântulas de C. brasiliense (o tecido superficial permanece verde). Entretanto, a ocorrência de galhas foi registrada separadamente e não foi relevante (apenas 8% das folhas apresentaram galhas). Os outros tipos de danos (Fig. 6) (i.e., por líquens ou patógenos, danos mecânicos, entre outros) não foram contabilizados como porcentagem de limbo foliar perdido por herbívoros, para evitar que os índices de herbivoria fossem superestimados.
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Figura 5. Foto dos tipos de herbivoria encontrados em plântulas de C. brasiliense na restinga alta da Ilha do Cardoso. Para o cálculo dos índices de herbivoria foram considerados como perda do tecido fotossinteticamente ativo os danos causados por (A) minadores, (B) mastigadores/cortadores, e (C) sugadores/raspadores. As galhas (D) não foram contabilizadas no cálculo do índice. 
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Figura 6. Foto dos danos encontrados em folhas de plântulas de C. brasiliense na restinga alta da Ilha do Cardoso que não foram considerados decorrentes de herbivoria: (A) patógenos/líquens, (B) deformações da folha, (C) limbo foliar seco, (D) danos mecânicos (na foto, causado por teias de aranhas).
(3) PLÂNTULAS CO-ESPECÍFICAS AO REDOR – Considerando os possíveis efeitos decorrentes da densidade de plântulas co-específicas sobre a pressão de herbivoria, no quarto mês do experimento (Abril 2007) foram contadas todas as plântulas co-específicas de ocorrência natural localizadas em um raio de 3 m ao redor de cada par de parcelas de exposição/proteção contra a herbivoria.

(4) DESCRITORES DE CRESCIMENTO - A cada três meses foram tomadas medidas do comprimento do caule (do nível do substrato até o término do meristema apical), do número de entrenós e do número de folhas. 
(5) CARACTERIZAÇÃO DO SOLO – Duas amostras desestruturadas de solo (10 cm de profundidade) foram coletadas adjacentes a cada parcela. Foi calculada a capacidade de retenção de umidade pelo solo para cada parcela através de metodologia proposta em Meguro (2000).
ANÁLISE ESTATÍSTICA

A partir do modelo tipo split-plot, com dois fatores em bloco (distância em relação ao adulto co-específico e proteção contra herbivoria) e um terceiro fator para o total do experimento (a densidade de adultos co-específicos), cada plântula foi considerada uma repetição e a média da parcela, a réplica. As médias da parcela para o incremento no índice de herbivoria e para o incremento nos descritores de crescimento, bem como o número de plântulas mortas e sobreviventes, foram consideradas as variáveis dependentes. 
Para a análise final de todas as variáveis, um dos blocos isolados foi descartado, pois a parcela exposta na distância de 10 m do adulto co-específico sofreu 100% de mortalidade logo no segundo mês do experimento, decorrente de estresse hídrico (a parcela pareada protegida contra herbivoria apresentou 80% de mortalidade) (Anexo 2).
Para os dados de mortalidade, as análises foram feitas com “modelos lineares generalizados de efeitos mistos”, compostos a partir do “modelo linear generalizado” com erro binomial (Crawley 2007) (que leva em conta a distribuição dos erros binomial da medida de mortalidade) e de “modelos de efeitos mistos” (Pinheiro e Bates 2000, Crawley 2007) (que consideram a dependência espacial entre fatores fixos e aleatórios, sendo o bloco o fator aleatório). Foram considerados os modelos completo e simplificado. No modelo completo todos os tratamentos são analisados em conjunto, e no modelo simplificado os tratamentos que não têm efeito são gradativamente retirados, até permanecer apenas os tratamentos que de fato geraram o efeito detectado. 
Já para verificar se os valores médios da parcela para os descritores de crescimento e índices de herbivoria diferiam entre as medidas iniciais e finais, foram feitas aleatorizações (Manly 1997), re-amostrando 1000 vezes sem reposição os dados obtidos em cada tratamento. Quando os fatores fixos avaliados eram a distância do adulto co-específico e a proteção contra herbivoria, os dados eram re-amostrados por bloco e, quando o fator era a densidade de adultos co-específicos a re-amostragem era feita com o total de dados. 

Para o teste foi utilizada a somatória das diferenças absolutas das médias para cada tratamento (3 distâncias do adulto, 2 condições de proteção contra herbivoria e duas densidades de co-específicos) em relação à média geral. As médias iniciais e finais foram consideradas diferentes quando apenas menos de 50 das somatórias das diferenças absolutas entre as 1000 obtidas através da re-amostragem eram maiores do que a observada, ou seja, com p < 0,05. Para a análise post hoc foi utilizado o mesmo teste, mas comparando par a par os tratamentos de interesse. As aleatorizações foram feitas através do Resampling Add-In for Excell v2.0 (Blank et al. 2000). 
Para compor as médias de cada descritor de crescimento só foram utilizadas as plântulas que sobreviveram até o final da última medida temporal. Isso evitou que fossem contabilizadas menos plântulas para a última medida temporal em comparação com a primeira. 
Já para os dados de herbivoria, foram tomadas as seguintes decisões para evitar média dos índices por parcela sub ou superestimada: (1) as plântulas com mortalidade decorrente de estresse hídrico foram desprezadas, (2) para as plântulas com mortalidade indireta pelos efeitos da herbivoria (ou seja, aquelas que apresentaram altos índices de herbivoria antes de morrer por abscisão total das folhas) utilizamos o valor de índice de herbivoria da última medida temporal da respectiva plântula, e não o da classe 6, (3) para as plântulas com mortalidade direta pelos efeitos da herbivoria (ou seja, aquelas em que a perda do limbo foliar foi contínua pela ação dos minadores, ou que apresentavam sinais típicos de corte de toda a folha) utilizamos o valor do índice de herbivoria da classe 6, (4) os índices das plântulas vivas também foram contabilizadas para a média da parcela.

Para verificar os efeitos da densidade de plântulas co-específicas sobre a pressão por herbivoria foi feita uma correlação (citação) entre o número de plântulas ao redor de cada par de parcelas e a diferença no índice de herbivoria.

Para a comparação da capacidade de retenção da umidade do solo, entre as parcelas sob diferentes tratamentos, foi considerado o valor médio obtido a partir das duas amostras desestruturadas de solo. Também foram feitas aleatorizações (Manly 1997), re-amostrando 1000 vezes sem reposição os dados obtidos em cada tratamento.
RESULTADOS

Distância, densidade de adultos co-específicos e mortalidade
Não foram encontrados efeitos da densidade de adultos co-específicos nem da proteção contra herbivoria na mortalidade das plântulas de C. brasiliense (Tab. 2). Por outro lado, independente da densidade de adultos e da presença de herbívoros, a mortalidade de plântulas teve efeito da distância do adulto co-específico (p =     ). As plântulas localizadas aos 20 m dos adultos co-específicos foi maior (p = 0,003; Fig. 7) em relação às localizadas nas outras distâncias.
Tabela 2. Mortalidade, herbivoria e crescimento das plântulas de C. brasiliense em relação à distância do adulto parental (3 m, 10 m e 20 m); entre densidades de adultos co-específicos (agrupados/isolados); em relação à proteção contra herbivoria (parcelas expostas/ protegidas) e às interações entre os três fatores. (mort) mortalidade (dif.IH) incremento no índice de herbivoria (dif.comp) incremento no comprimento (dif.entr) incremento no número de entrenós (dif.nfolh) incremento no número de folhas.

	Tratamento
	mort
	Dif.IH
	dif.comp
	dif.entr
	Dif.nfolh

	
	P
	P
	P
	p
	P

	Distância do adulto parental
	0,003*
	0,717
	0,470
	0,154
	0,133

	Proteção contra herbivoria
	0,305
	0,008*
	0,881
	0,006*
	0,531

	Agrupamento de co-específicos
	0,422
	0,992
	0,723
	0,752
	0,832

	Interação Distância x Proteção
	0,442
	<0,0001*
	0,287
	0,080
	0,073

	Interação Agrupamento x Proteção
	0,317
	<0,0001*
	0,977
	0,370
	0,974

	InteraçãoAgrupamento x Distância
	0,063
	0,635
	0,641
	0,662
	0, 358

	Interação Agrup x Dist x Proteção
	0,679
	<0,0001*
	0,740
	0,874
	0,387


               *Nível de significância = (p < 0,05)
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Figura 7. (melhorar figura e legenda) Mortalidade de plântulas de C. brasiliense em restinga alta na Ilha do Cardoso sob diferentes tratamentos (distância do adulto co-específico, agrupamento de co-específicos e proteção contra herbivoria). Os números 3, 10 e 20 identificam a distância do adulto co-específico em metros; “ag” e “is” representam, respectivamente, adultos co-específicos agrupados e isolados; e “Ab” e “Fc”, referem-se, respectivamente, a exposição e proteção contra herbívoros. 
Distância, densidade de adultos co-específicos e herbivoria

O índice de herbivoria foi maior para plântulas expostas a ação dos herbívoros do que para plântulas protegidas (p = 0,008; Tab. 2). Porém, tal efeito dependeu da distância e da densidade de adultos co-específicos (p < 0,0001). Quando as plântulas expostas estavam localizadas a 10 m de agrupamentos de adultos co-específicos, apresentaram maiores índices de herbivoria do que aquelas expostas a 3 m (p = 0,011; Fig. 8). Enquanto que para plântulas expostas localizadas sob apenas um adulto co-específico não foi verificado o efeito da distância (p = 0,577; Fig. 8).
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Figura 8. Incremento no índice de herbivoria de plântulas expostas e protegidas contra a herbivoria em relação às três distâncias do adulto co-específico e às duas condições de agrupamento. Cada símbolo representa um bloco e as linhas tracejadas ligam as médias nas três diferentes distâncias em cada tratamento que o bloco está submetido.  
Densidade de plântulas co-específicas ao redor das parcelas experimentais

Não foi encontrada relação entre a densidade de plântulas co-específicas de ocorrência natural ao redor das parcelas e o índice de herbivoria (r = -0,046; p = 0,747).
Distância, densidade de adultos co-específicos e crescimento

Não foi encontrado efeito da proteção contra herbivoria nem da distância e do agrupamento de adultos co-específicos no incremento em altura e número de folhas das plântulas (p > 0,05 para todas as combinações; Tab. 2). Por outro lado, o incremento no número de entrenós foi maior para plântulas expostas do que para as protegidas contra herbivoria, independente da densidade e distância de adultos co-específicos (p= 0,006; Tab. 2; Fig. 9).
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Figura 9. Incremento no número de entrenós de plântulas expostas e protegidas contra a herbivoria em relação às três distâncias do adulto co-específico e às duas condições de agrupamento. Cada símbolo representa um bloco e as linhas tracejadas ligam as médias nas três diferentes distâncias em cada tratamento que o bloco está submetido.

Umidade do solo

A capacidade do solo em reter umidade não foi diferente entre as diferentes distâncias (p= 0,523) e nem entre agrupamentos e adultos isolados (p= 0,537). Parcelas expostas e protegidas contra herbivoria também não apresentaram diferenças quanto à capacidade de retenção de umidade do solo (p= 0,406). As interações entre os tratamentos também não foram significativas.

DISCUSSÃO

Distância e densidade de adultos co-específicos

Segundo as predições do modelo proposto por Janzen (1970), e complementado por Connell (1971), a sobrevivência de propágulos deveria aumentar com a distância do adulto parental e deveria ser inversamente proporcional à densidade de adultos co-específicos. 
Apesar de vários estudos com árvores tropicais terem encontrado efeitos distância e densidade-dependentes (Denslow 1980, Clark & Clark 1981, Wright 1983, Augspurger 1983, De Steven & Putz 1984, Cintra 1997, Lambers et. al. 2002, entre outros), a sobrevivência de plântulas de C. brasiliense estudadas no Parque Estadual da Ilha do Cardoso não corroborou as predições nem ao nível individual (distância-dependência) nem ao nível populacional (densidade-dependência) do modelo Janzen-Connell. 

A sobrevivência longe dos adultos co-específicos, ao contrário do esperado, foi maior do que nas proximidades deles. Essa ausência de padrão de sobrevivência relacionado aos efeitos da herbivoria distância-dependentes também foi verificada por outros estudos (ver revisão em Clark & Clark 1984). Hyatt et al. (2003), através de meta-análise com 152 estudos com 35 famílias de plantas de cinco continentes, sugerem que a distância da árvore parental não aumenta a sobrevivência de propágulos. 

Condit et al. (1992) encontraram recrutamento indiferente à distância para 38 de 80 espécies de plantas estudadas no Panamá, inclusive para duas espécies também pertencentes a família Clusiaceae (Calophyllum longifolium e Garcinia acuminata). Eles sugeriram que outros fatores (i.e., micro-habitat condicionado à influência do adulto, aspectos relacionados á reprodução vegetativa, distúrbios por clareiras, entre outros) podem ser mais importantes para os padrões espaciais de sobrevivência detectados do que a pressão por herbivoria. 
De fato, Marques & Joly (2001), estudando a dinâmica de C. brasiliense em florestas higrófilas, encontraram que a herbivoria foi uma causa secundária de mortalidade nas plântulas da espécie. Verificaram que todos os estágios ontogenéticos da espécie apresentaram forte associação com habitat, principalmente em relação à disponibilidade de água pelo solo. 
No presente trabalho (Capítulo 2) também encontramos para adultos e jovens de C. brasiliense forte associação com o habitat alagado na mesma área de estudo. Apesar de não termos testado a preferência por habitat de solo para suas plântulas, este resultado sugere que a espécie de estudo pode responder a diferenças no micro-habitat, o que possivelmente estaria relacionado à maior mortalidade encontrada na distância de 20 m dos co-específicos. 
Entretanto, Cintra (1997) defende que estudos que consideram um ou poucos anos na avaliação da sobrevivência de plântulas são estáticos, e podem não detectar diferenças entre anos nos padrões espaciais de mortalidade ligados ao modelo Janzen-Connell, como verificado por seu estudo com Astrocaryum no Peru. Ausgspurger (1983), por exemplo, encontrou picos de curvas de recrutamento em diferentes distâncias em diferentes anos para várias espécies de árvores tropicais. Schupp (1990) também encontrou variação temporal na intensidade com que os fatores afetam a mortalidade das plântulas ocorreram.

Por outro lado, a escala na qual estes efeitos acontecem em florestas tropicais é pobremente entendida, apesar do crescente reconhecimento que muitos processos ecológicos sejam escala-específicos e que os densidade-dependentes possam ocorrer em múltiplas escalas nas populações de plantas (Schupp 1992, Gunton & Kunin 2007). 
Em suas predições, Janzen (1970) relaciona a taxa de mortalidade distância e densidade-dependente a uma maior densidade de herbívoros abaixo da copa e próxima a agrupamentos de adultos co-específicos. Apesar de muitos estudos serem consistentes com a hipótese mortalidade-dependente para árvores tropicais, na maioria dos casos, as causas da densidade ou distância-dependência não foram identificadas (Clark & Clark 1984, Bell et. al. 2006, Freckleton & Lewis 2006, Augspurger & Willkinson 2007). 
No presente estudo, além de não ter sido observado o padrão esperado na sobrevivência das plântulas, foi observada uma maior herbivoria para plântulas expostas a ação dos herbívoros nas distâncias intermediárias em relação ao agrupamento de adultos parentais, ao invés das distâncias mais próximas, contrariando também o previsto pela teoria. Já o fato dos níveis de herbivoria terem sido mais altos em plântulas expostas do que nas protegidas nas mesmas distâncias garante que o tratamento aplicado foi eficiente.

Vários estudos têm encontrado herbívoros especialistas para C. brasiliense (Holl & Lulow 1997, Harada & Joachim 1998, Ribeiro et. al. 1998, Madeira et. al. 2003, Marques et. al. 2006). Apesar de no final do nosso experimento as plântulas localizadas em parcelas expostas terem apresentado níveis de herbivoria relativamente altos (classe 3 = 12% a 25% de dano, em média) quando comparados com outros estudos (Coley 1983, de La Cruz & Dirzo 1987, Filip et al. 1995), não houve uma pressão por herbivoria decrescente com a distância do adulto co-específico. Isto sugere que a distribuição dos possíveis herbívoros especialistas de C. brasiliense possa ser ao acaso na área de estudo, e não agregada ao redor dos adultos como proposto pelo modelo. 
Cintra (1997) só encontrou maior predação por insetos em Astrocaryum próximas a adultos co-específicos em pequenas escalas espaciais e não encontrou um padrão dependente da distância para Dipteryx. Chauvet et al. (2004), estudando duas espécies comuns de floresta tropical, também não encontraram diferença na proporção de sementes consumidas em relação à distância de adultos parentais.
Por outro lado, se considerarmos a escala de distância a partir da qual o padrão Janzen-Connell começa a ser detectado, podemos até assumir que os herbívoros especialistas realmente estejam nas proximidades do adulto. Entretanto, a explicação alternativa para níveis maiores de herbivoria nas plântulas localizadas a 10 m do agrupamento de adultos em relação àquelas localizadas logo abaixo da copa pode estar relacionada com o quanto um adulto pode ser “aparente” para os herbívoros (Teoria da aparência, Feeny 1976). Segundo tal teoria, plantas mais “aparentes” para os herbívoros teriam maior probabilidade de serem encontradas por eles. No nosso estudo, essa maior “aparência” estaria relacionada com a maior biomassa dos adultos, a qual teria mais eficiência em atrair os herbívoros (especialistas ou generalistas) do que a biomassa das plântulas. 
Isso faria com que a pressão de herbivoria imediatamente próxima à copa ficasse mais concentrada no adulto, diminuindo a pressão de herbivoria nas plântulas localizadas nessa área (a 3 m). Já em uma distância considerada intermediária pelo experimento (a 10 m), mas talvez ainda próxima a copa para o raio de ação dos herbívoros especialistas, a pressão continuaria relativamente alta, mas a influência da copa não seria mais tão evidente, causando índices de herbivoria mais acentuados nessas plântulas. Aos 20 m, apesar de termos biomassa de plântulas semelhantes, o raio de ação dos herbívoros seria diminuído. 

É importante ressaltar que no início desse estudo, as três distâncias apresentaram densidades de plântulas (ao redor) semelhantes, não havendo o fator de maior densidade de plântulas nas proximidades dos adultos (como previsto pelo modelo). Segundo o modelo proposto, nesse caso, estamos investigando apenas a resposta distância-dependente dos herbívoros (e não densidade-dependente).

Independente do fator que tenha causado a detecção de maiores índices de herbivoria nas plântulas expostas nas distâncias intermediárias em relação às mais próximas dos agrupamentos co-específicos, estas plântulas mais atacadas não apresentaram maior taxa de mortalidade, nem quando comparadas com as outras distâncias nem quando se consideraram as plântulas expostas (como um todo) em relação às plântulas protegidas, sugerindo que C. brasiliense pode ser tolerante a certos níveis de dano foliar. Tolerância é a habilidade de uma planta em sustentar certos níveis de dano por herbivoria sem uma correspondente redução em seu desempenho (McNaughton 1983, Paige & Whitham 1987). Becker (1983) também não encontrou nenhuma redução na sobrevivência para juvenis de duas espécies de Shorea quando estes foram expostos a 25% de remoção da área foliar. 

Essa tolerância possivelmente diminui a importância da pressão por herbívoros na espécie estudada e pode ser um fator importante para explicar a sua alta densidade na área (Barros et. al. 1991, Sugiyama 1998) e sua ampla distribuição geográfica (Leitão-Filho 1982, Fischer & Santos 2001). Marques & Joly (2000), também em estudo com C. brasiliense, encontraram que a predação teve papel secundário na mortalidade de plântulas da espécie. Longe et. al. (2007) mostraram que espécies tolerantes a herbivoria sobreviveram e cresceram mesmo na presença de forte pressão por herbivoria e, que algumas, ainda, apresentaram um aumento em sua densidade. 

Por outro lado, Dominguez & Dirzo (1994), a partir de estudos experimentais, mostraram que folívoros podem reduzir profundamente o desempenho de plântulas expostas a 25% de dano foliar. No presente estudo, o único descritor de desempenho que respondeu aos efeitos da herbivoria foi o número de entrenós. Entretanto, foi verificado um maior incremento no número de entrenós justamente nas plântulas que sofreram significativamente maiores índices de herbivoria, sugerindo ser uma resposta compensatória aos danos sofridos, e não uma redução no desempenho como encontrado por outros estudos (Whitham & Mopper 1985, Bergelson & Crawley 1992).

Alguns estudos (Trumble et al. 1993, Rosenthal & Kotanen 1994, entre outros) têm mostrado que uma estratégia que pode mitigar o impacto negativo do ataque de herbívoros é a mobilização de reservas estocadas e a alteração nos padrões de alocação do carbono para acelerar a substituição de folhas danificadas. As plântulas passam a investir em novas folhas, e conseqüentemente, em novos entrenós, como uma tentativa de compensar a queda na capacidade fotossintética (Honkanen et al, 1994). Contraditoriamente, essa resposta compensatória parece não ter ocorrido na mesma intensidade para o incremento no número de folhas entre os tratamentos de plântulas expostas e protegidas. Segundo Chabot & Hicks (1982), a importância de folhas individuais para uma planta pode variar muito com o tamanho da planta e as condições ambientais a que está sujeita. 

Essas indicações de crescimento compensatório também reforçam a hipótese de tolerância para C. brasiliense, já que intensos danos foliares por herbivoria em suas plântulas não reduziram seu desempenho e nem aumentaram a probabilidade de mortalidade, podendo também ser responsáveis pela diminuição da importância dos efeitos dependentes da distância para a espécie.
Distribuição de C. brasiliense na floresta de restinga alta

Outro aspecto que possivelmente reduz a importância dos efeitos Janzen-Connell no padrão de sobrevivência e desempenho das plântulas é a própria distribuição dos co-específicos da espécie. Adultos de C. brasiliense apresentam-se distribuídos em toda a área de estudo em alta densidade, sendo a terceira espécie mais comum na restinga alta. Esta alta densidade de adultos, com vizinhança co-específica a distâncias não muito grandes pode ter obscurecido os padrões de sobrevivência distância-dependentes. 

Alguns estudos no Panamá (De Steven & Putz 1984, Forget 1993) encontraram padrões de mortalidade de sementes relacionados à predação apenas para distâncias em relação aos co-específicos superiores a 50 m, as quais são praticamente inexistentes para C. brasiliense na área estudada. Esse fator de múltipla influência da alta densidade de adultos, associado à conseqüente pressão não-agregada dos herbívoros, pode ter resultado em padrões de mortalidade discordantes dos esperados pelo modelo e desempenho de plântulas semelhantes entre os tratamentos de distância e densidade de adultos co-específicos. 

Quando Janzen (1971) propôs sua hipótese, sugeriu ainda que o padrão deveria ser mais aparente em espécies com populações de adultos regularmente distribuídos do que para aquelas com distribuições aleatórias ou agrupadas. Por ser uma espécie muito comum na área, C. brasiliense ocupa toda a área da parcela e apresenta distribuição de seus adultos mais agrupada do que regularmente espaçada (ver Capítulo 2 dessa tese). De fato, em estudo de demografia em floresta higrófila, Marques e Joly (2000) mostraram que todas as classes de tamanho de C. brasiliense apresentaram padrão de distribuição agregado.
Já para Boudreau & Lawes (2008) a manutenção da diversidade de espécies via respostas dependentes da densidade requer que estes processos prevaleçam em espécies que sejam mais comuns em comparação com as raras, restringindo a abundância de espécies comuns. Condit et. al. (1992), estudando os efeitos Janzen-Connell, também reforçaram que das seis espécies em que foram detectados padrões de repulsão no recrutamento em relação à árvore mãe, quatro estavam entre as espécies mais abundantes na área de estudo.  
Entre as árvores tropicais, há uma evidência conflitante na relação entre abundância de espécies e a extensão com que os efeitos dependentes da densidade ocorrem (Boudreau & Lawes 2008). Os efeitos dependentes da densidade e da distância na sobrevivência ou no desempenho algumas vezes foram reportados como sendo mais severos em espécies comuns do que em raras (Webb & Peart 1999, Wills et. al. 2006), outras vezes como sendo o inverso (He et. al. 1997, Hubbell et. al. 2001, Ahumada et. al. 2004), e outras ainda mostrando-se amplamente distribuídos, sem alguma relação com a abundância local de espécies (Harms et. al. 2000, Peters 2003).
De qualquer forma, mesmo para estudos que detectam efeitos densidade-dependentes no padrão de sobrevivência e desempenho inicial de espécies arbóreas, o quanto realmente a distribuição dos propágulos determina a distribuição dos indivíduos adultos co-específicos é ainda uma questão em aberto na ecologia vegetal (Hubbell 1980, Condit et al. 1994, Harms et al. 2000).
CONCLUSÃO

Os efeitos negativos dependentes da distância e da densidade há tanto apontados como um dos responsáveis pela alta coexistência de espécies arbóreas não influenciaram a mortalidade e o desempenho das plântulas de C. brasiliense crescendo em floresta alta de restinga na Ilha do Cardoso.
Também não corroborando o modelo, as plântulas localizadas a distâncias intermediárias dos parentais apresentaram maiores níveis de herbivoria do que as localizadas sob suas copas, sugerindo uma distribuição dos herbívoros especialistas não-agregada ao redor dos adultos ou reforçando a importância da escala espacial na detecção dos efeitos distância-dependentes, como já levantado por outros estudos.  

Em resumo, esta falta de padrão associado aos efeitos Janzen-Connell pode estar relacionada tanto com características ecológicas como fisiológicas dessa espécie, principalmente sua ocorrência comum na área (e a conseqüente ampla dispersão de seus predadores específicos), bem como a tolerância à herbivoria e o crescimento compensatório apresentados por suas plântulas. É possível que as plântulas de outras espécies de ocorrência comum na área respondam da mesma forma que a espécie deste estudo devido à múltipla influência de adultos co-específicos sobre suas respectivas plântulas. 
Futuros estudos observacionais e experimentais sobre o modelo Janzen-Connell na área devem priorizar a investigação da sobrevivência e desempenho de plântulas de espécies raras, nas quais o padrão densidade-dependente possivelmente deve ser mais facilmente detectável, já que a distribuição geográfica menos ampla pode inferir maior especialização na interação com herbívoros, o que também facilitaria a detecção dos padrões propostos pelo modelo. Entretanto, o conflito gerado devido à detecção dos efeitos Janzen-Connell algumas vezes em espécies comuns, outras em raras, motiva testes experimentais que relacionem os padrões dependentes da densidade com quaisquer abundâncias de espécies.

Além disso, estudos que acompanhassem a planta durante seu recrutamento, e até a passagem para o estágio juvenil, poderiam detectar variações temporais e de escala espacial, bem como predizer possíveis respostas da espécie até a fase adulta. Informações mais detalhadas sobre os herbívoros atuantes na planta alvo também garantiriam o cumprimento do pressuposto de especialização do modelo proposto por Janzen.

De qualquer forma, se o modelo proposto independentemente por Janzen (1970) e Connell (1971) realmente é importante para a manutenção da diversidade em florestas tropicais, C. brasiliense, uma espécie com alta densidade e de ampla distribuição geográfica, não corroborou o modelo. 
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