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Introdução

A Ecologia é a ciência que pretende explicar os padrões de diversidade de espécies e entender os processos que geram e mantêm essa diversidade na natureza. A coexistência das espécies, principalmente em áreas com alta diversidade, como os trópicos, é uma questão fundamental em Ecologia de Comunidades. Charles Darwin notou que espécies de um mesmo gênero apresentam normalmente, mas não invariavelmente, alguma similaridade de hábitos e constituição, uma tendência a serem ecologicamente mais similares, e portanto devem competir mais fortemente entre si que com espécies de outros gêneros (Darwin, 1859). De fato, o limite de similaridade entre as espécies imposto pela competição foi e ainda é bastante utilizado para explicar a coexistência de espécies (e.g. Hutchinson 1959, MacArthur & Wilson 1967, Tilman 1976, Chesson 2000, Adler et al. 2007, Chave 2009).	Comment by : Alexandre A de Oliveira:
acho essa definição muito restrita. De onde tirou? Explicar e entender os padrões de diversidade não é só uma parte da Ecologia? O que me diz do estudo de dinâmica de populações e de estudos de viabilidade de pescado, por exemplo? Não é ecologia na sua definição.
A teoria clássica de competição prevê que duas espécies que possuam estratégias ecológicas idênticas não poderão coexistir ao mesmo tempo num mesmo local. A ocorrência das duas espécies concomitantemente levaria à exclusão competitiva de uma delas. Para que as duas espécies possam coexistir na comunidade, deve haver divergência na utilização dos recursos, espacialmente ou temporalmente (Uma citação aqui).  Se a hipótese de Darwin de que espécies de um mesmo gênero são ecologicamente mais similares, e portanto devem competir mais, for verdadeira, então esperar-se-ia uma baixa taxa de co-ocorrência de espécies congêneres numa mesma comunidade por exclusão competitiva. Elton (1946), baseado nesta premissa, explicou o baixo número de espécies por gênero encontrado em comunidades de diferentes climas da Grã-Bretanha através da exclusão competitiva por limite de similaridade ecológica. Entretanto, recentemente Cahill Jr et al (2008) encontrou pouca evidencia de que espécies mais proximamente relacionadas competem mais fortemente. 


O ambiente físico também pode impor restrições à ocorrência das espécies. Ambientes em que há limitação de recursos ou condições essenciais, ou excesso de recursos ou condições restritivas aos organismos, como por exemplo água, luz, nutrientes e temperatura, podem limitar o número de estratégias ecológicas possíveis e permitir apenas a co-ocorrência de espécies que evolutivamente encontraram alternativas para superar essas restrições ou estresses ambientais. com requerimentos ecológicos parecidos. Essa seleção de estratégias similares promovida pelo ambiente sobre as espécies que chegam na comunidade é chamado de filtro ambiental (Keddy, 1992; Webb et al., 2002).
Temos então dois possíveis processos agindo de maneira antagônica na estruturação das comunidades, fazendo com que as estratégias ecológicas das espécies coexistentes sejam mais parecidas ou mais diferentes entre si. A observação do padrão de estratégias ecológicas encontradas entre as espécies que compõe uma comunidade poderia indicar qual dos processos é o responsável pela estruturação de uma comunidade. UM PARÁGRAFO SEM REFERENCIA... ISSO NÃO É MUITO USUAL. SE NÃO HÁ DADOS ENVOLVIDOS E TAMPOUCO ESTUDOS PARA APOIAR O PARÁGRAFO, DÁ A IMPRESSÃO QUE É OPINIÃO... EM ALGUNS CASOS PODE ACONTECER, MAS NESSE ESPECIFICO ACHO QUE FALTA UMA REFERENCIA BASICA 
Na prática, medir a estratégia ecológica das espécies não é uma tarefa fácil (Violle & Jiang, 2009). A estratégia ecológica pode ser entendida como a maneira como uma espécie interage com o ambiente e outros organismos, e tem relação direta com a performance dos indivíduos daquela espécie em uma comunidade. A performance de uma espécie em um habitat específico pode ser medida através da habilidade de seus indivíduos sobreviverem, crescerem ou se reproduzirem (Viole et al., 2007). Estes parâmetros demográficos, ou taxas vitais de uma população (taxa de crescimento, taxa de sobrevivência e taxa de fecundidade), são uma maneira direta de observar a performance e indiretamente quantificar a estratégia ecológica das espécies em uma comunidade. Porém, há uma dificuldade de se medir as taxas vitais para plantas, por exemplo, principalmente para um grande número de espécies (Violle & Jiang, 2009).
Mais recentemente, os avanços na área de Ecologia Funcional possibilitaram a medição de caracteres que representam indiretamente as estratégias ecológicas de plantas. Caracteres funcionais são definidos por Violle et al. (2007) como quaisquer características morfológicas, fisiológicas ou fenológicas que tenham impacto sobre a performance dos indivíduos. Por exemplo, a área foliar específica mede a importância da fotossíntese em relação à gastos com defesa da folha através da razão entre área foliar e biomassa seca da folha. Um maior investimento em área foliar implica em maiores taxas fotossintéticas, e consequentemente, maior investimento em crescimento do indivíduo. Se o investimento for maior em biomassa da folha em relação à área foliar, há indicação de maior gasto com defesas químicas e/ou mecânicas, e consequentemente, um maior investimento em sobrevivência do indivíduo. Outro caractere funcional é a massa (ou tamanho) da semente, que além de estar relacionado com o sucesso reprodutivo da espécie, também pode estar relacionado à sobrevivência das plântulas através do investimento em reservas (Cornelissen et al., 2003).
A importância do filtro ambiental e do limite de similaridade na estruturação de uma comunidade foi testada por Baraloto et al. (2012) com o uso de caracteres funcionais. Os autores mediram 17 caracteres funcionais de aproximadamente 5000 árvores de mais de 650 espécies na Guiana Francesa, e puderam demonstrar que o filtro ambiental é o processo mais importante na estruturação da comunidade. Kraft et al. (2008) também demonstraram uma maior importância relativa do filtro ambiental em relação ao limite de similaridade na estruturação de uma comunidade de árvores tropicais no Equador, com medidas de 6 caracteres funcionais para mais de 150.000 indivíduos e mais de 1100 espécies. Como se nota (onde?quem nota?), medir as estratégias ecológicas das espécies em uma comunidade pode ser bastante trabalhoso e certamente financeiramente dispendioso. Definir quantos e quais os caracteres funcionais pertinentes é tão pouco uma tarefa simples (Poorter et al., 2009). Ainda que o método de medição das estratégias ecológicas através de caracteres funcionais seja promissor, há uma dificuldade em se definir quais caracteres estariam especificamente relacionados aos processos de exclusão competitiva ou filtros ambientais (Violle & Jiang, 2009).
Um outro caminho, aparentemente mais simples para estudar a estruturação de comunidades seria assumir as estratégias ecológicas das espécies a partir de suas relações de parentesco. A hipótese de Darwin de que espécies de um mesmo gênero têm maior similaridade ecológica pode ser traduzida em similaridade de estratégias ecológicas entre espécies mais próximas filogeneticamente (Webb et al., 2002; Losos, 2008). Neste contexto, Webb et al. (2002) construíram um arcabouço teórico para acessar filogeneticamente a estrutura das comunidades (Tabela 1). Se assumirmos a hipótese de conservação de estratégias ecológicas na filogenia como premissa (i.e., similaridade de estratégias ecológicas entre espécies mais próximas filogeneticamente), os filtros ambientais irão gerar um padrão de agregação filogenética (i.e., co-ocorrência de espécies mais relacionadas filogeneticamente), e a exclusão competitiva irá gerar um padrão de superdispersão filogenética (i.e., co-ocorrência de espécies mais distantes filogeneticamente). Porém, ainda há a possibilidade de que as estratégias ecológicas sejam convergentes na filogenia (i.e., surgimento de estratégias semelhantes em linhagens distintas). Neste caso, o filtro ambiental irá gerar um padrão de superdispersão, enquanto a exclusão competitiva irá gerar um padrão filogenético aleatório. 
	Como apontado por Baraloto et al. (2012), o poder de detecção dos padrões de distribuição filogenética na comunidade previstos por Webb et al. (2002) (Tabela 1) dependem diretamente do grau de suporte da hipótese filogenética subjacente. O uso de filogenias que não fazem hipóteses sobre as relações das espécies abaixo do nível de família (politomias), como por exemplo, o sistema APG III (The Angiosperm Phylogeny Group, 2009) ou a filogenia de Davies et al. 2004, podem mascarar os padrões que ocorrem dentro das famílias (Cavender-Bares et al., 2004 cite aqui o trabalho do Kress e outros que reanalise os dados de BCI com a filogenia mais fina e mostra que os padroes sao diferentes).

Tabela 1. Distribuição filogenética esperada para as espécies em uma comunidade, sob diferentes histórias evolutivas das estratégias ecológicas e processos de estruturação da comunidade. Modificado de Webb et al. (2002).
	
	Estratégia ecológica filogeneticamente
	

	
	Conservada
	Convergente

	Processo ecológico dominante:
	
	

		Filtro ambiental
	Agregação
	Superdispersão

		Exclusão competitiva
	Superdispersão
	Aleatório



As técnicas de reconstrução filogenética tiveram grandes avanços nas últimas décadas. O sequenciamento de trechos do DNA revolucionou a sistemática e possibilitou o acréscimo de mais caracteres na reconstrução das filogenias, e assim a resolver antigos debates sobre a monofilia ou a posição de grupos (Judd et al., 2008). O uso de sequências curtas e padronizadas de genes, os DNA barcodes, tem proporcionado maneiras rápidas, acuradas e automáticas de identificação de espécies e construção de filogenias adequadas à perguntas específicas em Ecologia (Hebert & Gregory, 2005).
Como demonstrado Portanto (por enquanto não demonstrou nada, apenas apontou. Uma demonstração prescinde de dados ou resoluções analiticas), o desenvolvimento de áreas como a Ecologia Funcional e Ecologia Evolutiva trouxeram novas possibilidades de elucidação da importância de processos ecológicos na estruturação de comunidades, mas a medida inferencia das estratégias ecológicas continua com sendo um desafio dificuldades associadas. Ainda que Violle & Jiang (2009) estejam certos sobre a dificuldade de se medir parâmetros demográficos de uma grande quantidade de espécies de plantas, Silvertown et al. (1993) já haviam proposto uma maneira de se classificar as estratégias ecológicas das espécies através de suas taxas vitais. Os autores utilizaram modelos matriciais, no qual a dinâmica de uma população é descrita pelas probabilidades dos indivíduos passarem de uma categoria de tamanho para outra (Lefkovitch, 1965; Caswell 2001), para calcular a taxa finita de crescimento da população (λ), que nada mais é que uma medida da performance da população. Através da Análise de Elasticidade (Caswell 2001) é possível calcular a contribuição proporcional de cada uma das transições da matriz para a taxa finita de crescimento da população, e inferir a contribuição relativa dos três processos demográficos, também chamados de taxas vitais – Fecundidade (F), Crescimento (G) e Sobrevivência (L) – para o λ. Um triângulo delimitado pelos três parâmetros é construído, e as espécies são distribuídas neste espaço ecológico de acordo com os valores proporcionais de F, G e L. Franco & Silvertown (2004) refinaram o método com o cálculo das elasticidades das próprias taxas vitais, e não mais das probabilidades de transição compostas por mais de uma taxa vital. Este método possibilita a classificação das estratégias ecológicas das espécies e uma comparação entre essas estratégias.
Um dos maiores problemas encontrados nos modelos matriciais é a divisão da população em classes discretas de tamanho. Tamanho, que para árvores pode ser medido através do diâmetro, é normalmente uma variável contínua. Sempre que possível as classes de tamanho devem refletir a ontogenia da espécie (Caswell, 2001), mas muitas vezes este não é o caso e as classes são definidas artificialmente (Easterling et al., 2000). Tanto o valor de λ quanto as elasticidades das taxas vitais são altamente sensíveis a variações no número de classes. Ramula & Lehtilä (1995) testaram variações no número de classes de modelos matriciais e observaram que matrizes menores (i.e., com menos classes), apesar de requererem menos dados para serem construídas, são mais imprecisas em relação ao valor de λ e às elasticidades das taxas vitais.
Easterling et al. (2000) propuseram um novo modelo para descrever a dinâmica de uma população, denominado de. O Modelo de Projeção Integral (Integral Projection Model - IPM). O IPM utiliza relações contínuas das taxas vitais em relação ao tamanho e produz as mesmas estimativas que os modelos matriciais, evitando entretanto o problema da discretização em classes (Easterling et al., 2000; Zuidema et al., 2010). Na prática, após a construção das funções contínuas que descrevem as taxas vitais em função do tamanho, é construída uma matriz de transição com inúmeras classes pequenas, e então os métodos já bem sedimentados para os clássicos modelos matriciais podem ser aplicados. Os modelos matriciais descrevem a dinâmica populacional através da equação

em que n é um vetor de comprimento m que contém o número de indivíduos em cada uma das categorias i de 1 a m, e A é a matriz quadrada de dimensão m x m que contém as transições das categorias j (de 1 até m) no tempo t para as categorias i (de 1 até m) no tempo t+1 (Caswell, 2001). Já o IPM descreve a dinâmica populacional através da equação

em que [L,U] indica os possíveis tamanhos mínimos e máximos x no tempo t, y é o tamanho no tempo t+1, e K é o núcleo de projeção (projection kernel) que retorna o número de novos indivíduos de tamanho y no tempo t+1 produzidos por um indivíduo de tamanho x no tempo t (Easterling et al., 2000). 
Além de modelos robustos para estudos demográficos, já existem grandes bancos de dados demográficos para espécies em várias regiões do mundo. O Center for Tropical Forest Science (CTFS) (http://www.ctfs.si.edu/) do Smithsonian Institute monitora o crescimento e sobrevivência de milhões de árvores de diversas espécies em 47 parcelas permanentes. Uma destas parcelas está localizada na Ilha do Cardoso, no litoral sul do Estado de São Paulo. Além de um banco de dados de demografia para esta parcela, suas características são particularmente interessantes para se testar questões de estruturação de comunidades. O solo é de formação geológica  recente (< 5000 anos; Gomes et al, 2007; Scheel-ybert, 2000) e as espécies de árvores que ali ocorrem não evoluíram localmente, não havendo limite de dispersão das florestas adjacentes (Araújo, 1992; Lima et al., 2011 Aqui não! use as referencias do Scarano.. mando depois ). Dessa forma, espera-se que apenas o filtro ambiental ou o limite de similaridade por competição sejam os responsáveis pela estruturação dessa comunidade.
Munidos de um extenso banco de dados demográficos de uma comunidade em que as espécies não evoluíram localmente, além de um modelo adequado para descrição da dinâmica populacional e uma hipótese filogenética bem resolvida usando DNA barcoding para as espécies da própria comunidade, revisitamos a pergunta “Qual processo é responsável pela estruturação de comunidades de árvores tropicais?“. Testamos se há sinal filogenético para a demografia das espécies e o grau de agregação ou dispersão das estratégias ecológicas das espécies na filogenia através de seus parâmetros demográficos, sob a premissa de que as contribuições relativas das três taxas vitais sejam conservadas na filogenia. Ainda nos perguntamos se o padrão encontrado se mantém quando usamos uma filogenia não resolvida abaixo do nível de família, indicando se a evolução dos padrões demográficos ocorreu antes ou depois da diversificação das famílias.




Material e Métodos

Área de Estudo

O estudo foi realizado no Parque Estadual da Ilha do Cardoso (PEIC), localizado no município de Cananéia (25°03’05” – 25°18’18”S, 47°53’48” – 48°05’42”W), litoral sul do Estado de São Paulo, Brasil. A Ilha do Cardoso pertence ao complexo estuarino-lagunar de Iguape, Cananéia e Paranaguá e possui aproximadamente 22500 hectares (Sugyiama, 1998). O relevo da ilha é predominantemente montanhoso, com um maciço de rochas cristalinas em sua região central que alcança mais de 800m de altitude e planícies costeiras distribuídas nas partes norte, nordeste, sul e sudeste (Barros et al., 1991; Sugyiama, 1998). As planícies são resultado de sedimentação marinha recente, e possuem solos arenosos, pouco orgânicos e de baixa fertilidade, com baixas quantidades de argila e silte (Negreiros et al., 1974; Mattos, 1989). A alta salinidade também é uma característica dos solos das planícies costeiras da Ilha Do Cardoso, pela proximidade do oceano (Scarano, 2000).
O clima da ilha é tropical e úmido, sem uma estação seca definida, e descrito como clima do tipo Caf, segundo a classificação de Köppen (1948) (Barros et al., 1991). A precipitação anual média varia entre 1330mm e 2216mm, e apenas o mês de Agosto apresenta precipitação média abaixo de 100mm. Não há, portanto, déficit hídrico durante o ano, e há excesso hídrico no verão. A temperatura média anual é de 22,4°C, variando entre mínima de 6,3°C e máxima de 40,2°C (Lima et al., 2010; Faria, 2008). 
A vegetação encontrada na ilha é variada, e inclui uma amostra em pequena escala de todos os tipos de vegetação ocorrentes na faixa costeira do Brasil. O PEIC foi incluído na zona núcleo da Reserva da Biosfera da Mata Atlântica pela UNESCO em 1992 (Barros et al., 1991; São Paulo, 1998). Nas planícies costeiras da Ilha do Cardoso ocorre principalmente a vegetação de Restinga, um mosaico de fisionomias herbáceas, arbustivas e florestais relacionadas à proximidade do mar e a depósitos marinhos terciários e quarternários (Araújo, 1992). É portanto uma formação recente em termos geológicos. Rios são as únicas barreiras geográficas entre a restinga na Ilha do Cardoso e as florestas de planície e de encosta da própria ilha e do continente, indicando que não deve haver limitação de dispersão entre estas florestas e as florestas de Restinga (Ribeiro et al., 2009, Lima et al., 2011). A composição florística nas florestas de Restinga é de fato muito similar às florestas de encosta e de planície adjacentes. A limitação imposta principalmente pela alta salinidade e a baixa fertilidade do solo assinala uma alta plasticidade ecológica das espécies. A baixa taxa de endemismo indica que não houve tempo suficiente para eventos de especiação nas Restingas (Scarano 2000).
Em 2002 foi estabelecida uma parcela permanente de 10,24 hectares (320m x 320m) na planície costeira setentrional da Ilha do Cardoso, como parte do projeto temático BIOTA/FAPESP “Diversidade, dinâmica e conservação em Florestas do Estado de São Paulo: 40 ha de parcelas permanentes”. A parcela foi incluída à rede do CTFS em 2008. A vegetação na parcela é a floresta de Restinga Alta, um subtipo da floresta de Restinga caracterizado por um dossel contínuo e árvores chegando a 15m de altura. O terreno da parcela é plano e varia de 3m a 8m de altitude acima do nível do mar. Na porção mais setentrional da parcela o lençol freático aflora, mantendo a área alagada praticamente o ano inteiro (Faria, 2008; Lima, 2011).
Todos os indivíduos arbóreos com mais de 15cm de perímetro à altura do peito (PAP) (ou 4,8cm de diâmetro à altura do peito (DAP)) foram marcados com placas de alumínio numeradas, mapeados, identificados à nível de espécie e tiveram o DAP registrado em um censo em 2004/2005, seguindo o protocolo do CTFS (Condit 1998). Um segundo censo foi realizado em 2009/2010, em que todos os novos indivíduos com mais de 15cm de PAP foram marcados, mapeados e identificados à nível de espécie e tiveram seu DAP registrado. Além disso, foi verificada a sobrevivência e registrados os DAPs dos indivíduos presentes no censo anterior.

Construção das hipóteses filogenéticas

Uma hipótese filogenética para as espécies da parcela permanente foi gerada à partir de sequências dos genes rbcL e matK. O gene rbcL está presente nos cloroplastos e codifica para a maior subunidade da enzima RuBisCO, responsável pela fixação do carbono na fotossíntese de eucariotos e cianobactérias (Judd et al. 2008). É um gene que apresenta uma baixa taxa de mutação por codificar para uma proteína altamente conservada, e separa bem as espécies ao nível de família (Chase et al. 2003, Judd et al. 2008).
Foram coletadas amostras de aproximadamente 10 cm² de tecido foliar para 109 das espécies encontradas na parcela permanente. Para diminuir as chances de contaminação do material, procurou-se escolher amostras em que o limbo foliar estivesse livre de marcas ou manchas que pudessem indicar a presença de outros organismos com DNA vegetal (como algas ou líquens). As amostras foram colocadas em filtro de papel, identificadas e mantidas em sílica-gel para preservação do material genético.
As amostras foram levadas para o Laboratório de Evolução e Diversidade Biológica (EDB) da Universidade de Toulouse, França, através de uma parceria com o Dr. Jérôme Chave. Aproximadamente 30 g de tecido foliar de cada espécie foram colocados em um tubo de 2ml com duas esferas de tungstênio e trituradas por 5 minutos a 30Hz no aparelho disruptor de células TissueLyser (Qiagen, California, USA). Após a trituração, foram adicionados a cada tubo 800 µl de solução tampão de Brometo de Cetil-Trimetil-Amônio (CTAB) e 10 µl de Proteinase K a 100 mg/ml. Os tubos foram então incubados por 2 horas a 55°C. Após a incubação os tubos foram centrifugados a 15000 rpm. Foram recuperados 200 µl de sobrenadante para a extração de DNA total, realizada com o kit BioSprint 15 para DNA de plantas no aparelho Biosprint 15 workstation (Qiagen, California, USA), seguindo o protocolo do fabricante. Este protocolo inclui a precipitação do material em isopropanol, lavagem em etanol puro e conservação em água deionizada.
A amplificação do DNA foi feita por reação em cadeia da polymerase (Polymerase Chain Reaction – PCR), como descrito em Bardon et al. (2013). Para o barcode do gene rbcL (chamado daqui em diante de rbcLa) a combinação de primers foi 1F (5’ATGTCACCACAAACAGAAA) e 724R (3’TCGCATATGTACCTGCAGTAGC) (Savolainen et al. 2000). Para matK a combinação de primers foi 1R_KIM (5’ACCCAGTCCATCTGGAAATCTTGGTTC) e  3F_KIM (3’CGTACAGTACTTTTGTGTTTACGAG) (Dunning & Savolainen 2010). Um total de 1 µl de extrato de DNA foi adicionado a 10 µl de tampão para PCR, 1 µl de deoxinucleotídeos trifosfato (dNTPs) (dNTP Mix - Promega, Madison, WI, USA), 1 µl de cada um dos primers correspondentes a um dos barcodes (rbcLa ou matK) a uma concentração de 20 µM, 0,2 µl de Taq polimerase (GoTaq® DNA Polymerase 5U µl-1 – Promega, Madison, WI, USA) e 35.8 µl de água deionizada para completar 50 µl. Para rbcLa, um primeiro estágio de denaturação a 95°C por 1 min precede 35 ciclos de amplificação (cada ciclo com 1 min de denaturação a 95°C, 30 s de hibridização a 50°C e um minuto de polimerização das fitas de DNA a 72°C) e finalmente 7 min a 72°C para obter a polimerização de todas as fitas de DNA. O protocolo de PCR para a sequência de matK seguiu o apresentado por Dunning & Savolainen (2010). Todas as amostras amplificadas foram sequenciadas num Sequenciador Automático de DNA ABI3730XL (Genoscreen, Lille, France). As duas fitas de DNA complementares foram manualmente corrigidas e editadas usando o software Sequencher versão 4.8 (Gene Codes Corporation, 2003). O alinhamento das sequências de cada uma as espécies para cada marcador foi feito no software MUSCLE (Edgar, 2004). A matriz de sequências obtida foi ainda corrigida manualmente no software MEGA 4 (Tamura et al. 2007). A sequência dos dois barcodes para Podocarpus sellowii Klotzsch ex Endl. foi adicionada e alinhada à matriz como grupo externo. P. sellowii não pôde ser sequenciado com as amostras coletadas na parcela. 
Com a matriz de sequências, uma árvore filogenética foi construída no software Seaview 4.0 (Gouy et al., 2010) usando o algoritmo PhyML (Guindon et al., 2010) e enraizada em P. sellowii. PhyML constrói a hipótese filogenética baseado no princípio de máxima verossimilhança. Esta árvore será referida como “árvore molecular”. 
	Para as 93 espécies amostradas, 17 não puderam ser incluídas na árvore molecular, pois pelo menos uma das duas sequências levava a espécie a não aparecer na posição esperada na filogenia. É provável que estas amostras tenham sido identificadas incorretamente em campo. Estas sequências foram substituídas por: (i) 6 sequências de espécies do mesmo gênero que as espécies substituídas, obtidas pelo projeto BRIDGE (Bridging Information on Tree Diversity in French Guiana, and a Test of Ecological Theories) (http://www.ecofog.gf/Bridge/), e (ii) 11 sequências das mesmas espécies encontradas na parcela permanente ou espécies congêneres, obtidas no genBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/), já que não estavam disponíveis no projeto BRIDGE. Para o presente trabalho, a substituição das sequências de espécies congêneres não é um problema, já que a posição das espécies originais seria a mesma na filogenia. As substituições realizadas e suas respectivas fontes estão descritas na tabela 2.
Uma segunda hipótese filogenética baseada em Davies et al. (2004) foi obtida através do algoritmo Phylomatic versão 2.0 (Webb & Donoghue, 2005). A hipótese filogenética em formato Newick obtida com o Phylomatic foi editada manualmente para incluir os dados de comprimento dos ramos da árvore filogenética de Wikström et al. (2001), estimados através do método de máxima verossimilhança. Quando necessário, a topologia da árvore filogenética foi rearranjada para seguir a topologia de Wikström et al. (2001). Esta segunda árvore filogenética será referida como “árvore Wikström”. A principal diferença da árvore Wikström é que esta possui boa definição até o nível de família. Todas espécies dentro das famílias são tratadas como politomias. O grupo externo para esta árvore também foi P. sellowii. 

Análises estatísticas

Todas as análises estatísticas foram realizadas no ambiente R (R Development Core Team, 2012), e os pacotes utilizados serão citados sempre que tiverem sido empregados. Quando nenhum pacote for mencionado, as funções utilizadas pertencem ao pacote base do R.



Tabela 2. Espécies da parcela permanente do Parque Estadual da Ilha do Cardoso, São Paulo, as quais tiveram suas sequências de DNA foram substituídas para a construção de uma filogenia molecular. As fontes das novas sequências foram o projeto BRIDGE (Bridging Information on Tree Diversity in French Guiana, and a Test of Ecological Theories) (http://www.ecofog.gf/Bridge/), e o genBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/), para o qual a referência de cada sequência está especificada.
	espécie
	código
	substituição
	fonte
	referência

	Euterpe edulis
	NB1
	sequência matK de Euterpe oleracea
	BRIDGE
	

	Tabebuia cassinoides
	NB2
	sequência rbcL de Tabebuia serratifolia
	BRIDGE
	

	Hedyosmum brasiliense
	NB3
	sequência matK de Chloranthaceae Hedyosmum arborescens
	genBank
	DQ401339

	Clethra scabra
	NB4
	sequência matK de Clethraceae Clethra arborea
	genBank
	HM850891

	Calophyllum brasiliense
	NB5
	sequência matK de Clusiaceae Calophyllum brasiliense
	genBank
	HQ331550

	Garcinia gardneriana
	NB6
	sequência matK de Clusiaceae Garcinia madruno
	genBank
	JQ587259

	Erythroxylum amplifolium
	NB7
	sequência matK de Erythroxylaceae Erythroxylum macrophyllum
	genBank
	JQ589775

	Alchornea triplinervia
	NB8
	sequência matK de Euphorbiaceae Alchornea latifolia
	genBank
	HM641813

	Maprounea guianensis
	NB10
	sequência matK de Euphorbiaceae Maprounea guianensis
	genBank
	EF135563

	Pera glabrata
	NB11
	sequência matK de Euphorbiaceae Pera bicolor
	genBank
	EF135578

	Andira anthelmia
	NB12
	sequência matK de Fabaceae Andira legalis
	genBank
	JF491264

	Guarea macrophylla
	NB14
	sequência rbcL de Meliaceae Guarea grandifolia
	BRIDGE
	

	
	
	sequência matK de Meliaceae Guarea silvatica
	BRIDGE
	

	Ouratea parviflora
	NB16
	sequência matK de Ochnaceae Ouratea CCD 2012
	genBank
	JX661955

	Matayba guianensis
	NB17
	sequência matK de Sapindaceae Matayba guianensis
	genBank
	EU720675

	Clusia criuva
	NB21
	sequência completa de Clusiaceae Clusia grandiflora
	BRIDGE
	

	Pouteria beaurepairei
	NB23
	sequência completa de Pouteria singularis
	BRIDGE
	


	

Distância filogenética

A distância filogenética entre as espécies para a árvore molecular foi obtida da seguinte forma. A árvore foi transformada em uma árvore ultramétrica, em que as distâncias dos nós terminais à raiz da árvore são as mesmas. O método utilizado para esta transformação foi mean path length (MPL). Este método assume (i) que as substituições de nucleotídeos ocorrem aleatoriamente e independentemente em diferentes locais na sequência de DNA e (ii) há um relógio molecular, em que as taxas de substituição são aproximadamente constantes (Britton et al. 2002). Essa transformação é feita pela função chronoMPL() do pacote ape no R (Paradis et al., 2004). Em seguida uma matriz de distância cofenética entre as espécies foi obtida com a função cophenetic() no R. Uma matriz de distância cofenética também foi construída para a árvore Wikström.

Demografia - Modelos de projeção integral	

Foi construído um IPM para as 87 espécies com mais de 5 indivíduos que estavam presentes no primeiro censo e sobreviveram até o segundo censo, e para as quais foram obtidas sequencias de DNA. Os IPMs foram construídos com o pacote IPMpack para R (Metcalf et al., 2013).
A fecundidade foi calculada através razão entre o número de indivíduos recrutados no segundo censo (com DBH ≥ 4,8cm) e o número de indivíduos no primeiro censo. Esta é uma medida indireta da fecundidade real da população, que é definida pelo número de sementes produzidos por indivíduos sexualmente maduros no censo anterior. A determinação da fecundidade real da população depende de um estudo detalhado da fenologia de cada uma das espécies, o qual não foi realizado neste trabalho. Não se justifique pelo que não foi feito, apenas diga como contornou o problema.
Os limites de integração [L,U] para o núcleo de projeção K de cada população foram definidos como sendo 10% abaixo do menor valor de DBH (0,9 x DBH mínimo) e 10% acima do maior valor de DBH (1,1 x DBH máximo). Após a obtenção do núcleo de projeção para cada população, matrizes de transição com 100 classes foram construídas. Para cada IPM discretizado foram calculadas as taxas finitas de crescimento da população (λ) através do primeiro autovalor da matriz.

Demografia - Elasticidades das taxas vitais

As elasticidades das taxas vitais foram obtidas como em Franco & Silvertown (2004). Nas matrizes de transição para árvores temos cinco tipos elementos. Dada a matriz de transição A (m x m)
A = 
em que cada elemento aij representa a probabilidade de transição da classe j no tempo t para a classe i no tempo t+1, a diagonal da matriz representa as probabilidades de permanência na classe j (P). As probabilidades abaixo da diagonal da matriz representam progressão de classes (crescimento positivo, G) e as probabilidades acima da diagonal representam regressão de classes (crescimento negativo, R). Há ainda as taxas de fecundidade ou recrutamento, representadas pelo número de indivíduos recrutados pelo total de adultos de cada classe, na primeira linha da matriz (contribuição de outras classes para a primeira classe, F). Cada uma das transições é resultado das combinações de processos demográficos básicos, como a sobrevivência em uma classe (σj), crescimento positivo (γij), crescimento negativo (ρij) e fecundidade individual (φij). Por exemplo, a transição da classe 1 para a 2 (a21) inclui a probabilidade de sobreviver na classe 1 e crescer para a classe 2. Já a permanência em uma classe (Pj) é calculada pela probabilidade de sobreviver naquela classe e não crescer nem regredir. As transições podem ser descritas pelas equações:
				(2)
							(3)
							(4)
							(5)
Podemos renomear os valores da matriz A com as respectivas referências
B = 
Substituindo o primeiro valor da coluna 1 da matriz B na equação (2), temos que

Como para a primeira classe da matriz não temos probabilidade de regressão, deduzimos que


Igualando B = A, temos
						(6)
						(7)
						(8)

						(9)
Substituindo as fórmulas para o crescimento da classe 1, obtemos




e portanto




Logo, 


Igualando o primeiro elemento da matriz B com o primeiro elemento da matriz A, obtemos

e substituindo (10) em (11), temos

+

Por raciocínio semelhante temos que




Por substituição dos m valores de σ é possível então obter todos os valores de γij, ρij e φij.
Calculamos as elasticidades das taxas vitais da população (E) em relação a λ como a soma das elasticidades de cada taxa vital para cada transição (e). Apesar de termos quatro taxas vitais (σj, γij, ρij e φij), crescimento positivo e negativo estão relacionados a um processo, o crescimento. Assim, 



As elasticidades eγ e eρ podem assumir valores negativos, como discutido em Franco & Silvertown (2004). Estamos interessados na magnitude das mudanças e não no seu sinal, e portanto utilizamos os valores absolutos dessas elasticidades.
As elasticidades (e) das taxas vitais de cada classe em relação a λ podem ser calculadas de acordo com as seguintes equações (Caswell, 2001; Franco & Silvertown, 2004):
· sobrevivência:



· crescimento positivo, em que i > j:



· crescimento negativo, em que i < j:


· fecundidade:


em que sjj e sij são as sensibilidades dos elementos da matriz de transição, que representam as contribuições absolutas de cada elemento sobre λ
Para obter os valores proporcionais das elasticidades sobre λ, cada uma delas foi dividida pela soma das três elasticidades



em que

Os valores de S, G e F para cada população foram plotados no espaço ecológico do triângulo definido pelas três taxas vitais. As distâncias ecológicas foram calculadas através das distâncias euclidianas entre as espécies no espaço ecológico.
	
Sinal filogenético

O sinal filogenético foi calculado através da correlação entre a matriz de similaridade demográfica e a matriz de similaridade filogenética. A correlação é calculada pelo estatística r padronizada do teste de Mantel (1967), que funciona como um índice de correlação de Pearson e varia de -1 a +1 (Legendre & Legendre, 1998). Valores positivos indicam que quanto maior a distância filogenética, maior é a distância ecológica entre as espécies, com uma correlação perfeita entre as matrizes dada pelo valor 1. Valores negativos indicam que aumentos na distância filogenética levam a diminuições na distância ecológica entre as espécies, e alcançam correlação negativa máxima em -1. Quando não há correlação entre as matrizes, r=0.
Para se calcular a probabilidade de se obter ao acaso o valor observado da estatística r foi construído um modelo nulo, proposto por Lapointe & Garland (2001), em que os elementos da matriz são permutados de acordo com a distância filogenética (comprimento dos ramos) que separa as espécies as quais aquele elemento corresponde. Espécies mais próximas na filogenia têm então maior probabilidade de serem permutadas que espécies mais distantes (Harmon & Glor, 2010). O modelo nulo é construído da seguinte forma: as distâncias filogenéticas (dij) são escalonadas entre zero e um, dividindo-as pela maior distância filogenética encontrada (dmax). As distâncias filogenéticas escalonadas (ďij) são então convertidas em medidas de similaridade através da fórmula

em que k é um valor maior ou igual a um. As similaridades são então convertidas em probabilidades dividindo-as pela soma total da linha i a qual dij pertence. O parâmetro k determina o peso dado para as probabilidades de permutação. Valores muito altos de k geram um modelo nulo em que as permutações têm todas as mesmas probabilidades de ocorrer (Lapointe & Garland, 2001; Harmon & Glor, 2010). Foram realizadas 10000 permutações com k=1. A função para implantação do modelo nulo foi construída por Harmon & Glor (2010) e está disponível em seu material suplementar.



Resultados

	Hipóteses filogenéticas

Além da resolução abaixo do nível de família, muitas das relações entre famílias dentro de grupos mais abrangentes diferem entre as duas hipóteses filogenéticas. Por exemplo, dentro da ordem Ericales, a hipótese filogenética da árvore Wikström coloca Primulaceae como grupo mais basal, enquanto a árvore molecular coloca Sapotaceae como grupo mais basal (Figura 1; Figura 2). As ordens que mantêm as mesmas relações internas entre famílias para as duas árvores filogenéticas são Laurales, Oxalidades, Fabales, e Myrtales. As relações dentro do clado Core Asterids (The Angiosperm Phylogeny Group, 2009) formado por Euasterídeas I e Euasterídeas II também se mantém nas duas árvores filogenéticas.

Distância ecológica

A distribuição das espécies no espaço ecológico ocupou a área mais próxima do vértice de valor máximo para a sobrevivência (Figura 3). Apenas Astrocaryum aculeatissimum, Garcinia gardneriana, Jacaranda puberula, Maprounea guianensis e Syagrus romazoffiana tiveram um posicionamento direcionado para o vértice superior do triângulo, em que a elasticidade para o crescimento é máxima. Entre as três famílias com maior riqueza, apenas as espécies de Fabaceae parecem ter uma distribuição mais agregada no espaço ecológico (Figura 3C).
	



Demografia

As taxas finitas de crescimento (λ) encontradas para as populações de cada espécie variaram entre 0,796 para Ilex pseudobuxus e 2,213 para Endlicheria paniculata (Tabela 3). Onze espécies tiveram λs inferiores a 1, e 7 espécies tiveram λs superiores a 2. Espécies com n baixos (entre 6 e 10) apresentaram variação do λ entre 0,972 para Andira anthelmia e 2,204 para Tabebuia cassinoides.
Seis espécies apresentaram elasticidades nulas para a Fecundidade, sempre acompanhadas de elasticidade nula para o Crescimento, e portanto elasticidade máxima para a Sobrevivência (Tabela 3; Figura 3A). Dentre as espécies com elasticidade nula para a Fecundidade, Abarema brachystachya foi a mais abundante, com mais de 2000 indivíduos que sobreviveram de um censo a outro, e também foi a que apresentou o menor λ. Tabebuia cassinoides apresentou o padrão inverso dentre as espécies com elasticidade nula para a Fecundidade, com o maior valor de λ e um total de 6 indivíduos que passaram de um censo para o outro.
Figura 1. Árvore filogenética das espécies de árvores encontradas na parcela permanente do Parque Estadual da Ilha do Cardoso, São Paulo, construída à partir da filogenia de Wikstrom et al. (2001).[image: ]



Figura 2. Árvore filogenética das espécies de árvores encontradas na parcela permanente do Parque Estadual da Ilha do Cardoso, São Paulo, construída à partir das sequências dos barcodes rbcLa e matK com algoritmo de máxima verossimilhança.[image: ]



Tabela 3. Taxas finitas de crescimento (λ) e elasticidades das taxas vitais das populações de espécies de árvores encontradas na parcela permanente do Parque Estadual da Ilha do Cardoso, São Paulo, calculadas a partir de 2 censos. n – número de indivíduos que sobreviveu entre os dois censos; eF – elasticidade da fecundidade em relação a λ; eS – elasticidade da sobrevivência em relação a λ; eG – elasticidade do crescimento em relação a λ.
	Família
	Espécie
	n
	λ
	eF
	eS
	eG

	Anacardiaceae
	Tapirira guianensis
	6
	1.141
	0.115
	0.774
	0.112

	Annonaceae
	Guatteria australis
	10
	2.145
	0.185
	0.758
	0.057

	
	Xylopia brasiliensis
	43
	1.000
	0.004
	0.600
	0.397

	
	Xylopia langsdorffiana
	153
	1.025
	0.059
	0.627
	0.314

	Aquifoliaceae
	Ilex dumosa
	50
	1.404
	0.172
	0.742
	0.086

	
	Ilex pseudobuxus
	815
	0.796
	0.123
	0.714
	0.163

	
	Ilex theezans
	508
	1.577
	0.162
	0.713
	0.125

	Araliaceae
	Schefflera angustissima
	62
	1.280
	0.152
	0.720
	0.128

	Arecaceae
	Astrocaryum aculeatissimum
	92
	1.243
	0.116
	0.313
	0.571

	
	Euterpe edulis
	77
	1.685
	0.187
	0.641
	0.172

	
	Geonoma schottiana
	45
	0.896
	0.003
	0.548
	0.449

	
	Syagrus romanzoffiana
	191
	1.995
	0.000
	1.000
	0.000

	Bignoniaceae
	Jacaranda puberula
	389
	1.164
	0.142
	0.781
	0.077

	
	Tabebuia alba
	300
	1.092
	0.000
	1.000
	0.000

	
	Tabebuia cassinoides
	6
	2.204
	0.000
	1.000
	0.000

	Celastraceae
	Maytenus robusta
	15
	1.690
	0.184
	0.724
	0.092

	Chloranthaceae
	Hedyosmum brasiliense
	25
	0.816
	0.094
	0.767
	0.139

	Chrysobalanaceae
	Hirtella hebeclada
	68
	1.263
	0.131
	0.764
	0.104

	Clethraceae
	Clethra scabra
	91
	1.741
	0.180
	0.730
	0.090

	Clusiaceae
	Calophyllum brasiliense
	29
	1.071
	0.070
	0.830
	0.101

	
	Clusia criuva
	16
	1.259
	0.181
	0.719
	0.101

	
	Garcinia gardneriana
	9
	1.363
	0.162
	0.698
	0.140

	Cunoniaceae
	Weinmannia paulliniifolia
	48
	1.243
	0.113
	0.694
	0.194

	Elaeocarpaceae
	Sloanea guianensis
	49
	1.143
	0.036
	0.638
	0.326

	Erythroxylaceae
	Erythroxylum amplifolium
	15
	1.274
	0.161
	0.630
	0.209

	Euphorbiaceae
	Alchornea triplinervia
	35
	1.239
	0.137
	0.770
	0.093

	
	Aparisthmium cordatum
	174
	0.999
	0.174
	0.726
	0.100

	
	Maprounea guianensis
	57
	2.205
	0.185
	0.744
	0.071

	Fabaceae
	Abarema brachystachya
	2785
	0.936
	0.000
	1.000
	0.000

	
	Abarema langsdorffii
	221
	1.247
	0.206
	0.753
	0.041

	
	Albizia pedicellaris
	24
	1.036
	0.054
	0.842
	0.104

	
	Andira anthelmia
	9
	0.972
	0.029
	0.860
	0.111

	
	Hymenolobium janeirense
	14
	1.698
	0.178
	0.724
	0.099

	
	Ormosia arborea
	105
	1.054
	0.116
	0.742
	0.143

	Humiriaceae
	Humiriastrum dentatum
	10
	1.751
	0.189
	0.745
	0.066

	Lauraceae
	Aiouea saligna
	110
	1.206
	0.000
	1.000
	0.000

	
	Aniba viridis
	23
	1.199
	0.132
	0.776
	0.092

	
	Endlicheria paniculata
	36
	2.213
	0.174
	0.747
	0.079

	
	Nectandra grandiflora
	18
	1.778
	0.188
	0.728
	0.084

	
	Ocotea aciphylla
	65
	1.148
	0.118
	0.754
	0.128

	
	Ocotea pulchella
	5
	0.983
	0.079
	0.790
	0.132

	
	Ocotea pulchra
	162
	1.714
	0.180
	0.733
	0.087

	
	Ocotea venulosa
	55
	1.800
	0.181
	0.728
	0.091

	Malpighiaceae
	Byrsonima ligustrifolia
	10
	2.005
	0.175
	0.752
	0.073

	Melastomataceae
	Miconia cubatanensis
	219
	1.979
	0.183
	0.764
	0.053

	Meliaceae
	Guarea macrophylla
	8
	1.022
	0.031
	0.824
	0.145

	Monimiaceae
	Mollinedia boracensis
	182
	1.114
	0.060
	0.857
	0.083

	
	Mollinedia schottiana
	82
	1.935
	0.189
	0.721
	0.090

	Myrtaceae
	Blepharocalyx salicifolius
	142
	1.162
	0.116
	0.760
	0.124

	
	Calyptranthes concinna
	220
	2.139
	0.186
	0.757
	0.057

	
	Eugenia neoglomerata
	10
	1.992
	0.201
	0.765
	0.035

	
	Eugenia stigmatosa
	23
	1.926
	0.179
	0.736
	0.085

	
	Eugenia sulcata
	115
	1.287
	0.160
	0.758
	0.082

	
	Eugenia umbelliflora
	43
	1.161
	0.133
	0.745
	0.122

	
	Marlierea racemosa
	107
	1.032
	0.072
	0.401
	0.527

	
	Myrcia brasiliensis
	104
	1.236
	0.149
	0.782
	0.069

	
	Myrcia hebepetala
	398
	1.181
	0.145
	0.702
	0.153

	
	Myrcia ilheosensis
	140
	1.526
	0.194
	0.783
	0.024

	
	Myrcia multiflora
	12
	1.059
	0.069
	0.857
	0.074

	
	Myrcia racemosa
	7
	1.874
	0.185
	0.722
	0.093

	
	Myrcia sp.1
	39
	2.141
	0.190
	0.757
	0.053

	
	Myrcia splendens
	38
	1.114
	0.126
	0.767
	0.107

	
	Neomitranthes glomerata
	20
	0.999
	0.000
	1.000
	0.000

	
	Pimenta pseudocaryophyllus
	7
	1.225
	0.133
	0.758
	0.109

	
	Psidium cattleyanum
	247
	0.966
	0.026
	0.942
	0.031

	
	Siphoneugena guilfoyleiana
	475
	1.214
	0.132
	0.618
	0.250

	Nyctaginaceae
	Guapira opposita
	48
	1.124
	0.000
	0.999
	0.000

	Ochnaceae
	Ouratea parviflora
	39
	1.190
	0.054
	0.656
	0.290

	
	Heisteria silvianii
	82
	1.979
	0.198
	0.760
	0.042

	
	Chionanthus filiformis
	8
	1.115
	0.076
	0.824
	0.100

	Pentaphylacaceae
	Ternstroemia brasiliensis
	490
	1.011
	0.134
	0.714
	0.152

	Peraceae
	Pera glabrata
	57
	1.510
	0.172
	0.730
	0.098

	Podocarpaceae
	Podocarpus sellowii
	26
	1.004
	0.000
	1.000
	0.000

	Primulaceae
	Cybianthus brasiliensis
	65
	1.119
	0.084
	0.787
	0.129

	
	Myrsine guianensis
	223
	1.230
	0.112
	0.775
	0.113

	
	Myrsine umbellata
	221
	1.242
	0.156
	0.731
	0.113

	
	Myrsine venosa
	512
	0.893
	0.063
	0.878
	0.059

	Rubiaceae
	Amaioua intermedia
	79
	1.020
	0.057
	0.846
	0.096

	
	Cordiera myrciifolia
	7
	1.286
	0.146
	0.733
	0.122

	
	Posoqueria latifolia
	18
	1.051
	0.105
	0.728
	0.168

	Sapindaceae
	Matayba guianensis
	28
	1.287
	0.138
	0.702
	0.159

	Sapotaceae
	Manilkara subsericea
	8
	1.258
	0.136
	0.742
	0.122

	
	Pouteria beaurepairei
	479
	1.393
	0.172
	0.754
	0.074

	Theaceae
	Laplacea fructicosa
	410
	1.000
	0.001
	0.211
	0.788

	Thymelaeaceae
	Daphnopsis racemosa
	24
	1.338
	0.117
	0.773
	0.111

	Urticaceae
	Cecropia pachystachya
	21
	0.830
	0.038
	0.648
	0.314

	
	Coussapoa microcarpa
	909
	1.097
	0.078
	0.709
	0.213




Sinal filogenético

A correlação entre as matrizes de distância ecológica e distância filogenética foram baixas para as duas hipóteses filogenéticas (Tabela 4). Porém, apenas a hipótese filogenética baseada em Wikström et al. (2001) diferiu significativamente do modelo nulo.
Tabela 4. Estatística r padronizada de Mantel (1967) para duas hipóteses da filogenia das espécies de árvores encontradas na parcela permanente do Parque Estadual da Ilha do Cardoso, São Paulo. A árvore Wikström não possui resolução abaixo do nível de família (i.e. gêneros e espécies são politomias) e é baseada na filogenia de Wikström et al. (2001), e a árvore molecular foi construída com sequencias de DNA das próprias espécies.
	
	estatística r de Mantel
	p

	árvore Wikström
	0,138
	0.058

	árvore molecular
	0,128
	0.109




Figura 3. Espaço ecológico definido pelas elasticidades das taxas vitais em relação à taxa finita de crescimento das populações de espécies de árvores encontradas na parcela permanente do Parque Estadual da Ilha do Cardoso, São Paulo. Estão representadas a Comunidade e as três famílias com maior riqueza. A – todas as espécies encontradas na parcela permanente; B – todas as espécies da família Myrtaceae; C – todas as espécies da família Lauraceae; D – todas as espécies da família Fabaceae.
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