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Título
Relações entre filogenia e demografia de uma comunidade arbórea.

Resumo
Hubbell (1997) propôs uma teoria para explicar a diversidade de espécies, a Teoria Neutra Unificada de Biodiversidade e Biogeografia, em que incorpora a taxa de especiação à teoria clássica de biogeografia de ilhas de MacArthur e Wilson (1967). A principal premissa é que as espécies na comunidade apresentam as mesmas probabilidades per capita de ter produzir descendentes, morrer, migrar e de especiar (estocasticidade demográfica). Apesar de intuitivamente sabermos que as espécies são diferentes, o desvio dos dados observados em relação à neutralidade esperada pelo modelo de Hubbell pode prover melhor entendimento dos mecanismos geradores dos padrões de abundância e riqueza observados para as comunidades. Se de fato a demografia das espécies tender à neutralidade, esperaríamos que as taxas demográficas das espécies não tivessem uma assinatura filogenética. Através de modelos matriciais serão calculadas as taxas finitas de crescimento para as populações de árvores com diâmetro à altura do peito (dbh) > 5 cm, em uma parcela de 10 hectares na Ilha do Cardoso, Cananéia, São Paulo. Será quantificado também o quanto a taxa finita de crescimento é afetada pelas taxas vitais (de sobrevivência, crescimento e reprodução) das populações (elasticidades). O objetivo deste projeto será responder à pergunta “Há assinatura filogenética para a demografia de espécies de uma comunidade?”, testando a hipótese de que “Espécies mais proximamente relacionadas filogeneticamente apresentarão taxas vitais mais parecidas”. 
Introdução 
Explicar os padrões de abundância relativos e a riqueza das espécies nas comunidades é um dos problemas mais recorrentes em Ecologia. Hubbell (1997) apresenta uma nova teoria geral para tentar explicar a diversidade de espécies, enfatizando o papel da estocasticidade demográfica (variações ao acaso nas taxas demográficas) e da limitação da dispersão para as comunidades. Basicamente, a teoria incorpora a taxa de especiação à teoria clássica de biogeografia de ilhas de MacArthur e Wilson (1967). É conhecida como Teoria Neutra Unificada de Biodiversidade e Biogeografia. Nela, Hubbell tem como premissa que todas as espécies na comunidade apresentam a mesma estocasticidade demográfica, ou seja, as probabilidades per capita de produzir descendentes, morrer, migrar e de especiar são iguais para todos os indivíduos dentro de uma comunidade. 
Apesar de intuitivamente não ser nem um pouco fácil para um ecólogo aceitar a idéia de equivalência de espécies, o modelo de Hubbell é simples e facilmente testável (Allouche e Kadmon 2008). De Marco Jr (2006) aponta para uma ênfase em discussões teóricas acerca de aspectos da teoria de Hubbell, e para a relativa falta de artigos tentando avaliar com dados suas predições. Há trabalhos mostrando que dados não se ajustam a pressupostos da teoria, como a distribuição multinomial de soma zero (McGill 2003). Mais do que tentar descrever padrões, a aplicação do modelo e o desvio de dados observados em relação à neutralidade podem prover melhor entendimento dos mecanismos geradores dos padrões de abundância e riqueza observados para as comunidades (Adler et al. 2007). Principalmente para a Biologia da Conservação, é fundamental o entendimento da dinâmica das florestas, e conseqüentemente, destes padrões (Olmsted e Alvarez-Buylla, 1995).
Em ecologia de populações utiliza-se comumente modelos para prever o destino de populações a partir de seus parâmetros da história de vida (taxas vitais de sobrevivência, crescimento e fecundidade), com motivos econômicos, de preservação e/ou puramente acadêmicos (Doak et al. 2005). A partir de certos modelos é possível calcular a taxa finita de crescimento de uma população e predizer se ela está crescendo, em processo de extinção ou é uma população estável. No planejamento de conservação e manejo de populações, é de interesse compreender quanto cada uma das taxas vitais afeta essa taxa de crescimento, ou seja, as elasticidades das taxas vitais, calculadas a partir da própria taxa finita de crescimento (Freckleton et al. 2003). 

Se de fato a demografia das espécies tender à neutralidade, esperaríamos que as taxas demográficas das espécies não tivessem uma assinatura filogenética. Por outro lado, poderíamos pensar que como tantas outras características, a demografia também seja selecionada evolutivamente, ou seja, taxas de crescimento populacional e as relações entre taxas vitais de uma população sofreriam pressão da seleção natural.
Os sistemas de classificação dos seres vivos têm se tornado cada vez mais acurados no sentido de melhor representarem as relações filogenéticas entre organismos. Com o desenvolvimento de técnicas moleculares a partir das últimas décadas do século XX, novas classificações têm substituído aquelas puramente baseadas na morfologia e química. Para plantas, um dos sistemas mais aceitos é o APG II (APG 2003). Dispomos então de boas ferramentas para o estudo das dinâmicas populacionais e de melhor compreensão da história evolutiva de clados (i.e. famílias, gêneros, etc.), mas a intersecção destes dois campos da biologia ainda foi pouco estudada. Uma busca pelas palavras-chave filogenia, demografia e plantas no banco de dados da Web of Science (www.isiknowledge.com) retornou 7 resultados, sendo 3 relacionados a plantas especificamente. Dois deles relacionaram algum tipo de taxa de mortalidade com a filogenia de algumas famílias (Silvertown et al. 2001) ou da comunidade (Chazdon et al. 2003), e um relacionou a filogenia genética de um gênero de coníferas com tamanho populacional (Bouillé e Bousquet 2005).

Afinal, teríamos de fato a equivalência de espécies proposta por Hubbell? Ou talvez poderíamos esperar uma assinatura filogenética para a demografia das espécies...?
Objetivo do trabalho

Analisarei a pergunta 
“Há assinatura filogenética para a demografia de espécies de uma comunidade?”
testando a hipótese de que 
“Espécies mais proximamente relacionadas filogeneticamente apresentarão taxas vitais mais parecidas.”
Como previsões, espero que:

1. espécies de uma mesma família  apresentem taxas de crescimento populacional e elasticidades mais parecidas que espécies de famílias diferentes; e
2. espécies de um mesmo gênero apresentem taxas de crescimento populacional e elasticidades mais parecidas entre si que dentro de uma mesma família.
Considera-se como premissa que os gêneros e famílias são clados monofiléticos.

Procedimentos 
Em resumo, para testar a hipótese proposta, os passos a seguir serão:

a) Selecionar populações em uma comunidade que tenham um número suficiente de indivíduos nos dois censos para a aplicação do modelo de dinâmica populacional;
b) Definir as relações filogenéticas das populações estudadas através do sistema APG II, exemplificadas num cladograma;

c) Criar matrizes de transição para essas populações;

d) Calcular as taxas finitas de crescimento para as populações (autovalor da matriz 
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);

e) Calcular as elasticidades de cada um dos elementos das matrizes;

f) Comparar os autovalores das matrizes e as elasticidades de seus elementos entre espécies, considerando as relações filogenéticas entre elas nos níveis de família e gênero.
Procedência dos dados.
Localizada no litoral sul do Estado de São Paulo, na divisa com o Estado do Paraná está a Ilha do Cardoso. Faz parte do complexo estuarino lagunar Iguape-Cananéia-Paranaguá, considerado o terceiro do mundo em termos de produtividade pela União Internacional de Conservação da Natureza (IUCN). Tem uma área de aproximadamente 22.500 hectares, com topografia predominantemente montanhosa e um maciço de rochas cristalinas de mais de 800 m de altura ocupando sua região central. Na ilha são encontradas diferentes formações vegetacionais naturais, relacionadas principalmente às características do substrato: campo de altitude nos altos dos morros onde os solos são rasos e as rochas afloram; floresta ombrófila densa atlântica de encosta nos terrenos de maior declive; vegetação de dunas próxima à zona de maré; floresta de restinga na planície litorânea e os manguezais nos solos lodosos das várzeas dos rios periodicamente inundados por água salobra. Em particular, os solos da planície são resultado de sedimentação marinha recente e do tipo podzol hidromórfico, caracterizado pelo alto teor de areia, baixos teores de argila e silte e baixa fertilidade. A Ilha foi transformada em Parque Estadual pelo Decreto nº 40.319 de 1962, o Parque Estadual da Ilha do Cardoso (PEIC) (Negreiros et al. 1974). Dados mais detalhados de clima, solo e vegetação podem ser encontrados em Sugiyama (1998). 
Em 2000 foi instalada uma parcela permanente de 10 hectares no PEIC, na área de planície costeira, vinculada ao projeto temático BIOTA/FAPESP “Diversidade, dinâmica e conservação em florestas do Estado de São Paulo: 40 ha de parcelas permanentes” (Projeto Parcelas Permanentes). De acordo com Oliveira (2009), “O objetivo geral desse projeto era fazer a caracterização ambiental detalhada, com reavaliações periódicas, das quatro principais formações florestais ocorrentes no Estado de São Paulo, através do estudo da comunidade arbórea em parcelas permanentes de grande dimensão, buscando compreender a dinâmica e os processos geradores e mantenedores da biodiversidade, além da adequação de práticas de conservação, manejo e restauração, com base no conhecimento gerado”.
Um primeiro censo foi realizado em 2004/2005, e nele os indivíduos foram plaqueados, identificados e tiveram seus diâmetros à altura do peito (dbh) medidos. Foram incluídos todos os indivíduos com dbh > 5cm . A Tabela 1 apresenta a lista das espécies encontradas. Em 2008/2009 foi realizado um segundo censo, agora incluindo indivíduos com mais de 1cm de diâmetro à altura do peito (dbh ≥ 1cm), por conseqüência da inclusão da Parcela Permanente na rede do Centro de Estudos de Florestas Tropicais (Center for Tropical Forest Science (CTFS)), do Smithsonian Tropical Research Institute. 
Filogenia e seleção das populações.

A figura 1 mostra o cladograma da comunidade encontrada na Parcela Permanente, no primeiro censo. A lista de espécies foi organizada em um arquivo no formato Newick, obtido com o software online “Phylomatic”, disponível online (Webb e Donoghue 2005). As espécies são organizadas hierarquicamente com o uso de parênteses pelo software, a partir da filogenia baseada no sistema de classificação APG II, disponível online (Stevens 2001). O pacote ape (Paradis et al. 2004) para o software R (R Development Core Team 2008) interpreta então o arquivo gerado no Phylomatic e gera o cladograma.
Da mesma maneira será construído um cladograma com as espécies que apresentem um número suficiente de indivíduos para a construção do modelo de dinâmica populacional nos dois censos. Os cladogramas facilitam a visualização das relações filogenéticas entre as espécies.
Modelo de dinâmica de populações.
Os modelos aplicados às populações estruturadas têm uma base teórica muito bem desenvolvida (Franco e Silvertown, 2004). O tipo de modelo mais largamente empregado é o de matriz de transição (ou projeção), em que são calculadas as probabilidades de indivíduos organizados em classes discretas permanecerem numa mesma classe ou mudarem de classe num intervalo de tempo definido. Estas probabilidades são calculadas a partir das taxas vitais (ou demográficas) de uma população estruturada, e são utilizadas para projetar o tamanho da população e a distribuição dos indivíduos em classes num tempo t+1 a partir das distribuições dos indivíduos nestas mesmas classes num tempo t. 
Para cada população, será construída uma matriz de Lefkovitch (Lefkovitch 1965). Para um número k de classes, teremos uma matriz quadrada A de dimensões k x k. Cada elemento da matriz pode ser descrito na forma aij , em que i corresponde à linha da matriz e j à coluna, e representa o número de indivíduos na classe i no próximo censo que terá a contribuição de cada indivíduo da classe j no censo atual. Em outras palavras, quando i ≠ j, temos a probabilidade de um indivíduo mudar da classe j para a classe i entre dois censos, e nos casos em que i = j, temos a probabilidade de um indivíduo permanecer na mesma classe entre dois censos. Para uma população dividida em quatro classes, temos:

A =
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Os elementos na diagonal da matriz, em que i = j , representam a sobrevivência de indivíduos pré-existentes, sem uma mudança de classe; elementos abaixo da diagonal representam sobrevivência com avanço de classe; elementos acima da diagonal representam sobrevivência com reversão ou retrogressão para uma classe inferior.
Na primeira linha temos fecundidade para cada classe. Podemos representar então a matriz da seguinte maneira:

A =
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representa a reprodução; 
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representa a probabilidade de um indivíduo j permanecer nela; 
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a probabilidade de sobreviver e avançar para uma classe maior; e 
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a probabilidade de sobreviver e regredir para uma classe mais baixa (ou ter crescimento negativo). É importante perceber que elementos da matriz de transição não são as taxas vitais da população em si, mas uma combinação delas. Os cálculos para obtenção de cada um dos elementos da matriz podem ser encontrados em Leslie (1945) e Lefkovitch (1965). Para todas as matrizes serão calculados também os autovalores 
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, que representam as taxas de incremento finitas (Gotelli 2007), ou a taxa de crescimento a longo prazo de uma população estruturada num ambiente constante (Morris e Doak 2002).
· Delimitação de classes.
O modelo matricial proposto por Leslie considera populações divididas em classes etárias. Esse tipo de classificação é possível quando se pode acompanhar os indivíduos da população desde seu nascimento ou se têm claras as características que possam determinar a idade do indivíduo. Logo se percebeu que a estimativa de idades pode ser muito difícil na prática, dependendo do organismo em estudo. Os parâmetros da história de vida da maioria das plantas estão intimamente relacionados ao tamanho individual ou o estágio de crescimento, sendo muitas vezes a idade cronológica de pouca importância (Silvertown et al. 1993). Lefkovitch (1965) propõe uma generalização do modelo matricial de Leslie (1945), usando estágios do ciclo de vida, não para estimar as idades dos indivíduos, mas como as próprias classes do modelo. Para árvores, por exemplo, a classificação em estágios do ciclo vida – semente, plântula, juvenil, jovem, adultos, e/ou outros – em lugar de classes etárias permite a utilização deste tipo de modelo nos estudos de dinâmica populacional. Porém a delimitação dos estágios nem sempre é fácil ou até mesmo possível. Se imaginarmos como medir exatamente em que momento uma plântula deixa de sê-lo para tornar-se um juvenil, o problema fica mais evidente. A solução para este problema é criar classes em que os indivíduos variam em tamanho (medidas de dimensão, como altura, diâmetro, comprimento, etc.), o que é na prática quantificável.
As populações serão divididas em classes de tamanho, com classes de tamanho iguais para todas as populações. Numa matriz de transição baseada em tamanhos, o número de classes e a abrangência de cada classe são flexíveis. O número de classes deve procurar refletir o ciclo de vida da espécie, ou seja, ser grande o suficiente para refletir diferenças reais nas taxas vitais. Basicamente, dividir a população em classes de tamanho muito amplas tem grandes chances de juntar indivíduos com taxas vitais muito diferentes. Por outro lado, classes pequenas demais podem ter muito poucos indivíduos ou nenhum. Morris e Doak (2002) discutem a definição dos limites de classes de tamanho (capítulo 6: 195 – 196) e propõem uma maneira prática de fazê-lo. Os limites de classes e os números de classes serão testados para os dados dos dois censos.
Terei dados comparáveis para indivíduos com dbh ≥ 5cm, o que significa que não teremos medidas diretas da fecundidade para as populações. De qualquer maneira, a primeira classe reflete indiretamente a fecundidade. 
Calculo das elasticidades.
A taxa de incremento finita responde a alterações nos diferentes elementos da matriz, já que é calculada a partir deles. Podemos medir a representatividade de cada elemento para esta taxa 
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 através de uma matriz de sensibilidades. Nela, cada elemento representa o quanto uma pequena alteração no elemento correspondente na matriz de transição alteraria o valor de 
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, mantendo todos os outros elementos da matriz constantes.

Mas se quisermos comparar sensibilidades de elementos distintos de uma matriz de transição entre si ou com elementos de matrizes de outras populações, teremos que primeiro padronizar seus valores em uma escala comparável. Isso porque um determinado valor de sensibilidade pode significar uma alta sensibilidade para um elemento de baixa magnitude na matriz de transição, e o contrário para um elemento com valor mais alto. Podemos então recalibrar as sensibilidades em elasticidades, para dar valor proporcional a cada sensibilidade. A elasticidade pode ser entendida como uma medida de mudança relativa no valor de 
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 em resposta a pequenas mudanças no valor de um elemento da matriz (Silvertown et al. 1993), enquanto a sensibilidade mede mudanças absolutas.
É possível calcular sensibilidades e elasticidades referentes às próprias taxas vitais, demonstrando como cada uma delas separadamente tem ação sobre a taxa de incremento finita. van Groenendael (1994), Zuidema e Franco (2001) e Franco e Silvertown (2004) demonstram como calcular estas sensibilidades e elasticidades. Isto se torna particularmente útil em comparações interespecíficas em que a construção das matrizes de transição é diferente para cada população (por exemplo, o número de classes). Zuidema (2000 apud Franco e Silvertown 2004: pg. 532) demonstrou que as elasticidades de elementos da matriz são significativamente alteradas com grandes aumentos no número de classes de tamanho. Como a forma de construção das matrizes será igual para todas as populações, comparações entre as elasticidades dos elementos das matrizes são possíveis. As elasticidades de cada elemento da matriz serão estimadas através da formula
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em que sij representa a sensibilidade de um elemento aij.
Comparação interespecíficas dos autovalores da matriz e das elasticidades de seus elementos. 
Os autovalores da matriz 
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 e as elasticidades de seus elementos serão comparados entre populações através do método Monte Carlo de permutação e randomização (Manly 1998).
Cronograma 
O segundo censo está em fase de finalização, e em breve os dados serão digitalizados. Espera-se que a digitalização esteja concluída até o início de 2010. Já a partir de novembro de 2009 iniciarei a montagem e configuração de um servidor para a inclusão e manutenção do banco de dados da Parcela Permanente.
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Tabela 1 - Lista de espécies com mais de 5cm de diâmetro à altura do peito (dbh) encontradas no primeiro censo, realizado em 2004/2005, na Parcela Permanente do Parque Estadual Da Ilha Do Cardoso, Cananéia, São Paulo.
	Família
	Gênero
	Espécie

	Anacardiaceae
	Tapirira
	Tapirira guianensis

	Annonaceae
	Guatteria
	Guatteria australis

	
	Rollinia
	Rollinia sericea

	
	Xylopia
	Xylopia brasiliensis

	
	
	Xylopia langsdorffiana

	Apocynaceae
	Malouetia
	Malouetia arborea

	Aquifoliaceae
	Ilex
	Ilex amara

	
	
	Ilex pseudobuxus

	
	
	Ilex theezans

	Araliaceae
	Schefflera
	Schefflera angustissima

	Arecaceae
	Astrocaryum
	Astrocaryum aculeatissimum

	
	Bactris
	Bactris setosa

	
	Euterpe
	Euterpe edulis

	
	Geonoma
	Geonoma schottiana

	
	Syagrus
	Syagrus romanzoffiana

	Asteraceae
	Piptocarpha
	Piptocarpha oblonga

	Bignoniaceae
	Jacaranda
	Jacaranda puberula

	
	Tabebuia
	Tabebuia alba

	
	
	Tabebuia cassinoides

	Boraginaceae
	Cordia
	Cordia sellowiana

	Cecropiaceae
	Cecropia
	Cecropia pachystachya

	
	Coussapoa
	Coussapoa microcarpa

	Celastraceae
	Maytenus
	Maytenus robusta

	Chloranthaceae
	Hedyosmum
	Hedyosmum brasiliense

	Chrysobalanaceae
	Hirtella
	Hirtella hebeclada

	Clethraceae
	Clethra
	Clethra scabra

	Clusiaceae
	Calophyllum
	Calophyllum brasiliense

	
	Clusia
	Clusia criuva

	
	Garcinia
	Garcinia gardneriana

	Cunoniaceae
	Weinmannia
	Weinmannia paulliniifolia

	Elaeocarpaceae
	Sloanea
	Sloanea guianensis

	Erythroxylaceae
	Erythroxylum
	Erythroxylum amplifolium

	Euphorbiaceae
	Alchornea
	Alchornea triplinervia

	
	Aparisthmium
	Aparisthmium cordatum

	
	Croton
	Croton sphaerogynus

	
	Maprounea
	Maprounea guianensis

	
	Pera
	Pera glabrata

	Fabaceae - Mimosoideae
	Abarema
	Abarema brachystachya

	
	
	Abarema langsdorffii

	
	Balizia
	Balizia pedicellaris

	Fabaceae - Papilionoideae
	Andira
	Andira anthelmia

	
	Hymenolobium
	Hymenolobium janeirense

	
	Ormosia
	Ormosia arborea

	Humiriaceae
	Humiriastrum
	Humiriastrum dentatum

	Lauraceae
	Aiouea
	Aiouea saligna

	
	Aniba
	Aniba viridis

	
	Endlicheria
	Endlicheria paniculata

	
	Nectandra
	Nectandra cf. psammophila

	
	
	Nectandra grandiflora

	
	
	Nectandra oppositifolia

	
	Ocotea
	Ocotea aciphylla

	
	
	Ocotea dispersa

	
	
	Ocotea pulchella

	
	
	Ocotea pulchra

	
	
	Ocotea sp.

	
	
	Ocotea venulosa

	
	Persea
	Persea pyrifolia

	Malpighiaceae
	Byrsonima
	Byrsonima ligustrifolia

	Melastomataceae
	Miconia
	Miconia chartacea

	
	
	Miconia cubatanensis

	
	
	Miconia saldanhaei

	
	Tibouchina
	Tibouchina trichopoda

	Meliaceae
	Cabralea
	Cabralea canjerana

	
	Guarea
	Guarea macrophylla

	Monimiaceae
	Mollinedia
	Mollinedia boracensis

	
	
	Mollinedia schottiana

	Moraceae
	Ficus
	Ficus eximia

	
	
	Ficus luschnathiana

	Myrsinaceae
	Cybianthus
	Cybianthus peruvianus

	
	Rapanea
	Rapanea guianensis

	
	
	Rapanea umbellata

	
	
	Rapanea venosa

	continuação da tabela 1.
	
	

	Myrtaceae
	Blepharocalyx
	Blepharocalyx salicifolius

	
	Calyptranthes
	Calyptranthes concinna

	
	Eugenia
	Eugenia neoglomerata

	
	
	Eugenia stigmatosa

	
	
	Eugenia sulcata

	
	
	Eugenia umbelliflora

	
	Gomidesia
	Gomidesia affinis

	
	
	Gomidesia fenzliana

	
	
	Gomidesia schaueriana

	
	Marlierea
	Marlierea racemosa

	
	Myrceugenia
	Myrceugenia myrcioides

	
	Myrcia
	Myrcia bicarinata

	
	
	Myrcia glabra

	
	
	Myrcia grandiflora

	
	
	Myrcia insularis

	
	
	Myrcia multiflora

	
	
	Myrcia pubipetala

	
	
	Myrcia racemosa

	
	
	Myrcia rostrata

	
	
	Myrcia sp.

	
	Neomitranthes
	Neomitranthes glomerata

	
	Pimenta
	Pimenta cf. pseudocaryophyllus

	
	Psidium
	Psidium cattleyanum

	
	Siphoneugena
	Siphoneugena guilfoyleiana

	Nyctaginaceae
	Guapira
	Guapira opposita

	Ochnaceae
	Ouratea
	Ouratea parviflora

	Olacaceae
	Heisteria
	Heisteria silvianii

	
	Ximenia
	Ximenia americana

	Oleaceae
	Chionanthus
	Chionanthus filiformis

	Podocarpaceae
	Podocarpus
	Podocarpus sellowii

	Rubiaceae
	Alibertia
	Alibertia myrciifolia

	
	Amaioua
	Amaioua intermedia

	
	Posoqueria
	Posoqueria latifolia

	Sapindaceae
	Matayba
	Matayba guianensis

	Sapotaceae
	Ecclinusa
	Ecclinusa ramiflora

	
	Manilkara
	Manilkara subsericea

	
	Pouteria
	Pouteria beaurepairei

	Solanaceae
	Solanum
	Solanum cinnamomeum

	Styracaceae
	Styrax
	Styrax glaber

	Symplocaceae
	Symplocos
	Symplocos laxiflora

	Theaceae
	Gordonia
	Gordonia fruticosa

	
	Ternstroemia
	Ternstroemia brasiliensis

	Thymelaeaceae
	Daphnopsis
	Daphnopsis racemosa
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Figura 1. Cladograma das espécies encontradas no primeiro censo da Parcela Permanente do Parque Estadual Da Ilha Do Cardoso, Cananéia, São Paulo. O cladograma foi elaborado à partir do sistema de classificação APG II.
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