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Introduction


A coexistência de diferentes espécies é uma das questões centrais dos estudos de ecologia (Wright 2002). No caso das plantas, dois tipos de mecanismos são reconhecidos por sua influência na estruturação das comunidades: o primeiro é baseado na atuação de filtros ecológicos e o segundo na chegada de propágulos provenientes de um pool regional de espécies (Turnbull 2000; Myers and Harms 2009, 2011; refs). Os modelos baseados em filtros ambientais são sustentados pelo conceito de nicho ecológico, que implica em uma diferenciação dos organismos quanto às suas tolerâncias e necessidades (Silvertown 2004), e pela suposição de que tanto condições ambientais quanto interações bióticas selecionam as características dos organismos em diferentes situações (Keddy 1992; Díaz et al. 1998). Nestes modelos é importante a idéia de trade-offs, ou seja, conflitos evolutivos entre as características dos organismos, que geram restrições (fisiológicas ou de alocação de biomassa por exemplo), e impedem a existência bem sucedida dos organismos sob certas situações ambientais (Kneitel and Chase 2004). Já os modelos baseados em dispersão, que foram impulsionados pela na teoria neutra, consideram as espécies como ecologicamente equivalentes e que processos estocásticos de nascimento e morte, associados a uma limitação de dispersão são importantes para a estruturação das comunidades (Bell 2001; Hubbell 2001). Inicialmente, estes dois grupos de modelos foram considerados como extremos de um continuum (Gravel et al. 2006), mas atualmente é considerado que atuam conjuntamente na estruturação das comunidades (Tilman 2004; Vellend 2010). Assim, compreender em quais situações as comunidades são estruturadas predominantemente por processos determinísticos (filtros ambientais) ou estocásticos (dispersão), e como se dá a interação entre estes processos é um dos desafios atuais da ecologia. 


O tamanho de sementes é uma característica que relaciona-se tanto aos modelos baseados em nicho quanto aos modelos baseados em dispersão, pois está intimamente ligado ao desempenho diferenciado das espécies durante a fase de regeneração, e é também uma característica chave para o entendimento dos padrões de dispersão das espécies (Leishman et al. 2000; Leishman 2001, Moles and Westoby 2004). O tamanho de sementes é compreendido como um trade-off entre a alocação de recursos na produção de muitas sementes pequenas ou poucas sementes grandes (Leishman 2001, Coomes and Grubb 2003). Espécies com sementes maiores apresentam vantagens durante a fase de estabelecimento pois produzem plântulas maiores, mais competitivas em relação à vegetação já estabelecida (Leishman 200; Reader 1993) e que atravessam com mais facilidade a serrapilheira (Vázquez-Yanes and Orozco-Segovia 1992; Scarpa and Válio 2008; Kostel-Hughes et al. 2005). Além disso, são também mais tolerantes ao sombreamento (Walters and Reich 2000; Saverimuttu and Westoby 1996; Poorter and Rose 2005) e ao dano físico causado por herbivoria, devido à maior capacidade de rebrota (Armstrong and Westoby 1993; Harms and Dalling 1997; Green and Juniper 2004). Por outro lado, sementes pequenas possuem as vantagens de serem melhor dispersas, por serem produzidas em grandes quantidade e serem mais facilmente transportadas, tanto por agente abióticos quanto bióticos (Sorensen 1984; Venable and Brown 1988; Hegde et al 1991; Greene and Johnson 1993; Obeso et al 2011). Assim, as espécies de sementes pequenas podem atingir um maior número de hábitat potencialmente favoráveis para a regeneração (ref). 


O trade-off entre tamanho e número de sementes foi inicialmente interpretado como causador de um trade-off entre capacidade de dispersão e habilidade competitiva (Rees 1995; Rees et al. 2001 ref). Porém, a falta de evidências empíricas que demostrassem que as espécies de sementes de grandes são melhores competidoras (Coomes and Grubb 2003, Manning et al. 2009 ref) levou à elaboração de outro contexto teórico que explica as consequência do trade-off entre tamanho e número de sementes: o trade-off entre tolerância e fecundidade (Muller-Landau 2010). Segundo este novo trade-off, os hábitats de regeneração devem diferir quanto à intensidade de um tipo particular de estresse, como sombreamento ou falta de água, e as espécies diferem entre tolerar este estresse (pela produção de sementes grandes) ou serem muito fecundas (produzindo sementes pequenas). Assim, em ambientes de baixa intensidade de estresse, sementes de todos os tamanhos podem se estabelecer, mas as de tamanho pequeno se sobressaem devido ao grande número de descendentes produzidos. Já em ambientes de alta intensidade de estresse, as espécies de sementes pequenas não são capazes de se estabelecer e as de tamanhos maiores devem dominar (Muller-Landau 2010; Fig 2A). Este trade-off parece ser uma explicação plausível para o entendimento da diversidade de tamanhos de sementes das espécies arbóreas de florestas tropicais e temperadas, pois em geral espécies mais tolerantes ao sombreamento possuem sementes maiores (Foster and Janson 1985; Hewitt 1998; Poorter and Rose 2005; Khurana et al. 2006). Já a relação entre tamanho de sementes e outros fatores estressantes, como disponibilidade de água e nutrientes, é controversa e pouco consistente entre diferentes estudos (Leishman et al. 2000). 


As consequências que o trade-off entre tamanho e número de sementes impõe sobre os padrões de estruturação das comunidades adultas, sejam herbáceas ou arbóreas, não são facilmente previsíveis. Isso porque, a vantagem que as espécies de sementes pequenas possuem, devido à produção de grande número de descendentes, supera a vantagem de estabelecimento das espécies de sementes grandes (Moles and Westoby 2006). Além disso, mudanças ontogenéticas em relação às características vitais das plantas (Niinemets 2006; Ishida et al. 2005) podem se sobrepor ao benefício que o tamanho de semente traz para o estabelecimento inicial das plantas, desacoplando a relação entre tamanho de sementes e os padrões da comunidade adulta. Porém, se as pressões seletivas durante a fase de estabelecimento são muito intensas no sentido de associar tamanho de semente à tolerância de estresse, e se essa associação se mantiver ao longo dos estádios ontogenéticos, então compreender quais fatores são responsáveis pela manutenção da amplitude de tamanho de sementes deve ser importante para o entendimento da diversidade de espécies de plantas como um todo (Muller-Landau 2010).


Entre as diversas formações florestais que ocorrem nas planícies costeiras arenosas (coastal sand plains) na região sudeste do Brazil, há três tipos de formações florestais, que diferem quanto à disponibilidade de luz e condições edáficas (Sugiyama 1998; Faria 2008; Fig 2E) e compartilham diversas espécies de plantas. A floresta de restinga alta alagada (RAA) apresenta um dossel contínuo, com até 15 m de altura e lençol freático que aflora ao longo de todo ano, causando encharcamento do solo. A floresta de restinga alta seca (RAS) é muito semelhante à RAA, porém localizada em áreas mais elevadas e não sujeita ao constante alagamento. Por fim, a floresta de restinga baixa (RB) possui dossel mais aberto e árvores de até 6 m. A RB apresenta dossel quase duas vezes mais aberto que as RAA e RAS, mas por outro  lado possui de duas a cinco vezes menos matéria orgânica no solo que as outras duas florestas (Fig 2E; Faria 2008). Desta forma, o presente estudo tem por objetivo investigar se a interação entre processos estocásticos (ligados à dispersão) e determinísticos (filtros ecológicos) pode influenciar a manutenção da diversidade de tamanhos de sementes entre as três florestas, por meio do trade-off tolerância-fecundidade. Além disso, visa também investigar se/qual dos fatores potencialmente causadores de estresse nas florestas de restinga (luz ou nutrientes do solo) é capaz de gerar seleção diferenciada de tamanhos de sementes nas comunidades arbóreas adultas. Como características reprodutivas são, em geral, pouco correlacionadas com características vegetativas, por exemplo características foliares (Díaz et al. 1998), é pouco provável que padrões observados entre tamanho de sementes e as características ambientais das três florestas ocorram apenas como um artefato da seleção diferenciada de características vegetativas entre as florestas.


O trade-off tolerância-fecundidade prevê que as espécies de sementes maiores produzam menor número de sementes e que estas sejam menos dispersas espacialmente. Assim, é possível levantar as seguintes questões em relação à chuva de sementes dos três ambientes: 1) O tamanho de semente está relacionado à capacidade de dispersão das espécies? Esperamos que as sementes pequenas sejam abundantes e bem distribuídas espacialmente, enquanto as grandes sejam raras e pouco frequentes. 2) A abundância de sementes dispersadas é explicada pelo tamanho das sementes, mesmo quando leva-se em conta a abundância de adultos em cada uma das florestas? Esperamos que exista uma relação negativa entre abundância de sementes na chuva de sementes e o tamanho de sementes, mesmo quando desconta-se o efeito da abundância de adultos. 


Além disso, o trade-off tolerância-fecundidade prevê que espécies de sementes maiores dominem nas condições de maior intensidade de estresse, enquanto que em condições menos estressantes tanto sementes pequenas quanto grandes possam co-existir, mas com domínio das pequenas. Assim é possível levantar as seguintes questões: 3) As três florestas diferem quanto aos tamanhos de sementes das espécies presentes como indivíduos adultos? Esperamos que a RAA e a RAS não difiram em relação ao tamanho de sementes das espécies, já que fatores ambientais são muito semelhantes nestas duas florestas. Por outro lado, os tamanhos de sementes das espécies destas duas florestas devem diferir dos da RB, devido às condições ambientais contrastantes (Fig 1E). 4) Se as florestas diferirem quanto aos tamanhos de sementes das espécies, os padrões observados são consistentes com as diferenças existentes entre as florestas em relação à disponibilidade de luz (Fig 1B) ou nutrientes do solo (Fig 1C)? Esperamos que em situações de baixa disponibildade de qualquer dos dois recursos (luz ou nutrientes) as espécies de sementes pequenas sejam excluídas, ocorra dominância dos maiores tamanhos de sementes e, portanto, baixa amplitude de tamanhos de sementes (Muller-Landau 2010). Por outro lado, nas florestas com maior disponibilidade do recurso limitante esperamos que, apesar da presença de espécies de sementes grandes, as pequenas dominem e que, dessa forma, a amplitude de tamanhos de sementes seja grande (Fig 1A). Assim, o presente estudo reporta pela primeira vez a influência de uma característica funcional ligada à fase regenerativa sobre a estruturação de florestas de restinga. 


Alguns estudos propõe, baseados em dados empíricos, que a relação entre tamanho de sementes e a abundância de sementes coletadas e de adultos assuma um padrão triangular (Guo et al. 2000). Segundo este padrão as espécies que possuem sementes pequenas podem ser tanto muito quanto pouco abundantes, mas as de sementes grandes são sempre pouco abundantes. Testamos também se este padrão pode ser observado nas florestas de restinga estudadas. 


Methods


Study area (enxugar e citar outros trabalhos: Camila, Renato...)


O estudo foi realizado no Parque Estadual da Ilha do Cardoso (PEIC), situado no extremo sul do litoral do Estado de São Paulo no município de Cananéia (25°03’05”– 25°18’18”S, 47°53’48” – 48°05’42”W) e no complexo estuarino lagunar Iguape-Cananéia-Paranaguá (Barros et al. 1991). A Ilha possui uma área de aproximadamente 22.500 ha e foi transformada em Parque Estadual pelo Decreto nº 40.319 de 1962 (Instituto Florestal 2008). Apresenta clima geral megatérmico superúmido (Thornthwaite 1948), do tipo Cfa (Köppen 1948), sem estação seca definida, com nenhum déficit de água e grande excesso no verão. De acordo com os dados climáticos coletados entre janeiro de 2002 e janeiro de 2008 pela estação meteorológica do Projeto Temático “Diversidade, dinâmica e conservação em Florestas do Estado de São Paulo: 40 ha de parcelas permanentes” (Processo nº 1999/09635-0) não há déficit hídrico e os meses mais secos são junho, julho e agosto. A temperatura média anual na Ilha do Cardoso é de 22,3°C, com mínima das temperaturas mínimas absolutas de 6,3°C e máxima das máximas de 40,2°C, e a precipitação média anual é de 2216 mm.


A topografia é predominantemente montanhosa, sendo a região central da ilha ocupada por um maciço de rochas cristalinas de mais de 800 m de altura (Negreiros et al. 1974, Barros et al. 1991). Os solos das planícies 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 (Negreiros et al. 1974; Barros et al. 1991; Sugiyama 1998). 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 (Negreiros et al. 1974; Barros et al. 1991)


As três formações florestais de restinga estudadas estão localizadas ao norte da Ilha do Cardoso, no Núcleo Perequê do PEIC. A Floresta de Restinga Alta Seca (RAS) e a Floresta de Restinga Alta Alagada (RAA) fazem parte de uma parcela permanente de 10,24 ha do Projeto Parcelas Permanentes. A Floresta de Restinga Baixa fica no entorno de duas trilhas (Didática e das Almas), paralela à estrada de Captação, distante no máximo 1000 m da parcela permanente da Floresta de Restinga Alta. Quanto ao tipo de solo, a RAA ocorre sobre Neossolo Quartzênico Hidromórfico espódico, próximo à atual linha de costa, e está sujeito à encharcamento praticamente durante o ano inteiro (Gomes 2005). A RAS ocorre sobre Espodossolo Ferrocárbico Hidromórfico arênico, típico e hístico, sendo um solo mais seco do que o Neossolo (Gomes 2005), em cotas ligeiramente mais elevadas do que a RAA (sobre cordões). Apesar de não haver um estudo ultradetalhado do solo da RB para comparar com a RAS e a RAA, Faria (2008) verificou que a RAS apresenta o dobro de teor de matéria orgânica em relação à RB e a RAA cinco vezes mais matéria orgânica do que a RB. Além disso, verificou que A RB apresenta um dossel quase duas vezes mais aberto em média do que a RAS e a RAA.


Seed rain 


Para a caracterização da chuva de sementes foram distribuídos 90 coletores entre as três áreas de estudo (RAS, RAA e RB), totalizando 30 coletores para cada tipo florestal de restinga. Os coletores são quadrados de 0,5 m² suspensos a 80 cm do solo, e foram construídos com estrutura em PVC e tela de nylon com malha de 1 mm. Em cada  floresta os coletores foram instalados no centro de 30 parcelas de 20 x 20 m,  localizadas aleatoriamente.  


A cada 30 dias, durante quatro anos (fevereiro de 2007 a março 2011), todo o material depositado nos coletores foi coletado e triado. Nos dois primeiros anos de coleta o material foi triado após ser seco (em estufa a uma temperatura de 60°C até peso constante), e os dois anos seguintes o material foi triado ainda fresco, logo após a coleta. Todos os frutos/sementes de espécies arbóreas com tamanho superior a 1 mm (tamanho da malha de nylon do coletor) encontrados nos coletores foram separados em morfoespécies, para posterior identificação, e para cada coletor foram anotados o número total de sementes para cada espécie coletada. Foram desconsiderados da amostra todos os frutos/sementes predados e os frutos/sementes imaturos. Quando eram coletados frutos maduros inteiros, estes eram abertos e as sementes presentes em cada fruto eram somadas à contagem de sementes que cairam sem a presença de fruto. 


Adult data


A caracterização da comunidade arbórea adulta da RAS e da RAA foi feita a partir dos dados previamente coletados na parcela permanente do PEIC, do Projeto Parcelas Permanentes na qual essas florestas estão localizadas. Para a RB foram utilizados os dados de M.B.B.C. Faria et al. (dados não publicados). Nas três florestas foram identificados todos os indivíduos arbóreos com DAP ≥ 5 cm, nas mesmas parcelas de 20 x 20 m em que os coletores de chuva de sementes foram instalados.


Seed size 


Utilizamos como medida de tamanho de semente o comprimento do maior eixo, medido em milímetros, uma vez que  medidas de massa seca não estavam disponíveis na literatura para muitas das espécies incluídas no presente estudo e há alta correlação entre esta medida e a massa das sementes zoocóricas (rPearson= 0.75, p>0.01 Galleti et al. 2011). As medidas foram obtidas da literatura (Cintron 1965; Melo et al. 1995, 1997; Stevenson 2001; Wanderley et al. 2002, 2003; Marques and Oliveira 2005; Marimon and Felfili 2006; Cazetta 2008; Guimarães et al. 2008; Margalho et al. 2009; Salvador et al. 2010; Staggemeier et al. 2010; Galleti et al. 2011) e apenas para as espécies zoocóricas arbóreas presentes nos levantamentos da RAA/RAS e RB (ver Adult data).  As medidas de comprimento de sementes obtidas da literatura foram arredondadas para nenhuma casa decimal em todas as análises. 


Todas as análises foram realizadas apenas com as espécies arbóreas e zoocóricas presentes na chuva de sementes e na comunidade arbórea adulta, uma vez que as relações alométricas entre medidas de tamanho de sementes podem ser diferentes para espécies com outros tipos de dispersão (como anemocórica e autocóricas). Do total de 109 espécies observadas nas três florestas, apenas 18 não são zoocóricas (11 anemocóricas e sete autocóricas). Não foi possível encontrar o comprimento de sementes na literatura de apenas quatro das especies zoocóricas presentes na comunidade arbórea adulta (Chionanthus filiformis, Ecclinusa ramiflora, Mollinedia boracensis e Styrax glaber) e portanto estas espécies foram excluídas das análises que utilizam este dado. Estas quatro espécies são bastante raras no presente estudo (de um a seis indivíduos). 


Analysis


Seed size x adult data


Realizamos um teste de permutação (Manly 1997) para verificar se as medianas dos comprimentos de sementes das espécies presentes como indivíduos adultos diferem entre as três florestas (RAA, RAS e RB). Utilizamos como medida de tendência central a mediana ao invés da média porque os valores de comprimento de sementes não são normalmente distribuídos. Primeiramente testamos se havia diferença entre a mediana das três florestas e depois, caso houvesse diferença significativa, as medianas seriam comparadas duas a duas. Consideramos como medida da amplitude de tamanho de sementes a diferença entre os quantis de 10% e 90% dos tamanhos para cada ambiente separamente. Em seguida realizamos um teste de permutação (Manly 1997) para verificar se esta medida de amplitude diferia entre os três ambientes e caso houvesse diferença as amplitudes de cada ambiente seriam comparadas par a par. Em todas as comparações par a par o alfa foi ajustado segundo o ajuste de Bonferroni (ref).  


Realizamos análise de covariância (ANCOVA) para testar se a abundância de indivíduos adultos e o comprimento de sementes de cada espécie estão relacionados e se a relação difere entre as florestas (RAA, RAS e RB). Usei seleção de modelos → como explico isso?? 


Para testar se a relação entre tamanho de sementes e abundância de indivíduos adultos apresentam um padrão triangular, utilizamos uma análise baseada na análise descrita por Guo et al. (2000). Esta análise consiste em construir um envelope triangular unindo o ponto de maior abundância de adultos com um segundo ponto, de modo que todos os demais pontos estejam contidos no triângulo formado pela reta traçada e os eixos x e y. Em seguida, calcula-se a área do triangulo observado. A hipótese nula de associação aleatória entre o tamanho de sementes e a abundância de adultos é testada comparando-se as áreas dos triangulos gerados por meio de aleatorizações do vetor de abundância de adultos com a área observada nos dados reais. As aleatorizações foram realizadas cem mil vezes, separadamente para cada floresta (RAA, RAS e RB). A significância do teste foi obtida pela proporção de vezes em que os valores de área do triangulo gerados pelas aleatorizações foram menores ou iguais à área observada nos dados reais. 


Seed Size x seed rain 


Realizamos análises de co-variância (ANCOVA) para testar se a abundância de sementes capturadas na chuva de sementes e a proproção de coletores atingidos estão relacionados com o comprimento das sementes e se a relação difere entre as três áreas estudadas (RAA, RAS e RB). (Como digo que usei seleção de modelos???)


 Para verificar se as relações entre tamanho de sementes e abundância na chuva de sementes e entre tamanho de sementes e frequência nos coletores apresentam um padrão triangular também utilizamos uma análise baseada na análise utilizada por Guo et al. (2000) (ver Seed size x adult data). 


Seed rain x adult abundance


Realizamos análises de co-variância (ANCOVA) para testar se a abundância de sementes capturadas na chuva de sementes e a abundância de indivíduos adultos estão relacionados e se a relação difere entre as três florestas ((RAA, RAS e RB). (Como digo que usei seleção de modelos???) Para verificar se o tamanho de semente explica a abundância de sementes na chuva de sementes descontando-se o efeito da abundância de adultos, realizamos uma regressão entre os resíduos da regressão entre abundância de adultos e sementes na chuva de sementes e o comprimento de sementes. 


Todas as análises citadas foram realizadas utilizando-se a linguagem R (R Development Core Team 2007).


Results


Seed rain


O número de sementes de cada espécie presente na chuva de sementes está positivamente relacionado com o número de indivíduos adultos presentes, e a relação não difere entre os três ambientes (y = 1.22 + 0.779x; R² = 0.286;p < 0.001; Fig 2). Além disso, o número de sementes capturadas diminui com o aumento do tamanho das sementes (y = 4.058x – 0.066x; R² = 0.042; p=0.019; Fig 3), mesmo quando desconta-se o efeito da abundância de adultos ( y = 0.826 – 0.099x; R² = 0.151; p>0.01; Fig 4), porém a relação entre estas variáveis é fraca. Nos três ambientes as espécies dominantes na chuva de sementes possuem sementes com tamanhos abaixo de 8mm, enquanto espécies com sementes acima de 15mm são raramente capturadas e quando ocorrem estão sempre em baixas abundâncias (Fig 3). A abundância de sementes capturadas e o comprimento de sementes não formam um padrão consistentemente triangular (RAA: p=0,38; RAS: p= 0,26; RB: p= 0.30; Fig 3).


A proporção de coletores atingidos por  sementes de cada espécie diminui com o tamanho das sementes, e a relação não difere entre os três ambientes (y = 0.434x – 0.011; R² = 0.056; p = 0.007; Fig 5), ainda que a relação seja fraca. Uma relação triangular aparece quando se compara a proporção de coletores atingidos e o tamanho de sementes apenas nas duas florestas de restinga alta (RAA: p=0.008; RAS: p=0.048). Assim, nestas florestas as espécies de sementes pequenas podem ser muito ou pouco frequentes, enquanto as de tamanho grande são sempre pouco frequentes. Porém na RB a relação entre proporção de coletores atingidos e o tamanho de sementes não é consistentemente triangular (p=0.347), provavelmente devido à escassez de sementes de tamanhos maiores que 10mm capturadas neste ambiente.


Adult data


A composição de espécies de indivíduos acima de 5 cm dap da RB aparece como um subconjunto das espécies presentes nas outras duas florestas, uma vez que todas as espécies (exceto uma) que ocorrem nesta floresta ocorrem também nas RAA ou RAS  (Fig 6). Além disso, quase a metade do total de 86 espécies ocorre exclusivamente nas RAA ou RAS, mas não na RB (Fig 6). As medianas dos valores de comprimento de sementes das espécies presentes nas RAA e RAS não diferem entre si (medianas= 7 e 7.5mm respectivamente, p= 0,64), mas são significativamente maiores dos valores de mediana das espécies presentes na RB  (mediana=5.0mm, RAA x RB: p=0.01; RAS x RB: p=0.002; Fig 1D). 
As amplitudes de valores de tamanho de sementes também não diferem entre as RAA e RAS (amplitude= 16.8 e 17mm, respectivamente, p = 0.89), mas são significativamente maiores que a amplitude de tamanhos de sementes da RB (amplitude= 9.6mm, RAA x RB: p= 0.006; RAS x RB: p= 0.008; Fig 1D). Aproximadamente 80% das espécies presentes na RB possuem sementes menores ou iguais a 10mm, sendo que metade das espécies têm sementes menores de 5mm. Já para as RAS e RAS, apenas aproximadamente 65% dos valores de comprimento de semente são menores ou iguais a 10mm. Um terço das espécies presentes nas RAA e RAS como indivíduos adultos possuem sementes maiores que 10mm, enquanto para a RB apenas um quinto das espécies possuem sementes maiores de 10mm.  Na RB apenas duas espécies possuem sementes maiores que 20mm (n=48) enquanto que nas RAS e RAA são sete e seis espécies (n=76 e 73, respectivamente) (Fig 1D).


A abundância relativa de indivíduos adultos de cada espécie não está linearmente relacionada com o tamanho de sementes em nenhuma das florestas (p=0.187;Fig 7). Além disso, a relação entre abundância de adultos e tamanho de sementes também não são consistentemente triangulares (RAA: p= 0,73; RAS: p=0,70; RB: p=0,70). 


Discussion


Nosso dados permitem corroborar apenas parcialmente as previsões do trade-off tolerância-fecundidade  (Muller-Landau 2010) para o tamanho de sementes das espécies arbóreas presentes nas florestas de restinga estudadas. Como previsto por este trade-off, as espécies com os maiores tamanhos de sementes foram pouco abundantes e pouco dispersas espacialmente na chuva de sementes, enquanto que as sementes pequenas dominaram na chuva de sementes do três ambientes. Esta previsão baseia-se na ideia de um trade-off entre o tamanho e o número de sementes (ref) sendo, portanto, compartilhada também pelo trade-off competição-colonização (ref). Por outro lado, as diferenças de tamanho de semente entre RAA/RAS e RB não ocorrem no sentido previsto pelo trade-off tolerância-fecundidade, nem considerando-se como fator de estresse o sombreamento (Fig 1B) nem a disponibildade de nutrientes no solo (Fig 1C). Se o trade-off tolerância-fecundidade fosse importante para a seleção de tamanhos de sementes nas florestas estudadas, sementes grandes dominariam na RA (fator de estresse sombreamento) ou na RB (fator de estresse nutrientes). Na verdade, as espécies de sementes pequenas não são excluídas de nenhuma das florestas estudadas, mas sim as de maiores tamanhos é que não estão presentes na RB. Assim, a RB  é um subconjunto das espécies que estão presentes nas RAA e RAS, sendo que este subconjunto possui sementes com tamanhos concentrados nas menores classes de valores. 


Como as espécies de sementes maiores são mais resistentes a diversos tipos de estresse (exemplo: Walters and Reich 2000; Saverimuttu and Westoby 1996; Poorter and Rose 2005), não esperamos que sejam excluídas da RB devido a restrições ambientes abióticas. Por outro lado, uma fonte de seleção negativa direta das espécies de sementes grandes é a predação preferencial por animais (Celis-Diez et al 2004), uma vez que representam uma rica fonte de alimento. Mas, a princípio, não há motivos para esperar que este tipo de pressão seletiva seja maior na RB, de forma excluir deste ambiente as sementes maiores. Ao contrário, se a predação de sementes for denso-dependente, ou seja, maior quanto mais perto da planta-mãe (ref), esperaríamos maior predação nas RAA e RAS, já que concentram maior abundância de indivíduos adultos de espécies de sementes grandes. 


Assim, propomos que uma explicação plausível para a maior concentração de espécies com sementes de menores tamanhos na RB em relação às RAA/RAS é que estas florestas formem uma cronosequência. Cronosequência é um conjunto de locais cujo solo é formado pelo mesmo tipo de material, mas diferem quanto ao tempo de formação e seguem uma mesma trajetória sucessional (Walker et al. 2010). Desta forma, propomos que RB seja uma vegetação mais recente (geologicamente) que as RAA/RAS, e as espécies de sementes pequenas dominam neste ambiente por serem mais hábeis na colonização (produzidas em grandes quantidades), enquanto que as espécies de sementes grandes ainda não puderam chegar em quantidade suficientes para se estabelecer (ref??). Apenas futuros estudos que investiguem a idade destas áreas por outros métodos de datação poderão corroborar está hipótese, uma vez que a adoção da ideia de cronosequência baseada apenas em dados florísticos pode ser uma conclusão errônea (Johnson and Miyanishi 2008). 


Espera-se que a floresta de encosta, por estar localizada nas áreas de maior altitude possa ser considerada a fonte de espécies para colonização das florestas de restinga (ref??) e assim atuar como um pool regional de espécies (ref). Então, se a nossa hipótese de que as florestas mais antigas possuem espécies com maiores tamanhos de sementes apenas devido às diferenças na habilidade de colonização das espécies, devemos esperar que a floresta de encosta possua maior concentração de espécies com tamanhos de sementes  grandes em relação florestas de restinga, bem como maior amplitude de tamanho de sementes. De fato este é o padrão observado em uma análise exploratória com os tamanhos de sementes das espécies arbóreas zoocóricas presentes na floresta de encosta da Ilha do Cardoso (Fig 8; dados encostas: Melo 2000). Como ainda faltam dados de tamanho de sementes de 18 espécies da encosta (n=97), que não foram encontrados na literatura, futuros estudos devem testar a tendência apresentada na figura 8. 

· justificar cronosequência restinga-encosta (será que o Marques 2011 ajuda?)

· falar da questão dispersão x filtros ecologicos!


Many big seed sometimes


Na RB, apesar da concentração das espécies nas classes de menores tamanhos de sementes, há também espécies com sementes relativamente grandes (acima de 20mm). Nossa hipótese de cronosequência baseia-se na ideia de que as sementes de tamanhos maiores são menos hábeis na colonização de áreas distantes, por serem produzidas em menores quantidades que as de sementes pequenas, devido ao trade-off tamanho x número de sementes (refs). Porém, as duas espécies com sementes acima de 20mm que aparecem como adultos na RB, Andira anthelmia (sexta espécie mais abundante na RB) e Callophylum brasiliensis, podem já ter se estabelecido nesta floresta exatamente por possuirem uma estratégia diferente: produzem grandes quantidades de sementes em eventos reprodutivos irregulares (Fischer and Santos 2001; Armelin 2005). Além disso, estas duas espécies são dispersas por morcegos (Marques and Fischer 2009; ref Andira!). Este tipo de dispersor que não só aumenta a taxa de germinação  das sementes devido à remoção da polpa dos frutos (para C. brasiliense: Marques and Fischer 2009), como também espalha as sementes ao defecar durante o vôo ou ao derrubá-los acidentalmente durante o transporte para seus poleiros (Fleming and Heithaus 1981). Assim, estas duas características (reprodução irregular abundante e dispersão por morcegos) pode ter favorecido a ocupação da RB por estas duas espécies de sementes grandes. 


Conclusões


A classificação das espécies quanto aos seus atributos funcionais tem por objetivo simplicar e dar mais sentido biológico aos estudos de ecologia do que o que pode ser alcaçado através da identidade das espécies (ref). O tamanho de semente é uma característica fundamental das espécies, pois implica em diferentes estratégias de investimento de recursos em reprodução (ref) e tem consequências diretas sobre a capacidade de dispersão e de estabelecimento dos descendentes produzidos (ref). Os tamanhos de semente das espécies presentes como adultos nas florestas de restinga estudadas não permitem corroborar completamente as previsões feitas pelo trade-off tolerância-fecundidade (Muller-Landau 2010). Segundo este trade-off esperaríamos que o ambiente mais estressante privilegiasse as espécies de sementes grandes, mas na verdade em nenhuma das florestas as sementes grandes dominam. O padrão apresentado pelos dados sugere que o tamanho de sementes das espécies presentes nestas florestas de restinga seja determinado principalmente pelas diferenças quanto à habilidade de dispersão das sementes de diferentes tamanhos associado às diferenças de idade das florestas. Assim, sugerimos que nestas florestas fatores ligados à limitação de dispersão das espécies sejam especialmente relevantes para sua estruturação, e que fatores determinísticos atuem secundariamente, filtrando dentre as espécies capazes de alcançar um ambiente aquelas que poderão se estabelecer com sucesso.  
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Fig 1: (A) Relação teórica entre tamanho de sementes e intensidade de estresse segundo modelo proposto por Muller-landau (2010): conforme aumenta a intensidade do estresse apenas as sementes com maiores tamanhos sobrevivem. (B) Distribuição teórica de tamanho de sementes considerando a baixa disponibildade de luz como fator estressante. (C) Distribuição teórica de tamanho de sementes considerando a baixa disponibildade de nutrientes como fator estressante. (D) Box-plot do comprimento de semente (mm) das espécies presentes como indivíduos adultos em cada uma dos três ambientes (RAS: restinga alta seca, n= 76; RAA: restinga alta alagada, n= 73; RB: restinga baixa, n=48). Letras diferentes indicam diferença significativa (p<0,01) entre as medianas do comprimento de sementes entre diferentes florestas (RAA x RAS: p=0,64; RAA x RB: p=0,01; RAS x RB: p=0,002) e entre a amplitude de tamanho de sementes (RAA x RAS: p= 0.89; RAA x RB: p= 0.006; RAS x RB: p= 0.008). (E) Médias de abertura de dossel e matéria orgânica (± desvio padrão??) presente no solo das três florestas (Faria 2008). (explicar boxplot)
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Fig 2 Relação entre o logaritimo dabundância de sementes das espécies presentes na chuva sementes e o logaritimo da  abundância destas mesmas espécies na comunidade arbórea adulta, em cada um dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa). ( Relação não difere entre ambientes-> como coloco isso??)
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Fig 3 Relação entre o comprimento de semente (mm) e o logaritimo da abundância total de sementes de cada espécie capturadas na chuva de sementes ao longo de 4 anos de coleta, em cada uma dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa). (Ambiente não tem efeito-> precisa registar isso aqui? Como?)
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Fig 4 Relação entre resíduos da regressão entre abundância das sementes na chuva de sementes e a abundância na comunidade adulta e o comprimento das sementes em mm, para os três ambientes conjuntamente (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa). 
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Fig 5 Relação entre a proporção de coletores atingidos por sementes ao longo de 4 anos de coleta e o tamanho de sementes  de cada espécie para cada um dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa). ( relação não difere entre os ambientes → precisa colocar aqui??)
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Fig 6 Diagrama de intersecção mostrando o número de espécies presentes como indivíduos com DAP>5cm (a) e como sementes na chuva de sementes (b) exclusivamente em cada um dos três ambientes ( RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa), simultaneamente nos três ambientes e em apenas dois dos três ambientes.
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Fig 7: Relação entre comprimento de semente (mm) e o logaritimo da abundância relativa dos indivíduos adultos, em cada uma dos três ambientes (RAS: restinga alta seca; RAA: restinga alta alagada; RB: restinga baixa). (Nesse caso nem o efeito do ambiente nem do comprimento são significativos → mesmo assim põe reta? )  Onde vai o valor de p nestes graficos??
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Fig 8 Box-plot do comprimento de semente (mm) das espécies presentes como indivíduos adultos na floresta de encosta (Enc, n= 97), restinga alta seca (RAS, n= 76),  restinga alta alagada (RAA,  n= 73) e restinga baixa (RB, n=48). Dados de composição de espécies da floresta de encosta retirados de Melo (2000) .
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