Leguminosas fixadoras de nitrogênio facilitam oUTRAS ESPÉCIES arbÓreas em uma floresta de restinga?
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INTRODUÇÃO e objetivos


A facilitação pode ser definida como qualquer interação na qual a presença de um ou mais indivíduos favorece, direta ou indiretamente, o estabelecimento ou o crescimento de outros, da mesma espécie ou não (Bertness & callaway, 1994; STACHOWICZ, 2001). Apesar de a facilitação ser considerada importante por ecólogos há muito tempo (CLEMENTS, 1916; COMPTON, 1929; CONNELL & SLATYER, 1977), há pouco conhecimento sobre como essas interações afetam os padrões de diversidade de espécies das comunidades (HACKER & GAINES, 1997). Estudos interessados nas interações positivas planta x planta e sua importância na estruturação das comunidades começaram a ganhar espaço na ecologia a partir da década de 80 (BOUCHER et al., 1982; HAY, 1986; HUNTER & AARSSEN, 1988; DODDS, 1988). Desde então, muitos estudos vêm comprovando a importância das interações positivas sobre a distribuição e diversidade das espécies nas comunidades (ver revisão em BROOKER et al., 2008).

O suprimento de nitrogênio limita o crescimento dos indivíduos, altera a composição das comunidades, afeta a produtividade dos ecossistemas entre outros processos (Vitousek & Field 1999). A fixação biológica de nitrogênio (FBN) é a transformação do nitrogênio da atmosfera em formas que as plantas são capazes de assimilar – amônia (NH4+) e nitrato (NO3) – e pode ser mediada por bactérias em relações de simbiose com plantas vasculares (Crews 1999). Nos ecossistemas tropicais, a forma mais importante de fixação do nitrogênio são as simbioses entre leguminosas e rizóbios (Vitousek et al. 2002). Quando as raízes da planta são infectadas pelos rizóbios, desenvolvem-se nódulos nos quais as bactérias se alojam e são supridas com uma fonte de carbono (carboidratos produzidos na fotossíntese), retribuindo com nitrogênio biologicamente disponível para as plantas (Stachowicz 2001). Entretanto, a FBN é muito custosa para as plantas, podendo demandar cerca de 30-50% do carbono disponível para manter os nódulos em algumas leguminosas (Lynch & Whipps 1990), de maneira que esse tipo de associação só se torna benéfica para as plantas em áreas com baixa disponibilidade de nitrogênio.
Muitas espécies de leguminosas estabelecem relações de simbiose com rizóbios em nódulos nas raízes e são capazes de fixar nitrogênio em ambientes terrestres (Pons et al., 2007). Isso pode resultar em um aumento na quantidade de nitrogênio disponível ao redor da planta, melhorando, por exemplo, a qualidade da serapilheira, e, assim, facilitar o estabelecimento e/ou o desempenho de espécies afetadas de alguma forma pela limitação de nitrogênio disponível no solo. Estudos sobre o efeito da presença de leguminosas sobre a riqueza e abundância de plântulas e juvenis são importantes, pois nesses estádios da planta a mortalidade pode ser muito alta (Freckleton & Lewis 2006). Sendo assim, um efeito facilitador sobre as plantas nesses estádios pode ser determinante para o estabelecimento de uma espécie na comunidade (Cavieres & Badano 2009). Vale ressaltar que o peso das interações positivas sobre plântulas e juvenis pode ser substituído por interações negativas ou neutralizado ao longo da vida dos indivíduos. Dias et al. (2005), por exemplo, estudando o efeito da composição do dossel sobre a distribuição das plantas em uma floresta de restinga, encontraram evidências de que Clusia hilariana Schltdl. (Clusiaceae) tem papel de facilitadora inicialmente, mas que, provavelmente, essa relação é substituída por interações competitivas entre essa espécie e plantas do subosque ao longo do crescimento ontogenético das plantas. Dessa forma, é importante estudar também o papel das leguminosas na distribuição de indivíduos adultos não-fixadores.

Nesse estudo pretendemos testar se a presença de indivíduos adultos de leguminosas facilita outras espécies arbóreas em uma ambiente com baixa fertilidade e se o efeito de facilitação é dependente da espécie de leguminosa. Sendo assim, esperamos encontrar: (1) maior densidade de espécies e/ou densidade de indivíduos de plântulas e juvenis sob copas de árvores adultas de leguminosas em comparação às não-leguminosas, (2) maior densidade de espécies e/ou de indivíduos adultos no entorno de leguminosas em comparação ao entorno de não-leguminosas. Um aumento na densidade de espécies no entorno de leguminosas seria esperado se espécies que não são capazes de tolerar situações com baixa disponibilidade de nitrogênio fossem mantidas na comunidade por causa dos solos enriquecidos pelas leguminosas. Já um aumento na abundância seria resultado da maior quantidade de recurso disponível para as plantas. Além disso, investigamos os padrões de associação entre as três espécies de leguminosas consideradas e outras espécies não-leguminosas. Nossa hipótese é que espécies leguminosas fixadoras de nitrogênio modificam o seu entorno aumentando a ocorrência de espécies facilitadas por essa condicão. Uma espécie positivamente associada com a leguminosa, isto é, encontrada mais vezes sob a leguminosa do que o esperado pelo acaso pode estar sendo facilitada pela maior disponibilidade de recurso sob as leguminosas. Entretanto, o enriquecimento de nitrogênio sob as copas das leguminosas pode também levar a um aumento na competição pelo recurso e espécies com menor habilidade competitiva ocorreriam em menor número sob os ambientes enriquecidos, mostrando um padrão de associação negativa com a leguminosa. 
RESULTADOS FINAIS
Estrato inferior 


Amostramos um total de 2565 indivíduos, pertencentes a 83 espécies, nos 90 blocos compostos por uma árvore leguminosa e uma não-leguminosa. Como esperado pela nossa hipótese, sob indivíduos de B. pedicellaris houve maior densidade de espécies, com um aumento médio de 2.2 espécies/m2 em relação às não-leguminosas (p = (10000-9994)/10000 = 0.0006, Fig. 2). Entretanto, a densidade de indivíduos não foi maior sob B. pedicellaris (p = 0.156). 
As espécies A. anthelmia e O. arborea, diferentemente do esperado, não apresentaram maior densidade de espécies nem de indivíduos sob suas copas (Tabela 1).
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Fig. 2. Frequências da média das diferenças de densidade de espécies obtidas pelo modelo nulo para B. pedicellaris. A linha vertical representa a média observada no entorno da leguminosa.

Tabela 1. Valores médios das diferenças na densidade de espécies e indivíduos para as espécies A. anthelmia e O. arborea e os respectivos valores de p entre parênteses. 

	Leguminosa
	 Espécies/ m2
	Indivíduos/m2

	Andira anthelmia
	- 0.2 (p= 0.614)
	0.13 (p= 0.476)

	Ormosia arborea
	0.2 (p= 0.242)
	1.13 (p= 0.215)


Estrato superior


As três espécies de leguminosas apresentaram resultados contrastantes. Assim como para os indivíduos do estrato inferior, a média do número de espécies observado no entorno de B. pedicellaris foi maior que as médias simuladas pelo modelo nulo (p=0.043), embora a densidade de indivíduos não tenha diferido (p=0.15). 


A espécie O. arborea não apresentou densidade média de espécies (p=0.35) diferente das simuladas, assim como a densidade de indivíduos (p=0.564). Já a espécie A. anthelmia, em oposição ao esperado pela nossa hipótese e aos resultados encontrados para o estrato inferior, apresentou valores substancialmente menores que os simulados pelo modelo nulo. Nenhum valor médio obtido no modelo nulo foi inferior ao observado, nem para densidade de espécies (p= 1.0) e tampouco para densidade de indivíduos (p= 1.0).

Associação espacial

Para cada uma das espécies de leguminosa o número de associações bem como a identidade das espécies variaram. Enquanto A. anthelmia apresentou apenas seis espécies associadas, das quais cinco eram associações negativas, a espécie B. pedicellaris apresentou 16 espécies, das quais nove foram negativas. (Tabela 2 – Anexo I). A espécie O. arborea, por sua vez, apresentou 12 espécies associadas, das quais apenas quatro foram negativas. Portanto, A. anthelmia e B. pedicellaris tenderam a apresentar mais espécies associadas negativamente e O. arborea mostrou um número relativamente maior de associações positivas.  A espécie Byrsonima ligustrifolia apareceu associada com mais de uma espécie de leguminosa – associação negativa com A. anthelmia e B. pedicellaris (Tabela 2 – Anexo I). Outra espécie que se mostrou associada negativamente com mais de uma espécie de leguminosa foi Ilex theezans, com B. pedicellaris e O. arborea (Tabela 2 – Anexo I). Todas as demais espécies ocorreram associadas exclusivamente com uma das espécies de leguminosa (Tabela 2 – Anexo I). 
CONSIDERAÇÕES FINAIS
Dentre as três espécies de leguminosas analisadas, B. pedicellaris apresentou forte evidência de facilitação através da maior densidade de espécies no estrato inferior bem como no estrato superior. Essa espécie é decídua, climáxica e na área de estudo 63% dos seus indivíduos amostrados – em um estudo sobre dinâmicas de clareiras e regimes de luz – eram componentes do dossel (PARDI, 2007). Apesar da fixação biológica de nitrogênio ser um processo custoso para a planta, para uma espécie de dossel, com energia luminosa facilmente disponível, pode ser vantajoso fixar nitrogênio nesses solos pobres. Há uma correlação positiva entre concentração de nitrogênio na serapilheira e taxas de decomposição (VITOUSEK et al., 2002). Além disso, quanto menor a massa de folha por área (MFA), maior a superfície de contato com os microrganismos, o que também acelera o processo de decomposição. Um processo de decomposição mais rápido sob leguminosas impediria a imobilização de N por períodos longos, permitindo pools periódicos desse elemento. 

A espécie O. arborea não demonstrou efeito sobre as densidades médias de espécies e indivíduos em ambos os estratos considerados. Diferentemente dos indivíduos de B. pedicellaris, que compõem predominantemente o dossel da floresta estudada, a maioria dos indivíduos de O. arborea ocorre no subosque relativamente sombreado (PARDI, 2007). É provável que para plantas que vivem basicamente na sombra de outras árvores, como é o caso de O. arborea, não seja vantajoso o gasto energético necessário para fixar o nitrogênio. Nessas condições, seria mais importante para a planta investir em crescimento do que em fixação de nitrogênio para evitar a exclusão competitiva por parte das plantas não-fixadoras – com capacidade de investir relativamente mais energia no crescimento (VITOUSEK & HOWARTH, 1991). Além disso, na área de estudo a espécie O. arborea não apresentou maior conteúdo de N foliar em relação a outras espécies não-fixadoras, o que pode indicar que essa espécie não seja realmente capaz de nodular para  fixar nitrogênio (AIDAR et al., 2006).


 Existem evidências de que há duas estratégias diferentes de fixação biológica de nitrogênio: (1) obrigatória, na qual as plantas fixam nitrogênio em taxas constantes por unidade de biomassa independente do ambiente e (2) facultativa, na qual ajustam a fixação de nitrogênio por unidade de biomassa em resposta às condições ambientais (MENGE et al., 2009). De acordo com o modelo desses autores, ainda, a estratégia de fixação facultativa seria mais comum em florestas tropicais e a obrigatória em florestas boreais e temperadas, embora sejam necessários mais estudos conclusivos em campo. Sendo assim, apesar de O. arborea possuir capacidade de nodulação e fixação de nitrogênio, as condições aos quais estão expostos os indivíduos na área de estudo podem estar modulando e suprimindo a fixação de nitrogênio.


Ainda, a combinação entre uma alta massa de folha por área (MFA) e alto conteúdo de N foliar pode aumentar a perda de energia via respiração, sendo prejudicial em situações nas quais o ganho de energia é baixo devido à menor disponibilidade de luz (WALTERS & REICH, 2000). Dessa forma, como O. arborea possui folhas com alta MFA, poderia ser esperada uma estratégia de redução do conteúdo de N na folha, otimizando, assim, a economia de energia.
Contrariando o esperado pela hipótese do estudo, a espécie A. anthelmia apresentou um forte indício de efeito negativo sobre o estrato superior ocorrendo em seu entorno, embora tal efeito não tenha sido encontrado para o estrato inferior (Tabela 1). Os baixos valores encontrados no estrato superior indicam um efeito inibidor de A. anthelmia que pode ocorrer devido a uma maior habilidade competitiva na aquisição de algum recurso limitante, um efeito alelopático proveniente das folhas ou de outras partes dos indivíduos dessa espécie ou até mesmo uma combinação de ambos os fatores.
 Na área de estudo, os indivíduos dessa espécie estão no subosque relativamente sombreado e, talvez, as essa espécie não seja capaz de fixar nitrogênio devido ao alto custo. No entanto, na área de estudo apresentou juntamente com B. pedicellaris um dos maiores conteúdos de N foliar (AIDAR et al., 2006).


Os resultados associados à espécie A. anthelmia demonstram um forte efeito negativo, o que sinaliza para a ação de substâncias alelopáticas capazes de inibir a presença de outras espécies. Há registros da produção de substâncias alelopáticas por outras espécies de leguminosas, tais como Leucaena leucocephala (PIRES, 2001) e Cassia uniflora (JOSHI, 1991) e até mesmo dentro do gênero Andira (PERIOTTO et al., 2004). Extratos do caule e das folhas Andira humilis Mart., quando testados em sementes e plântulas de rabanete e alface, reduziram a velocidade de germinação, embora a taxa de germinação não tenha sido afetada (PERIOTTO et al., 2004). Ainda nesse estudo, o comprimento das plântulas expostas aos compostos foi significativamente menor que o controle, com exceção do efeito do extrato de folhas sobre rabanete. A germinação é menos sensível aos efeitos dos aleloquímicos, enquanto o efeito sobre o crescimento das plântulas parece ser mais drástico, pois é comum o aparecimento de plântulas anormais, com necrose da radícula, por exemplo (FERREIRA & AQUILA, 2000). Esse fato pode explicar por que não houve efeito negativo de A. anthelmia sobre os indivíduos da estrato inferior (DAP < 1 cm), enquanto os efeitos negativos sobre o estrato superior (DAP < 10 cm) foram surpreendentemente altos.


Podemos concluir que as três espécies aqui analisadas apresentam efeitos distintos sobre a densidade de espécies e indivíduos em seu entorno. De acordo com os resultados a espécie B. pedicellaris facilita os indivíduos em seu entorno, aumentando a densidade de espécies em comparação às não-leguminosas. A espécie O. arborea demonstrou um efeito neutro em comparação às não-leguminosas, provavelmente devido a ausência de nodulação na área de estudo mediada pelas condições nas quais a espécie ocorre. Já a espécie A. anthelmia, apesar de apresentar alto conteúdo de N foliar, o que indica que deve estar nodulando na área de estudo, apresenta um efeito altamente negativo sobre a densidade de espécies e de indivíduos no seu entorno, provavelmente derivado de compostos alelopáticos produzidos pelos indivíduos. 


Apesar das três espécies serem normalmente tratadas dentro de um mesmo grupo funcional (leguminosas), apresentam características intrínsecas que afetam diferentemente os indivíduos ao seu redor. Os resultados encontrados sinalizam algumas direções sobre em que condições uma espécie leguminosa pode ser facilitadora, ressaltando a importância do conhecimento da história da vida de cada espécie e seu comportamento em diferentes ambientes, interagindo com diferentes composições de espécies. 
Associação espacial
A espécie B. pedicellaris pode estar facilitando as três espécies positivamente associadas a ela através do aumento na quantidade de nitrogênio disponível no solo. Se essas espécies apresentarem restrições fisiológicas e/ou competitivas associadas à baixa concentração de nitrogênio disponível no sistema, um atenuamento nessa condição poderia levar a uma vantagem competitiva para essas espécies sob as copas das leguminosas, onde ocorreriam com mais frequência. Essas espécies positivamente associadas podem ser, justamente, as responsáveis pela maior densidade de espécies sob as copas de B. pedicellaris encontrada no estudo anterior.


Duas espécies se mostraram negativamente associadas com O. arborea. As concentrações de N foliar nessa leguminosa não diferiram das concentrações encontradas em folhas de não-leguminosas (AIDAR et al. 2006), é provável que essa espécie não esteja fixando na parcela. De fato, não encontramos efeito dessa leguminosa sobre a densidade de espécies e de indivíduos arbóreos sob suas copas. Uma das espécies negativamente associadas com O. arborea foi S. angustissima, uma espécie pioneira que ocorre preferencialmente em clareiras na área de estudo (PARDI, 2007). Esse mesmo estudo concluiu que a maioria dos indivíduos de O. arborea ocorre no subosque sombreado e, assim, essas duas espécies ocupariam ambientes distintos na floresta, independente das interações. Essa associação negativa pode ser simplesmente devida à diferenciação nas condições de luz toleradas por essas plantas.


Diante dos resultados obtidos para A. anthelmia, podemos concluir que sua possível atividade alelopática prejudica algumas espécies, mas é benéfica para outras. Espécies intolerantes aos compostos alelopáticos devem ser facilmente excluídas de áreas sob influência de A. anthelmia. Já espécies tolerantes, com habilidade competitiva provavelmente menor que a de outras espécies, seriam beneficiadas sob as copas de A. anthelmia e, por isso, estão espacialmente associadas com essa leguminosa.  


Para revelar os efeitos da facilitação sobre a manutenção da diversidade é necessário ir além de comparações entre pares de espécies para descobrir propriedades que podem emergir quando muitas espécies crescem juntas (VERDÚ & VALIENTE-BANUET, 2008). As comunidades de plantas devem ser tratadas como assembléias integradas de espécies nas quais um contínuo de relações independentes e interdependentes existe (LORTIE et al., 2004). Esses autores propõem o conceito da comunidade integrada, cuja estrutura é determinada por processos estocásticos, tolerâncias específicas das espécies às condições abióticas locais, interações positivas e negativas diretas e indiretas entre plantas e interações com outros organismos. O presente estudo demonstra que as interações locais são importantes na estruturação e composição da comunidade estudada. As espécies de leguminosas podem estar funcionando como “engenheiras”, alterando o microhabitat em seu entorno e, influenciando, assim, a distribuição de algumas espécies no ambiente.
CONCLUSÃO
De maneira geral, os resultados obtidos pelo presente estudo indicam que apesar de pertencerem ao mesmo grupo funcional, o das leguminosas fixadoras de nitrogênio, as espécies aqui estudadas mostraram padrões distintos de interações com outras espécies. Diferenças em características morfológicas e fisiológicas entre elas podem influenciar diferentemente as espécies que interagem no sistema. Estudos observacionais são importantes para buscar padrões e caminhos promissores para entender como se dão as interações entre espécies em dado ecossistema. 


Nesse estudo, os padrões mostrados por Balizia pedicellaris indicam que essa espécie interage positivamente com algumas espécies na área. Além de aumentar a densidade de espécies sob suas copas para ambos os estratos considerados no capítulo 1, essa espécie foi a única em que padrões negativos de associação não foram encontrados para nenhuma espécie, apenas associações positivas. Essa espécie pode estar influenciando na dinâmica espacial das espécies facilitadas, alterando suas distribuições de abundância na área. Futuras direções para esse estudo são medir as concentrações de nitrogênio disponível no solo em seu entorno, estudar a ocorrência de nodulação e fixação na área e estudar padrões e épocas de deposição das folhas e decomposição das mesmas. 


Já a espécie Andira anthelmia mostrou forte indício de efeito negativo em seu entorno, apontando para a produção de substâncias alelopáticas. Esses efeitos negativos, embora não tenham sido detectados nos indivíduos em estádios iniciais de desenvolvimento, influenciaram fortemente a densidade de espécies e indivíduos no estrato imediatamente superior. Isso ressalta a importância de estudar interações entre as espécies em diferentes estádios ontogenéticos, para entender como pode se dar o balanço final do efeito de uma sobre a outra. 


Estudos que testem as relações entre limitação de dispersão, diferenciação no uso de recursos pelas espécies e distribuição de abundância das mesmas tem um grande potencial para ajudar a interpretar os padrões encontrados em comunidades locais muito diversas. A maioria dos estudos de facilitação testa a interação par a par ou em comunidades com relativamente poucas espécies e esses resultados são difíceis de extrapolar para explicar padrões em sistemas diversos, como os tropicais. 
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ANEXO I – Tabela de Associação Espacial
Tabela 1. Espécies associadas com cada uma das leguminosas e sinal da associação. Apresentamos a densidade de indivíduos de cada espécie por hectare calculado para a parcela como um todo, seguida da densidade de indivíduos observada na área de projeção da copa da leguminosa em questão e da densidade média encontrada para a simulação do Torus. . O valor de p equivale à diferença entre a proporção total de simulações (1) e a proporção de vezes em que o valor foi mais extremo (α = 0.05) que o observado. Considerando esse valor de α crítico, se os valores extremos simulados foram menores que o observado, consideramos a associação positiva e se os valores extremos foram maiores que o observado, o tipo de associação foi negativa.

	
	Parcela
	Projeção da Copa
	Simulação Torus
	Associação

	Andira anthelmia
	 Densidade

(ha-1)
	Densidade

 (ha-1 )
	Densidade 

média (ha-1 )
	Sd
	p


	

	Byrsonima ligustrifolia A. Juss (Malpighiaceae)
	42.08
	15.32
	43.59
	11.01
	0.009
	negativa

	Gomidesia affinis (Cambess.) D.Legrand (Myrtaceae)
	27.86
	12.90
	28.87
	6.31
	0.021
	negativa

	Miconia chartacea Triana (Melastomataceae)
	9.26
	0.81
	9.51
	3.88
	<0.001
	negativa

	Rudgea villiflora Schum. ex Standl.(Rubiaceae)
	5.82
	0.81
	5.97
	2.77
	0.007
	negativa

	Tapirira guianensis Aubl. (Anacardiaceae)
	36.45
	12.90
	37.78
	7.60
	0.002
	negativa

	Ocotea pulchella Mart. (Lauraceae)
	6.87
	12.10
	7.08
	3.09
	0.001
	positiva

	Balizia pedicellaris


	
	

	Byrsonima ligustrifolia A. Juss (Malpighiaceae)
	42.08
	21.23
	41.88
	9.19
	0.005
	negativa

	Clusia criuva Cambess. (Clusiaceae)
	5.92
	1.18
	5.87
	2.11
	0.002
	negativa

	Hirtella hebeclada Moric. ex DC. (Chrysobalanaceae)
	11.35
	3.54
	11.34
	3.74
	0.006
	negativa

	Ilex pseudobuxus Reissek (Aquifoliaceae)
	6.97
	1.18
	6.95
	2.83
	0.002
	negativa

	Ilex theezans Mart. ex Reissek (Aquifoliaceae)
	40.94
	14.74
	40.73
	10.65
	0.000
	negativa

	Mollinedia schottiana Perkins (Monimiaceae)
	16.60
	7.08
	16.53
	4.58
	0.004
	negativa

	Pimenta pseudocaryophyllus (Gomes) Landrum 

(Myrtaceae)
	3.15
	0.59
	3.14
	1.42
	0.008
	negativa

(cont.)

	
	Parcela
	Projeção da Copa
	Simulação Torus
	Associação

	Balizia pedicellaris
	 Densidade

(ha-1)
	Densidade

 (ha-1 )
	Densidade 

média (ha-1 )
	Sd
	p


	

	Ternstroemia brasiliensis Cambess. (Theaceae)
	19.18
	7.08
	19.14
	4.74
	0.001
	negativa

	Tibouchina trichopoda (DC.) Baill. (Melastomataceae)
	4.58
	0.00
	4.55
	3.13
	0.000
	negativa

	Aiouea saligna Meisn. (Lauraceae)
	4.68
	7.67
	4.64
	1.58
	0.013
	positiva

	Alibertia myrciifolia K. Schum. (Rubiaceae)
	26.62
	37.74
	26.48
	5.02
	0.007
	positiva

	Amaioua intermedia Mart. (Rubiaceae)
	108.87
	154.51
	108.37
	10.71
	<0.001
	positiva

	Ocotea aciphylla (Nees) Mez (Lauraceae)
	47.71
	67.23
	47.41
	7.05
	0.001
	positiva

	Ocotea dispersa (Nees) Mez (Lauraceae)
	37.79
	51.90
	37.58
	6.35
	0.008
	positiva

	Schefflera angustissima (Marchal) Frodin (Araliaceae)
	105.82
	127.97
	105.35
	11.13
	0.012
	positiva

	Ormosia arborea


	
	

	Geonoma schottiana Mart. (Arecaceae)
	209.26
	91.85
	212.91
	43.56
	0.016
	negativa

	Gomidesia affinis (Cambess.) D. Legrand (Myrtaceae)
	27.86
	5.74
	28.31
	11.97
	0.015
	negativa

	Ilex theezans Mart. ex Reissek (Aquifoliaceae)
	40.94
	8.61
	41.64
	17.96
	0.010
	negativa

	Rudgea sp. (Rubiaceae)
	16.32
	0.00
	16.65
	9.07
	<0.001
	negativa

	Andira anthelmia (Vell.) J.F.Macbr. (Fabaceae)
	41.22
	51.67
	42.26
	13.36
	0.011
	positiva

	Aparisthmium cordatum (A. Juss.) Baill. (Euphorbiaceae)
	35.02
	51.67
	35.44
	14.24
	0.007
	positiva

	Balizia pedicellaris (DC.) Barneby & J.W. Grimes (Fabaceae)
	14.03
	22.96
	14.19
	8.03
	0.010
	positiva

	Cybianthus peruvianus (A. DC.) Miq (Myrsinaceae)
	5.25
	11.48
	5.44
	4.80
	0.012
	positiva

	
	
	
	
	(cont.)

	
	
	
	
	

	
	Parcela
	Projeção da Copa
	Simulação Torus
	Associação



	Ormosia arborea
	Densidade

(ha-1)
	Densidade

 (ha-1 )
	Densidade 

média (ha-1 )
	Sd
	p


	

	Eugenia neoglomerata Sobral (Myrtaceae)
	4.58
	11.48
	4.68
	4.39
	0.006
	positiva

	Ouratea parviflora (A. DC.) Baill. (Ochnaceae)
	60.11
	77.50
	61.55
	25.29
	0.034
	positiva

	Rapanea guianensis Aubl. (Myrsinaceae)
	6.49
	20.09
	6.48
	5.56
	<0.001
	positiva

	Tabebuia cassinoides (Lam.) A. DC. (Bignoniaceae)
	2.29
	11.48
	2.33
	7.57
	0.035
	positiva



