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RESUMO

As variacdes de caracteristicas como tamanho, comportamento e fisiologia entre individuos da mesma
espécie sdo a matéria prima para a selecao natural. Essas caracteristicas sdo definidas como atributos
funcionais, podendo afetar direta ou indiretamente o desempenho individual e a aptiddo das espécies.
Como as interagdes com o ambiente bidtico e abidtico sdo baseadas em individuos, esse tipo de
abordagem apresenta uma grande contribuicdo para a ecologia de comunidades. Uma alta variacdo
intraespecifica de um atributo pode refletir na adaptacéo local, como resposta a interagdes bidticas ou
a filtragem ambiental. Aqui explorei os aspectos da variagdo intraespecifica de atributos funcionais
relacionados as tendéncias de publicacdes, a abundancia, a distribui¢do geografica de espécies e ao
estabelecimento em ambientes contrastantes baseado nas informacdes de individuos. No primeiro
capitulo, estudei as principais tendéncias na literatura cientifica sobre a variacao intraespecifica de
atributos funcionais (intraspecific trait variation — ITV). Analisei o nimero de publicacdes, os
principais grupos de organismos e de atributos e os métodos de coleta de dados. Encontrei uma
tendéncia de aumento nas publicag¢des sobre ITV. Os principais grupos estudados foram as plantas
vasculares, insetos e peixes. Para o grupo de organismos sésseis, a area foliar especifica foi o atributo
mais analisado e para o grupo de organismos ndo-sésseis, o tamanho do corpo. Dados observacionais
foram predominantes em ambos 0s grupos. Para essa revisdo, indiquei a importancia de processos
colaborativos entre os cientistas, com a consolidagdo de bancos de dados como também de protocolos
de amostragens que permitiram comparar e agregar dados, possibilitando a continuacdo dessa
crescente no nimero de artigos sobre ITV permitindo mais respostas ecoldgicas sobre organismos,
populagbes, comunidades e ecossistemas. No segundo capitulo, investiguei o papel de trés aspectos
determinantes para a abundancia de espécies. Utilizando a area foliar especifica (specific leaf area —
SLA) e dados de 29 comunidades em sete paises, testei se os valores médios da SLA, a sobreposi¢do
de nicho entre individuos de espécies diferentes e a ITV da SLA explicava a abundancia de espécies
nas comunidades. Encontrei que as espécies mais abundantes apresentaram baixa SLA e individuos
com baixa sobreposicao de nicho, isso pode ser associado com estratégias de conservacado de recursos
e com a reducdo da competicdo interespecifica. No terceiro capitulo, estudei a relacéo entre ITV e a
distribuicdo geografica das espécies utilizando dados de 554 espécies de arvores nativas do continente
americano e a variacdo intraespecifica de atributos funcionais relacionados a estratégias de disperséo,
estabelecimento e persisténcia de espécies de plantas em comunidades (SLA, altura e massa das
sementes). Encontrei que espécies com altos valores de variacdo intraespecifica na &rea foliar

especifica e na massa das sementes e menores varia¢0es na altura, apresentaram maiores distribuicdes
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geogréficas. Esse resultado sugere que a variabilidade dos valores de atributos e os filtros ambientais
sdo fatores chaves na determinacdo da ITV. Finalmente, no quarto capitulo, investiguei como as
variaces intraespecificas de atributos diferem entre ambientes contrastantes com diferentes
disponibilidades de recursos e condi¢fes ambientais, comparando a ITV da SLA de 14 pares de
espécies coespecificas e cogenéricas entre ambientes contrastantes (florestas estacionais
semideciduas e savanas) no Cerrado brasileiro. Encontrei que espécies de florestas estacionais
semideciduas tém maior ITV da SLA do que as espécies coespecificas e cogenéricas nos ambientes
de savana. Contudo para a densidade da madeira ndo encontrei ITV biologicamente relevante. Esses
resultados sugerem uma associagdo entre pressoes de selecdo devido a processos competitivos e de
filtragem ambiental no estabelecimento de espécies cogenéricas e coespecificas nesses ambientes.
Reafirmo com este estudo a importancia do uso de atributos funcionais na escala de individuos para
entender como as comunidades se estruturam a partir de caracteristicas especificas relacionadas as

estratégias de desenvolvimento e persisténcia das espécies no meio ambiente.

Palavras-chave: atributos funcionais, variagéao intraespecifica, estratégias de conservagdo de recursos,

competicdo, filtragem ambiental

ABSTRACT
Variations in characteristics such as size, behavior and physiology among individuals of the same

species are the raw material for natural selection. These characteristics are defined as functional
attributes, which can directly or indirectly affect the individual performance and fitness of the species.
As interactions with the biotic and abiotic environment are based on individuals, this type of approach
makes a major contribution to community ecology. A high intraspecific variation of an attribute may
reflect on local adaptation, as a response to biotic interactions or environmental filtering. Here |
explored aspects of intraspecific variation of functional attributes related to publication trends,
abundance, geographic distribution of species, and establishment in contrasting environments based
on information from individuals. In the first chapter, | studied the main trends in the scientific
literature on intraspecific variation of functional attributes (intraspecific trait variation — ITV). |
analyzed the number of publications, the main groups of organisms and attributes, and data collection
methods. | found an upward trend in ITV publications. The main groups studied were vascular plants,
insects and fish. For the group of sessile organisms, the specific leaf area was the most analyzed
attribute and for the group of non-sessile organisms, the body size. Observational data were
predominant in both groups. For this review, | indicated the importance of collaborative processes
between scientists, with the consolidation of databases as well as sampling protocols that allowed

comparing and aggregating data, allowing the continuation of this growing number of articles on ITV
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allowing more ecological responses about organisms, populations, communities and ecosystems. In
the second chapter, | investigated the role of three determinants of species abundance. Using the
specific leaf area (SLA) and data from 29 communities in seven countries, | tested whether the mean
SLA values, the niche overlap between individuals of different species and the SLA ITV explained
the abundance of species in the communities. | found that the most abundant species had low SLA
and individuals with low niche overlap, this can be associated with resource conservation strategies
and with reduced interspecific competition. In the third chapter, | studied the relationship between
ITV and the geographic distribution of species using data from 554 species of native trees from the
American continent and the intraspecific variation of functional attributes related to dispersal,
establishment, and persistence strategies of plant species in communities (SLA, height and mass of
seeds). | found that species with high values of intraspecific variation in specific leaf area and seed
mass, and smaller variations in height, had larger geographic distributions. This result suggests that
the variability of attribute values and environmental filters are key factors in determining ITV.
Finally, in the fourth chapter, | investigated how intraspecific attribute variations differ between
contrasting environments with different resource availability and environmental conditions,
comparing the SLA ITV of 14 pairs of cospecific and cogeneric species between contrasting
environments (semi-deciduous seasonal forests and savannas) in Brazilian cerrado. | found that
species from seasonal semideciduous forests have higher SLA ITV than cospecific and cogeneric
species in savannah environments. However, for wood density | did not find biologically relevant
ITV. These results suggest an association between selection pressures due to competitive processes
and environmental filtering in the establishment of cogeneric and cospecific species in these
environments. With this study, | reaffirm the importance of using functional attributes at the scale of
individuals to understand how communities are structured based on specific characteristics related to

development strategies and species persistence in the environment.

Key Words: functional traits, intraspecific variation, resource conservation strategies, competition,

environmental filtering
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INTRODUCAO GERAL

Os papéis ecoldgicos e evolutivos das diferencas de nicho ecoldgico e de comportamento
entre individuos da mesma espécie sdo de interesse para ecélogos e biologos evolucionistas
(Dall et al. 2012) e a compreensdo de como as caracteristicas ecoldgicas variam entre 0s
individuos € antiga, mas foi subestimada (Bolnick et al. 2003). Charles Darwin reconheceu
que individuos da mesma espécie diferem em atributos como tamanho, comportamento ou
caracteristicas fisiologicas. Essa variacdo € a matéria-prima para a selecdo natural. Na
atualidade, essas caracteristicas sdo definidas como atributos funcionais, podendo afetar
direta ou indiretamente o desempenho individual e a aptidao das espécies (McGill et al. 2006;
Violle et al. 2007). A importancia da variabilidade de atributos entre individuos da mesma
espécie teve um papel substancial para o desenvolvimento da ecologia funcional (McGill et
al. 2006; Albert et al. 2011) e foi bastante desenvolvida na ecologia de comunidades pelo uso

dos valores médios de atributos (Kattge et al. 2011, 2020).

Apesar de os modelos de particdo de nicho tratarem as espécies como equivalentes em
estudos de distribuicdo de espécies (Hubbell 2001), existem assimetrias ecoldgicas e
variacOes de estratégias dentro de cada espécie que nao estdo sendo levadas em consideracao
nesta abordagem (Bolnick et al. 2011; Violle et al. 2012; Hart et al. 2016; Turcotte & Levine
2016). Nesse contexto, muitos estudos tém demostrado a importancia da variagédo
intraespecifica de atributos funcionais (intraspecific trait variation — ITV) para varios
processos ecologicos e evolutivos, como a manutengdo da coexisténcia de espécies e a
dindmica de comunidades (Violle et al. 2007, 2012; Cianciaruso et al. 2009; Albert et al.
2010a; Messier et al. 2010; Bolnick et al. 2011; Siefert et al. 2015; Muscarella & Uriarte

2016), como tambem as diferentes estrateégias de estabelecimento das espécies nos ambientes
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(McGill et al. 2006; Weiher et al. 2011). Assim, no aspecto da ITV, como as interacfes com
0 ambiente bidtico e abidtico sdo baseadas em individuos, esse tipo de abordagem apresenta
uma grande contribuicao para a ecologia de comunidades (Bolnick et al. 2003b; Violle et al.

2012).

Um exemplo dessa importancia € a relagdo entre padrbes de abundéncia e o nicho das
espécies, visto que o uso de recursos de forma diferenciada possibilita a reducdo na
sobreposicao de nicho (Silvertown 2004), diminuindo assim a competicdo e podendo resultar
na coexisténcia entre espécies (Marks & Lechowicz 2006a). Essa variagdo dos atributos de
individuos pode refletir o efeito de duas estratégias competitivas diferentes: competicdo
intraespecifica, com atributos similares entre individuos da mesma espécie, e competicao
interespecifica, com atributos similares entre espécies (Marks & Lechowicz 2006b; Violle et
al. 2012; Umania et al. 2015). A alta variagdo de um atributo a nivel de individuo pode refletir
a adaptacdo local, com individuos alterando seus valores de atributos em resposta as
interacOes bidticas ou a filtragem ambiental (Gross et al. 2009; Jung et al. 2010; Carlucci et

al. 2015).

Outro aspecto de importancia é em relacdo a distribuicdo das espécies, aquelas que
utilizam uma maior variedade de recursos e habitam uma variedade maior de condicdes
ambientais, deveriam apresentar uma maior distribuicdo geogréafica (Brown 1984).
LimitacOes na capacidade de dispersdo, mudancas climaticas e tipos raros de habitats podem
restringir a distribuicdo das espécies (Svenning & Skov 2004; Morueta-Holme et al. 2013).
Essa variacdo de caracteristicas esta relacionada aos componentes do ambiente fisico, como
solo e clima e isso também ¢é reflexo da filtragem ambiental (Jung et al. 2010; Violle et al.

2012). Concordando com isso, a alta ITV deve ser associada com a ampla tolerancia
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ambiental e ou com a capacidade de explorar uma maior variedade de recursos. Esses
atributos permitem que as espécies ocupem ambientes mais diversificados e assim teriam

uma maior distribuicao geografica.

Dito isso, nesta tese exploro os aspectos da variacdo intraespecifica de atributos
funcionais relacionados as tendéncias de publica¢des, a abundancia, a distribui¢do geografica
de espécies e ao estabelecimento em ambientes contrastantes baseado nas informagdes de
individuos. No primeiro capitulo estudei as principais tendéncias na literatura cientifica sobre
alTV, analisando o nimero de publicacgdes, os principais grupos de organismos e de atributos
e 0s métodos de coleta de dados. No segundo capitulo investiguei o papel de trés aspectos
determinantes para a abundancia de espécies. Utilizando a area foliar especifica (specific leaf
area — SLA) e dados de 29 comunidades em sete paises, testei se os valores médios da SLA,
a sobreposicdo de nicho entre individuos de espécies diferentes e a ITV da SLA explicam a
abundancia de espécies nas comunidades. No terceiro capitulo estudei a relacdo da ITV e a
distribuicdo geografica das espécies. Com 554 espécies de arvores nativas do continente
americano e a variacao intraespecifica de atributos funcionais relacionados a estratégias de
dispersdo, estabelecimento e persisténcia de espécies de plantas em comunidades (SLA,
altura e massa das sementes). Finalmente, no quarto capitulo, investiguei como as variacoes
intraespecificas de atributos diferem entre ambientes contrastantes com diferentes
disponibilidades de recursos e condi¢Bes ambientais. Comparando a ITV da SLA de 14 pares
de espécies coespecificas e cogenéricas entre ambientes contrastantes (Florestas estacionais

semideciduas e savanas) no Cerrado brasileiro.
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CAPITULO 1

LITERATURA CIENTIFICA SOBRE A VARIACAO INTRAESPECIFICA DE
ATRIBUTOS FUNCIONAIS NA ECOLOGIA
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Literatura cientifica sobre a variacéo intraespecifica de atributos funcionais na ecologia
Paola A. F. Nobre

Programa de Pés-Graduagdo em Ecologia e Evolugdo, Laboratério de Ecologia e Funcionamento de Comunidades,
Universidade Federal de Goias, Goiania, GO 74001-970, Brasil.

RESUMO

A definicdo do que é um atributo funcional estd relacionada as caracteristicas morfoldgicas,
fisioldgicas ou fenoldgicas que sdo medidas a nivel individual. Uma lacuna que vem sendo estudada
nos ultimos anos é como a variacdo intraespecifica de atributos funcionais (intraspecific trait
vaariation - ITV) pode ser importante na estruturagdo de comunidades. Neste estudo, analisei as
publicacdes sobre a ITV com o objetivo de identificar as tendéncias na producao cientifica ecoldgica,
com dados de publicagcfes sobre a ITV através de uma pesquisa bibliografica na plataforma Web of
Science. Analisei 343 artigos publicados entre 1992 e 2020 inseridos em 19 areas de pesquisa. Apesar
de ndo ter observado relagdo de aumento ou diminuigéo entre a proporgéo de publicagdes sobre ITV
em relacdo ao total de publicacbes sobre diversidade funcional na &rea da ecologia ao longo do
tempo, encontrei um aumento significativo ao comparar as proporgdes sobre 1TV em relacdo ao total
de artigos sobre diversidade funcional. Plantas vasculares, insetos e peixes foram 0s grupos mais
estudados sob a perspectiva da ITV. Para o grupo de organismos sésseis, a area foliar especifica foi
o atributo mais analisado e para o grupo de organismos ndo-sésseis, o tamanho do corpo. Em relacéo
as formas de obtengdo de dados cientificos, dados observacionais foram predominantes em ambos
0s grupos. A tendéncia crescente de interesse nos estudos sobre ITV, ndo estd relacionada
especificamente a area da ecologia. Além disso observei um baixo nimero de estudos com
organismos ndo-seésseis e a baixa utilizacdo de bancos de dados. A existéncia de bases de dados

consolidadas pode contribuir para mais estudos sobre a ITV.

Palavras-chave: ecologia funcional, diversidade funcional, dados ecolédgicos
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INTRODUCAO

A ecologia funcional, apesar de ser uma area relativamente recente (Keddy 1992), tem
apresentado resultados interessantes sobre como as espécies se organizam nas comunidades (McGill
et al. 2006; Weiher et al. 2011). O foco desta disciplina sdo os atributos funcionais, que sao
caracteristicas morfologicas, fisioldgicas ou fenologicas intrinsecas das espécies e que influenciam o
seu desempenho, medida a nivel individual, como uma resposta do ambiente ou um efeito no
ambiente (Lavorel & Garnier 2002; McGill et al. 2006; Violle et al. 2007). Por este motivo, essas
caracteristicas conferem um refinamento na compreensdo sobre a estruturacdo das comunidades e
sobre os servicos e funcbes ecossistémicos providos por elas, possibilitando observar as assimetrias
ecologicas e variagOes de estratégias dentro de cada espécie (Bolnick et al. 2011; Violle et al. 2012;

Hart et al. 2016; Turcotte & Levine 2016).

A compreensao sobre como populacfes e comunidades sdo estruturados é um dos principais
topicos de estudos ecoldgicos (McGill et al. 2006). Ainda que tenhamos padr@es estabelecidos, como
a maior diversidade de espécies nos trépicos (Currie et al. 2004; Hillebrand 2004) e a curva de
distribuicdo de abundancias em forma de J invertido, pesquisadores questionam se as métricas de
riqueza e diversidade de espécies contém informacdes suficientes sobre como as comunidades sao
organizadas (Grime 1998; McGill et al. 2007). Um exemplo dado por Cianciaruso e colaboradores
(2009b) apresenta como os indices tradicionais que usam apenas riqueza e/ou abundancia das espécies

podem mascarar informacdes importantes sobre as mudancas da estruturacao de comunidades:

“(...) se uma dada mudanca ambiental provoca a substituicdo de uma comunidade em
que as espécies tém diferentes vetores de poliniza¢éo por outra em que as espécies tém um
unico vetor, mantendo novamente 0 mesmo numero de espécies e a mesma distribuicéo de

abundéncias, entdo as analises tradicionais também n&o detectardo nenhuma mudanca.”
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Uma lacuna que vem sendo estudada nos ultimos anos € como a variagdo intraespecifica de
atributos funcionais (intraspecific trait variation - ITV) pode ser importante na estruturacdo de
comunidades (Violle et al. 2007, 2012; Cianciaruso et al. 2009, 2012; Albert et al. 2010b; Siefert et
al. 2015), uma vez que as variacdes nos atributos funcionais podem levar a diferentes demandas por
recursos e contribuir para a coexisténcia de espécies em uma comunidade (Marks & Lechowicz
2006). Essa variacao dos atributos ao nivel de individuos pode refletir o efeito de duas estratégias
competitivas diferentes: competicdo intraespecifica (quando os atributos sdo similares entre
individuos da mesma espécie) e competicdo interespecifica (quando os atributos sdo similares entre
espécies) (Marks & Lechowicz 2006; Violle et al. 2012; Umafia et al. 2015). Adicionalmente, a alta
variacdo de um atributo a nivel individual (ITV) (Messier et al. 2010) pode refletir a adaptacéo local
(e.g. plasticidade fenotipica), que leva a alteracdo de valores individuais de atributos em resposta a
interacdes bidticas, a pressdes ambientais ou a ambos (Gross et al. 2009; Jung et al. 2010; Carlucci et
al. 2015). Por estes motivos a ITV fornece informacGes essenciais sobre as interagdes individuais
com outras espécies e 0 ambiente (McGill et al. 2006; Jung et al. 2010; Siefert 2012; Umafia et al.
2018) e sobre como a variacdo individual pode ser importante para a coexisténcia de espécies (Clark

2010).

Dada essa importancia atribuida a ITV, alguns pesquisadores iniciaram plataformas
colaborativas de dados, como o BIEN (Maitner et al. 2017; Maitner 2020) e o TRY para plantas
vasculares, como também protocolos de amostragem de dados (Cornelissen et al. 2003b; Pérez-
Harguindeguy et al. 2013). Para organismos ndo-sesseis (por exemplo, insetos), esses tipos de
iniciativas ainda sdo incipientes (Moretti et al. 2017; Villéger et al. 2017). Porém o impacto que essas
iniciativas podem ter na robustez de publicacfes sobre a ITV ainda ndo observado. As informacdes

necessarias para analisar a variabilidade dos atributos é coletada a nivel individual e isso pode
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dificultar as coletas em campo tanto financeiramente como também no aspecto da demanda de tempo.
Por isso, esses bancos de dados consolidados podem impulsionar os estudos ecologicos sobre

atributos funcionais.

Dito isso, analisei aqui as publicagdes sobre a ITV buscando identificar e compreender quais
sdo as tendéncias na literatura cientifica sobre o tema. Especificamente, analisei (a) as tendéncias
temporais de publicacdes, (b) os principais grupos utilizados como organismos-modelo, (c) os
principais atributos funcionais e (d) as tendéncias nos tipos de dados utilizados nessas publicagdes.
Visto que na literatura ecoldgica varios artigos recentes tém chamado a atencdo para a importancia
da ITV, espero encontrar uma tendéncia de aumento no nimero de publica¢des no tempo. Além disso
dada a presenca de bancos de dados colaborativos sobre atributos de plantas, espero que os principais
grupos estejam relacionados aos organismos sésseis. Em relacdo aos atributos funcionais, espero que
0s principais atributos estejam relacionados a estratégias de uso e aquisicdo de recursos por serem
atributos abrangentes e podem ser utilizados para analisar estruturacdo de comunidade e interacfes
ecoldgicas. Finalmente, devido facilidade da aquisicdo de dados de bases colaborativas, minha

expectativa é de que essa seja a principal fonte de dados utilizadas nas publicagdes sobre ITV.

METODOS

Coleta de dados

Utilizei a plataforma Web of Science (WoS) para realizar a pesquisa bibliogréfica sobre a ITV,
realizando as buscas atraves da opcéo de pesquisa avancada disponivel na plataforma, na qual os
termos: “functional trait variation”, ‘‘functional diversity”, “functional interespecific variation”,
“functional trait variation”, ‘“funtional variability”, “interespecific variation”, ‘“‘intraspecific

variation” foram utilizados para a primeira busca sobre diversidade funcional. Posteriormente filtrei
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pela categoria “Ecology”. Na ultima filtragem de dados, busquei os termos: “intraspecific trait
variation”, “intraspecific trait variability”, ‘functional trait variation”, ‘‘functional trait
variability”, “individual trait variation” € “individual trait variability”” como topicos para selecionar
os artigos cientificos relacionados a ITV. Eu busquei esses termos nos titulos, resumo e palavras-
chave dos artigos. Realizei essa pesquisa em 07 de dezembro de 2020 e a chave de busca completa

esta disponivel no material suplementar (S1).

Analisei os artigos através de seus resumos, métodos e conclusdes finais para a captura das
informagdes sobre os tdxons, atributos funcionais e tipos de fontes de dados utilizados. Além disso,
obtive as variaveis (i) ano de publicacdo; (ii) nimero de citagdes, (iii) os autores e (iv) categorias do
WoS através da planilha gerada pela plataforma WoS. Posteriormente, classifiquei os artigos de
acordo com os grupos de estudos (organismos sésseis e ndo-sésseis) e com os tipos de dados utilizados

(dados observacionais, dados experimentais, modelagens e meta-analises).

Analises

Analisei as tendéncias temporais sobre as publicacdes de ITV através de correlacdes entre 0
numero de artigos e 0 ano. O nimero de publicacdes para esse teste representa a proporg¢éo do total
de artigos na area da ecologia e a proporc¢do do total de artigos para todas as areas de pesquisa. Para
capturar a maior representatividade dos atributos funcionais nos artigos cientificos, selecionei
atributos que representavam 50% ou mais das publicacGes. Através de um teste de Qui-quadrado
analisei as diferencas entre categorias de coletas de dados dentro de cada grupo de organismos (sésseis
e nao-sésseis) e entre 0s grupos. Todas as analises e figuras foram feitas no software R (R Core Team

2020), utilizando o pacote ggplot2 (Wickham 2016) e tidyverse (Wickham 2017, 2020).

32



RESULTADOS

No geral as buscas na plataforma WoS resultaram em 7.461 artigos, quando filtrei pela categoria
“Ecology” esse numero foi reduzido para 3.193 publicacdes e o nimero final de artigos analisados
foi de 343 que representam os estudos sobre a ITV. Essas publicacGes estdo distribuidas em 19 areas
de pesquisa categorizadas pelo WoS (Figura 1). Destes 52 ndo estavam disponiveis para download e

20 ndo tinham a ITV como tema. Devido a isso, analisei 272 artigos publicados entre os anos 1992 e

2020.

Ecology A

Plant Sciences -

Evolutionary Biology

Forestry 1

Biodiversity Conservation -
Environmental Sciences -

Marine & Freshwater Biology A
Geography, Physical 4
Biochemistry & Molecular Biology
Genetics & Heredity q

Biology

Areas de Pesquisa

Zoology -

Microbiology
Oceanography

Agriculture, Multidisciplinary -
Urban Studies

Limnology -

Geosciences, Multidisciplinary

100 200
Total de Artigos Publicados

Figura 1- Distribuigdo dos artigos resultantes da busca na plataforma Web of Science sobre a temética

da variacdo intraespecifica de atributos funcionais por categorias de areas de pesquisa. Artigos sobre

ITV na area da ecologia foram predominantes.
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Tendéncia gerais

N&o encontrei uma tendéncia temporal de aumento no nimero de publica¢des da ITV dentro da
area da ecologia (r = 0,30; p < 0,18) (Figura 2), porém quando relacionei tempo e a proporcéo de
artigos sobre 1TV em todas as areas de pesquisa encontrei uma tendéncia positiva significativa (r =
0,66; p < 0,001) (Figura 3). Podemos concluir com isso que quando levamos em conta outras areas
de pesquisa, h& um aumento de publicagdes sobre a ITV no tempo. Tanto exclusivamente para a area
de ecologia como para as demais areas em conjunto, o nimero de publicacdes tende a aumentar a
partir do ano de 2009. Esta tendéncia tornou-se mais acentuada a partir de 2010, resultando em 54
artigos publicados em 2020. Entre os trabalhos analisados, os artigos de Albert e colaboradores
(2010b, a) foram os mais citados até o ultimo ano analisado (2020) com 361 e 297 citagdes,
respectivamente (Figura 4). Outra tendéncia observada foi a alta frequéncia de publicacfes em paises

do hemisfério norte (Estados Unidos, Canada e paises europeus) (S2).
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Figura 2- Tendéncia temporal entre 0 nimero de artigos sobre a variagdo intraespecifica de atributos

funcionais na area da Ecologia. N&o foi encontrado uma correlagéo significativa.
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Figura 3- Tendéncia temporal significativa entre o nimero de artigos sobre a variagao intraespecifica

de atributos funcionais nas demais areas de pesquisa.
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Figura 4 - Artigos mais citados sobre variacao intraespecifica de atributos funcionais da plataforma

de busca Web of Science, categorizador por grupo de estudo: Plantas, Aves, Insetos e Peixes. Com

predominéncia de plantas como organismos de estudo.

Principais grupos analisados sob a perspectiva da ITV
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Corroborando minhas expectativas, 0s estudos com organismos sésseis foram predominantes
(75%). Além disso, os artigos mais citados na literatura ecoldgica também tém organismos sésseis
como grupo de estudo (Figura 4). Dentro desse grupo, as espécies lenhosas foram os principais
organismos mensurados (46,37%), seguido de herbaceas e de gramineas (respectivamente, 27% e

20%) (Figura 7).
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Figura 7 - Grupos de organismos sésseis utilizados nas publicacBes cientificas sobre a variacao
intraespecifica de atributos funcionais. Estudos com espécies lenhosas foram predominantes.
Os grupos de organismos ndo-sésseis representaram 19,47% dos artigos sobre a ITV. Em relagdo
ao total de artigos com esses organismos, 0s estudos com insetos representaram 24,5% dos artigos,
seguidos por estudos com peixes (17%), zooplancton (12%), anfibios e mamiferos (9,61%) (Figura

8).
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Figura 5 - Grupos de organismos ndo sésseis utilizados nas publicacfes cientificas sobre a
variacdo intraespecifica de atributos funcionais. A maioria das publicacGes estudam os grupos
de insetos e peixes.

Principais atributos funcionais
Organismos sésseis

Para 0s organismos sesseis, a area foliar especifica (SLA, specific leaf area), com 133 artigos,
foi o atributo funcional mais utilizado nos estudos ecoldgicos sobre a ITV, seguido da altura das
plantas (n = 79), a concentragdo de nitrogénio foliar (LNC, leaf nitrogen content) (n = 74) e o
conteldo de matéria seca foliar (LDMC, leaf dry matter content) (n = 60). Esses quatro atributos
representam 50% dos atributos funcionais analisados sob a perspectiva da variacao intraespecifica

funcional (Figura 10, S3).
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Figura 6 - Principais atributos funcionais de organismos sesseis utilizados em estudos sobre a variagéo
intraespecifica funcional. A maioria dos artigos analisados apresentaram a area especifica foliar,

altura, conteudo de massa seca foliar e o conteudo de nitrogénio foliar como atributos funcionais.

Organismos ndo-sésseis

O comprimento do corpo foi o atributo mais analisado (30,09%), sequido de comprimento da

cauda (5,82%), distancia interocular (5,82%) e tamanho do aparelho bucal (3,88%) (Figura 12, S4).
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Figura 7 - Principais atributos funcionais de organismos ndo-seésseis utilizados em estudos sobre a
variacdo intraespecifica funcional. A maioria dos artigos analisados apresentaram tamanho do corpo,

comprimento da cauda, distancia interocular e o tamanho do aparelho bucal como atributos funcionais.
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Tendéncias nos métodos de coleta de dados

Os estudos com coletas de dados observacionais representam 53,22% do total de artigos cujo

tema é a variacdo intraespecifica de atributos funcionais, seguidos de estudos com coleta de dados

provenientes de experimentos ecoldgicos (25,80%), bases de dados ja consolidadas (12,50%) e,

finalmente, artigos cujos dados sdo relacionados a meta-anélises e modelagens ecoldgicas. As

publicagbes mais antigas (anteriores ao ano de 2012) apresentaram uma predominancia de estudos

com coleta de dados observacionais e experimentais, enquanto as publica¢des que utilizaram bases

de dados vieram posteriormente (Figura 13). A comparagdo entre grupos (sésseis € nado-sesseis)

demonstrou proporcoes similares, com dados observacionais também predominando e sem diferenca

significativa entre os grupos (X?=2,435; df = 4; p = 0,65).
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Figura 8 - Tipos de coletas de dados sobre variagdo intraespecifica de atributos funcionais entre 1992 e
2020. Dados observacionais como principal tipo de dados e uma tendéncia de aumento na utilizacdo de

bases de dados.
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Figura 9 - Diferencas na frequéncia de artigos sobre a ITV de organismos sésseis entre as categorias de
coletas de dados. Os artigos com espécies lenhosas e herbaceas apresentaram tipos de coletas
diversificados. Ja para os grupos de liquens e bridfitas encontrei artigos com apenas coletas de dados

observacionais.
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Figura 10 - Diferencas na frequéncia de artigos sobre a ITV de organismos nao-sésseis entre as
categorias de coletas de dados. Destaque para estudos com insetos apresentando todos os quatro tipos
de coletas de dados.
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DISCUSSAO

A relacdo entre a variacdo fenotipica entre individuos e a estruturacdo das populacdes e
comunidades tem recebido uma atencdo substancial na Gltima década, especialmente para plantas
(com uso extensivo da area foliar especifica como atributo) e organismos sesseis em geral. Como
observado nessa revisdo, as principais tendéncias na literatura cientifica global relacionada a ITV
foram o aumento significativo de publicacBes anuais proporcionalmente as areas de pesquisa em geral
(entomologia, limnologia, boténica etc.). Também observei dois artigos identificados aqui como
principais referéncias sobre o tema (Albert et. al. 2010a e Albert et. al. 2010b). Além disso, para
ambos 0s grupos, os atributos relacionados ao uso e aquisicao de recursos foram predominantes e a

coleta de dados observacionais também se destacou.

Tendéncias gerais

O inicio do aumento no numero de publicacbes sobre a ITV pode estar relacionado com a
publicacdo de artigos que enfatizam a importancia de estudos sobre atributos funcionais nos estudos
ecologicos entre 2010 e 2013 (Albert et al. 2010b, a; De Bello et al. 2011; Leps et al. 2011; Bernard-
Verdier et al. 2012; Cianciaruso et al. 2012; Laughlin et al. 2012; Auger & Shipley 2013). Esse
periodo representa a subida da curva do nimero de publicacdes e estas podem estar alavancando
também o aumento de cita¢fes, que apresentou uma tendéncia temporal de aumento similar a
tendéncia temporal de aumento do nimero de publicagcdes. Porém quando filtrei apenas a area da
ecologia, essa tendéncia ndo foi significativa. Isso representa o peso de varias publicacGes sobre ITV
em outras areas de pesquisa (Mody et al. 2007; Ruhnke et al. 2009; Merckx et al. 2018; Pease et al.

2018; Barker et al. 2019; Cope et al. 2020; Niemeier et al. 2020; Thiel et al. 2020).

Em particular, os artigos de Albert e colaboradores (2010b, a) chamaram a atencéo devido a
alta frequéncia de citacGes. Isso pode estar relacionado a abrangéncia de questdes abordadas, como a
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comparacdo da variacdo intra e interespecifica entre o range das espécies, a extensdo, a estrutura
espacial e aresposta da ITV a fatores ambientais. Ambos destacam a presenca de ITV e a contribuicédo
que esse tipo de variacdo tem para a variabilidade funcional geral das caracteristicas. Esses artigos
concluem que apesar da ITV ser essencial para muitas questdes ecoldgicas, a decisdo desse tipo de
quantificacdo ndo deve ser genérica, ou seja, depende do sistema estudado e das caracteristicas e
espécies selecionadas, bem como dos objetivos do estudo. Além disso Albert e colaboradores (2010b)
afirmam que o uso de um unico valor de caracteristica para descrever uma determinada espécie pode

ocultar uma grande variacdo funcional para esta espécie ao longo de gradientes ambientais.

Principais grupos analisados sob a perspectiva da ITV

A alta porcentagem de estudos com plantas vasculares pode estar conectada ao surgimento
das grandes bases de dados como o0 TRY e o BIEN (Botanical Information and Ecology Network).
Iniciadas em 2007 e 2008, respectivamente, essas bases de dados disponibilizam dados publicados e
ndo publicados sobre caracteristicas funcionais de plantas e promovem a cooperacdo para mais
estudos sobre a compreensdo da biodiversidade vegetal. A promocao desse compartilhamento de

dados pode servir como uma alavanca para a grande porcentagem de artigos da ITV de plantas.

Apesar da tendéncia de aumento no nimero de publicacdes e no uso de diferentes atributos
funcionais, existe uma lacuna de estudos sobre organismos nao-sésseis. A diversidade desses
organismos pode dificultar o estabelecimento de medidas padronizadas para os diferentes atributos
funcionais, e iniciativas nessa direcéo ainda sdo incipientes (Moretti et al. 2017; Villéger et al. 2017).
Essa auséncia de medidas padronizadas pode dificultar a comparacdo e sintese sobre a ITV desses
organismos (Villéger et al. 2017) o que poderia aumentar 0 nimero de estudos. Para plantas, por
exemplo, manuais de medidas padronizadas ja estdo disponiveis (Cornelissen et al. 2003a; Pérez-
Harguindeguy et al. 2013).
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Principais atributos funcionais

Os atributos relacionados ao uso e a aquisi¢ao de recursos também se destacaram nessa revisao.
Para os organismos sésseis: SLA, LDMC, altura e LNC, e para 0s organismos ndo-sésseis: tamanho
do corpo, tamanho da cauda, distancia interocular e tamanho do aparelho bucal, estavam em 50% das
publicacdes. Em relacdo aos atributos funcionais dos organismos sésseis, observei que nos anos
anteriores a 2005, além do baixo nimero de atributos funcionais, houve uma predominancia de
estudos utilizando atributos quimicos. Indo de encontro a esse resultado, Schmidt e colaboradores
(2001) observaram a predominancia de artigos sobre a ecofisiologia de plantas epifitas também com
esse padrdo relacionado a auséncia de atributos morfologicos. Esses atributos quimicos utilizados nos
artigos publicados antes de 2005 analisaram a capacidade fotossintética e a influéncia climéatica na
dispersdo, sendo eles: conteudo de nitrogénio foliar (Schmidt et al. 2001; Hampe 2003), fosforo e

carbono (Lischer et al. 1998) (S3).

Os atributos foliares, como a SLA e o LDMC estdo relacionados a capacidade fotossintética das
espécies e com isso a taxa de crescimento e de reproducgdo. A altura (como também a SLA) esta
relacionada a estratégia LHS (Leaf-Height-Seed plant strategy) (Westoby 1998): érea foliar
especifica, altura da planta e massa da semente. Esses atributos estdo relacionados com a capacidade
fotossintética, competicdo, dispersao e tolerancia a perturbagcdes ambientais (Westoby 1998). Esse
atributo também esté associado ao vigor competitivo, a fecundidade da planta e aos intervalos de
tempo que as espécies de plantas geralmente tém para crescer entre as perturbacdes (como fogo e
geadas) (Westoby 1998; Cornelissen et al. 2003a). A concentragdo de nitrogénio na folha (LNC).
Entre as espécies, 0 LNC tende a estar intimamente relacionado com a taxa fotossintética maxima
baseada na massa. O LNC de uma determinada espécie tende a variar significativamente com a

disponibilidade de nitrogénio em seus ambientes. Essas sdo caracteristicas funcionais comumente
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medidas que afetam o desempenho dos organismos e correspondem aos mecanismos morfoldgicos e
fisioldgicos que influenciam na aptiddo das plantas e sua demografia (Cornelissen et al. 2003a;

McGill et al. 2006).

Em relacgdo aos atributos funcionais dos organismos ndo-sésseis, a alta frequéncia de estudos
utilizando a ITV do tamanho do corpo pode estar relacionada a auséncia de padronizacdo de medicéo
desse atributo. Nessa reviséo observei a agregacao de outros termos e medidas para o tamanho do
corpo, como massa corporal e comprimento do corpo (Merckx et al. 2018). No geral, esse atributo
esta relacionado a aspectos de locomogdo e aquisicéo de recursos (Akin & Winemiller 2008) como
também pode ser resultante de pressdes de selecdo (Linksvayer & Wade 2009) e pode ser um
indicativo da posi¢do na cadeia trofica, individuos maiores em niveis mais altos (Rios et al. 2019).
Assim, a variacdo intraespecifica no tamanho do corpo pode ser decorrente da variabilidade genética
e da plasticidade fenotipica, afetando fungdes ecoldgicas e a dindmica de redes ecoldgicas, como teias
alimentares e redes de polinizacdo (Woodward et al. 2005). Outra temética relacionada ao tamanho
do corpo é como o aquecimento global esta forcando as espécies a se tornarem menores devido ao
aumento dos custos metabdlicos e ao aumento das temperaturas, acelerando as taxas de
desenvolvimento mais do que as taxas de crescimento (Horne et al. 2015). Além disso, Gavini e
colaboradores (2020) sugerem que ha uma demanda conflitante entre a aquisi¢do de recursos e o risco
de predacdo, ou seja, o tamanho do corpo também pode estar relacionado a estratégias de

forrageamento (Rodriguez-Gironés 2012).

O comprimento da cauda esta relacionado a locomogéo, por exemplo para girinos, representa o
tipo de natacdo (Azizi et al. 2007). Para aves, a forma e comprimento da cauda e a disposi¢édo das
penas pode influenciar na aerodindmica do voo e assim na variagéo do estilo de forrageamento (aéreo,

terrestre € marinho) (Balmford et al. 1993; Felice & O’Connor 2014). Além do tamanho do corpo e
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da cauda, nessa revisdo mais dois atributos foram ranqueados como os mais frequentes em estudos
sobre a ITV: distancia interocular e tamanho do aparelho bucal (Figura 12). Ambos, diretamente
relacionados a aquisicéo de recursos (Villéger et al. 2017). Coincidindo com a ordem de frequéncia
de ocorréncia, 0 inicio da aquisicdo de recursos se inicia pela busca e encontro da presa, sendo
caracteristicas relacionadas aos estimulos visuais e assim a atributos como tamanho e posicdo dos
olhos e a distancia interocular (Silva & Branddo 2010; Villéger et al. 2017). Por exemplo, o
desempenho visual tanto de encontro da presa, como de fuga do predador (Silva & Brandao 2010)
afeta a aquisicdo de alimentos para alguns grupos como o de girinos. Posteriormente ao encontro da
presa, a forma, a posicdo e o tamanho da boca, séo os atributos relacionados a captura da presa e séo

indicativos da forma e tamanho méximo da presa (Weiser & Kaspari 2006).

Tendéncias dos métodos de coleta de dados

Dados observacionais e experimentais predominaram em ambos 0s grupos de organismos. Além
disso, também observei o recente inicio da utilizacdo de bancos de dados em estudos sobre a ITV e
posteriormente, um discreto aumento no nimero dessa categoria de coletas de dados que pode
contribuir para 0 aumento de estudos cientificos da ITV. Assim como a discussdo em relagdo as
diferengas no numero de publicacdes entre os grupos de organismos, aqui a importancia de bancos
de dados colaborativos também é importante. Sem distin¢do entre 0s grupos, a crescente utilizacao
desses bancos de dados pode auxiliar pesquisadores em seus estudos cientificos juntamente com os
protocolos de amostragem (Moretti et al. 2017; Villéger et al. 2017). As informacdes necesséarias para
analisar a variabilidade dos atributos é coletada a nivel individual e isso pode dificultar as coletas em
campo tanto financeiramente como tambeém no aspecto da demanda de tempo. Por isso, esses bancos

de dados consolidados podem impulsionar os estudos ecologicos sobre atributos funcionais.
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Em suma, sugiro que estudos futuros sobre a variagédo intraespecifica de atributos funcionais
foguem em organismos nao-sesseis, liquens, briofitas e algas. Além disso, uma maior disponibilidade
de bancos de dados com informacgdes sobre a 1TV pode ajudar os cientistas a responderem mais
questdes sobre a variacdo intraespecifica de atributos funcionais tanto de organismos sesseis quanto
0s de organismos nao-sésseis. Principalmente para os ultimos, possibilitando aumento nas respostas

as questdes ecologicas que ainda ndo foram abordadas.
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MATERIAL SUPLEMENTAR

S1: Chave de busca por artigos cientificos na plataforma Web of Science (WoS) sobre a variagdo

intraespecifica de atributos funcionais (intraspecific trait variation — ITV). AB = resumo, Tl =
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titulo, AK = palavras-chave do autor, KP = Keyword Plus (palavras-chave geradas pela prépria

plataforma).

(AB=("INTRASPECIFIC TRAIT VARIATION" OR "INTRASPECIFIC TRAIT
VARIABILITY" OR "FUNCTIONAL TRAIT VARIABILITY" OR "INDIVIDUAL TRAIT
VARIALIBILITY" OR "FUNCTIONAL TRAIT VARIATION" OR "INDIVIDUAL TRAIT
VARIATION" ) AND

TI=("INTRASPECIFIC TRAIT VARIATION" OR "INTRASPECIFIC TRAIT VARIABILITY"
OR "FUNCTIONAL TRAIT VARIABILITY" OR "INDIVIDUAL TRAIT VARIALIBILITY"
OR "FUNCTIONAL TRAIT VARIATION" OR "INDIVIDUAL TRAIT VARIATION" ) OR
AK=("INTRASPECIFIC TRAIT VARIATION" OR "INTRASPECIFIC VARIABILITY" OR
"INTRASPECIFIC TRAIT VARIABILITY" OR "INDIVIDUAL TRAIT VARIALIBILITY" OR
"FUNCTIONAL TRAIT VARIATION" OR "FUNCTIONAL TRAIT VARIABILITY" ) OR
KP=("INTRASPECIFIC TRAIT VARIATION" OR "INTRASPECIFIC VARIABILITY" OR
"INTRASPECIFIC TRAIT VARIABILITY" OR "INDIVIDUAL TRAIT VARIALIBILITY" OR
"FUNCTIONAL TRAIT VARIATION" OR "FUNCTIONAL TRAIT VARIABILITY" OR
"INDIVIDUAL TRAIT VARIATION")) AND

TIPOS DE DOCUMENTO: (Article) AND

CATEGORIAS DO WEB OF SCIENCE: (ECOLOGY)
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5 114

S2: Distribuicdo geogréfica dos paises de origem das publica¢fes sobre a ITV. RegiGes em azul

apresentam o maior numero de artigos publicados.

S3: Atributos funcionais de organismos sésseis utilizados em estudos sobre a variagdo

intraespecifica funcional.
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S4: Atributos funcionais de organismos nao-sésseis utilizados em estudos sobre a variagdo

intraespecifica funcional.
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CAPITULO 2

SLA E A SOBREPOSICAO DE NICHO EXPLICAM A ABUNDANCIA DE PLANTAS EM
DIFERENTES ECOSSISTEMAS MAIS DO QUE A VARIACAO INTRAESPECIFICA DE
ATRIBUTOS FUNCIONAIS
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ABSTRACT

Investigating if functional traits of species explain species abundance can improve
understanding of why there are so many rare and few abundant species in ecological
communities. Here we investigate the role of three aspects for determining species abundances
within communities: integrating niche overlap, the interspecific and intraspecific (ITV) trait
variability. We used specific leaf area (SLA) and data from 29 communities across the globe
to test if mean trait values, ITV, and niche overlap among species can explain species
abundance. Our dataset comprised 247 plant species in six ecosystem types. The mean values
of SLA and niche overlap were able to predict species abundance. We found that species with
low SLA were more abundant, and these characteristics can be associated with a conservative
resource-use strategy. Besides that, plants with high trait distance between individuals of
different species had higher abundance. This suggests that an increase in species abundance
would be a result of a niche complementarity effect. Despite that intraspecific variation varied
independently of plant species abundance, we argue that functional traits are important to

understand ecological aspects of the species abundance.

Key words: ecological strategies, conservative resource-use, vascular plants
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INTRODUCTION

Understanding why there are so many rare and few abundant species in ecological
communities is still a challenge (Westoby 1998; McGill et al. 2007). Investigating how and
if species functional traits can explain species abundance can shed light on this question. The
rationale behind this approach is that functional traits are linked directly or indirectly to
individual performance and species fitness (McGill et al. 2006; Violle et al. 2007).
Additionally, there is evidence that inter- and intraspecific trait variability among species are
important to determine how species interact and use resources within communities.
Therefore, functional traits should reflect species adaptations to the environment (Violle &

Jiang 2009) and determine species co-occurrence and abundance patterns.

Trait values can be used as a reference for optimal characteristics of species
performance and how abundance responds to these traits has been treated in an interspecific
way (Muscarella & Uriarte 2016; Hidasi-Neto et al. 2020). Evidence shows that interspecific
differences in functional traits may explain species abundance. For example, in a tropical
rainforest (Muscarella & Uriarte 2016) was found that more abundant tree species were those
with low wood density, high specific leaf area (SLA), and higher height. On the other hand,
coexisting species sharing similar trait values should have higher niche overlap, reducing
their abundances due to competition (Silvertown 2004). If trait variability is important to
reduce niche overlap among species, high intraspecific variation in functional traits may
allow the coexistence of species that are similar in their average trait values (Read et al.

2017).

The role of intraspecific trait variability (ITV) for the assembly of communities has

been discussed in the literature in recent years (Violle et al. 2007; Albert et al. 2010g;
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Cianciaruso et al. 2012; Violle et al. 2012; Siefert et al. 2015) and recognized as an important
source of trait variability in plant communities (Albert et al. 2010b; Messier et al. 2010, Li
et al. 2018). An increase in ITV can reduce the competition between species through the
partition of resources promoting species coexistence (Jung et al. 2010). Indeed, abundant fish
species were found to have high intraspecific trait variability, which suggests that niche
complementarity contributes to the species coexistence in communities (Mason et al. 2008).
On the other hand, high ITV may also increase niche overlap among species (Violle et al.
2012), increasing the importance of interspecific competition (Levine & Rees 2002), and
consequently, reducing species abundance. In this case, one may expect rare species to have
high ITV, as is the case for tropical rainforest trees (Umafa et al. 2015). Therefore,
considering 1TV should improve our perception on how and why species have distinct

abundances in natural communities.

Despite the recognized importance of functional traits for plant community structure,
there is still a need for studies integrating niche overlap and the inter- and intraspecific trait
variability to understand species abundance distributions. Here we investigate the role of
these three aspects for determining species abundances within communities. We used an
important functional trait, specific leaf area (SLA) and data from 29 communities across the
globe to test if mean trait values, niche overlap and ITV can explain species abundance. We
expect abundance to be positively related to mean SLA because species that are more
efficient in the use of resources should be more abundant. For niche overlap we expect a
negative relationship with plant abundance because high niche overlap should lead to a high
interspecific competition. Finally, we expect ITV to be positively related to their abundance

because an increase on ITV should reduce the intraspecific competition.
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METHOD

Database

We gathered data on plant abundance and trait information measured at the individual
level from plant community studies. Our dataset comprises 247 plant species from 29
communities in six ecosystem types (Figure 1, Table 1). We selected specific leaf area (SLA),
which is related to plant performance (Westoby 1998; Cornelissen et al. 2003) and it was
commonly present in most plant trait databases, which provides a broader range of data for
the analysis. Also, for statistical reasons, we only included communities with more than three
species and species with at least five individuals sampled. Furthermore, one of the acquired
databases had many communities (representing 63% of the total number of communities).
To standardize the influence of each region in the analysis, for this database we randomly

selected eight from the original 35 communities.

Trait Data

Leaf traits are related to species photosynthetic capacity and, therefore, to growth rate
and reproduction effort (Westoby 1998; Westoby et al. 2002; Poorter et al. 2009; Wright et
al. 2017). SLA is the ratio between the leaf area and its dry mass and is related to the economy
and the acquisition of resources. Plants with higher SLA present greater efficiency in
capturing light (Westoby 1998) and faster growth (Westoby et al. 2002; Pérez-Harguindeguy
etal. 2013). Variations in the SLA between individuals lead to differences in the demand for
light and thus may allow greater coexistence of individuals due to the reduction of the

competition by resources.
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Table 1 - Description of each dataset analyzed in our study.

Plant Sampling  Habitat  Species Reference
Country Ecosystem type Life form  Latitude Longitude communities Samples  unit (m?) filter richness
. . o nor o e Light, soil . .
Chile Temperate rainforest  tree 44°28'S  72° 33'W 1 1 2400 nutrients 12 A. Fajardo (unpublished)
Brazil Tropical savanna tree 17°49'S  52°39'W 1 120 25 Fire 28 Dantas et al. 2013
Brazil Tropical dry forest tree 17°49'S  52°39'W 1 120 25 Fire 15 Dantas et al. 2013
Luxembourg Flood meadow herbaceous 49°31'N  06° 01'E 8 10 1 Floods 50 Jung et al. (2010)
China Subalpine meadow herbaceous 34° 55N 102° 53'E 8 1 0,5 - 49 L. Yuanzhi (unpublished)
Brazil Tropical savanna tree 17°49'S  52°39'W 1 10 25 Fire 25 Laureto & Cianciaruso 2015
Brazil Tropical dry forest tree 18°28'S 53°10W 1 10 25 Fire 9 Laureto & Cianciaruso 2015
i o Q' o Qo Water .
Panama Tropical forest tree 08°59'N  79° 32'W 3 20 400 oo 29 Messier et al. (2010)
availability
France Mediterranean herbaceous 43°55'N  03°05'E 4 12 0,25 S(.)'.I 15 Pérez-Ramos et al. (2012)
rangeland conditions
Canada Temperate forest herbaceous 46°32°N  84°27° W 1 75 0,21 - 27 Schamp & Aarssen (unpublished)

61



Species richness
10
20

30

40

50

Latitude
o

Dataset
A. Fajardo (unpublished)
Dantas et al.2013
o Jung et al.2010
L. Yuanzhi (unpublished)
-50 - Laureto & Cianciaruso 2015
Messier et al. 2010
Perez-Ramos et al.2012

Schamp & Aarssen (unpublished)
100 0 100 200
Longitude

Figure 1 - Dataset distribution in the global map. The circle size represents the number of species in each

area and the different colors represent each original database.

Data analysis

For each species, in each community, we calculated the SLA mean, niche overlap and
the variance of SLA. When a species had more than 10 individuals, we randomly selected 10
individuals to keep the number of individuals constant across species. With this we were able
to represent the position of each species in the trait space (the mean) and species niche overlap
based on the difference of the minimum distance between individuals of different species, in
each community. When this distance is higher, the niche overlap is lower. Also, we calculated
the intraspecific variability (the variance). Finally, we quantified the relative abundance of

each species in each community.
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Generalized linear mixed model (GLMM)

We used a GLMM to evaluate the effect of mean trait values, intraspecific variability
(ITV) and niche overlap (fixed effect variables) on species relative abundance (response
variable). The fixed effects were log transformed. We add communities as a random effect
to control habitat type differences because they are distributed across diverse biogeographic
regions. Furthermore, we added species and the life form as a random effect to control the
intrinsic effect of species composition (i.e., to control the presence of different species in the

data) and the different types of life forms (herbs and trees).

relative abundance ~ meang, + nicheoverlapg,, + ITV, + (1|community) +

+(1|life. form) + (1|species)

We standardized the values using the scale function to compare the coefficients of the
predictor variables. All analyses were done in R (R Core Team 2019). We used the function
glmmTMB from the package gimmTMB for the GLMM model (Brooks et al. 2017). We used
the function plot model from the package sjPlot (Ludecke 2020) and the package ggplot

(Wickham 2016) to produce the figures.

RESULTS

We found the highest SLA values in herbaceous communities in temperate forests
(Schamp & Aarssen, unpuplished) and the lowest values in tree communities in tropical
savannas (Laureto & Cianciaruso 2015). The highest ITV values were in the temperate forest
communities (Schamp & Aarssen, unpuplished) and the lowest values in the tropical savanna

communities (Laureto & Cianciaruso 2015).
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The species mean values of SLA (B =- 0.216, p -value < 0.01) and niche overlap (B =
0.203, p -value < 0.001) predicted species abundance. We found that plants with low SLA

and niche overlap had higher abundance (Figure 2). ITV did not influence species abundance

(Figure 2).
mean values 1 . S
niche overlap - —
TV —_—

1 05 0 0.5 1
Estimates
Figure 2 - Generalized linear mixed model coefficients of the mean, niche overlap and intraspecific
trait variance (ITV) effects on the specific leaf area (SLA) in the plant’s abundance. The dots are the
mean values delimited by the 95% confidence interval (continuous bars). Positive values (to the right
of the gray line) mean an increase in plant abundance, while negative values (to the left of the gray
line), decrease in plant abundance. Both, low SLA mean values and the niche overlap, resulting in a

high plants abundance.
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DISCUSSION

In our study we disentangled fundamental relationships between plant traits and plant
abundance in ecological communities. The negative relationship between SLA and plant
abundance suggests that the more abundant species across the studied ecosystems have a
conservative resource-use strategy. Additionally, the negative relationship between
abundance and niche overlap suggests that the species abundance would be a result of a niche
complementary effect. Contrary to our expectations, ITV was not able to predict species
abundance. Nevertheless, we found support for the expectation that functional traits should
reflect species adaptations to the environment and can determine the patterns of species co-
occurrence and abundance (Silvertown 2004; Mouillot et al. 2007; Ashton et al. 2010; Violle
et al. 2012; Hidasi-Neto et al. 2020). These results highlight the advantages of using
functional traits in studies seeking to understand the structure of ecological communities at
global or large scales (Albert et al. 2010a; Messier et al. 2010; Siefert et al. 2015). Thus,
using plant abundance and individual-level SLA information for 247 plant species in six
ecosystem types, we found a more general pattern of trait-based community structure.

The most abundant plants had lower SLA, suggesting a conservative resource-use
strategy, which is a response mechanism to environmental filters and, reflect the species
persistence in the environment after disturbances (Hoffmann & Franco 2003; Grime 2006;
Céssia-Silva et al. 2017; Maracahipes et al. 2018). Our result is consistent with the
observations that the most abundant species have a low SLA even in different continents, for
example communities in Asia (Yan et al. 2013) and in America (Cornwell & Ackerly 2010).
Thus, we reinforce that the use of this strategy to circumvent the costs of species survival in

these disturbed communities favors the increase in the abundance of plant species.
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Niche overlap was associated with species abundance in the studied communities.
This result confirms our expectation that an increase in species abundance would be a result
of a niche complementarity effect. Here we found plants with high trait distance between
individuals of different species had higher abundance. This can be related to the individuals
being directly involved in the species interactions (Whitlock et al. 2011; Ashton et al. 2010,
Gross et al. 2009) and these individuals have influence through by trait plasticity (Ashton et
al. 2010; Violle et al. 2009b). Besides that, niche complementary effects can be associated to
local abiotic factors, through environmental filters and biotic interactions, for example
herbivory also reducing interspecific competition (Chesson 2000; Ashton et al. 2010;
Mayfield & Levine 2010; HilleRisLambers et al. 2012). Therefore, the niche
complementarity may be due to individuals responding with a reduction on the interspecific
competition (Bolnick et al. 2011) increasing the plants abundances. Even though, Fridley
(2003) argue that the precise niche axes involved are generally unknown, here, niche based
in individual SLA values was an axis involved in plants abundance. This result provide
evidence that niche differences play an important role in community dynamics based in

species individuals.

Although a relationship between ITV and species abundance was expected (He et al.
2018; Umaria et al. 2018), we did not find support for this relationship. Thus, ITV varied
independently of plant species abundance. This result can have two interpretations. First, it
can be because SLA is related to organ - level traits, so it is more stable, and it does not
promote strong phenotypic plasticity within species (Marks 2007; Siefert et al. 2015; Umafia
et al. 2018). Secondly, ITV can be related to the spatial scale used in this study. The increase

in the amplitude of the environmental gradient leads to an increase in the variation of
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interspecific traits, but the potential for genetic and plastic variability of the individual traits
is probably exhausted (Albert et al. 2011; Auger & Shipley 2013). As a result, ITV had less

influence on species abundance.

Returning to the opening sentence of this article, we show that a simple, but important,
functional trait such as SLA can help us to better understand species abundance distribution
in ecological communities. In general, species are responding to a resource-use conservation
strategy and a niche complementary, these optimizations in the use of resources enables
species to achieve higher abundances. In other words, the most abundant species were those
that presented optimum trait values, due to environmental filter process. In addition, the
reduction of niche overlap also explained the higher species abundance, probably due to the
reduction of competitive interactions. We reaffirm with this study the importance in using
functional traits to understand how communities are structured using specific characteristics

related to development strategies and species persistence in the environment.
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RESUMO

A variacdo intraespecifica de atributos funcionais (ITV — intraspecific trait variation) é uma
importante caracteristica para o entendimento de processos ecoldgicos que limitam a distribuicdo
geogréfica de espécies de plantas. Alta variacdo intraespecifica de atributos pode estar associada a
ampla toleréncia a filtros ambientais e/ou capacidade das espécies de explorar uma maior variedade
de recursos. Neste estudo, nos relacionamos a variagao intraespecifica com a distribuicdo geografica
de 554 espécies de arvores nativas do continente americano. Nossa hipdtese é que espécies com
maiores variagOes intraespecificas apresentariam maiores distribuicdes geograficas. Utilizamos um
banco de dados no qual obtivemos os valores de variacdo intraespecifica para atributos relacionados
a estratégia LHS (estratégia baseada em atributos da folha, altura e semente de plantas - Leaf-Height-
Seed plant strategy) e os poligonos de distribui¢do das espéecies. Para responder nossa pergunta,
ajustamos modelos filogenéticos generalizados no qual controlamos as relagGes filogenéticas das
espécies, inserindo as arvores filogenéticas como fator aleatério no modelo. Encontramos que
espécies com altos valores de variacdo intraespecifica na area foliar especifica e na massa das
sementes e menores variagdes na altura, apresentaram maiores distribui¢des geograficas. Nossos
resultados revelam que a ITV de atributos funcionais do sistema LHS explica a distribuicdo
geografica de arvores nas Américas. Este resultado sugere que a variabilidade dos valores de atributos
e os filtros ambientais sdo fatores chaves na determinagdo dos valores de ITV, bem como na
estruturacdo, estabelecimento e coexisténcia de espécies, tanto relacionada ao aumento da variacao
da area foliar especifica e da massa das sementes como também com a menor variacao da altura de

plantas.

Palavras-chave: ecologia funcional, distribuicdo de espécies, estratégia LHS
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INTRODUCAO

A amplitude da distribuicdo geografica das espécies tem uma relacéo direta com as
condi¢cdes ambientais e com o uso de recursos (Brown 1984; Lavergne et al. 2004). Desse
modo, as espécies podem apresentar restricbes em suas distribuicdes devido a mudancas
climaticas (Svenning & Skov 2004), habitats raros (Morueta-Holme et al. 2013), como
também através de variagdes em suas caracteristicas funcionais (Murray & Lepschi 2004;
Chacon-Madrigal et al. 2018; He et al. 2018). A influéncia de atributos funcionais na
determinacdo de como as espécies usam os recursos (Kraft & Ackerly 2010; Meng et al.
2017) pode trazer apontar novas hipoteses sobre a distribuicdo das espécies, além do que as
variacdes desses atributos devem, por sua vez, permitir que as espécies ocupem ambientes
mais distintos (Gaston & Fuller 2009; Slatyer et al. 2013). Como consequéncia, esses fatores
podem influenciar nos mecanismos de dispersdo e adaptacao, afetando as chances de as

espécies colonizarem novas areas.

Os atributos das espécies podem variar entre individuos de uma mesma espécie (ITV
— intraspecific trait variation), podendo influenciar a composicdo e estruturacdo das
comunidades na escala local através da diferenciacao do nicho ecoldgico (Messier et al. 2010;
Albert et al. 2011; Auger & Shipley 2013; Collins et al. 2016; D’ Andrea & Ostling 2016; He
et al. 2018). Essa variacdo nas caracteristicas esta relacionada a componentes genéticos
(Fridley & Grime 2010; Benito Garzon et al. 2011; Chardon et al. 2020) como também a
componentes regionais e de macroescala, como solo e clima (Jung et al. 2010; Violle et al.
2012). Uma alta ITV pode estar associada com a ampla tolerancia ambiental e/ou com a
capacidade de explorar uma maior variedade de recursos. Esses atributos permitem que as

espécies ocupem ambientes mais distintos, o que pode levar a uma distribuicdo mais ampla.
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Ou seja, em um sistema altamente heterogéneo, espécies com baixa variabilidade nos valores
de atributos tendem a se estabelecer em habitats préximos ao seu nicho 6timo (Umafa et al.
2015). No entanto, espécies com alta variabilidade podem colonizar toda a paisagem devido
ao aumento na amplitude do nicho (Umaiia et al. 2015).

Uma menor variabilidade intraespecifica nos atributos funcionais também esta
relacionada com amplitudes de nicho mais estreitas (He et al. 2018). No entanto, a relacdo
entre a variabilidade intraespecifica dos valores de atributos funcionais e a distribuicéo
espacial das espécies pode nao ser evidente. Por exemplo, em um estudo recente, ndo foi
encontrada relacdo entre a ITV de sete atributos funcionais (area foliar especifica, area foliar,
conteddo de massa seca foliar, espessura da folha, densidade da madeira, teor de nitrogénio
e fésforo da folha e a razdo entre nitrogénio e fosforo) e a distribuicao geogréafica das espécies
(Chacén-Madrigal et al. 2018). Os autores desse estudo enfatizam que nédo capturaram toda
a extensdo da variabilidade dos atributos por se tratar de um conjunto local de arvores em
uma floresta tropical na Costa Rica (Chacon-Madrigal et al. 2018). Geralmente, a relacédo
entre a variabilidade dos valores de atributos e a amplitude de distribuicdo das espécies é
evidente em escalas espaciais amplas ou com varios conjuntos locais de estudo a serem
analisados. Por exemplo, eucaliptos australianos com maior estatura e sementes menores sao
amplamente distribuidos (Murray et al. 2002; Murray & Gill 2008). A combinacdo entre
esses dois atributos favorece a dispersao e, consequentemente, uma maior amplitude de
distribuicdo (Murray & Gill 2008). Assim, a variagdo intraespecifica de atributos funcionais
pode ser um aspecto importante para investigar processos que controlam a distribuicdo de

espécies.
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Neste estudo, nos relacionamos a ITV com a distribuicdo geografica de 554 espécies
de arvores. Utilizamos a variacdo intraespecifica de atributos funcionais relacionados a
estratégias de dispersdo, estabelecimento e persisténcia de espécies de plantas em
comunidades: area foliar especifica (SLA), altura méxima da planta e massa da semente
(Leaf-Height-Seed plant strategy, Westoby 1998). Além disso controlamos o parentesco
entre as espécies incluindo a distancia filogenética entre espécies como fator aleatorio nos
modelos estatisticos. Assumindo que espécies com maiores ITV tenham maior potencial para
colonizar e persistir em novos ambientes, nossa hipétese é de que espécies com maiores 1TV

devem apresentar maiores distribuicdes geograficas.

METODOS
Banco de dados

Utilizamos o banco de dados do BIEN (Botanical Information and Ecology Network)
utilizando o pacote BIEN (Maitner 2020). Este pacote disponibiliza tanto os valores
intraespecificos de atributos funcionais de espécies de plantas quanto os poligonos de
distribuicdo das espécies. No total, obtivemos 554 espécies de plantas arboéreas, nativas do
continente americano, que apresentaram valores para trés atributos funcionais relacionados
com a estratégia LHS (Leaf-Height-Seed plant strategy, Westoby 1998): area foliar
especifica (n = 125), altura da planta (n = 513) e massa da semente (n = 116). Esses atributos
estdo relacionados com a capacidade fotossintética, competicdo, dispersdo e tolerancia a

perturba¢des ambientais (Westoby 1998).

No software R (R Core Team 2020), utilizamos a fun¢do “BIEN_trait_trait” do

pacote BIEN (Maitner 2020) para adquirir os dados de atributos dos individuos.
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Selecionamos espécies com no minimo 10 ocorréncias. Para padronizar as estimativas da
variacdo dos valores dos atributos, nos utilizamos 10 individuos por espécie (para as espécies
com mais de 10 individuos, apenas 10 foram sorteados). Apds isso, calculamos a variacéo
intraespecifica dos atributos funcionais de cada espécie utilizando a variancia dos valores de
cada atributo (Aiba et al. 2013). Observamos que para a maioria das espécies a fonte da ITV
é local, isto €, os dados dos atributos foram coletados em individuos que ndo abrangem toda

a area de distribuicdo total das espécies.

A distribuicdo geografica das espécies foi obtida a partir dos poligonos
disponibilizados também no pacote BIEN (Maitner 2020). Utilizamos a funcéo
“BIEN_ranges_species” para obter os poligonos de distribuicdo das espécies. Os poligonos
foram entdo transformados em arquivos raster utilizando a funcdo “rasterize” do pacote
raster (Hijmans 2019). A partir dos arquivos raster, nds estimamos o tamanho da distribui¢do
das espécies pela quantidade de pixels que o raster de cada espécie apresentava (Gaston

1994).

Analise de autocorrelacéo espacial

Para checar se havia dependéncia espacial nos dados e assim controlar a possibilidade
de erros do tipo | (Legendre et al. 2002), analisamos a autocorrelacdo espacial dos valores da
variacdo intraespecifica dos atributos funcionais das espécies. Através da observacdo de
correlogramas baseados no | de Moran (Bivand et al. 2013) ndo observamos autocorrelacdo
espacial nos dados. A analise foi realizada utilizando a fungéo correlog do pacote pgirmess

(Giraudoux 2018) (S1).

Arvores filogenéticas das espécies de plantas
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Para controlar possiveis efeitos das relacfes filogenéticas entre as espécies, por exemplo
a tendéncia de espécies mais proximas filogeneticamente apresentarem valores de ITV mais
similares do que obtido ao acaso (Blomberg et al. 2003), nds construimos uma hipotese
filogenética para as 554 espécies usando a funcdo phylo.maker do pacote V.PhyloMaker (Jin
& Qian 2019; Jin 2020). Este pacote é baseado em uma mega-arvore para plantas vasculares
construida a partir das hipdteses filogenéticas disponiveis em Zanne et al. (2014) e Smith &
Brown (2018). Utilizamos o cenario 1 por ser 0 mais conservador. Nesse cenario as espécies
ausentes na mega-arvore foram inseridas no n6 do género ou da familia equivalente, o que
difere dos outros cenarios em que se tém as insercdes de forma aleatdria (Jin & Qian 2019;
Jin 2020). Com o intuito de assegurar que as espécies sdo independentes entre si, nos

inserimos as arvores filogenéticas das espécies como um fator aleatério no modelo.

Anadlises estatisticas

Para investigar o efeito da variagdo intraespecifica de atributos funcionais sobre a
amplitude de distribuicdo das espécies de plantas ajustamos modelos filogenéticos
generalizados (Phylogenetic Generalized Least Squares- PGLS) no qual, para cada modelo
a variavel preditora foi a ITV de um dos atributos funcionais analisados (SLA, altura maxima
da planta e massa da semente) e a variavel resposta foi a amplitude de distribuicdo das
espécies. Para controlar o parentesco entre as espécies nds incluimos no modelo a arvore
filogenética como fator aleatorio. Além disso, as variaveis preditoras foram logaritmizadas.

Para essa analise utilizamos a funcdo pgls do pacote caper (Orme et al. 2018).
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RESULTADOS

A massa das sementes foi 0 atributo que apresentou a maior variacao intraespecifica

(Figura 1, S2) e a altura das plantas, foi 0 que mais variou em relacdo a extensao da

distribuicdo geogréafica (Figura 2, S2). Para todos os atributos funcionais nos registramos

uma relacdo significativa entre a variacdo intraespecifica e a distribuicdo geogréafica das

espécies (p < 0,05). A variagao intraespecifica na SLA (B =0,108) e na massa das sementes

(B=0,585) foram positivamente relacionadas com a distribuicdo geografica das espécies. Por

outro lado, a variagdo intraespecifica na altura (B = -0,891) foi negativamente relacionada

com a distribuicdo geogréafica das espécies (Figura 3).
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Figura 1 — Distribuicdo dos valores da variacdo intraespecifica dos atributos funcionais (ITV) de

arvores das Américas, com maior variacao intraespecifica na massa de sementes das espécies arboreas.
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Figura 2 — Frequéncia de distribuicdo das espécies de arvores das Ameéricas, sendo a extensdo da distribuicdo
geogréafica em km2. O atributo altura foi 0 que apresentou maior variagao na distribui¢do geografica.
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Figura 3 - Coeficiente f da relacdo entre a variacdo intraespecifica de atributos funcionais
(ITV) na distribuicdo geografica de plantas no novo mundo. Os pontos sao os valores médios
delimitados pelo intervalo de confianca de 95% (barras continuas). Valores a direita da linha
tracejada vermelha (positivos) indicam maior distribuicdo das espécies que apresentam
maiores varia¢des nos valores de SLA e na massa das sementes. VValores a esquerda da linha
tracejada vermelha (negativos) indicam maior amplitude de distribuicdo das espécies que

apresentam menores variacfes na altura das plantas. Espécies de plantas com maiores
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variaces na area foliar especifica e na massa das sementes e menores variacdes na altura

apresentaram maiores distribuices geograficas.

DISCUSSAO

A variacdo intraespecifica de atributos funcionais de plantas é um fator que contribui
para a compreensdo do porqué algumas espécies apresentam distribuicdo mais ampla
enquanto outras tém distribuicdes mais restritas. Nossos resultados mostram que espécies de
arvores com alta ITV na SLA e na massa das sementes tém maiores distribuicdes geograficas,
enquanto espécies com baixo ITV na altura tém maiores distribuigdes geograficas. A
influéncia da ITV na distribuicdo de plantas pode estar ligada direta ou indiretamente a
processos fundamentais da dispersdo e adaptacdo das espécies (Violle et al. 2009; Fricke et
al. 2019). Com isso, a selecdo de espécies com maiores variacfes em atributos funcionais
possibilita a ocupacdo de uma ampla gama de ambientes com diferentes condic¢des
ambientais (filtros ambientais) e compartilhamento de nicho entre as espécies, 0 que
potencialmente possibilita maior distribuicdo geogréafica ao longo de diferentes ambientes

(Sides et al. 2014).

A maior distribuicdo de arvores com maior variacdo intraespecifica na SLA pode
estar relacionada a alta plasticidade desse atributo frente as condi¢6es ambientais (Poorter et
al. 2009, Siefert et al. 2015). Essa plasticidade pode ser definida como a capacidade de uma
espécie em expressar valores distintos de um determinado atributo em diferentes ambientes
(Funk et al. 2017). Um exemplo disso é representado por plantas que desenvolveram folhas
com maior SLA sob condi¢des de pouca luz, melhorando a eficiéncia de captura de luz e nas
taxas fotossintéticas (Rozendaal et al. 2006). Com isso a relagdo positiva entre a ITV na SLA

e a amplitude da distribuicdo geogréfica das arvores nas Américas pode indicar uma maior
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adaptabilidade dessas especies as condigdes ambientais e compartilhamento de nicho.
Kumordzi e colaboradores (2019), corroboraram que a plasticidade na SLA de espécies
herbaceas pode explicar a maior parte da variagdo da ITV entre parcelas que refletiam
diferencas na disponibilidade de luz. Portanto, a variacdo da SLA tanto para espécies
lenhosas quanto para herbaceas, pode possibilitar a extensao da distribuicdo geogréafica das

espécies através da plasticidade do atributo funcional frente a heterogeneidade ambiental.

Assim como visto para a ITV na SLA, a variacdo intraespecifica da massa das
sementes também apresentou uma relagao positiva com a distribuicdo das espécies. N0ssos
resultados indicam que as espécies com maiores variagbes na massa das sementes
apresentaram maiores distribuicdes geogréficas. A massa das sementes € um atributo
importante para a distribuicdo de espécies por estar relacionado com a capacidade de
dispersdo, reserva energética da semente e as chances de germinacdo (Greene & Johnson
1993, Guo et al. 2000, Moles et al. 2005). Um exemplo disso € o estudo de Fricke e
colaboradores (2019) que para duas espécies de arvores tropicais encontraram a variagdo
intraespecifica no tamanho da semente causando variacdo no desempenho individual. Nesse
estudo a espécie Premna serratifolia exibiu uma compensacdo em que sementes menores
apresentaram vantagem em relacdo a fecundidade, ou seja, maior nimero de sementes
(Fricke et al. 2019). Diferente de Psychotria mariana que apresentou sementes maiores se
dispersando para areas com baixa densidade de individuos da mesma espécie, porém foram
menos tolerantes a inimigos naturais. Essas variacbes podem ter relacdo com a demanda
conflitante entre massa e numero de sementes que afeta tanto a distribuicdo como a
abundancia das espécies, estando relacionada com aspectos da competicdo, colonizagéo,

tolerancia ao estresse e a fecundidade (Violle et al. 2009; Muller-Landau 2010; Fricke et al.
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2019; Ma et al. 2019). Portanto, a alta variagdo intraespecifica desse atributo implica em
espeécies apresentando maior adaptabilidade a diferentes ambientes (Violle et al. 2009, Sides

et al. 2014, Gorden et al. 2016).

Em relacdo a ITV da altura das arvores, observamos uma relacéo diferente a ITV na
SLA e na massa das sementes, as espécies com menor variacao intraespecifica apresentaram
maiores distribuicBes geograficas. Essa reducdo na variagdo da altura de plantas pode estar
relacionada a processos de filtragem ambiental (Cadotte et al. 2013, Mitchell et al. 2017),
com pressdes seletivas em direcdo a menor variacdo nos valores do atributo (Valladares et
al. 2007). A menor variacdo na altura pode ser explicada pelo fato de que condicgdes
estressantes requerem caracteristicas funcionais especificas ou combinacfes de
caracteristicas que resultam na reducdo da ITV (Lang et al.2020). Além disso, sob condi¢des
estressantes esses filtros ambientais se tornam mais fortes. Por exemplo, em ambientes com
clima seco, pouca chuva e limitacdo de luz, as espécies de plantas apresentam limitacdo na
altura (Kempes et al. 2011; Mao et al. 2020). Essas limita¢Ges na altura podem ser resultantes
de processos de filtragem ambiental e a competicdo pode ter um papel decisivo nesse
processo selecionando espécies com maior adequabilidade, ou seja, altura ideal e reduzindo

assim a variabilidade (menor ITV).

Nesse estudo encontramos que a ITV de arvores nas Américas pode explicar a
distribuicdo geografica das espécies. Tanto atraves de estratégias de adequabilidade a
diferentes ambientes, ja que espécies com maiores ITV devem ser capazes de ocorrer em
ambientes mais diversos (Sexton & Dickman 2016), como também através de processos de
filtragem ambiental, com pressdes de selecdo do ambiente, como a competicdo, reduzindo a

ITV dessas espécies. Desse modo, além do uso de recursos e das condi¢bes ambientais, as
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informacdes no nivel de individuo, como a variacéo intraespecifica de atributos funcionais,

também influenciam na distribuicdo geografica das espécies.
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S1 — Correlogramas de | de Moran demonstram auséncia de autocorrelacéo espacial paraa ITV

dos atributos funcionais estudados — area foliar especifica (specific leaf area), altura da planta

(whole plant height) e massa da semente (seed mass).

S2— Valores minimos e maximos de cada atributo funcional de arvores das Américas, sendo a area
foliar especifica (m?/kg), a altura da planta (m) e a massa das sementes (g). A varia¢do
intraespecifica funcional (ITV) (adimensional) e a extensdo da distribuicdo geografica em km2,

Atributo Valor TV Distribuicéo geogréfica
minimo maximo minimo  m&ximo minima maxima
Area foliar especifica 3,40 104,00 0,54 831,00 313601 17765780
Altura da planta 0,15 78 0,04 857,00 153496 18523795
Massa da semente 0,002 199,79 0,005 4979,63 388889 17765780
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ESPECIES ARBUSTIVO-ARBOREAS FLORESTAIS APRESENTAM MAIOR
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E COGENERICAS EM SAVANAS
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RESUMO

As variag@es nos atributos séo vinculadas a estruturagdo de comunidades tendo como base
os fatores bidticos como também em fatores abidticos, sendo os filtros ambientais os principais
mecanismos promovendo a adaptabilidade das espécies. A variagdo intraespecifica de atributos
funcionais (ITV) de espécies de plantas pode possibilitar aos individuos a capacidade de ajustes
em seu desempenho no ambiente através de alteracdes em suas morfologias, fenologias e
fisiologias como resposta a pressdes ambientais e a competicao por recursos. Assim, o estudo dos
atributos funcionais é importante para analisar o estabelecimento de individuos da mesma espécie
gue ocorrem em ambientes distintos. Investigamos como a ITV da area foliar especifica (SLA) e
a densidade da madeira (WD) de espécies arbustivo-arbdreas cogenéricas e coespecificas diferem
entre florestas estacionais semideciduas e savanas. Nos ambientes florestais esperamos uma maior
ITV devido as interacBes competitivas por recursos e para 0s ambientes de savana esperamos
espécies com menor ITV devido a pressdes ambientais, como a incidéncia de fogo natural que age
como filtro ambiental para caracteristicas especificas no estabelecimento das espécies nesses
ambientes. Analisamos 14 pares espécies sendo sete cogenéricas e sete coespecificas através da
ITV calculada para cada atributo funcional e comparamos entre os ambientes florestais e de
savanas através de um teste t pareado. As espécies florestais apresentaram maior variagdo na SLA
do que as espécies coespecificas e cogenéricas nos ambientes de savana. Contudo para a densidade
da madeira ndo encontramos variacao intraespecifica biologicamente relevante. Nossos resultados
sugerem uma associagdo entre pressoes de sele¢do devido a processos competitivos e de filtragem
ambiental no estabelecimento de espécies cogenéricas e coespecificas em ambientes
contrastantes.

Palavras-chave: Cerrado, ecologia funcional, filtragem ambiental
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INTRODUCAO

As abordagens fundamentadas em atributos funcionais vém ganhando destaque na
literatura ecologica nos ultimos anos, sendo cada vez mais utilizadas para investigar como
mudancas evolutivas e ambientais afetam as estratégias de uso dos recursos e as
preferéncias de habitat entre espécies de plantas (Reich et al. 2003; Violle et al. 2007,
Albert et al. 2010b, a; Messier et al. 2010; Siefert et al. 2015; Umaiia et al. 2015, 2018).
As variacdes nos atributos séo vinculadas a estruturacédo de comunidades com base tanto
em fatores bioticos (interacdes ecoldgicas), como também em fatores abioticos, sendo os
filtros ambientais os principais mecanismos promovendo a adaptabilidade das espécies
(Poorter et al. 2009; Violle & Jiang 2009; Violle et al. 2009; Bolnick et al. 2011; Wellstein

& Cianfaglione 2014; Kumordzi et al. 2019).

Essa variacdo nos atributos ndo € vista somente nas diferencas entre espécies
(variacOes interespecificas), mas também esta relacionada as variagfes entre individuos
da mesma espécie (variacao intraespecifica) (Albert et al. 2010a; Messier et al. 2010;
Siefert et al. 2015; Umafia et al. 2015). Assim, a variacdo intraespecifica de atributos
funcionais (ITV — intraspecific trait variation) de espécies de plantas pode possibilitar
aos individuos a capacidade de ajustes em seu desempenho no ambiente através de
alteracbes em suas morfologias, fenologias e fisiologias como resposta a pressoes
ambientais e a competicdo por recursos (Bolnick et al. 2003; Hoffmann & Franco 2003;

Violle et al. 2012; Céssia-Silva et al. 2017; Funk et al. 2017; Maracahipes et al. 2018).

A relacdo entre fatores abioticos e bioticos pode ser exemplificada por interacfes
competitivas por recursos e pelos filtros ambientais. A competicdo entre vizinhos é

considerada um importante meio de atuacdo da selecdo natural, moldando a composi¢édo
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de espécies e a diversidade de atributos dentro de populacfes e comunidades de plantas
(Weiner 1990). Essa competicdo pode estar relacionada com a maior densidade de
vizinhos, podendo afetar o crescimento pois esses individuos devem apresentar maior
sobreposicdo de nicho. Um exemplo disso ocorre em ambientes florestais, onde ha alta
densidade de individuos e a competi¢do por luz é um fator critico para o estabelecimento
das espécies, diferentemente de savanas, onde a luminosidade ndo € um recurso em
escassez (Freckleton & Watkinson 2001; Hoffmann & Franco 2003). Especificamente, 0s
ambientes de florestas estacionais semideciduas apresentam solos mais ricos em
nutrientes, umidade alta e a luz como um fator limitante, resultando em estratégias de
aquisicdo de recursos (Dantas et al. 2013; Maracahipes et al. 2018). Assim, nesses
ambientes, estratégias competitivas por luz dominam, e os solos férteis, assim como a
auséncia de queimadas naturais, possibilitam maiores investimentos em estruturas foliares
e no crescimento. Ja em ambientes de savanas, a baixa concentracdo de nutrientes do solo
e a baixa umidade relativa podem levar a estratégias de conservacao de recursos e maior
investimento estruturais e de resisténcia ao fogo natural (Dantas et al. 2013; Pausas et al.

2017a).

Um exemplo dessas diferentes estratégias locais foi encontrado por Maracahipes e
colaboradores (2018) em um estudo comparando atributos de espécies arboreas
coespecificas com ocorréncia em florestas e savanas. Os valores da area foliar especifica
(SLA — specific leaf area) de espécies arbdreas diferiram entre os ambientes, indicando
que individuos ocorrendo em florestas apresentam estratégias visando a aquisicdo de
recursos (maior SLA) e os individuos de savanas, a conservacdo de recursos (menor

SLA). Outro atributo para caracterizagdo das diferentes estratégias em ambientes
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contrastantes é a densidade da madeira (WD - wood density), devido a relacdo com a
incidéncia de forte pressdo ambiental, por exemplo, devido as queimadas naturais nas
savanas, as espécies apresentam maior densidade da madeira nesses ambientes (Pausas
2015; Pausas et al. 2017a). Assim, a densidade da madeira pode mediar uma compensacgéo
entre crescimento e mortalidade dessas espeécies de arvores (Chave et al. 2009; Wright et
al. 2010). Em um estudo a nivel global, Chave e colaboradores (2009) encontraram
associacfes negativas entre a densidade da madeira e as taxas de crescimento e
mortalidade, ou seja, as espéecies com maior densidade da madeira crescem mais devagar

e tém maior longevidade.

No entanto, grande parte dos estudos ndo analisa padrfes de variacdo ao nivel de
individuos (Fajardo 2016). Portanto, analisar a ITV em escala local pode mostrar como a
caracterizacdo das variacbes em componentes de resisténcia das espécies sdo afetados
pela presenca ou auséncia da pressao ambiental (Zhang et al. 2011). A presséo de selecéo
pode resultar na filtragem de valores ideais para a adaptabilidade local das espécies, por
exemplo as de savanas, em que o fogo é um fator de pressdo de selecdo de espécies
(Preston et al. 2006; Wright et al. 2010), e devido a isso é esperado maior densidade da
madeira e menor variacao intraespecifica para as espécies nesses ambientes. Assim, a ITV
da densidade da madeira e da SLA em individuos de florestas estacionais seria mais alta
quando comparada as de savanas devido a auséncia de pressdo de selecdo decorrente de
queimadas naturais em florestas e a maior intensidade da competi¢do por recursos nesses

ambientes.

Assim, o estudo dos atributos funcionais € importante para analisar o

estabelecimento de individuos da mesma espécie que ocorrem em ambientes distintos
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(Reich 2014). Nesse contexto, observar a variacao de atributos pode proporcionar uma
melhor compreensédo da capacidade adaptativa das espéecies (Ackerly & Cornwell 2007).
Aqui investigamos como as VariacOes intraespecificas de atributos diferem entre
ambientes contrastantes com diferentes disponibilidades de recursos e condigdes
ambientais. Utilizamos a ITV de atributos relacionados a capacidade de estabelecimento
de espécies arbustivo-arboreas, sendo um atributo foliar (SLA) e um estrutural (densidade
da madeira) de espécies cogenéricas e coespecificas, analisamos se ha diferencas entre
ITV de espécies arbustivo-arbdreas em ambientes de florestas estacionais semideciduas e
savanas. Nossa hipdtese é de que a ITV de espécies arbustivo-arboreas difere entre os
ambientes. Especificamente, os ambientes de savanas apresentando espécies com menor
ITV devido a pressdes ambientais, como a incidéncia de fogo natural que age como filtro
ambiental para caracteristicas especificas no estabelecimento das espécies. Ja para 0s
ambientes de florestas estacionais, esperamos uma maior ITV devido as interagdes

competitivas por recursos, sendo a alta ITV responsavel por uma diferenciacdo de nicho.

METODOS

Neste estudo utilizamos uma base de dados de atributos funcionais (SLA e WD)
gue amostrou 3130 individuos arbustivo-arbdreos, distribuidos em 181 espécies, ao longo
de florestas estacionais semideciduas e cerrado tipico (savanas) (detalhes dos métodos de
coleta em Maracahipes et al. 2018). Para quantificar a variancia dos atributos funcionais
(ITV) aqui avaliados, nds selecionamos somente as espécies com abundancia igual ou
superior a 10 individuos, resultando em um total de 118 espécies (65,2% das espécies
amostradas por Maracahipes et al. 2018) e 2454 individuos (78% dos individuos). Além

disso, para controlar possiveis diferencas relacionadas com a historia evolutiva,
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selecionamos pares de espécies do mesmo género, sendo uma espécie de savana e uma
espeécie de floresta. Ainda, quando presente no banco de dados, selecionamos a mesma
espécie com individuos ocorrendo em ambos os ambientes. Devido a esse filtro,
analisamos 14 pares espécies (Tabela 1), sendo sete espécies cogenéricas e sete com
ocorréncia nos dois ambientes. Finalmente, calculamos a variacao intraespecifica dos
atributos funcionais de cada espécies em cada ambiente utilizando a variancia dos valores
de cada atributo (Aiba et al. 2013). Comparamos a relacdo entre a 1TV dos atributos
funcionais das espécies entre os ambientes florestais e de savanas atraves de um teste t

pareado.

RESULTADOS
A érea foliar especifica foi o atributo que apresentou a maior variacdo intraespecifica
tanto nas florestas estacionais semideciduas como nas savanas (Figura 1, S1). Nas florestas, a
espécie Pouteria ramiflora apresentou a menor ITV da SLA e Tapirira guianensis a maior ITV
da SLA (S1). Ja nas savanas, observamos a espécies Hymenaea stigocarpa com a menor ITV e
a Buchenavia tomentosa com a maior ITV (S1). Contudo para a densidade da madeira nédo

encontramos variacdo intraespecifica biologicamente relevante (Figura 2, S1).

Encontramos diferenca entre os ambientes de floresta e de savana para a ITV de SLA
(Figura 3), as espécies de savana tiveram menor variagdo na &rea foliar especifica em

comparagdo com as espécies florestais.
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Figura 1 — Distribuicdo dos valores de variacao intraespecifica (ITV) da area foliar especifica (SLA)
de espécies arbustivo-arboreas nos ambientes de floresta estacional semidecidua e de savana. Em

ambos os ambientes houve variagdo nos valores da SLA.
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Figura 2 — Distribuicdo dos valores de variacdo intraespecifica (ITV) da densidade da madeira de
espécies arbustivo-arboreas nos ambientes de floresta estacional semidecidua e de savana. Para

ambos os ambientes ndo houve variacdo intraespecifica biologicamente relevante
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Figura 3 - Variagdo intraespecifica da area foliar especifica (ITV SLA) de espécies arbustivo-arbéreas
entre ambientes de florestas e de savanas. Para ambos 0s grupos (espécies cogenéricas e

coespecificas), a ITV da area foliar especifica apresentou menor variagdo em ambientes de savana do

gue em ambientes florestais.

DISCUSSAO

Nossos resultados sugerem uma associagdo entre pressdes de sele¢do devido a processos
competitivos e de filtragem ambiental no estabelecimento de espécies cogenéricas e
coespecificas em ambientes contrastantes. Observarmos maior variagdo intraespecifica da SLA
em espécies de florestas estacionais semideciduas, o que pode ter relagcdo com a influéncia de
interacbes competitivas. Além disso, observarmos menor variagao intraespecifica da SLA em

espécies de savanas, 0 que pode estar relacionado a presenca de filtros ambientais. Apesar de
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serem ambientes contrastantes, a baixa variacao intraespecifica na densidade da madeira entre
florestas e savanas pode ser resultado de espécies com demandas similares para determinados
valores desse atributo, porém como consequéncia de situagdes distintas (florestas: competicéo
por luz e savanas: resisténcia ao fogo) levando a um investimento estrutural (Chave et al. 20009,
Oliveras & Malhi 2016). Evidéncias empiricas indicam que uma maior variacao intraespecifica
possibilita maiores chances de sobrevivéncia, reproducdo e estabelecimento em espécies de
plantas (Jung et al. 2010; Messier et al. 2010; Umaria et al. 2015; Céassia-Silva et al. 2017; Funk
et al. 2017). Portanto, a importancia dessas analises sao fundamentais para diversos aspectos

nos estudos do estabelecimento de espécies (Kumordzi et al. 2019).

As diferencas na ITV da SLA entre espécies presentes em florestas e de savanas indicam
gue uma mesma espécie ou espécies de mesmo género em cada ambiente apresentam diferentes
estratégias para se adaptar e sobreviver (Maracahipes et al. 2018). Esses ambientes diferem
tanto na frequéncia de perturbacdes (incidéncia de fogo natural) (Dantas et al. 2013) como
também em caracteristicas do solo (Laureto & Cianciaruso 2015). A baixa incidéncia de
gueimadas naturais e a presenca de solos mais ricos podem promover 0 aumento na densidade
de individuos por metro quadrado nos ambientes florestais, 0 que leva a uma maior competicédo
por luz (Freckleton & Watkinson 2001; Hoffmann & Franco 2003, Oliveras & Malhi 2016).
Assim, a maior variagdo intraespecifica na SLA pode possibilitar individuos com diferentes
demandas para luminosidade, o que implica em uma reducao da sobreposi¢do de nicho (Schamp
& Aarssen 2009, Laliberté et al. 2013) e consequentemente, a manutencao dessa alta densidade
de individuos. Esse resultado indica que a importancia da competicdo aumenta na mesma
direcdo da disponibilidade de recursos (Schamp & Aarssen 2009; Laureto & Cianciaruso 2015).

Diferindo dos ambientes florestais, nas savanas as especies apresentaram menor variacdo
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intraespecifica da SLA. Por ser um ambiente de condi¢bes mais severas, com a presenca de
fogo natural e de solos mais pobres em nutrientes, a importancia dos filtros ambientais é maior
(Pausas & Verdu 2008) e tem como consequéncia a selecdo de individuos com valores mais
semelhantes de SLA. Quando temos ambientes contrastantes e espécies iguais e de mesmo
género presentes em ambos, podemos inferir que a ITV possibilita com que as espécies mudem

com o0 ambiente na mesma direcdo de uma selecdo natural (Ramirez-Valiente et al. 2020).

Apesar de ndo observarmos diferengas na ITV da densidade da madeira entre as florestas
estacionais semideciduas e savanas, esse resultado demonstra outro aspecto da adaptabilidade
das espécies: processos ecoldgicos distintos levando a similaridade da variagdo na densidade
da madeira entre individuos da mesma espécie ou de mesmo género em ambientes diferentes.
As diferencas de hébitat relacionadas tanto a fatores bi6ticos, como a abundancia de espécies,
como de fatores abi6ticos, clima, solo, luz e agua, sdo bastante evidentes entre florestas e
savanas (Hoffmann et al. 2003, 2012; Oliveras & Malhi 2016; Pausas et al. 2017b). Porém,
apesar desses aspectos contrastantes, as espécies apresentaram baixa variacdo intraespecifica
da densidade da madeira. As espécies florestais com demandas em investimento estrutural
relacionado ao suporte de individuos mais altos, em decorréncia de processos competitivos por
luz (Chave et al. 2009; Oliveras & Malhi 2016) e as espécies de savanas demandas relacionadas
a resisténcia ao fogo resultante da filtragem ambiental (Larjavaara & Muller-Landau 2010;
Maracahipes et al. 2018). Esses processos podem levar a uma similaridade da densidade da
madeira entre florestas e savanas. Portanto, pressdes seletivas associadas as condicdes distintas
nesses ambientes podem ser criticas para o estabelecimento dessas espécies limitando a

expressao da plasticidade fenotipica do atributo funcional (Power et al. 2019).
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Dito isso, podemos afirmar que a variacéo intraespecifica é um fator importante para o
estudo da adaptabilidade de espécies arbustivo-arbéreas, relacionando tanto a ecologia nas
interacbes entre espécies e ambiente, como também as caracteristicas dos individuos e
estratégias de estabelecimento (Johnson & Stinchcombe 2007; Ramirez-Valiente et al. 2020).
As estratégias de uso de recursos dessas espécies em diferentes ambientes e as preferéncias de
habitat parecem ser influenciadas pela ITV, refletindo na adaptabilidade das espécies (Ackerly
& Cornwell 2007; Zhang et al. 2011; Kumordzi et al. 2019). Ou seja, a maior variabilidade nos
atributos funcionais capacita as espécies a ajustes dependentes do ambiente. Através da analise
da ITV da SLA, mostramos como a competicdo por recursos em florestas estacionais
semideciduas e a forte pressao de filtros ambientais em savanas podem ser componentes de

resiliéncia e de resisténcia para a adaptabilidade das espécies.
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MATERIAL SUPLEMENTAR
S1 Descricdo dos pares de espécies por ambiente (florestas e savanas) e seus respectivos valores da
variacdo intraespecifica do atributo funcional (ITV): area foliar especifica (SLA) e densidade da

madeira (WD).

Espécie Ambiente ITV SLA ITVWD

Aspidosperma tomentosum Savana 161 0,01
Aspidosperma discolor Floresta 70,60 <0,001
Buchenavia tomentosa Savana 294,03 <0,001
Buchenavia tomentosa Floresta 527,86 0,03
Chaetocarpus echinocarpus Savana 94,26 <0,001
Chaetocarpus echinocarpus Floresta 191,65 <0,001
Hymenaea stigonocarpa Savana 33,72 <0,001
Hymenaea courbaril Floresta 67,80 <0,001
Licania humilis Savana 60,80 <0,001
Licania minutiflora Floresta 392,63 0,01
Matayba guianensis Savana 110,53 <0,001
Matayba guianensis Floresta 430,71 0,01
Miconia albicans Savana 94,22 <0,001
Miconia pyrifolia Floresta 90,75 <0,001
Myrsine umbellata Savana 59,57 <0,001
Myrsine umbellata Floresta 228,44 <0,001
Ocotea corymbosa Savana 70,14 0,01
Ocotea guianensis Floresta 81,71 0,01
Ouratea hexasperma Savana 40,64 <0,001
Ouratea discophora Floresta 197,72 <0,001
Pouteria ramiflora Savana 79,28 <0,001
Pouteria ramiflora Floresta 16,62 <0,001
Tachigali vulgaris Savana 167,17 <0,001
Tachigali vulgaris Floresta 89,44 <0,001
Tapirira guianensis Savana 58,14 <0,001
Tapirira guianensis Floresta 791,64 <0,001
Xylopia aromatica Savana 143,33 0,01
Xylopia amazonica Floresta 452,24 <0,001
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CONCLUSAO GERAL

Nessa tese demonstro que o uso da variacao intraespecifica de atributos funcionais
vem ganhando espaco nas pesquisas ecoldgicas, sendo uma abordagem importante para a
compreensdo da ecologia de comunidades. Encontrei que estratégias de conservacdo de
recursos e a complementaridade de nicho permitem as espécies se apresentarem mais
abundantes e que a ITV tem importancia tanto para a distribuicdo geografica das espécies
como também ao analisar o estabelecimento de espécies coespecificas e cogenéricas entre
ambientes contrastantes. Isso indica que uma maior varia¢do nos valores de atributos entre
individuos da mesma espécie pode reduzir competicdo por recursos levando ao seu
estabelecimento em diferentes locais de uma forma mais efetiva. Ja a menor ITV se relaciona
com a influéncia de pressdes ambientais levando as espécies com baixa variacdo nos
atributos funcionais se adaptarem melhor nos ambientes. Com este estudo reafirmo a
importancia do uso de atributos funcionais na escala de individuos para entender como as
comunidades se estruturam a partir de caracteristicas especificas relacionadas as estratégias

de desenvolvimento e persisténcia das espécies no meio ambiente.
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