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Sinopse 
Nesse estudo foi investigado como os gradientes de recursos e de distúrbio podem 
afetar uma comunidade local de palmeiras em uma floresta da Amazônia Central. Para 
isso foram analisadas sete características funcionais de quatorze espécies mais 
abundantes na Reserva Florestal Adolpho Ducke. Foram testados modelos utilizando 
as condições hidrológicas, a fertilidade do solo e a intensidade de distúrbio para 
determinar como essas variáveis estruturam a comunidade. Os resultados mostraram 
que os gradientes podem causar tanto convergência quanto divergência funcional e 
que as áreas com maior intensidade de distúrbio tendem a promover mais divergência 
funcional. 

Palavras chave:1. estrutura funcional. 2.convergência funcional. 3. divergência 
funcional. 4. gradientes ambientais. 5. distúrbio.  6. palmeiras. 7. características 
funcionais.  
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RESUMO 

A abordagem funcional nos permite entender como o ambiente seleciona as 
características das espécies que formam as comunidades e, portanto, como as 
comunidades poderão ser modificadas em função de novas condições, como as 
induzidas por mudanças climáticas. Duas forças podem estruturar funcionalmente uma 
comunidade: a convergência, que promove similaridade das características funcionais, e 
a divergência, que leva à variabilidade. Teoricamente, espera-se que os filtros 
ambientais causem convergência, por selecionarem características adequadas para a 
ocupação de cada ambiente. Por outro lado, espera-se que interações bióticas e 
distúrbios promovam divergência funcional, por aumentarem a heterogeneidade 
ambiental, selecionando espécies com múltiplas estratégias funcionais. Tendo como 
modelo as palmeiras (Arecaceae), uma forma de vida abundante e diversa na Amazônia, 
analisamos quais fatores ambientais são responsáveis por gerar convergência e 
divergência funcional nas comunidades locais. Esse estudo foi desenvolvido na Reserva 
Florestal Adolpho Ducke, onde foram medidas sete características funcionais que 
afetam o desempenho fotossintético, balanço e segurança hidráulica e economia foliar 
(densidade estomática, tamanho dos estômatos, densidade de venação, conteúdo da 
matéria seca, espessura das folhas, área foliar específica e área estimada da lâmina) das 
14 espécies mais abundantes da reserva. Foram testados modelos incluindo as condições 
hidrológicas e fertilidade do solo como gradientes de recurso e a taxa de mortalidade de 
árvores como um indicativo para a intensidade de distúrbio. Nossos resultados mostram 
que: 1) há diferenciação funcional entre os ambientes hidrológicos, sendo que nos platôs 
são selecionadas estratégias conservativas e nos baixios aquisitivas, 2) os ambientes 
hidrológicos são o principal filtro da composição funcional 3) nos baixios existe maior 
divergência funcional de todas as características, enquanto que nos platôs convergência 
funcional e 4) a intensidade de distúrbio pode gerar tanto convergência quanto 
divergência funcional. Isso significa que, as características funcionais são selecionadas 
principalmente pelas condições hidrológicas do solo, sendo os distúrbios podem levar à 
convergência quando a sua intensidade for baixa e à divergência, quando aumenta a 
heterogeneidade espacial e temporal de recursos,. Ainda, a variabilidade de todas as 
características é maior nos baixios, pois a heterogeneidade ambiental existente nesses 
locais e os platôs tendem a ter maior convergência interna devido ao baixo dinamismo e 
disponibilidade espacial e temporal de recursos. Sendo assim, a convergência está 
associada com respostas aos filtros abióticos conforme a teoria ecológica de 
comunidades aborda, mas contrário do que prediz quanto aos processos que geram 
divergência, os distúrbios abióticos também podem gerar divergência funcional. 
 
Palavras-chave: 1. estrutura funcional. 2.convergência funcional. 3. divergência funcional. 4. 
gradientes ambientais. 5. distúrbio.  6. palmeiras. 7. características funcionais.  
 
 

 



vii 
 

 

 

ABSTRACT 

The functional approach allows us to understand how the environment selects the 
characteristics of the species that form the communities, and therefore how communities 
can be modified according to new conditions, such as those induced by climate change. 
Two forces can functionally structure a community: convergence, which promotes 
similarity of functional characteristics, and divergence, which promotes variability. 
Theoretically, it is expected that the environmental filters cause convergence, since they 
select characteristics suitable for the occupation of each environment. Contrarily, it is 
expected that biotic interactions and disturbances promote functional divergence by 
increasing environmental heterogeneity, selecting species with multiple functional 
strategies. Using palm trees (Arecaceae), an abundant and diverse way of life in the 
Amazon, as model group we analyze which environmental factors are responsible for 
generating convergence and functional divergence in local communities. This study was 
developed in the Adolpho Ducke Forest Reserve, where seven functional characteristics 
were observed that affect photosynthetic performance, balance and hydraulic safety and 
leaf economy (stomatal density, stomata size, venation density, dry matter content, leaf 
thickness, area specific leaf and estimated leaf area) of the 14 most abundant species of 
the reserve. We tested models including hydrological conditions and soil fertility as 
resource gradients and the mortality rate of trees as a proxy for the intensity of 
disturbance. Our results show that: 1) there is a functional differentiation between the 
hydrological environments, and in the plateaus conservative strategies are selected 
while in the bottomlands acquisitive strategies are favoured, 2) hydrological 
environments are the main filter of the functional composition 3) in the bottomlands 
there is a greater functional divergence of all the characteristics, while in the lowlands 
functional convergence and 4) the intensity of disturbance can generate both 
convergence and functional divergence. This means that the functional characteristics 
are selected mainly by the hydrological conditions of the soil, the disturbances can lead 
to convergence when its intensity is low and the divergence, when it increases the 
spatial and temporal heterogeneity of resources. Also, the variability of all the 
characteristics is greater in the lowlands, since the environmental heterogeneity existing 
in these places and the plateaus tend to have greater internal convergence due to the low 
dynamism and the spatial and temporal availability of resources. Thus, convergence is 
associated with responses to abiotic filters as the ecological theory of communities 
addresses, but contrary to what is predicted for processes that generate divergence, 
abiotic disturbances can also generate functional divergence. 

Key-words: 1. functional structure. 2.functional convergence. 3. functional divergence 4. 
environmental gradientes . 5. disturb.  6. palm tree. 7. functional traits.  
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INTRODUÇÃO 

Um dos objetivos centrais dos estudos ecológicos no nível da comunidade é 

entender a origem, manutenção e consequências da diversidade de espécies em 

comunidades locais (MORIN, 2011). Por meio da abordagem funcional é possível 

entender os mecanismos que geram a estruturação de comunidades de forma direta e 

fazer previsões sobre como mudanças no ambiente vão gerar mudanças nas 

comunidades (MCGILL et al., 2006). As condições ambientais afetam o desempenho 

dos indivíduos (HILLERISLAMBERS et al., 2012) por meio de suas características 

funcionais (VIOLLE et al., 2007), portanto se entendermos a estrutura funcional das 

comunidades poderemos determinar como os indivíduos respondem às mudanças no 

ambiente. 

Características funcionais são quaisquer características morfológicas, 

fisiológicas ou fenológicas medidas ao nível do indivíduo (VIOLLE et al., 2007) e que 

se combinam de diferentes maneiras (PIVOVAROFF et al., 2016) para formar 

estratégias funcionais (ROSADO; DE MATTOS, 2017). As estratégias são selecionadas 

pelas condições do ambiente (BERNARD-VERDIER et al., 2012) que funcionam com 

filtros selecionando os organismos (KEDDY, 1992). Existem dois tipos principais de 

estratégias: a aquisitiva selecionada em ambientes mais dinâmicos condiciona 

crescimento rápido e eficiência na captação de recursos; e a conservativa que ocorre em 

ambientes mais estáveis, condiciona crescimento lento e eficiência na construção de 

tecidos (WRIGHT et al., 2004; DÍAZ et al., 2016). Dentre os fatores ambientais que 

funcionam como filtros selecionando estratégias, é possível destacar: a disponibilidade 

de recursos tanto no solo (água e nutrientes) (KAHN; DE CASTRO, 1985) como acima 

dele (luz) (QUESADA et al., 2012), além de fatores condicionantes que modificam 

estes recursos ou geram perturbações, como por exemplo, temperatura (FORTUNEL et 

al.,2014, ZHANG et al., 2016), topografia e textura do solo (SVENNING, 2001) e 

distúrbios por vento (SCHIETTI et al., 2016). 

Duas forças opostas podem estruturar as comunidades através das condições 

ambientais e afetar a coexistência das espécies: a convergência e a divergência dos 

valores dos atributos entre as espécies de uma comunidade local. A convergência 

promove similaridade nas características funcionais das espécies que coexistem e a 

divergência promove variabilidade dessas características (GRIME, 2006; KRAFT; 

VALENCIA; ACKERLY, 2008; CORNWELL; ACKERLY, 2009). Vários estudos 
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mostram que quando a seleção de características é mais afetada pelo ambiente, ocorre 

convergência funcional (TER STEEGE et al., 2006; FYLLAS et al., 2009; FORTUNEL 

et al., 2014; MUSCARELLA; URIARTE, 2016). E se a seleção é mais afetada pelas 

interações bióticas, ocorre divergência funcional (KRAFT et al., 2008; STERCK et al., 

2011).  

No entanto, os distúrbios naturais podem alterar a estrutura da floresta afetando a 

seleção de características pelos filtros ambientais e com isso modular os mecanismos de 

estruturação das comunidades. A mortalidade de árvores na floresta, por exemplo, pode 

alterar a disponibilidade de luz pela abertura de clareiras (ESPÍRITO-SANTO et al., 

2010; QUESADA et al., 2010; TOLEDO et al., 2011). Isso gera heterogeneidade 

ambiental pelo aumento no particionamento de luz e, por conseguinte, aumenta o 

dinamismo florestal por alterar a disponibilidade de recursos. Podemos esperar que as 

mudanças funcionais induzidas pelos distúrbios naturais sejam previsíveis quando 

funcionarem apenas como novo gerador de recursos, como por exemplo, o aumento de 

luz pela abertura de clareiras. Por outro lado, a depender da intensidade do distúrbio as 

modificações na estrutura funcional podem se tornar imprevisíveis. 

Na Amazônia central a Reserva Floresta Adolpho Ducke é formada por uma 

floresta que contrasta diferentes condições hidroedáficas e de dinâmica florestal, que 

podem afetar a estruturação de comunidades locais. Nessa floresta existem áreas com 

solos pobres em nutrientes (baixios) (HOPKINS, 2005) e com disponibilidade de água, 

dada a sua proximidade ao lençol freático (SCHIETTI et al., 2014). Os baixios também 

são áreas com maior dinamismo da floresta dada à maior intensidade de distúrbio pela 

mortalidade de árvores e que pode gerar maior disponibilidade de luz no sub-bosque 

(TOLEDO et al., 2011).  

Nesses locais pode ocorrer a seleção de estratégia aquisitiva que favorece o 

crescimento das plantas (WRIGHT et al., 2004; DÍAZ et al., 2016). Nós esperamos, 

portanto, que características como maior área foliar específica, área foliar, densidade 

estomática, menor espessura das folhas, densidade de venação e tamanho dos estômatos 

sejam selecionadas como atributos para as espécies de baixio. Se isso for verdade, esse 

padrão poderia justificar a predominância de palmeiras de dossel nos baixios (KAHN E 

DE CASTRO, 1985), que através de suas características aquisitivas poderiam ter melhor 

taxa de crescimento e dominar o dossel. Ao mesmo tempo em que deve existir maior 
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variabilidade das características nesses locais pelo maior dinamismo que pode aumentar 

a heterogeneidade espacial e de recursos, levando ao particionamento de nicho e com 

isso à amplitude nos atributos das características (GRIME, 2006; KRAFT; VALENCIA; 

ACKERLY, 2008; CORNWELL; ACKERLY, 2009). 

Nessa mesma floresta existem ainda áreas com solos mais férteis (platôs) 

(HOPKINS, 2005), mas que tem menor disponibilidade de água no solo pelo lençol 

freático mais profundo (SCHIETTI et al., 2014), menor dinamismo da floresta (menor 

mortalidade de árvores) e com isso menor disponibilidade de luz no sub-bosque uma 

vez que o dossel é mais fechado pela altura das árvores (TOLEDO et al., 2011). Essas 

condições podem selecionar estratégia conservativa em plantas com crescimento mais 

lento (WRIGHT et al., 2004; DÍAZ et al., 2016). Nós esperamos, portanto, que 

características como maior tamanho dos estômatos, conteúdo da matéria seca, espessura 

das folhas e menor área foliar específica, área da lâmina e densidade estomática sejam 

selecionadas como atributos para as espécies de platôs. Se esse padrão de fato ocorrer, 

isso poderia justificar a maior dominância de palmeiras de sub-bosque nesses locais 

(COSTA et al., 2009), que devido às suas características conservativas teriam seu 

crescimento limitado o que as restringiria ao sub-bosque. Ao mesmo tempo em que a 

variabilidade das características nesses locais deve ser menor, pois ali existe menor 

dinamismo que pode não levar a heterogeneidade espacial e de recursos, e com isso 

menor particionamento de nicho, que leva à menor amplitude de variação nos atributos 

das características (GRIME, 2006; KRAFT; VALENCIA; ACKERLY, 2008; 

CORNWELL; ACKERLY, 2009). 

Entre as famílias botânicas mais abundantes na reserva Ducke em particular 

Amazônia como um todo, destaca-se a família Arecaceae Berchtold & J. Presl. 

(HENDERSON, 1995; BASLEV et al., 2011; TER STEEGE et al., 2013), conhecidas 

popularmente como palmeiras. A distribuição das espécies é filtrada principalmente 

pelas condições do solo como textura, fertilidade e disponibilidade de água (KAHN; DE 

CASTRO, 1985; SVENNING et al., 2000; BJORHOLM et al., 2005, 2006; COSTA et 

al., 2009; EISERHARDT et al., 2011, EMILIO et al., 2014) e, portanto pode-se esperar 

que sua estrutura funcional seja convergente em função destes gradientes ambientais. 

 Até o momento não existem estudos sobre a estrutura funcional de comunidades 

locais de palmeiras na Amazônia Central, onde são tão abundantes. Apesar das espécies 
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de palmeiras sofrerem efeito de filtragem ambiental, acreditamos que as comunidades 

locais possam também estar sendo estruturadas pela intensidade de distúrbios, uma vez 

que a estrutura do dossel e da floresta é modificada pela perturbação (BLACH-

OVERGAARD; SVENNING; BASLEV, 2009; GRIFFITH et al., 2008; EISERHARDT 

et al., 2011).  

Pensando nisso, este estudo teve como objetivo responder duas perguntas: 1) A 

comunidade de palmeiras em uma floresta da Amazônia Central converge 

funcionalmente em função de filtros ambientais associados a recursos e diverge em 

função dos distúrbios? 2) Em áreas com maior intensidade de distúrbios existe uma 

tendência maior de divergência funcional do que de convergência?  

Nossa hipótese para a primeira pergunta é que os filtros ambientais associados 

com a disponibilidade de recursos, como a fertilidade e condições hidrológicas do solo 

levariam à convergência nos valores médios das características, por selecionarem 

estratégias que são otimizadas ao longo destes gradientes de recursos. A intensidade de 

perturbação, no entanto, deveria gerar divergência nos valores médios das 

características por condicionar as espécies a terem múltiplas estratégias pelo aumento 

no particionamento de nicho. Pensando na segunda pergunta, nossa hipótese é que 

locais mais dinâmicos (maior intensidade de distúrbios) associados com 

heterogeneidade ambiental poderiam levar a uma maior variabilidade nos valores 

médios das características e com isso divergir funcionalmente. 

Para responder a essas perguntas, o estudo foi desenvolvido em uma floresta da 

Amazônia Central ao longo de gradientes hidroedáficos, onde foi avaliado o efeito dos 

filtros ambientais de recursos (fertilidade e condições hidrológicas do solo) e da 

intensidade de perturbação (representado pela taxa de mortalidade de árvores) sobre as 

médias (Community Weighted Mean; VIOLLE et al., 2007) e variabilidade interna da 

comunidade (Coeficiente de variação) de sete características funcionais foliares 

associadas à econômica foliar, regulação e eficiência hidráulica e conseqüentemente, 

desempenho fotossintético: a densidade estomática, tamanho dos estômatos, densidade 

de venação, conteúdo da matéria seca, espessura das folhas, área foliar específica e área 

da lâmina (Tabela 1). Acreditamos que o entendimento destas relações pode funcionar 

como base para compreensão dos mecanismos de estruturação funcional de uma 

comunidade local de palmeiras ao longo de diferentes condições ambientais.  
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MATERIAL E MÉTODOS 

Área de estudo 

O estudo foi conduzido na Reserva Florestal Adolpho Ducke, 26 km ao norte de 

Manaus. A reserva apresenta clima tropical úmido, umidade relativa de 75-86%, 

precipitação anual de 1.750 a 2.500mm, estação chuvosa de novembro a maio e estação 

seca de junho a outubro (RIBEIRO et al., 1999). A vegetação predominante é floresta 

de terra firme com relevo formado por diferentes níveis topográficos, declividades, tipos 

de solo (CHAUVEL et al., 1987) e condições hidromórficas.  

Nas áreas elevadas (platôs) os solos são argilosos, bem drenados e com maior 

disponibilidade de bases trocáveis e fósforo (HOPKINS, 2005). Conforme a altitude 

diminui o conteúdo de argila vai diminuindo e ocorrem ambientes de transição entre as 

partes altas e baixas (vertentes). Nas áreas mais baixas (baixio) os solos são arenosos, a 

disponibilidade de bases trocáveis e fósforo são menores e o lençol freático é 

superficial. Nas áreas próximas aos igarapés de maior tamanho ocorrem planícies com 

solos arenosos cobertos com uma densa camada de serrapilheira (campinaranas) 

(HOPKINS, 2005). 

A reserva é um sítio de Pesquisas Ecológicas de Longa Duração (PELD) com 

uma área de 10.000 ha e um sistema de trilhas RAPELD (MAGNUSSON et al., 2005). 

Nas trilhas estão instaladas 72 parcelas permanentes com uma extensão de 40x250m de 

comprimento, separadas por 1 km entre si. Para esse estudo selecionamos 14 parcelas 

para a coleta de dados das características funcionais, que cobrem os diferentes 

ambientes da reserva e condições hidroedáficas. Utilizamos uma base de dados de 

abundância das 72 parcelas coletados por Jean Louis Guillaumet (2010) disponibilizada 

online no repositório de dados do Programa de Pesquisa em Biodiversidade (PPBio) 

(http://ppbio.inpa.gov.br/repositorio/dados). 

Coleta de dados funcionais 

Nós coletamos dados de características funcionais de 141 indivíduos de 

palmeiras distribuídos ao longo dessas parcelas. Selecionamos para esse trabalho as 

espécies mais abundantes da área que totalizam 14 espécies (Tabela 2) de um total de 45 

(COSTA et al., 2009), e 10 indivíduos por espécie foi amostrado. Para as palmeiras de 

sub-bosque selecionamos apenas indivíduos adultos, que foram reconhecidos pela 
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presença de estruturas reprodutivas (espata, ráquilas, flores ou frutos). Já para as 

espécies de dossel, a seleção foi feita com base nos indivíduos com as folhas mais 

expostas ao sol por essa condição representar uma condição ótima de crescimento 

(PÉREZ-HARGUIDEGUY et al., 2013). Em cada indivíduo, coletamos uma folha mais 

saudável visualmente, isto é, sem a presença de fungos/liquens, marcas de herbivoria e 

sem deformidades de cortes/furos, para representar o estado ótimo do órgão e suas 

estruturas. 

Processamento das amostras 

Em laboratório separamos seis pinas da lâmina foliar (duas na base, duas no 

meio e duas no ápice), sendo que três foram usadas para medidas anatômicas e três para 

medidas morfoanatômicas. Nestas pinas, medimos a espessura com um micrômetro 

(entre a nervura central e a margem de cada pina - sem incluir a nervura central –) e a 

área (escaneadas e quantificadas com o sotware ImageJ) (RASBAND, 2008, disponível 

em: http://rsb.info.nih.gov/ij; segundo protocolo de PÉREZ-HARGUIDEGUY et al., 

2013) . Após essas medidas essas pinas foram secas em uma estufa a 65°C por 72h, para 

obtenção da massa seca, e então pesadas com precisão de 0.0001g. As demais pinas de 

cada lâmina foram pesadas para se obter o peso fresco total da lâmina (em kg).   

Nas outras três pinas separadas inicialmente para medidas anatômicas fizemos 

em cada uma um corte de um centímetro quadrado entre a borda e a nervura central para 

quantificação das estruturas anatômicas. Estes pedaços foram fixados por 72h em uma 

solução de FAA (formaldeído, ácido acético glacial e álcool). Após esse período, um 

dos pedaços foi separado para visualização das nervuras (e nesse caso diafanizado em 

hipoclorito de sódio 2%) e outro imerso em Solução de Franklin 1:1 (ácido acético 

glacial e peróxido de hidrogênio) para dissociação da epiderme e visualização dos 

estômatos. Posteriormente ambas as amostras foram clarificadas em hipoclorito de 

sódio 5%, desidratadas em série alcoólica (25 a 95%), coradas com safranina 

alcoolizada (KRAUS; ARDUIN, 1997) e montadas as lâminas para que as medidas 

fossem feitas.  

Os valores de cada característica anatômica e morfoanatômica para cada 

indivíduo foram obtidos com base em 3 pinas que representam a base, meio e ápice das 

folhas. Todos os indivíduos amostrados da espécie Bactris hirta tinham a folha inteira 

(Tabela 2), logo toda a folha foi pesada e escaneada e fizemos apenas uma medida de 
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espessura e um corte para anatomia em cada indivíduo dessa espécie. O mesmo 

procedimento foi aplicado aos indivíduos de Geonoma aspidiifolia, já que a espécie 

possui folhas pequenas e com poucas pinas.  

Medidas das características funcionais 

A espessura da folha (mm) foi quantificada como a média dos valores das pinas, 

diretamente com o micrômetro.  O conteúdo da matéria seca (LDMC, mg g-¹) foi 

calculado pela razão do somatório dos pesos frescos pelo somatório dos pesos secos das 

três pinas medidas por indivíduo. A área foliar específica (SLA, cm² g -¹) foi calculada 

pelo somatório das áreas das três pinas dividido pelo somatório do peso seco das pinas 

(adaptado de PÉREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013). Para estimar a superfície total 

de absorção de luz das folhas, estimamos a área da lâmina (m²). Para isso todas as pinas 

foram pesadas e através de regra de três foi obtido o peso fresco de uma pina e estimado 

para a área total da lâmina foliar (RENNINGER; PHILLIPS, 2011). 

A densidade de nervuras (mm²) foi calculada como a média dos valores obtidos 

para as três pinas no software Leaf Gui (PRICE, 2012, disponível em: 

http://www.leafgui.org/) a partir de três imagens por lâmina, com aumento de 40x. Para 

a densidade estomática foram feitas três imagens em diferentes pontos de cada lâmina, 

com aumento de 20x no microscópio, para cada uma das três pinas. O tamanho dos 

estômatos, aqui estimado pelo comprimento das células guarda (µm), também foi 

calculado a partir da média de três imagens de cada pina, registradas no aumento de 40x 

no microscópio. As imagens foram analisadas no software ImageJ. 

Dados ambientais 

Os dados ambientais aqui utilizados foram a distância vertical da drenagem mais 

próxima (HAND, Height Above Nearest Drainage, RENNÓ et al., 2008) e a fertilidade 

do solo, medidos no nível da parcela. O HAND (m) é uma estimativa da capacidade de 

drenagem de água no solo, sendo que valores baixos indicam terrenos próximos do 

lençol freático e valores altos, terrenos com maior distância vertical ao lençol freático. 

Os valores de HAND foram obtidos de Schietti et al. (2014). As medidas da 

disponibilidade de fósforo no solo (mg kg-¹) foram obtidas na base de dados do PPBio 

(GUILLAUMET; LIMA; COSTA,  2010) e utilizadas como indicativo da fertilidade. 

Para estimar a intensidade de distúrbio, utilizamos a taxa de mortalidade de árvores das 
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parcelas como indicativo de perturbação por modificar a estrutura da floresta. Essa 

medida foi calculada por Fernando Figueiredo, com base nos inventários das parcelas 

no período entre 2000 e 2005 para indivíduos de árvores com diâmetro a altura do peito 

(DAP) acima de 10 cm com a seguinte fórmula (PRIMACK et al.,1985): 

 

em que a mortalidade é expressa por m, o número de indivíduos iniciais é N1, o 

número de indivíduos mortos é N0 e o tempo é t. A medida de tempo se refere ao 

intervalo entre os censos inicial e final, sendo que cada parcela foi amostrada em um 

intervalo de tempo diferente.  

Análise de Dados 

A partir das médias dos valores de cada característica funcional dos indivíduos 

mensurados nas 14 parcelas amostradas (10 indivíduos por espécie), estimamos o valor 

médio que as espécies selecionadas podem expressar (14 espécies – Tabela 2). Para 

avaliar os padrões na estrutura funcional das comunidades, calculamos o valor médio de 

cada característica funcional por espécie e por parcela ponderado pela abundância 

relativa das espécies nas comunidades locais (CWM) e os coeficientes de variação 

dentro das comunidades (CV) para cada uma das 72 parcelas da reserva Ducke. O 

CWM representa o valor ótimo da característica em cada comunidade (VIOLLE et al., 

2007) e foi calculado com a seguinte fórmula: 

 

em que w= abundância relativa; j= espécie; k= comunidade (parcela); T= valor médio 

da característica por espécie.  

Para o cálculo do coeficiente de variação (CV), que representa o quanto de 

variabilidade que as características funcionais expressam dentro das parcelas, utilizamos 

a seguinte fórmula: 
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em que σ= desvio padrão e µ= média 

Em seguida avaliamos quais variáveis preditoras melhor tiveram correlação com 

as características funcionais. Para isso fizemos correlações de Pearson entre as variáveis 

escolhidas: HAND (indicativo de disponibilidade de água no solo), soma de bases 

trocáveis e fósforo (fertilidade do solo) e intensidade de distúrbio (a partir dos dados de 

mortalidade da parcela). As correlações mais fortes foram entre HAND e soma de bases 

e com isso fizemos então regressões lineares para avaliar o efeito dessas variáveis com 

as características funcionais, utilizando a média da comunidade (CWM).  

A variável que se mostrou mais significativa (p< 0) nas correlações com as 

médias das espécies foi o HAND. A partir disso procuramos entender se existe 

diferença entre o valor médio de todas as características na comunidade (CWM) em 

cada ambiente hidrológico (Tabela 4). Os ambientes hidrológicos foram categorizados 

de acordo com a distância ao lençol freático (HAND), em que até 13 m de altura foi 

classificado como baixio e acima de 13m como platô devido as mudanças na 

composição florística (SCHIETTI et al., 2014).  

Para verificar se existe mudança nos valores médios das características (CWM) 

entre os ambientes hidrológicos, fizemos análises de variância (ANOVA) e geramos 

gráficos de boxplot utilizando a classificação dos ambientes hidrológicos (baixio e 

platô) como variável preditora (Figura 1). Com o objetivo de identificar se existe 

diferença entre o padrão de estruturação da comunidade (convergência e divergência 

funcional) entre os ambientes hidrológicos, fizemos o mesmo tipo de na análise acima, 

porém desta vez incluindo a variabilidade das características dentro de cada ambiente 

(CV) (Tabela 6). Do mesmo modo que com o CWM, também geramos boxplots com o 

CV e incluímos o resultado do teste de ANOVA para confirmar os padrões encontrados 

(Figura 1). 

Para entender o efeito combinado dos gradientes de recursos (condições 

hidrológicas e fertilidade do solo) e da intensidade de distúrbio sobre a média funcional 

da comunidade (CWM) e sobre a variabilidade das características (CV) dentro dos 

ambientes hidrológicos fizemos regressões lineares múltiplas. Criamos dois modelos 

com estes preditores (um com CWM e um com CV), em que foi incluída a interação 
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entre o ambiente hidrológico e a fertilidade do solo, e entre o ambiente hidrológico e a 

intensidade de distúrbio (Tabelas 5 e 6). 

E por fim, para avaliar quais as estratégias estavam sendo expressas na 

comunidade com o efeito combinado das variáveis preditoras, e como essas estratégias 

diferem quanto aos padrões de convergência e divergência funcional, plotamos os 

gráficos utilizando o modelo da média funcional (CWM) (Figura 2) e da variabilidade 

interna das características (CV) (Figura 3).  Todas as análises foram realizadas no 

ambiente R, versão 3.4.4 (R Core Team 2018). 
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RESULTADOS 

Composição funcional da comunidade e ambientes hidroedáficos 

As características funcionais da comunidade de palmeiras mudam entre os 

diferentes ambientes hidroedáficos. Os valores médios da densidade estomática, 

tamanho dos estômatos, densidade de venação, conteúdo de matéria seca das folhas e 

espessura das folhas da comunidade foram maiores nos platôs enquanto que a área foliar 

específica e área estimada da lâmina foram maiores nos baixios (Figura 1). A densidade 

estomática e densidade de venação, conteúdo da matéria seca, espessura foliar e área da 

lâmina tiveram desvio padrão maior nas parcelas de baixios, enquanto que tamanho dos 

estômatos e área foliar específica teve desvio padrão maior nos platôs (Tabela 4). Além 

disso, parcelas de baixio apresentaram também maior coeficiente de variação em todas 

as características funcionais medidas, do que parcelas de platô (Figura 2; Tabela 4). 

As características funcionais também mudam entre as espécies de palmeiras. 

Algumas espécies tiveram maior valor médio em algumas características, porém maior 

desvio padrão em outras. Euterpe precatoria apresentou maior tamanho médio dos 

estômatos e maior desvio médio no conteúdo da matéria seca e área foliar específica 

(Tabela 3). Oenocarpus bacaba maior densidade de venação média e maior desvio 

médio na densidade estomática (Tabela 3). Astrocaryum sciophyllum maior conteúdo da 

matéria seca médio e maior desvio médio na densidade de venação (Tabela 3). No 

entanto, Socratea exorrhiza apresentou maior área foliar média e ao mesmo tempo 

maior desvio médio dessa característica (Tabela 3). As demais espécies apresentaram 

valores intermediários de média e desvio padrão (Tabela 3).  

Relações entre composição funcional da comunidade, fertilidade do solo e intensidade 
de perturbação 

A média da comunidade para a maioria das características (densidade e tamanho 

dos estômatos, densidade de venação, conteúdo da matéria seca, espessura das folhas e 

área da lâmina) foi correlacionada pelo efeito da fertilidade do solo e da intensidade de 

distúrbio em interação com as condições hidrológicas do solo (Tabela 5). A única 

característica que não foi afetada significativamente por nenhuma das variáveis 

ambientais foi a área foliar específica (Tabela 5).   
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A densidade estomática, tamanho dos estômatos, densidade de venação, 

conteúdo da matéria seca, espessura das folhas e área da lâmina aumentam com a 

fertilidade do solo nos ambientes de platô e a área foliar específica diminui (Figura 3), 

enquanto que nos baixios estas tendências se invertem para o tamanho dos estômatos e a 

espessura das folhas (Figura 3). A densidade estomática e de venação, área foliar 

específica e área da lâmina aumentam com a intensidade de distúrbio nos platôs (Figura 

3 – B, F, L e N respectivamente) e o tamanho dos estômatos, conteúdo da matéria seca e 

espessura das folhas diminuem (Figura 3 – D, H e J respectivamente). 

Relações entre variabilidade funcional da comunidade, fertilidade do solo e intensidade 
de distúrbio 

A variabilidade interna da comunidade para a maioria das características 

(densidade e tamanho dos estômatos, densidade de venação, conteúdo da matéria seca, 

espessura das folhas e área da lâmina) mudou em função do ambiente hidrológico, em 

interação com os efeitos da fertilidade do solo e da intensidade de distúrbio (Tabela 6). 

A única característica que não teve variabilidade interna mudando significamente nos 

ambientes hidrológicos com o efeito de interação envolvendo as variáveis foi a área 

foliar específica (Tabela 6).  

A variabilidade da densidade estomática, tamanho dos estômatos, densidade de 

venação, espessura das folhas, área foliar específica e área da lâmina diminui com a 

fertilidade do solo nos ambientes de platô (Figura 4 – A, C, E, I, K e M 

respectivamente), e o conteúdo da matéria seca não foi afetado (Figura 4 – G). A 

variabilidade do tamanho dos estômatos e da espessura das folhas aumenta com a 

intensidade de distúrbio nos platôs (Figura 4 – D e J), já para as demais características a 

variabilidade diminui nos platôs (Figura 4 – B, F, H, L e N). 

A variabilidade da densidade estomática, tamanho dos estômatos, densidade de 

venação, conteúdo da matéria seca e área da lâmina diminuem na direção de ambos os 

gradientes ambientais (fertilidade do solo e intensidade de distúrbio) nos ambientes de 

baixio (Figura 4 – B, D, H, N). Já a variabilidade da espessura foliar e área foliar 

específica aumentam na direção destes gradientes nos baixios (Figura 4 – J e L). 
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DISCUSSÃO 

Os estudos sobre a estruturação funcional de comunidades mostram que dois 

mecanismos opostos podem afetar a estrutura das comunidades: a filtragem ambiental 

ao gerar convergência e a diferenciação de nichos por meio da divergência (KRAFT; 

VALENCIA; ACKERLY, 2008; CORNWELL; ACKERLY, 2009). Pensando nisso, 

nos perguntamos inicialmente se os filtros ambientais associados com a disponibilidade 

de recursos poderiam promover a convergência de características funcionais e se os 

distúrbios naturais que acompanham a dinâmica da floresta, gerariam divergência das 

características. Além disso, também estávamos interessados em saber se em ambientes 

com maior dinamismo da floresta (e maior intensidade de distúrbios naturais) ocorre um 

aumento na variabilidade das características funcionais devido ao maior 

particionamento de nichos.    

Nossos resultados mostram que: 1) há diferenciação funcional entre os 

ambientes hidrológicos, sendo que nos platôs são selecionadas estratégias conservativas 

e nos baixios aquisitivas, 2) o filtro hidrológico é o principal filtro da composição 

funcional, 3) a variabilidade de todas as características (divergência) é maior nos 

baixios, onde há uma tendência à maior dinamismo da floresta, e os platôs tendem a ter 

maior similaridade entre as características (convergência) e 4) a intensidade de distúrbio 

natural pela dinâmica da floresta gera tanto convergência quanto divergência funcional. 

Os ambientes hidrológicos são o principal filtro da composição funcional 

Nós observamos que há diferenciação funcional entre os ambientes hidrológicos, 

sendo que nos baixios são selecionadas estratégias aquisitivas (maior área foliar 

específica, área da lâmina e menor espessura das folhas e densidade de venação) e nos 

platôs estratégias conservativas (como maior conteúdo da matéria seca, espessura das 

folhas e menor área foliar específica e área da lâmina).  

O filtro hidrológico deve selecionar mais fortemente as palmeiras por ser um 

gradiente com maior amplitude de variação na reserva Ducke, sendo o gradiente de 

fertilidade aninhado dentro do gradiente hidrológico (COSTA et al., 2009). Todas as 

características funcionais mudam entre as duas classes de ambientes definidos 

primeiramente pelas condições hidrológicas do solo (baixio e platô). Portanto mesmo 

sem o efeito mais forte de seleção da fertilidade do solo sobre as estratégias das 

comunidades locais, as palmeiras já sofrem uma seleção primária mais forte nas 
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características funcionais apenas levando em consideração as condições hidrológicas do 

solo mostrando que esse gradiente é o principal na estruturação funcional. 

Estudos mostram que a hidrologia também afeta a composição da comunidade 

de palmeiras (EISERHARDT et al., 2011) e diante dos nossos resultados é possível 

afirmar que funcionalmente também podem ser afetadas. As distribuições locais de 

espécies de palmeiras na Amazônia são influenciadas pelas condições hidrológicas do 

solo (KAHN E DE CASTRO, 1985; KAHN, 1987; NORMAND et al., 2006) através de 

mecanismos ecofisiológicos relacionados com a germinação de sementes e 

sobrevivência de plântulas (SVENNING, 2001). Mesmo em escalas locais a inundação 

do solo também afeta a distribuição de espécies (KRISTIANSEN et al., 2011) o que 

parece ser importante em locais com grande variação hidrológica como é o caso da 

Amazônia (EISERHARDT et al., 2011).  

Dentro da área de estudo existe uma grande variação da profundidade do lençol 

freático (SCHIETTI et al., 2014). E diante dos nossos resultados é possível afirmar que 

funcionalmente nessa comunidade local esse pode ser um dos fatores que determina 

esse filtro ser o principal da estruturação funcional dessa comunidade, uma vez que 

localmente também existe variação nas condições hidrológicas do solo.  

Nos baixios a maior disponibilidade de água no solo (SCHIETTI et al., 20140), 

de luz pelo maior dinamismo da floresta (TOLEDO et al., 20110) e menor fertilidade do 

solo (HOPKINS, 2005) podem ter influenciado as estratégias aquisitivas que são 

eficientes quanto ao uso da água, ganho de carbono e que podem ainda conservar o uso 

de nutrientes (ANDERSEN et al., 2012) uma vez que estes são escassos nesses locais. 

Palmeiras conseguem estocar fósforo nos seus caules (BULLOCK, 1984) e o processo 

de construção das suas folhas permite que esse mineral seja reabsorvido durante o 

desenvolvimento de folhas novas (EDWARDS; FLEISCHER-DOGLEY; KAISER-

BUNBURY, 2015).  

Além disso, palmeiras possuem alta eficiência líquida quanto ao ganho de 

carbono sob baixo custo respiratório, por serem capazes de exportar grupos fosfatos 

para tecidos não fotossintetizantes (REN-YI MA et al., 2015). Sendo assim as condições 

dos baixios, como disponibilidade de água e luz que favorecem o crescimento através 

das estratégias aquisitivas, podem ser maximizadas ainda na falta de nutrientes nesses 

solos devidos as estratégias para uso e conservação de nutrientes observada em 
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palmeiras. É possível, portanto, que essas explicações possam justificar a maior 

dominância de espécies de dossel nesses ambientes (KAHN E CASTRO, 1985).   

Nos platôs a menor disponibilidade de água pelo lençol freático mais profundo 

(SCHIETTI et al., 2014), menor dinamismo da floresta e menor disponibilidade de luz 

no sub-bosque pelo dossel sombreado (TOLEDO et al., 2011) podem ter influenciado as 

estratégias conservativas quanto ao uso de recursos como água e luz, mas que podem 

ser compensadas pela maior fertilidade do solo nesses locais (HOPKINS, 2005). 

Características conservativas como as encontradas nas palmeiras desses locais, 

normalmente são associadas como uma resposta contra herbivoria (COLEY; BRYANT, 

CHAPIN, 1985). Este investimento em defesa pode ter uma compensação quanto ao 

crescimento (ANDERSEN et al., 2012), uma vez que quando a disponibilidade de 

nutrientes aumenta no solo, o custo no investimento em estruturas foliares diminui 

(FINE et al., 2006).    

Ainda que as características das palmeiras de platô condicionem crescimento 

lento, as espécies desses locais podem ter algumas vantagens compensatórias. Isso 

porque palmeiras são tolerantes à sombra pela baixa respiração (CAVALERI; 

OBERBAUER; RYAN, 2008), o que poderia justificar a dominância de palmeiras de 

sub-bosque nesses locais (COSTA et al., 2009). Além disso, ainda que nos platôs exista 

limitação de luz no sub-bosque pelo sombreamento de árvores de dossel (TOLEDO et 

al., 2011), as espécies de palmeiras que ali ocorrem poderiam contornar essa barreira 

umas vez que palmeiras conseguem ser eficientes na captura de luz que adentra pelas 

copas das árvores (CHAZDON, 1986).  

A intensidade de distúrbio gera tanto convergência quanto divergência funcional 

A teoria prevê que maior intensidade e/ou freqüência de perturbações está 

associada com divergência funcional (GRIME, 2006), via aumento da heterogeneidade 

ambiental na disponibilidade de recursos no tempo e/ou no espaço, com conseqüente 

aumento na amplitude de variação das estratégias que coexistem em um determinando 

momento do tempo (CHESSON, 2000). Este não foi, entretanto o padrão observado na 

comunidade de palmeiras da área de estudo. Uma possibilidade seria que a intensidade 

de distúrbio a que o sistema está submetido é baixa o suficiente para funcionar apenas 

como provedora de maior disponibilidade de luz (TOLEDO et al., 2011) e espaços 

vagos para as palmeiras atingirem o dossel. Assim, as perturbações naturais gerariam 
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um novo gradiente de recurso que afeta a seleção das características funcionais 

relacionadas à captura de luz, promovendo assim convergência funcional, que pode 

ainda ocorrer pelo aumento da competição por luz que antes não era disponível nesse 

sistema (MAYFIELD; LEVINE, 2010). 

Nós encontramos que dentro de parcelas de platô existe maior convergência em 

todas as características funcionais. Esses locais apesar de apresentarem maior fertilidade 

que os baixios, são mais estáveis pela baixa disponibilidade de recursos como água 

(pela profundidade do lençol freático) (SCHIETTI et al., 2014) e luz (pelo dossel ser 

mais fechado) (TOLERO et al., 2011). Essas condições podem condicionar maior 

convergência funcional interna, uma vez que ali as espécies têm estratégias 

conservativas que normalmente são associadas com ambientes mais homogêneos (DÍAZ 

et al. 2016) que tendem a ter menor heterogeneidade espacial e temporal de recursos 

(CHESSON, 2000) e que podem condicionar maiores taxas de competição associadas 

com convergência (MAYFIELD; LEVINE, 2010). 

Em contrapartida, nós encontramos que dentro dos baixios existe maior 

divergência em todas as características funcionais. Nesses locais existe maior 

heterogeneidade espacial e temporal de recursos devido a maior variação na micro-

topografia (COSTA et al., 2009). Esta maior variação interna nos baixios pode ser 

também a fonte de maior variabilidade funcional, já que a teoria ecológica prevê que 

maior diversidade funcional seja relacionada com o aumento da heterogeneidade 

ambiental via particionamento de nichos (KEDDY, 1992, MCGILL et al., 2006, 

KRAFT et al., 2008, STARK et al., 2017). 

No entanto, ainda que existam esses dois padrões nos ambientes hidrológicos 

(maior convergência funcional nos platôs e divergência funcional nos baixios) algumas 

características funcionais divergiram com a intensidade de distúrbio dentro de ambos os 

ambientes hidrológicos (platôs e baixios), corroborando com a nossa hipótese de que a 

divergência funcional aumenta com o distúrbio. Nas parcelas de platô a intensidade de 

distúrbio gerou um aumento na amplitude do tamanho dos estômatos e da espessura das 

folhas, enquanto que nos baixios além da espessura, a área foliar específica também foi 

variável com maior intensidade de distúrbio. Isso poderia ocorrer porque a maior 

heterogeneidade espacial de luz gerada pelas clareiras pode levar ao particionamento de 

diferentes nichos ocupados pelas palmeiras, gerando múltiplas estratégias de aquisição e 
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com isso aumento da divergência funcional (KRAFT; VALENCIA; ACKERLY, 2008; 

CORNWELL; ACKERLY, 2009) em ambos os ambientes.  

É possível ainda a heterogeneidade espacial de luz que os distúrbios geram pela 

mortalidade de árvores possa promover divergência funcional, pois as diferentes formas 

de vida das palmeiras (acaule, sub-bosque, sub-dossel e dossel) possuem distintas 

formas de alcançar a luz e se diferentes alturas promovem diferentes estratégias 

ecológicas (WESTOBY et al., 2002) logo é possível que o mesmo ocorra com as formas 

de vida das palmeiras.  

Implicações para a teoria ecológica 

Na teoria ecológica sobre a organização de comunidades, a convergência é 

associada com as respostas aos filtros abióticos (gradientes ambientais), conforme 

propusemos em nossas hipóteses, mas a divergência dentro da comunidade é vista como 

resposta aos filtros bióticos (principalmente a competição inter-específica) que leva ao 

particionamento de nicho (MCGILL, 2006). Nossos resultados confirmam a predição 

sobre convergência funcional apontada pela teoria, mas a contradizem quanto aos 

mecanismos que geram divergência.  

Mostramos que os distúrbios bióticos (no caso a mortalidade de árvores) também 

podem gerar divergência funcional (BELLO et al., 2013) dependendo do atributo 

(WESTOBY, 1998; WESTOBY et al., 2002), das condições de recurso no ambiente 

(STUBBS; WILSON, 2004) e da intensidade de distúrbio (GRIME, 2006; 

GÖTENZENBERGER et al., 2012) em uma comunidade local de palmeiras da 

Amazônia Central. Quando os distúrbios abióticos promovem o aumento da 

heterogeneidade espacial de recursos (CHESSON, 2000), as espécies desenvolvem 

múltiplas estratégias de aquisição que também levam ao particionamento de nicho 

(SWENSON; ENQUIST, 2009) do mesmo modo que a competição inter-específica 

(KRAFT; ACKERLY, 2010).  

E em locais onde existe menor disponibilidade de água e luz (os ambientes são 

mais sombreados como nos platôs) esse padrão também pode ocorrer quando o 

distúrbio criar disponibilidade temporal de recursos como é o caso da luz (MASON et 

al., 2011). Sendo assim, a divergência funcional pode ocorrer também pelos distúrbios 
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naturais quando estes promovem o particionamento de nicho pela disponibilidade 

espacial e temporal de recursos. 
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CONCLUSÃO 

Nosso estudo mostra diferenças na estruturação funcional de uma comunidade 

local de palmeiras em uma floresta da Amazônia Central em relação a diferentes 

condições hidro-edáficas. Aqui, mostramos que as características funcionais analisadas 

(densidade e tamanho dos estômatos, densidade de venação, conteúdo da matéria seca, 

espessura das folhas, área foliar específica e área da lâmina) são correlacionadas com 

gradientes ambientais de recursos (condições hidrológicas e fertilidade do solo) e 

podem ser correlacionadas ainda com a intensidade de distúrbio. Essas diferenças ao 

longo dos gradientes gera uma tendência de convergência funcional nas parcelas de 

platô e divergência, nas parcelas de baixio. Os distúrbios naturais ao contrário do 

predito pelas teorias de estruturação de comunidades, podem nem sempre levar a 

divergência funcional, dependendo da intensidade e das condições dos locais em que 

ocorrem, como encontrado aqui.  Em um cenário de mudanças climáticas, as respostas 

das características morfo-anatômicas de plantas representativas, como é o caso das 

palmeiras, às condições locais de recursos e intensidade de distúrbios podem nos ajudar 

a fazer previsões sobre as respostas futuras das florestas.  
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TABELAS E FIGURAS 

Tabela 1: Características funcionais foliares associadas à econômica foliar, regulação e 
eficiência hidráulica e conseqüentemente, desempenho fotossintético. 

Característica 
funcional 

Tipo de 
característica 

Função 

Densidade estomática Anatômica 
Regulação no controle de entrada e saída de 

gases na folha (TAIZ; ZEIGER, 2009) 

Tamanho dos 
estômatos 

Anatômica 
Regulação no controle de entrada e saída de 

gases na folha (TAIZ; ZEIGER, 2009) 

Densidade de venação Anatômica 
Transporte de água, nutrientes e gases e 

influência no ganho de carbono 
(BRODRIBB; FEILD; JORDAN, 2007) 

Conteúdo da matéria 
seca 

Morfoanatômica 
Armazenamento dos produtos da 

fotossíntese e resistência mecânica da folha 
(NIINEMETS, 2001) 

Espessura das folhas Morfoanatômica 

Número de camadas e largura dos tecidos 
(WITKOWSKI; LAMONT, 1991) e tem 

relação com a difusão de gases no mesofilo 
da folha (POORTER et al., 2009) 

Área foliar específica Morfoanatômica 

Área específica de captura de luz por 
unidade de massa seca da folha 

(WESTOBY, 1998), aquisição de luz e 
controle de água (WRIGHT et al., 2004) 

Área da lâmina Morfológica 
Maximiza a superfície de captura de luz na 

folha (TAIZ; ZEIGER, 2009) 
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Tabela 2: Espécies mais abundantes na Reserva Ducke (COSTA et al., 2010) e tipo de 
folha. 
 

Espécie tipo de folha 

Astrocaryum sciophilum (Miq.) Pulle pinada 

Astrocaryum gynacanthum Mart.  pinada 

Attalea attaleoides (Barb.Rodr.) Wess.Boer pinada 

Attalea microcarpa Mart.. pinada 

Bactris elegans Barb.Rodr. &Trail  pinada  

Bactris hirta Mart. pinada 

Euterpe precatoria Mart. pinada 

Geonoma aspidiifolia Spruce  inteira 

Iriartella setigera (Mart.) H.Wendl. pinada - rômbica 

Oenocarpus bacaba  Mart. pinada 

Oenocarpus bataua Mart  pinada 

Oenocarus minor Mart. pinada 

Socratea exorrhiza (Mart.) H.Wendl. pinada - rômbica 

Syagrus inajai (Spruce) Becc. pinada – 
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Tabela 3: Média (µ) e desvio padrão (σ) das características funcionais por espécie. Esses valores foram obtidos a partir de 10 indivíduos 
amostrados por espécie a partir de uma folha por indivíduo, onde foram coletadas seis amostras: três para características morfo-anatômicas e três 
para características anatômicas.  Espécies: AGYNA - Astrocaryum gynacanthum, ASCI - Astrocaryum sciophyllum, AATT – Attalea attaleoides, 
AMIC – Attalea microcarpa, BELE – Bactris elegans, BHIR – Bactris hirta, EPRE – Euterpe precatoria, GASP – Geonoma aspidiifolia, ISET – 
Iriartella setigera, OBAC – Oenocarpus bacaba, OBAT – Oenocarpus bataua, OMIN – Oenocarpus minor, SEXO – Socratea exorrhiza, SINA 
– Syagrus inajai. LDMC – conteúdo da matéria seca e SLA – área foliar específica. 

Espécie 

Características funcionais 

Densidade 
estomática 

Tamanho dos 
estômatos 

Densidade de 
venação 

LDMC 
Espessura das 

folhas 
SLA 

Área da 
lâmina 

µ σ µ σ µ σ µ σ µ σ µ σ µ σ 

AGYNA 37.2 6.30 44.38 3.11 15.63 3.69 398.68 71.31 0.12 0.021 108.27 31.36 2.99 0.67 

ASCI 50.9 8.76 59.79 8.16 19.50 4.50 422.89 77.00 0.21 0.018 77.79 30.53 3.52 0.50 

AATT 46.3 9.46 40.4 7.66 14.71 2.39 463.92 56.04 0.16 0.019 91.89 34.35 3.7 0.46 

AMIC 34.9 5.15 51.38 2.67 14.74 2.37 454.27 55.85 0.18 0.030 68.45 31.27 5.88 0.70 

BELE 18.1 2.28 61.07 3.45 11.98 4.15 459.13 30.58 0.14 0.018 124.1 12.41 0.79 0.10 

BHIR 22.9 3.75 57.01 3.22 9.29 1.20 453.84 53.73 0.18 0.048 54.04 25.41 0.03 0.01 

EPRE 30.7 8.28 36.57 12.38 18.28 4.49 471.45 27.42 0.09 0.013 135.45 38.85 2.75 0.045 

GASP 15.7 1.63 61.35 4.84 5.38 0.62 381.6 62.27 0.13 0.026 117.52 45.74 0.02 0.01 

ISET 23.7 6.18 69.68 4.85 14.42 1.72 319.51 36.72 0.17 0.023 124.32 32.78 4.57 1.12 

OBAC 60.7 8.32 54.24 5.75 14.99 5.70 442.58 56.07 0.12 0.012 95.77 36.02 5.94 1.36 

OBAT 47.9 18.25 45.48 3.46 19.47 5.48 437.81 66.60 0.11 0.008 115.32 37.50 5.79 0.53 

OMIN 52.4 3.43 50.76 1.69 17.56 4.99 468.77 38.74 0.11 0.008 115.92 25.36 2.84 0.59 

SEXO 22.5 2.55 67.62 2.33 13.58 4.06 453.62 23.37 0.11 0.015 84.79 33.59 9.01 1.61 

SINA 31.7 10.82 69.4 2.87 17.76 5.28 435.09 34.22 0.17 0.030 63.87 30.66 2.48 0.85 
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Tabela 4: Media (µ) e desvio padrão (σ) dos valores da média funcional da comunidade baseada nas espécies (CWM) e média (µ) da 
variabilidade interna (coeficiente de variação – CV) das características funcionais nos ambientes hidrológicos (baixio e platô). 
 

Características funcionais 

 Valor por ambiente 
 Baixio Platô Baixio Platô 
 CWM CV 

Unidades µ σ µ σ µ µ 

Densidade estomática  cm-² 13.56 0.87 14.82 0.88 0.29 0.26 

Tamanho dos estômatos µm.cm-² 52.15 3.37 55.19 1.96 0.16 0.15 

Densidade de venação mm².cm-² 16.55 0.95 17.06 0.69 0.23 0.19 

Conteúdo da matéria seca mg g-¹ 425.01 13.25 427.58 6.14 0.09 0.07 

Espessura das folhas Mm 0.15 0.02 0.18 0.01 0.26 0.24 

Área foliar específica cm² g-¹ 101.55 4.16 92.19 4.67 0.23 0.19 

Área da lâmina m² 4.25 0.82 3.39 0.29 0.44 0.36 
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Tabela 5: Modelos lineares múltiplos combinando os gradientes de recursos (ambientes 
hidrológicos e fertilidade do solo) e a intensidade de distúrbio, em que foi incluída a 
interação entre o ambiente hidrológico e as variáveis. Modelo utilizando a média 
funcional da comunidade baseada nas espécies (Modelo 1: CWM característica 
funcional ~ ambiente x variável + ambiente x variável). Níveis de significância: 0 ‘***’ 
0.001 ‘**’0.01 ‘*’ 0.05 ‘.’ 0.1 ‘ ‘ 1. LDMC – conteúdo da matéria seca e SLA – área 
foliar específica. 

 
 

 

Características 
funcionais 

Variável β R² 

Densidade 
estomática 

HAND 2.458 * 
0.376 fósforo 0.242 . 

Tamanho dos 
estômatos 

HAND -5.816 * 

0.527 
 

fósforo -0.943 ** 
taxa de mortalidade -4.331 *** 
HAND : fósforo 1.199 ** 
HAND : taxa de mortalidade 2.441 . 

Densidade de 
venação 

HAND 2.917 ** 

0.321 

fósforo 0.358 *** 
Taxa de mortalidade 0.898 * 
HAND : fósforo -0.228 . 
HAND : taxa de mortalidade -0.815 . 

LDMC 

HAND 48.039 *** 

0.384 

fósforo 3.644 *** 
Taxa de mortalidade 17.131 *** 
HAND : fósforo -3.246 * 
HAND : taxa de mortalidade 4.473 *** 

Espessura das 
folhas 

fósforo -0.002 * 

0.708 
Taxa de mortalidade -0.018 *** 
HAND : fósforo 0.005 ** 
HAND : taxa de mortalidade 0.013 * 

SLA - - - 

Área da lâmina 

HAND 1.010 .  
fósforo 0.240 ***  
taxa de mortalidade 0.701 *** 0.589 
HAND : fósforo -0.226 **  
HAND : taxa de mortalidade -0.560 *  
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Tabela 6: Modelos lineares múltiplos combinando os gradientes de recursos (ambientes 
hidrológicos e fertilidade do solo) e a intensidade de distúrbio, em que foi incluída a 
interação entre o ambiente hidrológico e as variáveis. Modelo utilizando a variabilidade 
interna da comunidade (Coeficiente de Variação - CV) (Modelo 2: CV característica 
funcional ~ ambiente x variável + ambiente x variável). Níveis de significância: 0 ‘***’ 
0.001 ‘**’0.01 ‘*’ 0.05 ‘.’ 0.1 ‘ ‘ 1. LDMC – conteúdo da matéria seca e SLA – área 
foliar específica. 
Características 
funcionais 

Variável β R² 

Densidade 
estomática 

fósforo -0.021 * 
0.224 taxa de mortalidade -0.063 * 

Tamanho dos 
estômatos 

HAND -0.070 * 

0.172 
fósforo -0.005 . 
taxa de mortalidade -0.024 * 
HAND : taxa de mortalidade -0.029 * 

Densidade de 
venação 

HAND -0.096 . 
0.281 fósforo -0.016 ** 

    

LDMC 

HAND -0.119 *** 

0.353 
fósforo -0.007 * 
taxa de mortalidade -0.045 *** 
HAND : taxa de mortalidade 0.042 *** 

Espessura das 
folhas 

HAND : fósforo 
-0.007 . 0.312 

SLA - - - 

Área da lâmina fósforo -0.039 * 0.235 
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Figura 1: Diferenças nos valores médios das características (CWM) entre ambientes hidrológicos (baixio e platô). Os resultados das análises de 
variância (ANOVA) estão incluídos em cada gráfico. A seta vermelha representa o gradiente de fertilidade do solo e a seta azul a intensidade de 
distúrbio (distúrbio pela taxa de mortalidade de árvore). A direção da seta representa o sentido em que essas variáveis apresentam os maiores 
valores. 
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Figura 2: Diferenças na amplitude de variação dos valores das características (CV) dentro dos ambientes hidrológicos (baixio e platô). Os 
resultados das análises de variância (ANOVA) estão incluídos em cada gráfico. A seta vermelha representa o gradiente de fertilidade do solo e a 
seta azul a intensidade de distúrbio (distúrbio pela taxa de mortalidade de árvore). A direção da seta representa o sentido em que essas variáveis 
apresentam os maiores valores. 
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Figura 3: Relação entre valores médios das características funcionais (CWM) e variáveis ambientais (fertilidade do solo e intensidade de 
distúrbio). A maioria das características teve tendências mais fortes no baixio e a única que não tem interação com o ambiente é a área foliar 
específica (K, L) (tabela 4). 
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Figura 4: Relação entre a amplitude de variação das características (CV) dentro dos ambientes hidrológicos (baixio e platô) e variáveis 
ambientais (fertilidade do solo e intensidade de distúrbio). As únicas características que não tem interação com o ambiente são a área foliar 
específica (K, L) e área da lâmina (M, N) (tabela 5).  
 

 


