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APRESENTACAO

O ramo da ecologia funcional de plantas tem cresgidito nas ultimas décadas, e
vem ganhando mais forga com o advento de novastigantes ferramentas estatisticas, além
da disponibilidade de protocolos padronizados parestragem de atributos de “facil”
medicdo que s&o altamente relacionados com impestgnocessos ecossistémicos. Estudos
em larga escala tém revelado a existéncia de dxe@specializacdo comuns na flora mundial
que refletem estratégias adaptativasade-offsem atributos relacionados com a histéria de
vida das espécies. Nesse sentido, a vegetacdaogms rupestres da Cadeia do Espinhacgo
oferece um amplo horizonte de possibilidades psitades empiricos e observacionais, pois
abriga uma flora e fauna altamente diversa e um mosaico de habitats com distintas
variacbes microambientais. Por outro lado as crésseameacas que esse ecossistema vem
sofrendo invoca um sério esfor¢o aplicado com odarentendermos melhor os fatores que
governam e mantém o equilibrio nesse ambiente ien asferecer subsidio para embasar
decisbes de programas de conservagao, manejoagiregsto dos complexos rupestres de
altitude.

Neste estudo abordamos alguns aspectos das dsgageglogicas das plantas que
ocorrem nos campos rupestres da Serra do Cipo,NMGapitulo 1 aplicamos pela primeira
vez nos tropicos o esquema de estratégias ecas0GiBR (competitivo, estresse-tolerante e
ruderal) e observamos uma convergéncia funcionatemposta ao alto estresse ambiental.
Encontramos uma conexdo significativa entre odw@tvs da vegetacdo e a estrutura do
habitat, evidenciando o papel dos filtros ambienta determinacéo da diversidade e carater
funcional das plantas nesses habitats. No captwloimos funcionalidade e filogenia para
investigar a estrutura de comunidades nos cameo®sos e pedregosos de campo rupestre
em varios niveis da escala taxondmica (de todataatas encontradas nas parcelas até nivel
de familia ou tribo) e com isso contribuir parardeadimento das forcas que moldam a

estrutura dessas comunidades pouco estudadas. tEamgos um padrdo tado interessante
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guanto inesperado de espelhamento da estruturefahe filogenética do campo pedregoso
em relacdo ao arenoso, que ressalta a importarciasdala ecoldgica (i.e., distingdes
microambientais nos ecossistemas) na determinagdpadrdo observado. No capitulo 3
propagamos e plantamos mudas de 11 espécies nateadémicas de campo rupestre em
area degradada com substrato quartzitico. O manitemto do crescimento e sobrevivéncia
das plantas evidenciou o classitade-off entre crescimento e sobrevivéncia previamente
relatado como um dos mecanismos chave na coexst@aespécies em formacgdes arbdreas
limitadas primariamente pela disponibilidade luns@oFinalmente, no capitulo 4 estudamos
uma espécie pioneira extremamente plastica e amtéy Baccharis dracunculifolia
(Asteraceae) que ocorre tanto em areas degradadaeturais com baixa fertilidade, quanto
em areas agriculturaveis altamente férteis. O dpeeho dessa espécie em um gradiente de
disponibilidade de nutrientes novamente indicou wrade-off entre crescimento e
sobrevivéncia, porém dessa vez em um contexto-@spacifico. Este resultado sugere que a
plasticidade “estratégica” dessa espécie deve edtaionada ao amplo espectro de situagdes

ecoldgicas em que ela ocorre.
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Abstract:

The classification of plant species according te SR ecological strategy scheme
(competitive, stress tolerant and ruderal) has h@m®posed as a common language that
allows comparison among species, communities aodadl Although several studies
conducted on the European continent have demoadteastrong association between these
strategies and key ecosystem processes, studidhisoftype are still lacking in other
ecoregions worldwide. For the first time the CSRitstigy scheme is applied in a tropical plant
community. In a grassland ecosystem characterigdddh biodiversity associated with high
environmental stress, we sampled various functiomaits of 48 herbaceous species
composing two distinct communities (stony and sarmgpgsslands) and evaluated the
relationship of the CSR strategies and functioraate with several environmental parameters.
The majority of the species in these two habitad & proportion of stress tolerance above
50%. The low representativity of the C and R sg@® indicates a functional convergence in
response to high environmental stress, supportiegpredictions of the CSR theory. The
environmental peculiarities that distinguish thése habitats favoured distinct strategies.
Considering the 19 categories of CSR strategidsgoay “S” corresponded to more than half
of the total abundance in the stony grassland, @dsem the sandy grassland, there was a
more equal distribution of abundance among the dantistrategies (S, S/SC and S/CSR).
We found a significant connection between the \egg®t traits and habitat structure. The
strong association of stress tolerance and comyetéss with the environmental gradient
showed the role of environmental filters in detemimj the functional diversity in these
grasslands. The opposition between stress tolerandecompetitiveness reflected both leaf
economics and size spectra, previously recognisékdeatwo main axes of plant specialisation
worldwide. The coexistence of a large number oflpreinantly stress tolerant species in the
habitats surveyed suggests a weaker role of cotigpetin the structure of grasslands under

high levels of environmental stress.

Key-words: comparative ecology, CSR strategy scheme, leah@uw@s spectrum, life-

history traits, plant functional types, resource,usipestrian grasslands.



Introduction

The classification of plant species into functiotygles reflects the need for a common
language to establish comparisons between diffetgmés of flora, regions and scales
(Weiheret al. 1999; Duckworth, Kent & Ramsay 2000). A long serod studies led to the
identification of a set of traits that are oftens®#ly correlated to key functional properties of
plants (e.g., relative growth rate, leaf-decompasitrate, leaf life span and reproductive
investment), facilitating the quantification of Hee traits in a large number of species
(Cornelisseret al. 2003). According to the ecological strategy schémewn as CSR (C:
competitive; S: stress-tolerant; R: ruderal; Grit®¥4, 1977, 2001; Grime & Pierce 2012),
sets of functional traits define plant survivalagtgies, representing trade-offs between the
ability to compete with neighbours (strategy C)etate stresses (strategy S), or survive
partial destruction of biomass (strategy R). Acawgdto this scheme, plants can exhibit
different proportions of the characteristics assma with each of the three primary
strategies: plants with greater stature due tostmrent in growth and the rapid uptake of
resources (C); plants with reduced stature and loiggpevity due to investment in durable and
well-defended structures (S); and small-sized plawith short longevity and a high
reproductive investment (R). The method of CSRsili@sition proposed by Hodgsaat al.
(1999) uses seven easily measured traits to cédcthe relative importance of these three
primary strategies in herbaceous (i.e., non-wo@pgcies. This method has been used in
several studies and applied to more than 1,000esp&om diverse environments in Europe
(Caccianigaet al. 2006; Pierceet al. 2007a,b; Massant, Godefroid & Koedam 2009;
Ceraboliniet al. 2010a,b; Navast al. 2010), in general revealing a strong connectioth wi
key ecosystem processes. The application of tlissification in other types of vegetation
worldwide has the potential to improve the undemditag of the underlying hypotheses of the

CSR theory in addition to benefitting the commuastistudied by providing useful



information for the development of conservation,nagement and restoration programs
targeting these plant communities.

Rupestrian grasslands are a unique ecosystem tlatsomainly at the peaks and
crests of mountains that make up the Espinhaco tamumange in the southeastern and
northeastern regions of Brazil. This ecoregion hagreat conservation value due to its
enormous plant and animal biodiversity composeda darge number of endemic species
(Lara & Fernandes 1996; Giulietti, Pirani & Harl#997; Echternactldt al.2011; Carvalh@t
al. 2012). In general, the physiognomy of rupestriaasglands is characterised by the
presencef herbs interspersed with small evergreen sclgibqais shrubs (Giulietti, Pirani &
Harley 1997). The vegetation associated with tlmgsgstem is under high environmental
stress because of its highly infertile soils, whate of quartzite and sandstone origin and
have high levels of aluminium (Benitesal. 2007; Negreiros, Moraes & Fernandes 2008; Le
Stradic 2012) and a pronounced seasonal drougbfse light exposure, frequent fires and
strong and constant winds. Despite its apparensipggomic homogeneity, this ecosystem
can be best defined as a mosaic of environmentditemmed mainly by the particle-size
composition of the substrate (Carvaktoal. 2012; Le Stradic 2012), which varies from soils
with finer textures, such as in peat bogs and teeices of rocky outcrops, to soils where
sand and gravel predominate (sandy and stony grasssl respectively). The plant
communities of the sandy and stony grasslands ef Skerra do Cipd were recently
characterised regarding their phytosociology andrenmental parameters (Le Stradic 2012).
Although these two grassland types occur side bg,sstony grasslands contain sparser
vegetation cover than sandy grasslands, with atgsgoportion of bare rocky substrate, but
with greater nutrient levels relative to sandy glasds. Therefore, these two distinct habitats
of rupestrian grasslands represent an ideal nadyséém to test the hypothesis that predicts a
direct relationship between the environmental attarestics of a habitat and the functional

trait-state of the vegetation present. In this erfjtthe present study applies, for the first time,



the CSR classification of plant strategies in gital plant community. To the best of our
knowledge, there have been no reports of the agipit of the CSR classificatiorsénsu
Hodgsonet al. 1999) in the Southern Hemisphere, although somdiest use a general
approach employing concepts that underlie the G#Rry (e.g., Mcg King & Wilson 2006;
Saporetti-Junioet al. 2012).

In this study, we aimed to evaluate the relativpanance of C, S and R strategies in
two habitats typical of rupestrian grasslands bgssifying a representative sample of
herbaceous species and evaluating the proporticghese strategies (among the 19 possible
categories) in these two communities. It was exqebethat in both habitats there would be a
predominance of the stress tolerance strategy iandeneral, of traits that maximise the
conservation and protection of acquired resourcesservative type; Diaet al. 2004;
Wright et al. 2004) because of indications that chronically odpctive environments favour
species with traits typical of stress resistanagedsyme (Chapin, Autumn & Pugnaire 1993;
Grimeet al. 1997; Aerts & Chapin 2000). In addition, we tedtieel hypothesis that stony and
sandy grasslands present distinct functional chenatics with a relationship between the
biological traits of the species within these haiflsitand the environmental peculiarities of
each habitat. Although both communities share gelatumber of the same species (Le
Stradic 2012), it is expected that the differenviemmental filters in these two habitats

favour distinct functional strategies and featyRisrceet al. 2007a,b).

Materials and Methods
Study area and species sampled

This study was carried out in the Reserva NatuedloZia (19°17'46”S, 43°35'28"W,
altitude of approximately 1,200 m asl) and surrongdreas located in the Morro da Pedreira
Environmental Protection Area, Serra do Cipd, sewuthportion of the Espinhaco mountain

range, Minas Gerais, Brazil. The climate of theiorgs mesothermal (Cwb in the Kdppen



classification) and markedly seasonal, with two lwefined seasons: one rainy and hot
(between November and April) and the other dry emld (between May and October). The
region has an annual precipitation of 1,370 mm andean annual temperature of 21.2°C
(Madeira & Fernandes 1999).

The phytosociological data obtained by Le Strad@l@) were used in this study. The
floristic samples were collected in five areas atlehabitat (i.e., stony and sandy), measuring
15 plots (1x1 m) in each area, totalling 75 plags Ipabitat. There was a minimum distance of
800 m between the areas in the same habitat. Turedahce of each species within the plots
was measured as a number of sub-plots (20x20 cmendspecies occurred, ranging from 0
to 25 sub-plots per MA total of 48 herbaceous (non-woody) species vsetected for the
measurements of functional traits. The selectios wede to include the species with the
greatest abundance in each habitat, although sprecies were also sampled to obtain a
greater representativity of the functional desaiptof the two communities studied. The
species sampled (42 in each habitat) corresporad@f.B1% and 75.97% of the total species
abundance in the stony and sandy grasslands, teghecThe remaining abundance not
sampled corresponded to 114 and 111 species stahg and sandy grasslands, respectively
(Le Stradic 2012). Among the 36 species that oecuim both habitats, 21 species of greater
abundance were collected separately in each habltat1l5 remaining species were collected
in the habitats where they occurred with greatamndance (see Table S1 in Supporting

Information).

Functional traits and CSR classification

Functional traits of recognised importance in estay processes (Grinet al. 1997;
Weiheret al. 1999; Diazet al. 2004) and widely used in studies of functionallegy (e.g.,
Ceraboliniet al. 2010a; Batalhat al. 2011) were sampled. All measurements followed the

standardised protocols extensively described byéissenet al. (2003). From December to



February (2010-2012), at the peak of the rainy @edse., the period considered most
favourable for plant growth in rupestrian grassin@lilveiraet al. 2012), ten healthy adult
individuals of each species were sampled from thheoanding locations of the areas where
the phytosociological measurements were taken.

The relative importance of the C, S and R strategias calculated using seven
relatively easy to measure traits. Four traits veam@pledn situ the canopy height (from the
soil surface to the crown top), lateral spread (sakegories related to the architecture and
clonality of the plant; see Hodgsaet al. 1999), flowering period (normal duration of
flowering period) and month of the flowering stébtained over two years of observation;
Le Stradic 2012). To determine the three leafdragcessary for the calculations of the CSR
strategies (specific leaf area, leaf dry mattet@onand leaf dry weight), whole ramets were
collected in the field (e.g., bulbs or tussocksgferably with a portion of the root system to
avoid the desiccation of the leaf material. Thaqukof strongest sunlight (10:00-15:00) was
avoided during sampling. The ramets collected waraediately saturated with water using a
spray bottle, packed in moist paper bags, sealgdastic bags and stored in a thermal box
until they were transported to the laboratory. Pplant material collected was kept in a fridge
at 4°C for a minimum of 12 h to achieve completgitlity. Measurements were taken from
two leaves (including the petiole) per individug to 48 h after field collection. Only fully
expanded and hardened young leaves without sigpatbbgens, herbivory, or malformation
were sampled, following Cornelissenal. (2003). The leaf area was obtained with the use of
a desktop scanner and the Leaf Area Measurememwasef (A.P. Askew 2003, The
University of Sheffield, UK). Curved leaves weret auto fragments and positioned so that
they were in complete contact with the surfacehaf scanner. The leaf fresh weight was
obtained from the turgid leaves previously driethveoft paper towel and the leaf dry weight
was determined with an analytic scale (with a @ieai of 0.01 mg) after 96 h of drying in an

oven at 60°C. In addition to the traits used in ¢h&ulation of the CSR strategies, the leaf



toughness and width were determined. The leaf toesh was measured using a digital
penetrometer (Chatillon modelo DFE-010, Largo, iéier USA) coupled to a cone-shaped tip
(modelo SPK-FMG-009A), according to Silva & Batall2®11). The values of leaf toughness
were standardised using leaf thickness (obtaineth Wie use of a digital micrometer,
Mitutoyo series 293, with a precision of 0.0001 magcording to Marquiz, Diniz, & Morais
(2001). The leaf width was obtained using a digdalliper (Mitutoyo 500-144B, with a
precision of 0.01 mm), measuring the leaf bladethvid the position equidistant between the
base and the apex of the leaf. The level of endamiss determined based on geographic
distribution data for the species (Le Stradic 2012)

The classification of the species into categorie<C8R strategies (among the 19
possible types) was carried out using a spreadgiteetded by Hodgsoet al. (1999). The
percentage of importance of each CSR strategy alaslated using the method of Hodgson
et al. (1999), with the coordinates of the axes C, S anddRpted for ternary plots (after
Caccianigeaet al. 2006) using the Excel spreadsheet provided byc®mral. (2007b). The
trait flowering start was used only in the calcuas of non-graminoid species corresponding
to ten species: nine dicots and one Orchidaceae Table S1). Because this study was
performed in the Southern Hemisphere, a correafa@ix months was made to the values of
the month of flowering start to calculate the stgiegs (see Weihat al. 1999). For a detailed
discussion of the validity of applying the CSR slésation in the present study, please see
Appendix S1. In order to assess the relative ingmoe of the C, S and R strategies in the
stony and sandy grasslands, the sampled species nepresented in a triangular space
containing all the possible strategies (with eambrdinate varying from 0 to 100%, following
Caccianigaet al. 2006). In addition, dominance-diversity curvesr(sy Whittaker 1965;
Grime 1998) were made using both the species sampl¢he two communities and the

categories of the CSR strategies (Cerabetiral. 2010b). The representation of the categories
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of the CSR strategies using colours was perfornyecdonverting the C, S and R coordinates

into red, green and blue, respectively, followingréeet al.(2007b).

Relationship between the biological and environm@letnaits

To test the hypothesis that the functional traifsspecies are associated tioe
characteristics of the habitat, an RLQ (R-mode dmhkto Q-mode) analysis using
simultaneously three matrices (floristic, biolodiead environmental) was performed. The
RLQ analysis was developed to study environmenligrs in ecological communities by
assessing the combination of biological traits oéximum covariance with a given
combination of environmental parameters (Doléekeal. 1996). In the floristic matrix (L), the
rows correspond to the areas (5 replicates x 2dtapiand the columns correspond to the 48
species, with each cell containing the absolutendbnce value of the species in the area. In
the biological matrix (Q), the rows correspondedhi® species and the columns corresponded
to the functional traits. Mean values were usedier species that were sampled in both the
habitats (see Table S1). In the environmental m#R), the rows corresponded to the areas
and the columns corresponded to the environmeragtednpeters. The data utilised in the
environmental matrix were obtained from the studyLe Stradic (2012). The soil pH,
percentage of organic carbon, aluminium saturatiam of bases (K + Ga+ Mg™),
phosphorus and nitrogen contents were determinsat@iag to Silveet al. (1999) from three
replicates per area in the dry and rainy seasdms.p€rcentages of fine soil (fraction of soll
with particles smaller than 2 mm) and fine sandengetermined according to EMBRAPA
(1999) from three replicates per area. The pergentd plant cover, litter cover and woody
species cover were estimated in each plot of 1xsed in the phytosociological survey (n =
15 replicates per area). For all the environmepétabmeters, the mean values of each area
were considered for the analyses. The sampling adetbhgy and a detailed environmental

characterisation of the studied communities arelabla in Le Stradic (2012). To meet
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normality assumptions, the following traits werg-tbansformed: canopy height, flowering
period, specific leaf area, leaf dry weight, leafighness, leaf width, sum of bases, organic
carbon, nitrogen and phosphorus contents. The ardiariables (lateral spread, flowering
start and endemism) were ranked and henceforttettes quantitative variables. To conduct
the RLQ analysis, a correspondence analysis wad faethe floristic matrix, while a
principal component analysis (PCA) was used forltieéogical and environmental matrices.
In the biological PCA, the species species wer@ed by their overall relative abundance
over both habitats, while in the environmental P@# areas were weighted by the relative
number of plants observed (Dolédetcal. 1996; Dray & Dufour 2007; Pavoiret al. 2011).
Both analyses were carried out in the R (R DevelmnCore Team, 2012) software with the
“ade4” package (Chessel, Dufour & Thioulouse 20D4ay & Dufour 2007) and some

functions provided by Pavoiret al. (2011).
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Results

In both communities, there was a clear predominaridde stress-tolerant strategy,
with the majority of species showing a proportidnSoabove 50% (Fig. 1a,b). The species
with the greatest abundance in the stony grassi@asd/lesosetum exaraturwhich exhibited
an extremely stress-tolerant strategy (C:S:R = :88.8:0.0%), followed byTatianyx
arnacites(25.9:74.1:0.0), which also exhibited a high raticstress tolerance (Fig. 1a,c). The
species with the greatest abundance in the sandgslgnd wasPaspalum erianthum
(23.7:76.3:0.0), with a high ratio of stress totera (Fig. 1b,d), followed by. arnacitesand
Homolepis longispicula(48.1:51.9:0.0), a species with a similar ratio @fand S. An
inspection of the dominance/diversity curve of B8R strategies confirms this trend of
higher representativity of essentially stress-todercategories (e.g., S, S/SC and S/CSR) in
both habitats (Fig. 1e,f). However, in the stongsgtand, there was a greater predominance
of stress tolerance, with the sum of species abgalditting into the “S” category
corresponding to 51.0% of the total (Fig. 1e), ehil the sandy grassland, there was a trend
toward more equal partitioning of abundance betwbmninant strategies (Fig. 1f).

Considering the 19 possible categories of strasemiethe CSR space (Fig. 2), the
predominance of strategies close to the stresgtdleorner of the triangle stands out (Fig.
3a-d). Although there was a strong resemblance dmtwthe two habitats regarding the
representativity of the CSR categories, the comsparbased on abundance highlighted the

more “extreme” nature of the herbaceous communithe stony grassland (Fig. 3a,b).
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Fig. 1. Species sampled in two herbaceous communitiegpafstrian grassland in Serra do Cipé, MG,
Brazil. (a) and (b): CSR classification showing te&ative importance of the C (competitiveness), S
(stress-tolerant) and R (ruderalism) axes in sty sandy grasslands, respectively. The specias wer
represented in grayscale according to their res@eebundances; (c) and (d): dominance-diversity
curve gensy Whittaker 1965) of the stony and sandy grasslamdspectively, ranking both
communities by component species abundance; (e) (Bnddominance-diversity curve of the
categories of the CSR strategies in the stony andysgrasslands, respectively, showing the sum of
the species abundance in each category. The numgbgrilicated in Figs a-d corresponds to the

species shown in Table S1. The nomenclature oE8fR categories followed Hodgsenal. (1999).

Fig. 2. Denominations, coordinates and colour represemtatib the 19 categories of the CSR
strategies. The colours of each category deriven fifte conversion of the ratio of C, S and R to red,

green and blue, respectively, following Pieetal. (2007Db).
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Fig. 3. Categories of the CSR strategies and their reptathaty in two herbaceous communities of

rupestrian grassland in Serra do Cip6, MG, Brdaill.and (b): representativity of the CSR categories
in stony and sandy grasslands, respectively, acwprd the sum of plant abundance. (c) and (d):
representativity of the CSR categories in stony saady grasslands, respectively, according to the
number of species. The size of the circle in ealegory corresponds to the legend between the

triangles.
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The overall association between the species temits the habitat structure was
significant (p = 0.010) according to the test basedhe total co-inertia of the RLQ analysis
(Monte-Carlo with 100,000 permutations). Axis 1tbé RLQ analysis accounted for 90.1%
of the total variation. The positive side of thigsacorresponded to the areas with a greater
proportion of fine soil (particle size < 2 mm) wigineater aluminium saturation, greater plant
cover, less acidic pH, greater proportion of fiamad lower levels of nutrients and organic
carbon and less coverage by woody species (Fig.T4&) species with greater importance in
these areas shared similar traits, showing wideg@phic distributions, less stress tolerance,
greater competitiveness, greater stature and lethaswere larger and wider with less
toughness and sclerophylly (i.e., with greater dpeteaf area and lower leaf dry matter
content; Fig. 4b). In contrast, the negative sidetlos axis represented areas with
predominantly stony soils (particle size > 2 mmjhwgreater levels of nutrients and organic
carbon and greater acidity, although with less abium saturation, less plant cover and
greater woody species cover (Fig. 4a). The speeids greater importance in this area
generally exhibited a more restricted geographstrithution, greater stress tolerance, lower
competitiveness, smaller stature and leaves thaé wmaller and narrower with greater
toughness and sclerophylly (i.e., lower specifaf larea and higher leaf dry matter content;
Fig. 4b). The environmental parameter of litter @oand the biological traits flowering start,
flowering period, ruderalism and lateral spreadvattb low correlation with the main axis of

the RLQ (Fig. 4).
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Fig. 4. Relationships between environmental and biologdieals of the vegetation in stony and sandy
grasslands in Serra do Cip6, MG, Brazil. (a): Pmass correlation (weighted by the relative
abundance of plants in each area) between envintaigarameters and the coordinates of the areas
along axis 1 of the RLQ analysis. (b): Pearson'setation (weighted by the relative abundance of
each species) between biological traits and thedauates of the species along axis 1 of the RLQ
analysis. For the ordinal traits (lateral spreddwéring start and endemism) Spearman’s rank

correlation is reported.
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Discussion

The present study evaluated situ functional characteristics of two herbaceous
communities in a neotropical mountain under heawyrenmental stress, showing the role of
environmental filters in the determination of pldnnctional diversity in these habitats. The
greatest importance of stress tolerance in bothtdtabconfirmed the expectation that
chronically unproductive environments favour spgaigth traits typical of stress resistance
syndrome (Chapin, Autumn & Pugnaire 1993; Griehal. 1997; Aerts & Chapin 2000) and,
in general, traits that maximise the conservatibraaguired resources (Disat al. 2004;
Wright et al. 2004). Predominantly ruderal species were notdaareither of the habitats and
the few species with a greater level of competitess had a low relative abundance, showing
a functional convergence in response to high enunental stress, corroborating the
predictions of the CSR theory (Grime 1974, 197012@rime & Pierce 2012). On the other
hand, the environmental peculiarities that difféisge these habitats favoured distinct
strategies. In this sense, the comparison betweehamo habitats showed a relatively greater
abundance of the “S” category in the stony graskkmd of the “SC” category in the sandy
grassland. Therefore, there are indications treata8R classification is sufficiently sensitive
to detect differences in plant strategies even whemparing communities apparently
subjected to similar environmental conditions amarsig a majority of species.

The RLQ analysis indicated a strong association stfess tolerance and
competitiveness with the environmental gradienth@ surveyed areas. This fact highlights
the validity of the CSR classification proposed Hgdgsonet al. (1999) and adapted by
Caccianigaet al. (2006) in studies of ecological filters. The oppon between stress
tolerance and competitiveness reflected both |leahemics and size spectra, previously
recognised as the two main axes of plant spedm@isaworldwide, considering the
established phase of plant life cycles (Wrightal. 2004; Diazet al. 2004; Cerabolingt al.

2010a; Pierceet al. 2012). In contrast, ruderalism and the two factmekated to the
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regenerative phase of the lifecycle of plants ftbeering start and flowering period) had a
generally low association with the environmentadient. Because these two factors are
commonly related to the disturbance regime (Lavé&reBarnier 2002), this pattern could
indicate a minor role of disturbances in structgrthese habitats. The areas with a greater
nutrient availability exhibited a greater proporntiof species of smaller stature, greater
sclerophylly and greater stress tolerance. Thisuagply contradictory situation indicates that
in ecological studies of natural vegetation, theap®eters used to characterise the habitat
structure should be selected based on the widepeguossible, never considering solely the
nutritional status. In the specific case of the etagon studied, there are indications that
environmental stress is more associated with facsoch as the ratio of bare soil and the
availability of physical space for roots, giventtirastony soils the amount of fine soil is on
average only 40% (Le Stradic 2012). In additiore tioarser texture of the soil in the stony
grassland is associated with a lower water-retartapacity compared to the sandy grassland
(Nessim 2008, Saporetti-Juniet al. 2012). The functional spectrum demonstrated by the
opposition between stress tolerance and competéssewas also related to the endemism of
the species, underlining the conservation valustodies of this nature, given that reduced
population size is frequently cited as one of th@mtauses of extinction of plant species in
this ecosystem (cf., Mendonga & Lins 2000; Rib&rBernandes 2000).

Implicit in the analyses developed to demonstratarenmental filters in ecological
communities is the attribution of relative weights species according to their abundance
(Dolédecet al. 1996; Dray & Legendre 2008). This weighting schaeftects the idea that
dominant species should have a greater influenoecosystem processes (Grime 1998; Diaz
et al. 2007; Mokany, Ash & Roxburgh 2008; Laughlin 201&yvorel et al. 2011). Keeping
sight of the fact that there is currently a longt lof easily-measured traits that are highly
correlated to key physiological traits, ecologipabcesses and ecosystem services (Weaher

al. 1999; Cornelissert al. 2003; Diazet al. 2004, 2007), we argue that other herbaceous
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vegetation types of high priority for conservatishould be sampled to identify their
dominant species with respect to these functioralst such as those used in the present
study. In this way, valuable information will be deaavailable with relatively little effort,
which may be incorporated into conservation andagament programs given the relevance
of this information to understanding the resilierzcel resistance of these ecosystems to the
impacts of climate and land-use change (Diaz & @ali997; Sudingt al. 2008; Frenette-
Dussaultet al.2013).

Although the present study confirms the validityd aapplicability of the method of
classifying herbaceous species proposed by Hodgsah(1999) for a neotropical mountain
vegetation (more details in Appendix S1), we agviék Ceraboliniet al. (2010a) that there is
still room to improve the calibration of the eqoa used in this classification. For example,
58% of the species evaluated by Cerabatral. (2010a) had 0.0% stress tolerance and 37%
of species in the present study had 0.0% ruderaligmch makes it clear that a recalibration
based on wider geographic and ecological samplesheapotential to increase the precision
and applicability of this tool for functional stedi worldwide.

This study demonstrated a strong connection betywksanrt traits and habitat structure.
The coexistence of a large number of predominasttigss-tolerant species in the habitats
surveyed suggests a weaker role of competition Geflaway et al. 2002; Butterfield &

Callaway 2013) on the structure of grasslands uhmgr levels of environmental stress.

References

Aerts, R. & Chapin, F.S. (2000) The mineral nubntiof wild plants revisited: a re-evaluation
of processes and patterdglvances in Ecological Resear@o, 1-67.

Batalha, M.A., Silva, IL.A., Cianciaruso, M.V., F@am H. & Carvalho, G.H. (2011)
Phylogeny, traits, environment, and space in cerrpthnt communities at Emas
National Park (Brazil)Flora, 206, 949-956.

Benites, V.M., Schaefer, C.E.R., Simas, F.N.B. &t8a, H.G. (2007) Soil associated with

rock outcrops in the Brazilian mountain ranges Mprmira and Espinhagdrevista
Brasileira de Botanica30, 569-577.

21



Butterfield, B.J. & Callaway, R.M. (2013) A funchtial comparative approach to facilitation
and its context dependen¢ainctional Ecologydoi: 10.1111/1365-2435.12019.

Caccianiga, M., Luzzaro, A., Pierce, S., CerianMR& Cerabolini, B. (2006) The functional
basis of a primary succession resolved by CSRifitzgson. Oikos 112 10-20.

Callaway, R.M., Brooker, R.W., Choler, P., Kikvigz&, Lortie, C.J., Michalet, R., Paolini,
L., Pugnaire, F.l., Newingham, B., Aschehoug, EArmas, C., Kikodze, D. & Cook,
B.J. (2002) Positive interactions among alpine {slamcrease with stresilature 417,
844-848.

Carvalho, F., Souza, F.A., Carrenho, R., Moreird].B., Jesus, E.C. & Fernandes, G.W.
(2012) The mosaic of habitats in the high-altit@tazilian rupestrian fields is a hotspot
for arbuscular mycorrhizal funghpplied Soil Ecologys2, 9-19.

Cerabolini, B.E.L., Brusa, G., Ceriani, R.M., dedkais, R., Luzzaro, A. & Pierce, S. (2010a)
Can CSR classification be generally applied out8id&ain? Plant Ecology 210, 253—
261.

Cerabolini, B., Pierce, S., Luzzaro, A. & Ossola, ®010b) Species evenness affects
ecosystem processes in situ via diversity in theptide strategies of dominant species.
Plant Ecology 207, 333-345.

Chapin, F.S., Autumn, K. & Pugnaire, F. (1993) En@n of suites of traits in response to
environmental stresé\merican Naturalist142 578-592.

Chessel, D., Dufour, A.B. & Thioulouse, J. (2004eTade4 package-I: one-table methdrls.
News 4, 5-10.

Cornelissen, J.H.C., Lavorel, S., Garnier, E., Dz Buchmann, N., Gurvich, D.E., Reich,
P.B., ter Steege, H., Morgan, H.D., van der Heijdé.A., Pausas, J.G. & Poorter, H.
(2003) A handbook of protocols for standardised aady measurement of plant
functional traits worldwideAustralian Journal of Botanyp1, 335-380.

Diaz, S. & Cabido, M. (1997) Plant functional typmsd ecosystem function in relation to
global changelournal of Vegetation Sciendg 463—-474.

Diaz, S., Hodgson, J.G., Thompson, K., Cabido, Gtrnelissen, J.H.C., et al. (2004) The
plant traits that drive ecosystems: evidence frorad continentslournal of Vegetation
Sciencelb, 295-304.

Diaz, S., Lavorel, S., de Bello, F., Quétier, FrigQis, K. & Robson, T.M. (2007)
Incorporating plant functional diversity effects mrosystem service assessments.
Proceedings of the National Academy of Scier®$ 20684—-20689.

Dolédec, S., Chessel, D., ter Braak, C.J.F. & Chayms. (1996) Matching species traits to
environmental variables: a new three-table ordomatmethod.Environmental and
Ecological Statistics3, 143—-166.

Dray, S. & Dufour, A.B. (2007) The ade4 packageplementing the duality diagram for
ecologistsJournal of Statistical Softway@2, 1-20.

Dray, S. & Legendre, P. (2008) Testing the spetiags-environment relationships: the
fourth-corner problem revisite&cology 89, 3400-3412.

22



Duckworth, J.C., Kent, M. & Ramsay, P.M. (2000) Rl&unctional types: an alternative to
taxonomic plant community description in biogeodrg® Progress in Physical
Geography?24, 515-542

Echternacht, L., Trovd, M., Oliveira, C.T. & Piranl.R. (2011) Areas of endemism in the
Espinhaco Range in Minas Gerais, Brailbra, 206, 782—791.

Empresa Brasileira de Pesquisa Agropecuaria - EMBRAL997) Manual de Métodos e
Andlises de Sol@* ed. EMBRAPA/CNPSO, Rio de Janeiro, Brazil.

Frenette-Dussault, C., Shipley, B., Meziane, D. &dfat, Y. (2013) Trait-based climate
change predictions of plant community structureaiid steppesJournal of Ecology
101, 484-492.

Giulietti, A.M., Pirani, J.R. & Harley, R.M. (199 &spinhago range region, eastern Brazil.
Centres of Plant Diversity: A Guide and Strategy tieeir Conservation(eds S.D.
Davis, V.H. Heywood, O. Herrera-MacBryde, J. Villabos & A.C. Hamilton), pp.
397-404. WWF/IUCN, Cambridge, UK.

Grime, J.P. (1974) Vegetation classification byrehce to strategieNature 250, 26-31.

Grime, J.P. (1977) Evidence for the existence oédhprimary strategies in plants and its
relevance to ecological and evolutionary thediye American Naturalistl1l, 1169—-
1194.

Grime, J.P. (1998) Benefits of plant diversity mpgystems: immediate, filter and founder
effects. Journal of Ecology 86: 901-910.

Grime, J.P. (2001plant Strategies, Vegetation Processes and Ecasy8perties 2nd
edn. Wiley, Chichester, UK.

Grime, J.P. & Pierce, S. (201Zhe Evolutionary Strategies that Shape Ecosystétilgy-
Blackwell, Chichester, UK.

Grime, J.P., Thompson, K., Hunt, R., Hodgson, J@ornelissen, J.H.C., et al. (1997)
Integrated screening validates primary axes ofiapgation in plantsQikos 79, 259—
281.

Hodgson, J.G., Wilson, P.J., Hunt, R., Grime, &HAhompson, K. (1999) Allocating C-S-R
plant functional types: a soft approach to a haatblem.Oikos 85, 282—294.

Lara, A.C.F. & Fernandes, G.W. (1996) The highaserdity of galling insects: Serra do
Cipo, Brazil.Biodiversity Letters3, 111-114.

Laughlin, D.C. (2011) Nitrification is linked to damant leaf traits rather than functional
diversity.Journal of Ecology99, 1091-1099.

Lavorel, S., Grigulis, K., Lamarque, P., Colace-R, Garden, D., Girel, J., Douzet, R. &
Pellet, G. (2011) Using plant functional traits tmderstand the landscape-scale
distribution of multiple ecosystem servicdsurnal of Ecology99, 135-147.

Lavorel, S. & Garnier, E. (2002) Predicting changas community composition and
ecosystem functioning from plant traits: revisitithgg Holy Grail.Functional Ecology
16, 545-556.

23



Le Stradic, S. (2012) Composition, phenology arstamation of campo rupestre mountain
grasslands - Brazil. PhD Thesis, Université d’Avignet des Pays de Vaucluse,
Avignon, FR & Universidade Federal de Minas Ger@ilp Horizonte, Brazil.

Madeira, J. & Fernandes, G.W. (1999) Reproductivienplogy of sympatric taxa of
ChamaecristgLeguminosae) in Serra do Cipfournal of Tropical Ecologyl5, 463—
479.

Marquis, R.J., Diniz, I.LR. & Morais, H.C. (2001) tRans and correlates of interspecific
variation in foliar insect herbivory and pathogdtaek in Brazilian cerradalournal of
Tropical Ecology17, 127-148.

Massant, W., Godefroid, S. & Koedam, N. (2009) @&isg of plant life strategies on meso-
scale Plant Ecology 205, 47-56.

Mcg King, W. & Wilson, J.B. (2006) Differentiatiobetween native and exotic plant species
from a dry grassland: fundamental responses tairesavailability, and growth rates.
Austral Ecology31, 996-1004.

Mendonga, M.P. & Lins, L.V. (200Q)ista Vermelha das Espécies Ameacadas de Extin¢ao
da Flora de Minas GeraisBiodiversitas & Fundacdo Zoo-Botanica de Beloigmrte.
Belo Horizonte, Brazil.

Mokany, K., Ash, J. & Roxburgh, S. (2008) Functibmdentity is more important than
diversity in influencing ecosystem processes iamagerate native grasslariburnal of
Ecology 96, 884—-893.

Navas, M.L., Roumet, C., Bellmann, A., Laurent, & Garnier, E. (2010) Suites of plant
traits in species from different stages of a Mediieean secondary successiBtant
Biology, 12, 183—-196.

Negreiros, D., Moraes, M.L.B. & Fernandes, G.W.0@0Caracterizacao da fertilidade dos
solos de quatro espécies de leguminosas de campestres, Serra do Cipo, MG,
Brasil. Revista de la Ciencia del Suelo y Nutricion Veg&aB0—39.

Nessim, R. (2008) Influéncia das condi¢cbes edafisabre a arquitetura aérea de
Lychnophora salicifoliaMart. Dissertacdo de Mestrado, Universidade Féderdinas
Gerais, Belo Horizonte, Brazil.

Pavoine, S., Vela, E., Gachet, S., de Bélair, Bdasall, M.B. (2011) Linking patterns in
phylogeny, traits, abiotic variables and space: @eh approach to linking
environmental filtering and plant community assembburnal of Ecology99, 165—
175.

Pierce, S., Ceriani, R.M., De Andreis, R. & CeratipolB. (2007a) The leaf economics
spectrum of Poaceae reflects variation in survstehtegiesPlant Biosystemsl4l,
337-343.

Pierce, S., Luzzaro, A., Caccianiga, M., CerianMR& Cerabolini, B. (2007b) Disturbance

is the principal a-scale filter determining niche differentiation, existence and
biodiversity in an alpine communityournal of Ecology95, 698—-706.

24



Pierce, S., Brusa, G., Sartori, M. & Cerabolini, 012) Combined use of leaf size and
economics traits allows direct comparison of hytisgp and terrestrial herbaceous
adaptive strategiegdnnals of Botanyl09, 1047-1053.

R Development Core Team (201R) a language and environment for statistical cotimmu
Version 2.15.1. R Foundation for Statistical Conmpmt Vienna, Austria. http://www.r-
project.org.

Ribeiro, K.T. & Fernandes, G.W. (2000) Patternaloefindance of a narrow endemic species
in a tropical and infertile montane habitatant Ecology 147, 205-218.

Saporetti-Junior, A.W., Schaefer, C.E.G.R., Souk4,, Soares, M.P., Araujo, D.S.D. &
Meira-Neto, J.A.A. (2012) Influence of soil phydicaroperties on plants of the
Mussununga ecosystem, BraEblia Geobotanicad7, 29—-39.

Silva, F.C., Eira, P.A., Van Raij, B., Silva, C.AAbreu, C.A., Gianello, C., Pérez, D.V.,
Quaggio, J.A., Tedesco, M.J., Abreu, M.F. & BarradO. (1999) Analises quimicas
para a avaliacdo da fertilidade do sdtanual de Analises Quimicas de Solos, Plantas
e Fertilizantes(ed F.C. Silva), pp. 75-169. EMBRAPA, Brasiliaasil.

Silva, D.M. & Batalha, M.A. (2011) Defense syndr@ragainst herbivory in a cerrado plant
community.Plant Ecology212, 181-193.

Silveira, F.A.O., Ribeiro, R.C., Oliveira, D.M.TEernandes, G.W. & Lemos-Filho, J.P.
(2012) Evolution of physiological dormancy multigienes in Melastomataceae from
Neotropical montane vegetatiddeed Science Resear2R, 37-44.

Suding, K.N., Lavorel, S., Chapin, F.S., CornelisskH.C., Diaz, S., Garnier, E., Goldberg,
D., Hooper, D.U., Jackson, S.T. & Navas, M.L. (2088aling environmental change
through the community-level: a trait-based respearsdeffect framework for plants.
Global Change Biologyl4, 1125-1140.

Weiher, E., van der Werf, A., Thompson, K., Roderid., Garnier, E. & Eriksson, O. (1999)
Challenging Theophrastus: a common core list ohtpteaits for functional ecology.
Journal of Vegetation Scienck), 609-620.

Whittaker, R.H. (1965) Dominance and diversity amd plant communitiesScience 147,
250-260.

Wright, 1.J., Reich, P.B., Westoby, M., Ackerly, D, Baruch, Z., et al. (2004) The
worldwide leaf economics spectruidature 428 821-827.

25



Supporting Information

Table S1.Biological traits of 48 herbaceous species samijpléde stony and sandy

grasslands of the Serra do Cip6, MG, Brazil
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Table S1.Biological traits of the herbaceous species samipléle stony and sandy grasslands in Serra do, &) Brazil. The values refer to

the mean of ten replicates per species (speciekeahavith “*” were collected separately in each habiwith the mean of the two habitats

shown).#: species code in Figs 1 and Stony abund.andSandy abund: mean abundance as the sum of the 20x20 cm s@besgqwhere a
species occurred in the stony and sandy grassleegjsectivelyCSR category categories of strategies according to Hodgstoal. (1999);C:
competitiveness (%)5: stress tolerance (%R: ruderalism (%)FS: flowering start (six ordinal categories, 1: JtdySeptember; 2: October; 3:

November; 4. December; 5: January; 6: February &ag)M-S: duration of flowering period (monthd)S: lateral spread (six ordinal categories,

see Hodgson et al. 1999FH: maximum canopy height considering only the vegetaportion (mm);LDW : leaf dry weight (mg)SLA:

specific leaf area (mfrmg"); LDMC : leaf dry matter content (%):eaf tough.: leaf toughness per thickness (gF.Wm_eaf width (mm);

End.: endemism (five ordinal categories, 1: wide disttion; 2: Brazil; 3: Minas Gerais; 4: Espinhacountin range; 5: Serra do Cipd).
Nomenclature follows the Lista de Espécies da Fdor8rasil 2010: http://floradobrasil.jbrj.gov.b@20/

Stony Sandy CSR

Leaf

Leaf

Famlly Spemes # abund. abund. category C S R FS P LS CH LDW SLA LDMC tough.  width End.

Asteraceae g(a}i?:,‘scchoronolo'fo"a&h-B‘p- 1 0 6 SCICSR 304 39.2 304 2 2 2 239 11.5 8.9  30.8259.7 2.8 3

Asteraceae Richterago polymorpha 2 0 11 C/ISC 669 331 0.0 1 2 3 153 4127 6.9  33.4317 347 4
(Less.) Cabrera

Asteraceae Eé‘;ﬂéerago arenarigBaker) 3 124 94 C/ICR 639 181 180 6 3 3 117 6285 6.2 .331 4158 36.3 2

Convolvulaceae 5;’2"’“'“5 lithospermoides 3 1 SRICSR 241 345 414 11 6 2 175 6.6 14.9 2 30.130.8 5.7 3

Orobanchaceae  ~\g@linis brachyphyllaCham. 5 ;5 0 SC/ICSR 324 360 315 4 1 2 220 5.3 6.0 27.044.4 3.8 4
& Schitdl.) D'Arcy

Lamiaceae Eriope arenariaHarley 6 9 31 S/sC 29.2 606 103 12 2 4 77 31 118  33.856.2 4.0 3

Amaranthaceae  Gomphrena incan&art. 7 36 22 C/ICR 541 168 291 12 5 4 139 205.3 7.5 .229 150.0 21.9 1

Polygalaceae Polygala glochidataunth. 8 0 28 SR 19.3 404 403 5 1 1 128 0.6 12,7 280 374 08 4

Melastomataceae Sc')gga”thera arenarigpe.) 9 36 0 SISC 298 702 0.0 11 2 5 176 1.4 75 502485 3.0 2

Poaceae Homolepis longispicula 10 475 1163 sC 481 519 00 12 1 6 402 2265 49853 7454 3.9 4
(Déll) Chasé

Poaceae Tatianyx arnacitestrin) 11 988 1236 s 259 741 00 12 1 3 189 725 2.8 6 42.8053 1.2 4

Zuloaga & Soderstr*
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Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Poaceae

Xyridaceae

Xyridaceae

Xyridaceae

Xyridaceae

Xyridaceae

Eriocaulaceae

Eriocaulaceae

Eriocaulaceae

Eriocaulaceae

Cyperaceae

Cyperaceae

Mesosetum exaratumrin.)
Chasé&

Mesosetum loliiforme
(Hochst.) Chase

Axonopussp.*

Echinolaena inflex@Poir.)
Chasé&

Paspalum erianthurees ex
Trin. *
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Trin.

Panicum cyanescemges

Schizachyrium tenerum
Neeg

Trachypogon spicatug.f.)
Kuntze®

Aulonemia effusgHack.)
McClure

Xyris melanopoda.B.Sm. &
Downs

Xyris minarumseub.

Xyris nubigenaunth

Xyris obtusiuscula
L.A.Nilsson*

Xyris pilosakunth*

Paepalanthus geniculatus
Kunth*

Paepalanthus nigrescens
Silveira

Leiothrix crassifolia(Bong.)
Ruhland

Syngonanthus cipoensis
Ruhland

Rhynchospora riedeliana
C.B. Clarké

Rhynchospora ciliolata
Boeck.

18

19

20

21

22

23

24

25

26

28
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30

31
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37

293

11
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31
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448
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73
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212

60
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17

271

213

318

16

448

192

83

173

117

209
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SISC

S/sC

S/sC

S/ISC

S/sC
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S/SR

S/CSR

S/ICSR

S/ICSR

S/CSR

18.8

26.0

25.9

37.6

23.5

23.0

39.8

24.6

34.0

50.0

25.4

10.8

25.7

24.9

255

14.3

17.8

17.4

20.2

17.6

24.3

81.2

64.1

74.1

56.0

76.5

77.0

525

70.4

66.0

50.0

72.5

69.2

55.9

71.2

73.0

64.2

62.5
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70.2

49.0

45.9

0.0

9.9

0.0

6.4

0.0

0.0

7.6

4.9

0.0

0.0

21

20.0

18.4

3.9

1.4

215

19.6

27.3

9.6

33.4

29.7

12

10

12

12

99

191

195

330

196

239

356

258

495

1011

137

99

135

117

129

48

76

42

106

159

308

141

50.7

217

37.0

109.7

84.2

14.4

14.8

57.1

1079.3

59.1

4.6

37.2

32.8

64.3

114

29.8

11.2

76.3

48.5

18.5

3.7 45.5182.2
152 5 34.285.2
5.3 36.3788.2
11.1 8 36.308.9
7.85.9 344.3
7.5 38.8130.1
12.7 2 42 279.3
6.3 44.(664.6
3.5 7515111
4.7 52.2137.8
6.0 43.777.3%
7.3 44.4
12.26.7 337.0
53 45.851.8
5.8 38.962.74
10.23.6 243.3
11.5 .6 22 280.6
175 .8 25 288.1
59 38.0 51.07
9.41.6

417.9

5.4 .7 41 649.1

5459

0.7
7.9
0.8
7.5
6.0
57
5.0
0.8
0.6
40.6
4.3
0.5
54

2.0

3.3
9.8

4.4

3.9

0.8
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5.2
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3.0

0.6

1.0

0.9
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0.5

2.7

1.6

4.0

6.2

18.8

57

16.1

20.0

3.6
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Appendix S1.Validation of the CSR classification for tropicabgsland vegetation.

The CSR method of classification applied to herbasevegetation developed by
Hodgsonet al. (1999) was calibrated using 43 British species espntative of diverse
habitats with contrasting ecological conditionsthalugh the sample of herbaceous species
used by Hodgsomt al. (1999) had a relatively restricted geographic s¢apcent studies
throughout Europe in diverse climatic and biogepgra zones confirmed the applicability
and validity of this classification in broader cextis (Caccianigat al. 2006; Pierceet al.
2007a,b; Massant, Godefroid & Koedam 2009; Cerabeti al. 2010a,b; Navast al. 2010).
Because the CSR classificatisefisuHodgsonet al. 1999) is being applied for the first time
in the tropics in the present study, we describlevibgéhe correlations between the CSR
coordinates and the biological traits used in thlewations of the strategies, in addition to
some other biological traits of interest (Table.S2)

In general, the correlations between the coordinafehe C, S and R strategies and
the traits followed the predictions of the CSR tlye@able S2). The C axis had a positive
correlation with the traits related to the sizectpen (canopy height, lateral spread, leaf dry
weight and leaf width) and a negative correlatiathwhe flowering period. The S axis was
mainly associated with the leaf economics spectrbayving a positive correlation with
sclerophylly (lower specific leaf area and greddaf dry matter content and toughness) and a
negative correlation with leaf width. The R axi®sfed a correlation pattern exactly inverse
to that observed for the C and S axes: the R axiglated negatively with the size spectrum
and sclerophylly and positively with the floweripgriod. The trait flowering start was not
correlated with any strategy. The abundance of ispein the areas surveyed correlated

positively with the S axis and negatively with hexis (Table S2).
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Table S2.Pearson’s correlation (n = 48 species) betweerdbedinates of the CSR strategy
and biological traits in grassland vegetation fretany and sandy grasslands in Serra do
Cip06, MG, Brazil. The traits used in the calculagmf the CSR strategies are marked in bold.
The following traits were log-transformed to meetmality assumptions: specific leaf area,
leaf dry weight, canopy height, flowering periodaf toughness, leaf width and abundance.
For the ordinal traits (lateral spread and flowgratart), the Spearman’s rank correlation was

used. The significance is denoted byp*< 0.05; **: p < 0.01; ***: p < 0.001; NS: non-

significant

C (competitiveness) S (stress tolerance) R (rliderp
Specific leaf area NS -0.315* 0.337*
Leaf dry matter content NS 0.395** -0.306*
Lead dry weight 0.532%** NS -0.433**
Canopy height 0.417** NS -0.352*
Lateral spread 0.445** NS -0.301*
Flowering period -0.373** NS 0.616***
Flowering start NS NS NS
Leaf toughness NS 0.470** -0.459**
Leaf width 0.633*** -0.461** NS
Abundance -0.446** 0.469** NS

Some studies recently conducted in Europe investigéhe validity of the CSR
classification in their samples based on corretatibetween the CSR coordinates and the
main axes of variation obtained by multivariate lgs@s using matrices of species by traits
(Caccianigaet al. 2006; Pierceet al. 2007b; Ceraboliniet al. 2010a). To confirm the
suitability of applying the CSR classification (s present form) in a tropical grassland, we

used a PCA to identify the principal axes of vac@of the biological traits (following Quinn
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& Keough 2002). The PCA was performed consideringadrix with 48 species and nine
traits, with seven variables used to calculateGB&R strategies and two additional variables
related to the leaf economics and size spectruai {¢e&ighness and width, respectively). The
transformations of the variables were the samehaset cited in Table S2. A varimax
(orthogonal) rotation of the eigenvectors was elygdioto facilitate the interpretation and
simplify the structure of the principal componergtined by the PCA. We report below the
correlations between each PCA axes withthe CSR coordinates (i.e., percentage of
importance of the C, S and R strategies in eactiesg)eandi) the biological traits considered

in the analysis (Fig. S2).
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Fig. S2. Principal component analysis of the herbaceouspkmmfrom stony and sandy
grasslands of Serra do Cipd, MG, Brazil. Arrowsicate the traits, and circles indicate
species (n = 48). Pearson’s correlations betwee®@®A axes and both the CSR coordinates
and the biological traits used in the analysissirewn. For the ordinal traits (lateral spread
and flowering start), the Spearman’s correlatios wsed. The significance of the correlations
is denoted by *:p < 0.05; **: p < 0.01; ***: p < 0.001. The numbering in the circles

corresponds to the species shown in Table S1.

The two main components of the PCA correspondé#t6% of the total variation of
the data. In summary, the opposition of stresgdalee and ruderalism evident in the PCA
axis 1 was related both to the leaf economics spec(stress tolerant species have more
sclerophyllous leaves than ruderal species, i.gh wer specific leaf area, greater leaf dry
matter content and greater toughness) and to #eespiectrum (more stress tolerant species
exhibit greater canopy height and leaf dry weigfaint ruderal species; Fig. S2). On the other
hand, the PCA axis 2 represented the oposition detwcompetitiveness and ruderalism,
associated with the traits related to the sizetsp@cand reproduction (competitive species
possess greater canopy height, along with largervader leaves, in addition to exhibiting
shorter flowering period and later flowering stafative to the ruderal species; Fig. S2).

The results shown in Table S2 and Fig. S2 indi¢ht#, at least in this tropical
grassland, this classification generally operami@ing to the original predictions of the
CSR theory. The association between the CSR skeateqd the functional traits evident in
the present study corroborates the patterns ol@maher grassland vegetation in temperate
regions (e.g. Caccianigat al. 2006; Pierceet al. 2007a,b; Cerabolinet al. 2010a),
reinforcing the universality of the theory of CSBagptive strategies (Grime & Pierce 2012,

Pierceet al. 2012). Various large scale studies show evideridde existence of common
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axes of adaptive specialisation in plants at aalaiale, largely independently of climatic
and environmental conditions as well as the phylegje and biogeographic scope (D&tz
al. 2004, Wrightet al. 2004).

One of the most problematic aspects of applyingGI&R classification in tropical
regions is linked to the two traits related to feawng. Ceraboliniet al. (2010a) argued that
the use of the traits flowering start and flowerpegiod following the method of Hodgseh
al. (1999) would prevent the strict application ofthlassification outside of the mid-latitude,
northern hemisphere bioclimatic region. Hodgstral. (1999) employed the trait flowering
start (on an ordinal scale with six categories)ejaresent the times of the year related to the
beginning, middle and end of the growth seasons Titaiit is expected to have little or no
significance in tropical regions without marked smaality. However, to use the flowering
start on a comparable scale between the northetrs@uthern hemispheres, one of the most
obvious corrections to be made in the southern $@mere is the inversion of the annual
seasons (i.e., adding or subtracting six month® fifte month flowering start; see Weilegr
al. 1999). In the case of the vegetation considereaddrpresent study (in Serra do Cipo, MG,
southeastern Brazil), the rainy season (more faldarto growth in rupestrian grasslands;
Silveiraet al. 2012) occurs in the hottest months of the yeariarerefore in line with the
categories of flowering start used by Hodgsadral. (1999). In contrast, in regions without
marked seasonality or without the delimitation ofpariod favourable for growth, this
classification (in its present form) should be ¢desed cautiously, at least for non-graminoid
species, which require this trait in the calculatad strategies. With respect to the flowering
period, it is clear that in the tropical regione tberiod unfavourable for growth is much less
restrictive for flowering than in temperate regiotisshould be noted that the maximum
duration of flowering period observed by Ceraboéhial. (2010a) was nine months and only

2.6% of the species (13 of 506) exhibited a flomgmperiod greater than six months. In the
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present study, five species of Cyperaceae (repiiegei0.4% of the sampled species)
flowered throughout the entire year. Neverthel#iss,results shown herein suggest that the
CSR classification is rather robust with respecthe differences inherent to the climatic

contrast between temperate and tropical regions.
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Resumo: Padrdes de proximidade filogenética e funcionai véendo crescentemente
utilizados para identificar processos que influanca assembleia e coexisténcia das espécies
nas comunidades. Embora haja consenso de que la espacial, temporal e taxonémica
tenha uma importancia central na deteccdo de esisuhas comunidades (i.e., agregada,
uniforme ou randémica), o efeito da escala taxooénuontinua pouco explorado. Neste
estudo utilizamos duas métricas comumente empregadaavaliacdo da estrutura de
comunidades (NRI e NTI) e testamos o efeito dagé&dwda escala taxondmica nos padroes
de proximidade filogenética e funcional em doisitab representativos de um ecossistema
herbaceo-arbustivo tropical rico em espécies dteugefortes estresses ambientais: o campo
pedregoso e arenoso. Testamos a hipotese vigeigedem escala taxondmica mais restrita
seja mais comum comunidades com espécies filoganatnte mais distantes que o esperado
pelo acaso. Nossos resultados evidenciam uma iéwpmiet primaria do tipo de habitat nos
padrbes observados. A reducdo da escala taxondevioa ao aumento da uniformidade
filogenética das comunidades do campo arenosoaetmw oposto foi observado no campo
pedregoso. A avaliacdo da estrutura funcional se$sdbitats revelou distintos padrées
dependendo do atributo considerado. A estrutur@dais na distancia global, area foliar
especifica, dureza foliar, estresse-toleranciaderalidade tendeu a se manter constante ao
longo da escala taxonbmica, porém com sinais opostis dois habitats: individuos
funcionalmente mais proximos no campo pedregosa@is distantes no campo arenoso. De
uma forma geral os dois habitats mostraram esasitudiametralmente opostas. Este
inesperado espelhamento na estrutura filogenéfigacgnal dessas comunidades se mostrou
consistente ao longo da escala taxondmica em aashagtricas avaliadas. A consequéncia
pratica desse achado é que sem a delimitacdo dimthateriamos encontrado estrutura
randdmica em virtualmente todas as escalas e ddesn®s resultados mostrados no
presente estudo confrontam as perspectivas atéa agginbelecidas, e invocam novas
investigacoes em regides biogeograficas, situaedelgicas e sistemas pouco explorados

para que possa emergir uma teoria global de esdgdto e assembleia de comunidades.

Palavras-chave: atributos funcionais, ecofilogenia, ecologia demaoaoidades, escala

taxonO6mica, esquema de estratégias CSR, filtroseamalis, sinal filogenético.
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Abstract: Patterns of phylogenetic and functional have bieereasingly used to identify
processes that influence the assembly and spemasstence in communities. Although there
is consensus that the spatial, temporal and taxanscales have a central importance in the
detection of community structures (i.e., clusterere or random), the effect of taxonomic
scale remains poorly explored. In this study weduseo metrics commonly used in the
evaluation of community structure (NRI and NTI) atebted the effect of reducing the
taxonomic scale in the patterns of phylogenetic &ntttional proximity in two habitats
representative of a species-rich tropical herbaseabuubby ecosystem subjected to strong
environmental stresses: the stony and sandy gralsslaVe tested the prevailing hypothesis
that on fine taxonomic scales is more common tad fkcommunities with species
phylogenetically more distant than expected by chanOur results show a primary
importance of habitat type on observed patterng fEduction of taxonomic scale led to
increased phylogenetic evenness in the sandy grassbmmunities, while the opposite was
observed in the stony grassland. The evaluatiofiun€tional structure in these habitats
showed distinct patterns depending on the traisiclamed. In general the structure based on
the global distance, specific leaf area, leaf tm&gs, stress-tolerance and ruderalism tended
to remain constant over the taxonomic scale, btih wpposite signs in the two habitats:
individuals functionally closer in stony grasslaadd more distant in sandy grassland. In
general the two habitats showed diametrically opdagtructures. This unexpected mirroring
of the phylogenetic and functional structure inslheommunities was consistent throughout
the taxonomic scale in both metrics evaluated. pitaetical consequence of this finding is
that without the delineation of the habitats, weulddhave found random structure at virtually
every scales and dimensions. The results showrigh study challenges the established
perspectives, and invoke for further investigatiamsunexplored biogeographical regions,
ecological situations and systems in order to aidhe emergence of a global theory of

community structuring and assembly.

Key-words: community ecology, CSR strategy scheme, ecophyietges, environmental

filtering, functional traits, phylogenetic signgxonomic scale.
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Introducao

Um dos objetivos centrais da ecologia de comungl&diglentificar os processos que
influenciam a assembleia e coexisténcia das esppaeecomunidades. Um crescente nimero
de trabalhos tem utilizado os padrbes de rela¢@gefética das comunidades de plantas para
inferir sobre as forcas que determinam a estrududiversidade nas comunidades vegetais
(Webb et al. 2002; Cavender-Bares et al. 2009; Metut al. 2012; Swenson 2013). A
metodologia central nesse tipo de abordagem sdabasecomparacdo da dispersao das
distancias filogenéticas entre as espécies queistesx em cada comunidade local com a
expectativa nula gerada pela amostragem randénecand banco regional de espécies
potencialmente capazes de colonizar as comunidadas (Webb et al. 2002, Kembel &
Hubbell 2006). Uma comunidade local € considerddgeneticamente estruturada quando a
dispersao filogenética difere significativamenteed@ectativa nula, podendo a estrutura ser
agregada ou uniforme (dispersa) quando as espemasstentes sdo, respectivamente, mais
Oou menos aparentadas que o esperado pelo acasb aMe®). A interpretacdo das estruturas
filogenéticas agregada e uniforme depende do grawniservantismo (i.e., sinal filogenético)
dos atributos funcionais relevantes no processasgembleia da comunidade em questao.
Nos casos em que os atributos funcionais sdo c@ms®s (i.e., espécies filogeneticamente
mais aparentadas sao ecologicamente similare®raesp que filtros ambientais resultem no
padrdo agregado, enquanto a exclusao competitivegéentemente citada como causa de
maior uniformidade (dispersao) filogenética nas woitlades. Por outro lado, quando os
atributos sédo convergentes (i.e., linhagens poupareatadas sao ecologicamente
semelhantes), filtros ambientais levam a maioreatisgo filogenética, enquanto as interacdes
bidticas em geral causam um padrao aleatorio oegago (Webb et al. 2002; Cavender-

Bares et al. 2004).
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Visto que em geral a estrutura filogenética de audades € calculada com base em
uma matriz de distancia entre pares de espéciemessnos métodos sao identicamente
aplicaveis com o uso de quaisquer matrizes dendistduncional, seja baseada em apenas um
atributo ou em conjuntos de atributos de variadipest estatisticos (e.g., variaveis
quantitativas, ordinais, categoricas, dicotomicasulares, entre outras; Pavoine et al. 2009).
A disponibilidade de protocolos padronizados de siragem de atributos funcionais
indicativos dos principais eixos de estratégiadogicas vegetais e altamente relacionados
com processos ecossistémicos chave (Weiher et98B, 1Cornelissen et al. 2003) tem
alavancado a abordagem funcional nos estudos ddueatde comunidades, resultando em
um entendimento mais amplo dos padroes de divesideas comunidades vegetais,
especialmente nas ricas em espécies (Kraft & Aglk10; Cianciaruso et al. 2012; Swenson
2013).

Embora varios autores tenham chamado a atencdoapareorme importancia da
escala taxondmica tanto na expectativa quantoesadtados obtidos em estudos de estrutura
filogenética de comunidades (e.g., Cavender-Bared. 006, 2009; Slingsby & Verboom
2006; Swenson et al. 2006, 2007; Graham & Fine 20@8osi et al. 2009), raros estudos
tem abordado especificamente essa questdo. Caveadey et al. (2006) e Swenson et al.
(2006) mostraram consistentemente que com a reddgidcescala taxondémica (e.g.,
considerando apenas um género, tribo ou familigjaés comum a deteccdo de estrutura
uniforme nas comunidades, pois espera-se que e®gdes bidticas sejam mais fortes em
grupos taxonomicamente mais restritos. Por outto,lam escala taxondmica mais inclusiva
(e.g., todas espécies de plantas da comunidadehtease em geral estrutura agregada ou
randomica.

Uma das dificuldades desse tipo de estudo é qumogrnaxondmicos mais restritos,

como género, tribo ou familia, sdo em geral malasgntados (i.e., baixa riqueza de espécies)
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nas comunidades localmente delimitadas. Vegetagfiesmente diversas como o Cerrado
brasileiro oferecem uma interessante oportunidata pstudos dessa natureza. O campo
rupestre € um ecossistema herbaceo-arbustivo siegida, que se mostra adequado para se
investigar o efeito da escala taxondmica na detededestrutura funcional e filogenética de
comunidades, visto que grupos taxondmicos restséms relativamente ricos em espécies,
mesmo em comunidades locais amostradas em redestdéa espacial (e.g., ~8 espécies de
Poaceae e ~6 espécies de Cyperaceag LenStradic 2012). Nesse contexto, o presente
estudo tem como objetivo avaliar o efeito da reduga escala taxonémica na estrutura
filogenética e funcional de comunidades de plaetagiois habitats distintos, representativos
de campo rupestre: o campo pedregoso e campo ardfgecificamente testamos a hipotese
de que em ambos os habitats a reducdo da escal®taxa deve resultar em aumento da
dispersao filogenética e funcional, ou seja, asuwrpdades ficardo progressivamente menos

agregadas e mais uniformes.
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Material e Métodos
Area de estudo e comunidades amostradas

Este estudo foi realizado na Reserva Natural Viell§z9°17°'46”S, 43°35'28"W,
altitude em torno de 1200 m) e em &reas do entdowalizada na Area de Protecéo
Ambiental Morro da Pedreira, Serra do Cip6, porgébda Cadeia do Espinhaco, Minas
Gerais, Brasil. A vegetacdo predominante no localcdmpo rupestre, um ecossistema que
ocorre em areas montanhosas (> 900 m de altitwshe)scibstrato quartzitico e arenitico. Sua
vegetacdo predominantemente composta por ervabustas esclerofilos e sempre-verdes
apresenta elevada riqgueza de espécies e altas daxasdemismos (Giulietti et al. 1997;
Echternachtet al. 2011), estando submetida a rigorosos estressesergaib devido
principalmente a extrema infertilidade dos solosniBeset al. 2007; Negreiros et al. 2009), a
pronunciada seca sazonal, intensa luminosidadamgdas frequentes e ventos fortes e
constantes. Nao obstante a aparente homogeneigaoi®imica, diferencas na textura do
solo em reduzida escala espacial resultam em caogplaosaicos de habitats (Carvalho et al.
2012; Le Stradic et al. 2012), que variam desdessobm uma textura mais fina em turfeiras
e frestas de afloramentos rochosos até solos oretfompina areia (campos arenosos) e
cascalho (campos pedregosos). O clima regional risiderado mesotérmico (Cwb na
classificacdo Koppen) e marcadamente sazonal, cas eéstacdes bem definidas, sendo uma
chuvosa e quente (entre novembro a abril) e ogira & fria (entre maio e outubro), com
precipitacdo anual de 1370 mm e temperatura médial @e 21,2°C (Madeira & Fernandes
1999).

Utilizamos neste estudo dados de composicdo e &baiad de espécies em
comunidades locais derivado do levantamento flodsteito por Le Stradic (2012). As
amostras foram realizadas em cinco areas de cdnitath@e., campo pedregoso e arenoso)

distribuidas em uma &rea de aproximadamente®3 $endo amostradas 15 parcelas (de 1x1
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m) em cada area, totalizando 75 parcelas por haBi@bundancia de cada espécie dentro das
parcelas foi mensurada como o niumero de sub-quasl(@0%20 cm) onde a espécie incidiu,
variando de zero a 25 sub-quadrados porEm todas as analises consideramos a parcela de

1n? como a unidade amostral.

Definicdo da escala taxonémica

Para investigar o efeito da escala taxondmica mmates filogenética e funcional das
comunidades de campo pedregoso e arenoso, deliositanibbanco regional de espécies de
acordo com grupos taxonbmicos cada vez menos imokisTendo em vista que as
comunidades estudadas sdo em geral dominadas peseatantes das familias Poaceae e
Cyperaceae, convergimos a escala na direcdo ddssasfamilias. Dentre as tribos de
Poaceae, Paniceae tem destacada importancia npssanpestres (Longhi-Wagner 2012) e
foi o Unico grupo abaixo do nivel de familia queseguimos incluir nas analises. Esta tribo é
composta por espécies com cromossomos multiplosalke (Paniceae X9), mas por
conveniéncia é tratada daqui em diante apenas déamiceae. Todos 0s outros clados
estiveram insuficientemente representados nas easoicais, inviabilizando sua inclusao
em analises separadas. Portanto os grupos taxar®mawaliados foram: angiospermas,
monocotiledéneas, Poales, Poaceae, Paniceae eaCgper Tendo em vista que as analises
de estrutura de comunidades sao fortemente inflagse tanto pelo tamanho do banco
regional quanto pela proporgéo da riqueza localedatdo ao banco regional, mostramos na
Tabela 1 estes valores para cada nivel da escalad@ica avaliada e em relacdo as espécies

que tiveram os atributos funcionais mensuradosiluet abaixo).
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Tabela 1: Caracterizacdo da amostragem nos campos pedregasesosos na Serra do Cipo, MG,
Brasil, em cada nivel da escala taxonémica coreildee em relagcdo aos atributos funcionais
mensurados. E mostrada a riqgueza do banco regimaespécies (Banco regional), e nas
comunidades locais (n = 75 amostras de vegetagéidlaaf por habitat) sdo relatadas a média (+
erro padrdo) da rigueza nas amostras locais (Raglezal), do percentual da riqueza local em
relacdo ao respectivo banco regional de espéciepdi¢do do banco regional) e da somatoria da
abundancia relativa das espécies amostrabaab(ndancia relativa). FILO: filogenia; END:

endemismo; AFE: area foliar especifica; CMSF: cattede matéria seca foliar; DFO: dureza
foliar;, DFL: duracédo da floracdo; LFO: largura &oli MSF: massa seca foliar; ALT: altura; C:

competitividade; S: estresse-tolerancia; R: ruiade.

Banco Riqueza local Proporc¢édo do banco ¥ abundéancia relativa
regional (nimero de espécies) regional (%) (%)
Pedregoso Arenoso Pedregoso Arenoso Pedregoso  s@reno
Angiospermas
FILO 193  28,8+0,6 26,3+0,6 14,9+0,3 13,6%0,3 99,5+0,2 ,9883
END 177  28,5+0,6 26,0+0,6 16,1+0,3 14,7+0,3 99,0+0,3 2984
AFE, CMSF, DFO, DFL, LFO, MSF, ALT 73 21,4405 17,3+0,4 29,3+0,6 23,7+0,5 83,3+1,1 7¥9,0
C,S,R 48 17,8+04 15,8+0,3 37,1+0,8 32,9+0,7 76,3+1,2 0¥%0
Monocotiledbneas
FILO 108 22,4+0,5 21,1+0,5 20,8+0,4 19,6+0,5 99,6+0,2 ,99883
END 95  22,2+0,5 20,8+0,5 23,4+0,5 21,9+0,5 99,1+0,3 2884

AFE, CMSF, DFO, DFL, LFO, MSF, ALT,C,S,R 39 16,8+0,3 14,8+0,3 43,0+0,9 38,0+0,8 83,8+1,2 3820

Poales
FILO 92 19,3+0,5 19,740,5 20,940,5 21,5+0,5 99,740,2 2893
END 81 19,1+0,5 19,5+0,5 23,610,6 24,0+£0,6 99,0+0,4 5884

AFE, CMSF, DFO, DFL, LFO, MSF, ALT,C,S,R 33 15,0+0,4 14,0+0,3 45,4411 42,4+0,9 85,8+1,3 1831

Poaceae

FILO 29 7,7+0,2 7,840,2 26,5+0,7 26,9+0,7 99,940,1 90,3+
END 24 7,610,2 7,60,2 31,8+0,8 31,7+0,8 99,440,2 98,9+
AFE, CMSF, DFO, DFL, LFO, MSF, ALT,C,S,R 12 6,7+0,1 6,6+0,2 55,4+1,2 55,0+1,4 92,6+1,3 90,8+
Paniceae

FILO 17 5,310,1 5,5+0,1 31,1+0,9 32,2+0,8 100,0+0,0 Q60,0
END 14 5,240,1 5,5+0,1 37,4111 39,014 99,2+0,4 90,9+
AFE, CMSF, DFO, DFL, LFO, MSF, ALT, C, S, R 8 4,9+0,1 4,610,1 60,7+1,7 57,0+1,4 96,4+0,7 93,910
Cyperaceae

FILO 27 5,7+0,2 6,5+0,2 21,2+0,7 24,0+0,7 99,2+0,6 98,4+
END 25 5,7+0,2 6,5+0,2 22,7+0,7 26,0£0,7 97,2414 98,4+
AFE, CMSF, DFO, DFL, LFO, MSF, ALT,C,S,R 11 4,0+0,2 4,610,1 36,6+1,5 41,9+1,3 78,412,1 76,9+
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Dados filogenéticos

Construimos a arvore filogenética com todas ascesp@resentes nas parcelas
amostradas, usando a filogenia maximamente resoblid Software Phylomatic (Webb &
Donoghue 2005), e em seguida corrigimos e melhasaanesolucédo da arvore com base em
diversos de estudos recentes de filogenia moleddéa estimar o comprimento dos ramos
da arvore (i.e., tempo de divergéncia dos néshuzde65 nos de acordo com varios estudos e
posicionamos 0s nos nao datados uniformementevoeearom o algoritmbladj do software
Phylocom (Webb et al. 2008). Todo o processo dengidio da arvore filogenética resultante
esta detalhado no Anexo 1. Excluimos deste estumdi® espécie de samambdiallaea
cymbiformis]. Prado (Pteridaceae), pois a presenca de espa@s com relativamente longo
tempo de divergéncia tende a inflar o erro tipeesgas analises (Kembel & Hubbell 2006;
Vamosi et al. 2009). Adicionalmente excluimos l16éeses que nado puderam ser
identificadas abaixo do nivel de familia (veja, \Wel®00). Estas 17 espécies representaram
0,55 e 1,07% da abundancia total nos campos pexregd arenosos, respectivamente. A
arvore filogenética resultante ficou com 193 eg®ohs andlises subsequentes que usaram a
informacéo filogenética nos varios niveis da estatanémicas avaliada utilizaram versdes
“podadas” desta arvore total, de modo a incluimapeas espécies representantes do grupo
taxondmico considerado.

Visto que o grau de conservacgéo e convergénciaitibsitos relevantes no processo
de estruturacdo das comunidades influencia a metaxgio das estruturas filogenéticas,
acessamos o sinal filogenético nos atributos ema cadel da escala taxonbmica. Para os
atributos quantitativos usamos o teste K de Blognlsem 10.000 randomizacgdes (Blomberg
et al. 2003; Munkemililler et al 2012). Para acessanal filogenético no atributo categorico
endemismo e na distancia global (veja abaixo)izatihos o teste de Mantel (correlacédo de

Pearson entre matrizes de distancia ou proximidaaie) correlacionar a matriz de distancia
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filogenética com as distancias global e baseadacat@gorias de endemismo, com 10.000
randomizacoes, de acordo com Legendre & Legen®@8j10 teste K de Blomberg foi feito
com o pacote ‘picante’ (Kembel et al. 2010) e detede Mantel com o pacote ‘vegan’

(Oksanen et al. 2011), ambos no ambiente R (R Dpuetnt Core Team, 2012).

Medidas de atributos funcionais

Selecionamos 73 espécies (48 herbaceas e 25 lshhmm@ medidas de atributos
funcionais (Tabela A2, disponivel eMaterial Suplementar Incluimos nessa selecéo as
espécies com maior abundancia (tanto entre as deab&quanto nas lenhosas) em cada
habitat, embora também tenhamos amostrado algusp&sies raras para obtencdo de uma
maior representatividade na descricdo funcionaldies comunidades estudadas. Dentre as
48 espécies com ocorréncia em ambos 0s habitatss@ies de maior abundancia foram
coletadas em cada habitat separadamente. As espésiantes foram coletadas nos habitats
onde ocorrem com maior abundéancia (detalhes nda A2g.

Amostramos varios atributos funcionais de recortgedmnportancia nos processos
ecossistémicos (Weihest al. 1999; Diazet al. 2004). Todas as medidas seguiram 0s
protocolos padronizados extensivamente descritoCponelisseret al. (2003). Para cada
espécie, amostramos dez individuos adultos e saisdaw entorno das areas onde foram
avaliadas as comunidades locais, durante os mesdszg¢mbro a fevereiro (2010 a 2012),
auge da estacéo chuvosa. Dois atributos foram m®ohditu altura das plantas (do solo ao
topo da copa) e duracéo do periodo de floracaad@xbaio longo de dois anos de observacao;
Le Stradic 2012). Para as medidas foliares, colesamamets inteiros no campo, de
preferéncia com parte do sistema radicular (eubds ou touceiras) para evitar a dessecacao
do material foliar, sendo evitado o horario de maioidéncia solar (10-15 horas). Os ramets

coletados foram imediatamente saturados com agulasum borrifador de agua, embalados
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em sacos de papel umedecidos, selados em sado@lésirmazenados em caixa térmica até
o transporte para o laboratorio. O material vegetédtado foi mantido em geladeira a 4°C
por no minimo 12 horas para obtencdo da completader. Em todos atributos foliares,
medimos duas folhas (inclusive peciolo) por indieicem até 48 h apos a coleta em campo.
Amostramos apenas folhas jovens completamente dijz@ne endurecidas, sem sinais de
patogenos, herbivoria ou ma formacéo (veaj, Casetfiet al. 2003). Determinamos a area
foliar com o0 uso de um escaner de mesa e o softweakArea Measurement (A.P. Askew
2003, The University of Sheffield, UK). Folhas cadas foram cortadas em fragmentos e
posicionadas de maneira a entrarem totalmente ertatoocom a superficie do escaner.
Determinamos a massa fresca foliar nas folhasdasgpreviamente secas com papel toalha
macio, e a massa seca foliar com balanca anaffiregisdo de 0,01 mg) apdés 96 horas de
secagem em estufa a 60°C. Medimos a dureza faimar @ uso de um penetrémetro digital
(Chatillon modelo DFE-010, Largo, Florida, USA) ptado a uma ponta em formato de cone
(modelo SPK-FMG-009A), conforme Silva & Batalha 12). Os valores de dureza foliar
foram estandardizados (veja, Marquis et al. 20@13 pspessura foliar (obtida com o uso de
um micrémetro digital, Mitutoyo series 293, precisi 0,0001 mm). Usamos um paquimetro
digital (Mitutoyo 500-144B, precisdo de 0,01 mmgyg medir a largura da lamina foliar na
posicao equidistante entre a base e apice da fdsmespécies com folhas compostas (quatro
Fabaceae e uma Bignoniaceae) medimos apenas wio fod por¢do central da folha. Os
valores meédios dos atributos medidos sdo mostratbsTabela A2. Os atributos
competitividade, estresse-toleréncia e ruderalidadan obtidos do estudo de Negreiros et al.
(2013). As estratégias CSR foram determinadas apgsia as 48 espécies ndo lenhosas de
acordo com métodos de Hodgson et al. (1999) e éPietcal. (2007). As categorias de
endemismo de 177 espécies foram determinadasiadumtdados de distribuicdo geogréafica

disponivel em Le Stradic (2012).
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Para atingir os pressupostos de normalidade, féogaritmizados os atributos: area
foliar especifica, dureza foliar, duracéo da fl&@dargura foliar, massa seca foliar e altura.
Usamos a métrica euclidiana para calcular a digtaglobal (considerando todos os dez
atributos quantitativos relatados acima) em cadal@staxondmica (veja, Pavoine et al.
(2009). A escala mais ampla (angiospermas) foiiealoue conteve valores faltantes, pois as
estratégias CSR ndo puderam ser calculadas paespeExies lenhosas, e dessa forma
obtivemos a matriz de distancia euclidiana emprégancorrecao de Cailliez (Legendre &
Legendre 1998). A contribuicdo relativa de cadidaito na distancia global em cada nivel da
escala taxondmica € mostrada na Figura A2, serldolada conforme Pavoine et al. (2009).
Adicionalmente, para avaliar as diferencas fundoeatre os dois habitats, calculamos para
cada parcela a média ponderada comunitaria (C\@vhmunity weighted mepnle cada
atributo medido, com base na abundancia relative efpécies presentes na parcela e
comparamos os dois habitats com teste de Mann-@hitbtivemos as distancias globais
com o uso do pacote ‘ade4’ (Dray & Dufour 2007)sevalores de CWM de cada atributo
com o pacote ‘FD’ (Laliberté & Legendre 2010), amino ambiente R (R Development Core

Team, 2012).

Quantificacédo da estrutura filogenética e funciodalcomunidades

Para avaliar o efeito da escala taxondmica natesrtilogenética e funcional das
comunidades locais do campo pedregoso e arenogoeg@amos duas métricas amplamente
utilizadas em estudos dessa natureza, o indicammtesco liquidongt relatedness indgx
daqui em diante chamado de NRI e o indice de taxais préximo ifearest taxon indgx
daqui em diante chamado de NTI. Estas duas métdapturam distintos aspectos da
estrutura das comunidades: o NRI reflete a esaudar arvore filogenética como um todo,

particularmente nos nés basais, enquanto o NTlIrekéionado ao padrao exibido na parte
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terminal da arvore, em geral ao padréo de paremtdmatro das familias ou géneros (Webb
2000; Webb et al. 2002). O NRI se baseia na médlidistancia filogenética (MPDnean
pairwise phylogenetic distancgue separa todos 0s pares de espécies presandesostra
local (ou pares de individuos, quando se leva entaca abundancia das espécies nas
comunidades; Webb et al. 2008; Kembel 2010). Ptoodado, o NTI se baseia na média da
distancia filogenética de cada espécie (ou indwvida for usada a abundancia) com seu
parente mais proximo presente na amostra local (MNiiean nearest taxon distanc@ara

o calculo do NRI (ou NTI), os valores do MPD (ou VD) observados em cada amostra de
comunidade foram comparados com o valor dessagcagtbtidas de conforme um modelo
nulo, de acordo com a formula: [NRI 2MPDops—MPDiand)/MPDorang], onde oMPDgps. € a
meédia do MPD observada na comunidade |ob#PD;ang. € @ média do MPD obtida por
randomizacao nas comunidades nulaBtRDo;ang. € 0 desvio padrdo do MRRq. (Webb et

al. 2002). O NTI é calculado da mesma maneira,tduinslo o MPD pelo MNTD. Valores
positivos de NRI ou NTI indicam comunidades conrutsta filogenética agregada (i.e.,
espécies coocorrentes na amostra sao filogenetitameais aparentadas do que o esperado
pelo acaso), enquanto valores negativos indicamun@ades com estrutura filogenética
uniforme (i.e., espécies coocorrentes na amostréilegeneticamente menos relacionadas do
que o esperado pelo acaso). Por outro lado, vapwéesmos de zero indicam comunidades
com estrutura filogenética randdémica (i.e., a @bafflogenética das espécies coocorrentes na
amostra ndo difere do esperado pelo acaso). O NNRllesdo métricas muito flexiveis, que
podem acomodar quaisquer outras matrizes de digtaldn da filogenética (e.g., distancias
funcionais; Webb et al. 2008; Cianciaruso et alZ)0Independente da distancia utilizada, os
calculos e interpretacdo das métricas sao idéntioesempregados no contexto filogenético.

Optamos por incorporar a informacao de abundarasaedpécies nas comunidades em todas
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as analises. Delimitamos o banco regional de emsp@&mo a soma de todas as espécies que
ocorrem em ambos os habitats.

Utilizamos neste estudo o modelo nulo gerado conalgoritmo permutacdo
independenteirfdependent swapGotelli & Entsminger 2003) que executa a rand@gén
dos padrbes de coocorréncia das espécies, porémtenda constante tanto a riqueza de
espécies na parcela quanto a frequéncia da oc@réessas espécies. Utilizamos em todas
analises 10.000 permutacbes, cada uma com 5.068;des. Segundo Kembel (2009),
modelos nulos que ndo mantém a frequéncia de octardas espécies sdo pouco confiaveis,
e ndo recomendados para deteccdo de processosetiebbsa de espécies. O modelo nulo
independent swamssume que a probabilidade de uma espécie calonima parcela é
proporcional a sua frequéncia no total de amostoasiderado (Kembell & Hubbel 2006).
Além de ser em geral biologicamente mais realissie modelo nulo apresenta baixa
probabilidade de erro tipo | (Kembel 2009). Todasaaalises de estrutura filogenética e
funcional foram feitas no ambiente R (R Developm€onte Team, 2012) com o pacote
‘picante’ (Kembel et al. 2010). Para testar se edlimas estrutura filogenética ou funcional
das parcelas em cada habitat (campo pedregosaasajaliferiram da expectativa nula (NRI
ou NTI médio = zero), usamos o tetfgara uma amostrare sample-tes) de acordo com
Kembel & Hubbel (2006). Repetimos estes testes ada mivel da escala taxondmica

avaliada e para cada atributo mensurado.

Resultados
O campo pedregoso e arenoso mostraram uma congbseimelhanca em relagédo a
riqueza de espécies e proporcdo do banco regienalas comunidades locais (Tabela 1).

Além disso, as espécies amostradas quanto aostasrifuncionais representaram mais de
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75% da abundancia relativa das comunidades loEsig relativo equilibrio entre os dois

habitats se manteve ao longo de toda a escalatasoa estudada (Tabela 1).

A area foliar especifica foi o Unico atributo catentemente convergente em todos os

niveis da escala taxonémica (Tabela 2). Considerascangiospermas, com excec¢ao da area

foliar especifica, todos atributos avaliados meatraconservantismo significativo (p < 0,05),

embora o valor de K abaixo de 1 indique que odwds quantitativos sejam apenas

moderadamente conservados (Tabela 2).

Tabela 2: Teste de sinal filogenético nos atributos funci®n@mensurados, em cada nivel da escala

taxondmica. Em cada teste o nimero de espéciesspomnde a riqueza do banco regional (detalhedrtata

1). Nas matrizes de distancia global (considerarsddez atributos quantitativos) e de distanciadues@as

categorias de endemismo foi usado o teste de Madptalorrelacdo com a distancia filogenética, e sao

mostrados o valor de r (correlacdo de Pearson ematézes). Para os dez atributos quantitativasjdado o

teste de Blomberg, sendo mostrado o valor de KeHraréntesis a significancia dos testes, acesdelads

de 10.000 randomizac¢des. Resultados significafjyes0,05) marcados em negrito.

Angiospermas Monocot. Poales Poaceae Paniceae Cgpera
Teste de Mantel
Distancia global 0,27 (<0,001) 0,31 (<0,001) 0,27 (<0,001)  0,58@)0 -0,02 (0,486) 0,47 (<0,001)
Endemismo 0,08 (<0,001) 0,12 (<0,001) 0,15 (<0,001) 0,09 (0,267) 0,08 (0,208) 0,22 (0,011)
K Blomberg
Area foliar especifica 0,13 (0,949) 0,10 (0,960) 100(0,982) 0,16 (0,968) 0,26 (0,956) 0,65 (0,080)
Cont. matéria seca foliar 0,25 (0,032) 0,30 (0,008) 0,33 (0,017) 0,54 (0,480) 0,24 (0,970) 0,43 (0,483)
Dureza foliar 0,34 (<0,001) 0,18 (0,421) 0,18 (0,588) 0,46 (0,427) 0,49 (0,560) 0,29 (0,909)
Duracao da floragéo 0,81 (<0,001) 1,28 (<0,001) 1,53 (<0,001) 0,75 (0,060) 1,07 (0,187) 1,68 (0,002)
Largura foliar 0,31 (0,010) 0,25 (0,115) 0,20 (0,587) 0,46 (0,515) 0,32 (0,908) 0,69 (0,066)
Massa seca foliar 0,46 (<0,001) 0,33 (0,008) 0,36 (0,017) 0,82 (0,104) 0,54 (0,508) 0,73 (0,050)
Altura 0,29 (0,009) 0,34 (<0,001) 0,46 (<0,001) 1,15(0,059) 0,59 (0,517) 0,49 (0,250)
Competitividade 0,67 (<0,001) 0,80 (<0,001) 0,41 (0,003) 1,02 (0,064) 0,98 (0,174) 0,78 (0,027)
Estresse-tolerancia 0,63 (<0,001) 0,37 (0,025) 0,21(0,395)  0,55(0,364) 0,56 (0,487) 0,58 (0,128)
Ruderalidade 0,55 (<0,001) 0,56 (<0,001) 0,53 (<0,001) 0,17 (0,947) 0,27 (0,896) 1,11 (0,007)
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De uma forma geral o padrdo se manteve nos dogsréeguintes da escala taxonémica
(monocotiledbneas e Poales); porém a dureza ertarfpliar se mostraram convergentes,
enquanto em Poales a estresse-tolerancia tambéeseafu convergéncia (Tabela 2). Em
Poaceae, apenas a distancia global apresentou fikimggnético segundo o teste de Mantel,
enquanto em Paniceae nenhum atributo foi signiW@atente conservado (Tabela 2). Cinco dos
12 atributos avaliados se mostraram conservados aatCyperaceae (Tabela 2). Em nenhuma
escala foi detectado sinal filogenético nos valalesbundancia e frequéncia de ocorréncia das
espécies (dados ndo mostrados).

No campo pedregoso, a reducdo da escala taxondgssoéou em comunidades com
estrutura filogenética progressivamente mais agi@@ee., com individuos mais aparentados que
0 esperado pelo acaso), enquanto o padrdo inverso évidente no campo arenoso, com
comunidades progressivamente mais uniformes ¢pe, individuos menos aparentados do que o
esperado pelo acaso) com o estreitamento da e¢agal@dmica (Fig. 1b, ¢). Na métrica que leva
em conta a arvore como um todo (NRI) os habitatstracam em geral estrutura significativa
apenas nos extremos da escala (Fig. 1b), enquanteétrica mais relacionada a parte terminal
da arvore filogenética (NTI) a estrutura so difegignificativamente do esperado pelo acaso nos
niveis mais restritos da escala (Fig. 1c).

A comparacao da identidade funcional entre os ldaltats revelou que as comunidades
do campo pedregoso sdo mais esclerdfilas (i.e., ownor area foliar especifica e maior
contetdo de matéria seca) que do campo arenoso2gid). Com excecdo das Cyperaceae, 0
campo pedregoso mostrou maior estresse-tolerdRigadc), menor competitividade (Fig. 2e) e
plantas de menor estatura que o campo arenoso @mdo significativo no nivel mais amplo da
escala; Fig. 2j). As comunidades do campo pedregrdgnram folhas menores e mais estreitas
gue do campo arenoso, nos grupos Poales, Poa¢&aeceae (Fig. 2h, i). Em comparagdo com
0s outros niveis da escala, o grupo formado pejaer@ceae mostrou em geral uma tendéncia

idiossincratica em sua identidade funcional (F)g. 2
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Figura 1. Escala taxonbmica estudada e estrutura filogemétie comunidades dos campos
pedregosos e arenosos. (a): em cinza os grupospéeies incluidos ao longo da escala; (b) e (c):
média do indice de parentesco liquido (NRI) e diicendo taxon mais préximo (NTI) em cada habitat
ao longo da escala taxondmica. Linhas verticaieesgmtam o intervalo de confianca de 95% (n = 75
parcelas por habitat). Simbolos cheios indicam realosignificativamente diferentes de zero
(randbmico) segundo testgzara uma amostra, com corre¢cdo de Holm da signifia (k = 5 niveis

da escala taxondmica;= 0,05).
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Figura 2: Média ponderada comunitaria (CWM) de dez atributedidos em espécies dos campos
pedregosos e arenosos. Barras representam a méstid padrdo (n = 75 parcelas por habitat).
Comparacdo entre os dois habitats em cada nivelsclaa taxon6mica feita pelo teste de Mann-
Whitney. Para cada atributo a significancia € gada pelo método de Holm para testes sequenciais (k
= 6 niveis da escala taxondmica considerada; LegefidLegendre 1998). SignificAncia do teste

denotada por **p < 0,01; ***: p < 0,001.

De uma maneira geral, no campo arenoso a escaladiamca teve pouca influéncia
nos valores de NRI baseados na distancia globah ewdros sete atributos, visto que este
habitat se manteve uniformemente estruturado eatdel a distancia global, area foliar
especifica, dureza foliar, estresse tolerancia deralidade (Fig. 3a-e) e agregadamente
estruturado em relacdo a largura foliar, massa &#@a e altura (Fig. 3j-I). Também no
campo pedregoso a escala taxondmica teve pouc@micfl nos valores de NRI baseados na
distancia global e em outros trés atributos: as urndades do campo pedregoso se
mantiveram agregadamente estruturadas em relag@&téacia global, area foliar especifica,
dureza foliar e estresse tolerancia (Fig. 3a-djrefanto, a escala taxondmica exerceu uma
influéncia forte (e em alguns casos de maneira tomp nos valores de NRI baseados na
competitividade, conteudo de matéria seca, durdegaftoracdo e endemismo em ambos 0s
habitats (Fig. 3f-i), e no NRI baseado na larguwlaaf, massa seca foliar e altura no campo
pedregoso (Fig. 3j-I). Os valores de NTI baseadodistancia global e area foliar especifica
apresentaram padrdo semelhante ao encontrado usanémica NRI: campo pedregoso com
estrutura regularmente agregada e campo arenoscestotura regularmente uniforme ao
longo da escala taxond6mica (Fig. 4a, b). Porémaarhos os habitats os valores de NTI

baseado nos outros atributos mostraram um padnéplero e altamente dependente da

escala taxonomica (Fig. 4c-).
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Figura 3: Estrutura funcional de comunidades dos camposegedos e arenosos, de acordo com VArios
atributos funcionais. Valores representam a médiadice de parentesco liquido (NRI) em cada hibhbda
longo da escala taxonémica. Linhas verticais indicaintervalo de confianca de 95% (n = 75 parcptas
habitat). Simbolos cheios indicam valores signifiganente diferentes de zero (randémico) segurstete
para uma amostra, com correcao de Holm da signdiadk = 5 niveis da escala taxonémiea; 0,05).
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Figura 4: Estrutura funcional de comunidades dos camposepgedos e arenosos, de acordo com VArios
atributos funcionais. Valores representam a médlimdice do taxon mais préximo (NTI) em cada halzita
longo da escala taxonémica. Linhas verticais indicaintervalo de confianca de 95% (n = 75 parcptas
habitat). Simbolos cheios indicam valores signifiganente diferentes de zero (randémico) segurstete
para uma amostra, com correcao de Holm da signdiadk = 5 niveis da escala taxonémiea; 0,05).
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Os resultados apresentados nas Figuras 2-4 ewddermie tanto filogenética quanto
funcionalmente o padrédo observado no campo pedregopOs diametralmente ao que foi
encontrado no campo arenoso, sugerindo uma fortelagdo negativa entre a estrutura dos
dois habitats em todos os niveis da escala tax@adn® teste de correlagdo de Pearson
confirmou esta inesperada relagédo negativa entstratura dos dois habitats, em todos o0s
niveis e métricas avaliados (Fig. 5). O grupo castpppelas Cyperaceae também mostrou esta
mesma tendéncia, com alguns atributos significaterste estruturados em dire¢cées opostas nos
dois habitats (Fig. A3a-b) e correlacdo negativaeea estrutura do campo pedregoso em

relacéo ao arenoso (Fig. A3c-d).

Discussao

O escopo taxonbmico influenciou fortemente os tedok tanto no grau de
conservantismo / convergéncia dos atributos quaatestrutura filogenética das comunidades
em ambos os habitats. Este resultado corrobor@ajraente tanto as predicdes tedricas (Weiher
& Keedy 1995) quanto os resultados empiricos obtiddependentemente em estudos prévios
(Cavender-Bares et al. 2006; Swenson et al. 2@@&}ktreitamento do escopo taxondémico levou
a uma queda geral no numero de atributos apreskntanal filogenético, ou seja, apenas nos
grupos mais inclusivos (Angiospermas até Poales)egecies filogeneticamente mais
aparentadas tenderam a apresentar fenotipos seneslh&ste padrédo de convergéncia nos
atributos em linhagens mais restritas esta de acwth os resultados previamente reportados
por Cavender-Bares et al. (2006, 2009). E espegagoem escalas filogeneticamente mais
amplas os atributos ecologicamente relevantes emgtnaior grau de conservantismo porque
estes atributos tém em geral maior variabilidad&eens clados que dentro dos clados
(Cavender-Bares et al. 2009). Porém, ha que sedavaonta que os testes de sinal filogenético
sdo mais imprecisos quando o tamanho amostralaveghente pequeno, como no caso das

familias e tribo avaliadas no presente estudo (Miriktler et al. 2012).
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Figura 5: Correlagdo de Pearson (n = 13: filogenia + 12 atios) entre a estrutura média das comunidades
dos campos pedregosos e arenosos. NRI: indicerdet@sco liquido; NTI: indice do taxon mais préximo
FILO: filogenia; END: endemismo; AFE: &rea foliasspecifica; CMSF: conteddo de matéria seca foliar;
DFO: dureza foliar; DFL: duracéo da floracdo; LA&@gura foliar; MSF: massa seca foliar; ALT: altu@
competitividade; S: estresse-tolerancia; R: rudtade. E mostrado o valor de ‘I e a significandia

correlacdo é denotada por 1< 0,01; ***: p < 0,001.

O efeito da escala taxonémica se evidenciou de insaoposta nos dois habitats avaliados
no presente estudo. Por um lado, o campo arenasobooou inteiramente a hipétese de que o
estreitamento da escala taxonOmica resulta em ddades com estrutura filogenética
progressivamente mais uniforme. Por outro ladotradamente ao esperado, as comunidades do
campo pedregoso tenderam a mostrar estrutura ffiétiga progressivamente mais agregada com a
diminuicdo do escopo taxondmico. De acordo comoaaeproposta por Webb et al. (2002) e
Cavender-Bares et al. (2004), de uma maneira gstat resultados indicam que nos niveis mais
inclusivos da escala taxonémica (angiospermas eocmbitedbneas), o padrdo de conservantismo
dos atributos sugere como processo dominantesfiirobientais na estruturagédo das comunidades
de campo arenoso, enquanto no campo pedregosoteascdes bidticas (e.g., competicdo,
herbivoria e facilitacdo) devem ser o processo dante na estruturacdo de comunidades. Por outro
lado, no extremo mais restrito da escala (Paniceas)nvergéncia dos atributos sugere novamente
filtros ambientais como processo dominante no caarpaoso e interagdes bidticas como forca
dominante na estruturagéo do campo pedregoso.

A tentativa de inferéncia dos processos que causapadroes de agregacéao / uniformidade
das comunidades tem se mostrado uma tarefa extremb@mérdua. Estudos recentes tém
demonstrado que multiplos processos podem resuttarm mesmo padrdo assim como um mesmo
processo pode causar distintos padrbes (Kembel &belu2006, Emerson & Gillespie 2008;
Cavender-Bares et al. 2009; Kembel 2009; Swens&mg@uist 2009; Vamosi et al. 2009; Caruso et

al. 2012). Por exemplo, interacdes facilitativagreeplantas funcional e filogeneticamente pouco
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relacionadas resultam em comunidades com estruhifarme, mesmo em ambientes em que se
esperaria filtragem ambiental selecionando fenétgemelhantes (Valiente-Banuet & Verdua 2007).
Bryant et al. (2008) também encontraram comunidaéeglantas com estrutura filogenética mais
uniforme em &areas mais elevadas e com maior estresstribuiram esta estrutura a maior
importancia de fenémenos facilitativos. Filtros aenkais (e.g., alta frequéncia de fogo) atuando
em atributos convergentes também causam estrulngarfética uniforme em espécies lenhosas do
Cerrado brasileiro (Silva & Batalha 2010; Ciancsaret al. 2012). Uma série de outros fatores é
invocada para explicar um mesmo padréo de parenfésgenético em comunidades (para uma
revisdo, veja Cavender-Bares et al. 2009).

A comparacao da identidade funcional (baseada nML8é campo pedregoso em relagcéo
ao campo arenoso sugere de forma consistente guenhir estresse ambiental no primeiro, visto
gue a vegetacdo do campo pedregoso é em gerakes@esofila e estresse-tolerante, com menor
competitividade gensuHodgson et al. 1999) e menor estatura que a \@®eE@E0 campo arenoso
(veja também Carvalho et al. 2012; Negreiros eP@1.3). Por este motivo, a evidéncia de maior
influéncia de processos relacionados com as irilesachidticas deve estar relacionada
principalmente com interacfes facilitativas (Calgwet al. 2002, Bryant et al. 2008). Se
considerarmos que no campo pedregoso a cobertgedal@€ em média de apenas 50% (Le Stradic
2012), chegamos ao impressionante nimero médié def#cies em 0,5mPortanto, se a estrutura
filogenética uniforme encontrada no campo pedredosse causada primariamente por exclusédo
competitiva de fenotipos similares, dificilmente umimero tdo elevado de espécies coexistiria
nesse exiguo espaco.

A estrutura funcional baseada nos atributos retacios com as estratégias de economia de
recursos (Grime et al. 1997; Wright et al. 2004in@r& Pierce 2012) reforca a perspectiva de que
no campo pedregoso o alto estresse ambiental atm @m filtro que favorece individuos
fenotipicamente similares (e.g., mais estresseaotes e com folhas mais esclerdfilas). Por outro

lado, no campo arenoso as espécies relativamentesnestresse tolerantes, com folhas menos
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esclerofilas e com maior competitividade devemrage de maneira mais intensa, sendo plausivel
a hipdtese de que interacdes biodticas (possivemeniclusdo competitiva) devam estar
favorecendo individuos fenotipicamente mais disinjue o esperado pelo acaso (pelo menos em
termos de esclerofilia, estresse tolerancia e alidede). E interessante notar que varios atributos
seguiram trajetorias distintas em cada habitagrsugo que dependendo da escala taxonémica e do
habitat considerado, tanto filtros ambientais qoamieracdes bidticas atuam em diferentes eixos de
estratégias das plantas. Por exemplo, a estrutineiohal baseada nos atributos relativos ao
espectro de tamanho (veja Diaz et al. 2004; Caralailal. 2010) sugere que no campo arenoso
filtros ambientais selecionam individuos com fepdsi similares.

Dessa complexa interacdo de fatores atuando emtdssescalas, dimensdes estratégicas e
habitats emergiu um inesperado resultado: a esdratos dois habitats avaliados se espelhou em
guase todas as escalas e dimensodes. Este espeihaumase perfeito na estrutura das comunidades
na escala mais inclusiva (medida pelo NRI) se roaosinenos aparente nas outras escalas ou
meétrica (NTI), porém a relacdo negativa se manwgaificativa em todos os casos. Diversos
autores tém enfatizado que estruturas de comuridagleebidas como neutras (i.e. randémicas)
em um mesmo sistema sao causadas por processasigoesimultaneamente em direcées opostas
em distintos niveis espaciais, taxondmicos, e/ouagthutos funcionais representativos de eixos
independentes de estratégicas ecoldgicas (CavBades- et al. 2004, 2006; Kembel & Hubbell
2006; Helmus et al. 2007; Kembel 2009; Swenson &uist 2009; Kraft & Ackerly 2010,
Anderson et al. 2011).

Mesmo considerando que a maioria dos trabalhosesdogue na estrutura filogenética e
funcional de comunidades foram feitos em plantasr(dsi et al. 2009), alguns aspectos continuam
pouco explorados, como é o caso do efeito do eseomOmico nessas analises. Portanto, ainda é
necessario cautela na generalizacdo dos resulesmositrados até 0 momento no que se refere a
este aspecto (i.e., aumento da disperséo filogenétifuncional com o estreitamento da escala

taxondémica; cf. Swenson et al. 2007; Cavender-Batrat 2009). Se por um lado padrdes distintos
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e as vezes opostos podem ocorrer em um mesmo aistandiferentes escalas taxonémicas (e.qg.,
Cavender-Bares et al. 2006; Slingsby & Verboom 2@¥6enson et al. 2006), por outro 0 presente
estudo mostrou que em um mesmo sistema e em unmaresxala taxonémica se pode detectar
estruturas diametralmente opostas, mesmo em tsmbfiatentemente semelhantes tanto na riqueza
de espécies quanto na fisionomia e pressdes amisieshbminantes (i.e., campo pedregoso e
arenoso). Nesse contexto, devemos ressaltar queasdaiimitacdo de micro-habitats em fina
escala, estruturas funcionais e/ou filogenéticassigig podem ser percebidas como puramente
randémicas. Por exemplo, caso ndo houvéssemosaagr@s comunidades pelo tipo de substrato
(i.e., pedregoso e arenoso) e tivessemos clagBificalas as amostras simplesmente como “campo
rupestre”, a estrutura funcional e filogenética s@&oa distinguivel do esperado pelo acaso em
guase todas as escalas e dimensfes funcionaisHgeja4). Os resultados mostrados no presente
estudo confrontam as perspectivas até agora estalsd, e invocam novas investigacdes em
regioes biogeograficas, situacdes ecoldgicas ensast pouco explorados (como estes ecossistemas
campestres antigos e super diversos presentesamanhas quartziticas brasileiras) para que possa

emergir uma teoria global de estruturacéo e asséandd comunidades.
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Material Suplementar

Anexo 1 Detalhamento do processo de obtencdo da arvimgefiética com as 193 espécies

amostradas.
Tabela A2 Valores médios dos atributos funcionais medidns’8 espécies de campo rupestre.
Figura A2: Contribuicdo de cada atributo na distancia glodral cada nivel da escala taxondmica.

Figura A3: Estrutura filogenética e funcional de comunidact@ssiderando apenas as espécies de

Cyperaceae.

Figura A4: Estrutura funcional de comunidades de campo rugestm distingdo entre habitats.
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Anexo 1 Detalhamento da resolucéo de politomias e datdedds da arvore filogenética
com as 193 espécies amostradas nos campos arenpsdsegosos da Serra do Cipo, MG,

Brasil.

A topologia inicial da arvore filogenética das 168pécies amostradas foi obtida
usando o software Phylomatic (Webb & Donoghue 2@0%) a base de dados atualizada em
novembro de 2009 que inclui a nova classificacadmgiosperm Phylogeny Group (APG llI
Group 2009). De acordo com estudos recentes foifivadia a posicdo dos ndés que separam
as ordens Solanales, Lamiales e Gentianales (Br@b@®) e a posicdo das familias
Dioscoreaceae (Janssen & Bremer 2004), Poaceaerdgae, Eriocaulaceae, Xyridaceae e
Rapateaceae (Anderson & Janssen 2009), Santal@&meast & Chase 2009a), Passifloraceae
(Forest & Chase 2009b, Thulin et al 2012), Lentibiakceae, Orobanchaceae, Bignoniaceae,
Verbenaceae, Lamiaceae, Rubiaceae, Apocynaceadiaiz@eae e Loganiaceae (Bremer
2009). Além disso, foi melhorada a resolucado désamos contendo politomias, de acordo
com diversas referéncias e consulta a especiatistagrabalhos ainda nao publicados: dentro
das familias Iridaceae (Goldblatt et al. 2008), &gpeae (Muasya et al 2009), Poaceae
(Vicentini et al. 2008, Morrone et al. 2012, Lop&zMorrone 2012), Eriocaulaceae (L.
Echternacht et al.,, dados nao publicados), Apo@amac(Liede-Schumann et al 2005),
Melastomataceae (Fritsch et al 2004, Michelangelale 2013), Malpighiaceae (Davis &
Anderson 2010), Asteraceae (Goertzen et al. 2083)entro dos génerd?hynchospora
(Thomas et al. 2009Y/ellozia(S. Alcantara et al., dados néo publicadBagpalum(Denhan
et al 2002) €€hamaecristdConceicao et al. 2009).

Para a obtencdo do comprimento dos ramos da dilgenética, as idades estimadas
de 65 nos foram obtidas em varios estudos e senganosumarizadas na Tabela Al. Além
disso, os nds nao datados foram posicionados deiraamniforme entre os nds datados
usando o algoritmbladj do software Phylocom (Webb et al. 2008). A Figadamostra os

nos datados e a arvore filogenética resultante.
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Tabela Al: Idade estimada (em milhGes de anos antes do pegsiEs n0s numerados na Figura Al.

NO Idade estimada Referéncia
1 147.8 Magallon 2009
2 125 Wikstrom et al. 2001, Forest & Chase 2009a
3 124 Janssen & Bremer 2004
4 124 Anderson & Janssen 2009
5 122 Anderson & Janssen 2009
6 122 Wikstrom et al. 2001, Forest & Chase 2009a
7 117 Wikstrom et al. 2001
8 117 Anderson & Janssen 2009
9 113 Wikstrom et al. 2001, Forest & Chase 2009a
10 112 Wikstrom et al. 2001
11 112 Anderson & Janssen 2009
12 111 Anderson & Janssen 2009
13 110 Anderson & Janssen 2009
14 109 Anderson & Janssen 2009
15 107 Forest & Chase 2009b
16 101 Anderson & Janssen 2009
17 98 Forest & Chase 2009b
18 89 Wikstrom et al. 2001
19 88 Forest & Chase 2009b
20 86 Wikstrom et al. 2001
21 81 Forest & Chase 2009b
22 79 Forest & Chase 2009b
23 79 Forest & Chase 2009b
24 78 Bremer 2009
25 77 Forest & Chase 2009b
26 76 Wikstrom et al. 2001, Forest & Chase 2009a
27 71 Bremer 2009
28 68 Bremer 2009
29 67 Bremer 2009
30 65.4 Bremer & Erikssom 2009
31 64 Bremer 2009
32 63.6 Davis et al. 2002
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33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60
61
62
63
64
65

63
60.5
60
60
54.5
54
51.6
48
46
44 .4
37.6
36.5
34.5
33.5
31
30
29
27
26
25.5
24.3
23
18.5
18
17.4
16
14.8
14
13
10.6
10.1
6.7
5.1

Bremer 2009

Besnard et al. 2009
Wikstrom et al. 2001, Forest & Chase 2009a
Sytsma et al. 2004
Lavin et al. 2005

Rapini et al. 2007
Vicentini et al. 2008
Besnard et al. 2009
Goldblatt et al 2008
Vicentini et al. 2008
Vicentini et al. 2008
Kim et al. 2005

Besnard et al. 2009

Kim et al. 2005

Torices 2010

Renner et al. 2001
Bremer et al. 2002
Bremer et al. 2002
Torices 2010

Vicentini et al. 2008
Vicentini et al. 2008
Renner et al. 2001
Vicentini et al. 2008
Torices 2010

Torices 2010

Torices 2010

Vicentini et al. 2008
Janssen & Bremer 2004
Rapini et al. 2007
Bouchenak-Khelladi et al. 2010
Besnard et al. 2009
Bouchenak-Khelladi et al. 2010
Vicentini et al. 2008
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Figura Al: Arvore filogenética com as 193 espécies amostraosgampos pedregosos e
arenosos da Serra do Cipo, MG. Os nos datadosmastderados de 01 a 65.
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Tabela A2: Atributos funcionais das espécies amostradas aogpas pedregosos e arenosos da
Serra do Cipd, MG. Valores referem-se a média deddicas por espécie (espécies marcadas com
“*” foram coletadas em cada habitat separadamesetedo apresentada a média dos dois habitat).
Ab. pedr. e Ab. aren.: abundancia medida como a somatoria dos sub-gi@sice 2020 cm onde

a espécie incide, nos campos pedregosos e aremespsctivamentd;FO: largura foliar (mm);
MSF: massa seca foliar (mg)LT : altura maxima da copa considerando apenas a\mEgttativa
(mm); DFL.: duracéo da floracdo (mesef)FO: dureza foliar dividido pela espessura foliar
(gF.mm%); CMSF: contetido de matéria seca foliar (JFE: area foliar especifica (nfomg?).

Nomeclatura conforme Missouri Botanical Garden pshitnww.tropicos.org>.

o . Ab.  Ab.

Familia Espécie Podr. Aren. SFO  MSF ALT DFL DFO CMSF AFE
Asteraceae (Ki";"siha coronopifoligsch.Bip. ex 6 2,8 115 239 2 260 305 89
Asteraceae 'L-g’ig(‘)”"phora rupestrisemir& 5 0 3,2 55 862 2 324 358 4,6
Asteraceae Prestelia eriopusch. Bip. 123 0 3,6 51,2 64 2 323 33,3 4,1
Asteraceae Lessingianthus psilophyllus ;5 52 2,7 9,4 446 3 178 334 972

(DC.) H. Rob.
Asteraceae RRggD;erago arenariaBaker) 124 94 363 6285 117 3 416 313 62
Asteraceae Richterago polymorphaess) 11 347 4127 153 2 432 334 69
Cabrera
Asteraceae Richterago polyphyliggaker) 66 4 118 507 245 3 486 41 47
Ferreyra
Minaria ditassoidegSilveira)
Apocynaceae T.U.P. Konno & Rapini 20 3 4,9 9,6 204 2 265 42,1 54
Loganiaceae Spigelia aceifoliaVoodson 3 0 2,5 2,8 101 2 150 42,3 6,1
Rubiaceae Declieuxia fruticosawild. ex 4 0 216 784 402 6 361 353 68
Roem. & Schult.) Kuntze
Rubiaceae S:‘b'r':”the peruviangpers.)EL. ¢, 0 2.1 3,2 399 3 120 334 95
Lamiaceae Eriope arenariaHarley 9 31 4,0 3,1 77 2 356 33,4 11,8
Lamiaceae ggﬂis complicata. St-Hil.ex 5 0 225 1312 560 2 567 36,6 46
Bignoniaceae Jacaranda racemosaham. 0 6 5,6 102,3 166 1 139 41,9 10,9
Orobanchaceae ~9alinis brachyphyllacham.& 45 0 38 5,3 220 1 244 270 60
Schitdl.) D'Arcy
Convolvulaceae Ezg"’“'us lithospermoides 3 1 57 66 175 6 131 302 14,9
Ericaceae Gaylussacia riedelimeisn. 27 0 212 1824 266 2 483 452 38
Amaranthaceae Gomphrena incan&art. 36 22 21,9 205,3 139 5 150 29,2 7,5
Polygonaceae  Coccoloba cereifergchwacké 3 6 782 29226 1264 9 686 39,9 3,1
Euphorbiaceae ScPastiania ditassoidesidr) o, 53 59 54 175 2 221 467 52
Mull. Arg.
Malpighiaceae  Tetrapterys microphyllaiied* 1 0 11,3 66,3 758 1 206 50,7 4,4
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Malpighiaceae

Fabaceae

Fabaceae

Fabaceae

Fabaceae

Polygalaceae
Lythraceae
Lythraceae
Melastomataceae

Melastomataceae

Melastomataceae c

Melastomataceae
Vochysiaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Poaceae
Eriocaulaceae
Eriocaulaceae
Eriocaulaceae
Eriocaulaceae

Xyridaceae

Byrsonima dealbatariseb.

Calliandra linearisBenth*

Chamaecrista desvauxiar.

langsdorffii (Kunth ex Vogel) H.S.

Irwin & Barneby
Chamaecrista papillata.s.
Irwin & Barneby*
Chamaecrista ochnacear.

purpurascengBenth.) H.S. Irwin
& Barneby

Polygala glochidataunth.

Cuphea ericoidesham. &
Schitdl. var. ericoides
Diplusodon orbicularis
Koehné

Marcetia acerosac.

Marcetia taxifolia(A. St.-Hil.)
DC.

Siphanthera arenarigdcC.)
ogn.

Lavoisiera confertifloraNaudin

Vochysia pygmaesong*

Homolepis longispiculgdsli)
Chasé&

Tatianyx arnacitesTrin.)
Zuloaga & Soderstr*
Mesosetum exaratu(irin.)
Chasé&

Mesosetum loliiformeéHochst.)
Chasé&

Axonopuspl*

Paspalum erianthurees ex
Trin. *

Paspalum pectinatumees ex
Trin.

Echinolaena inflex@poir.)
Chasé

Schizachyrium tenerunees

Trachypogon spicatus.f.)
Kuntze*

Panicum cyanescemges

Aulonemia effusgack.)
McClure

Paepalanthus geniculatus
Kunth*

Paepalanthus nigrescens
Silveira

Leiothrix crassifoliaBong.)
Ruhland

Syngonanthus cipoensis

Ruhland

Xyris melanopoda.B.sm. &
Downs

92

11

16

28

292

69

24

36

81

475

988

1395

37

293

742

142

11

418

559

31

180

185

73

168

138

10

28

15

40

20

13

1163

1236

580

82

212

1380

17

60

213

318

271

173

117

209

16

45,8

1,5

5,8

54

13,4

0,8

1,2

10,9

1.3

2,0

3,0

7,7

19,8

3,9

1.2

0,7

7,9

0,8

6,0

5,7

7,5

0,8

0,6

5,0

40,6

3,3

9,8

4,4

3,5

4,3

811,0

412,7

37,9

117,5

228,3

0,6

0,7

13,7

0,5

0,6

1,4

8,9

134,6

226,5

72,5

141

50,7

21,7

109,7

84,2

37,0

14,8

57,1

14,4

1079,3

114

29,8

11,2

76,3

59,1

386

106

243

174

212

128

614

774

68

290

176

710

621

402

189

99

191

195

196

239

330

258

495

356

1011

48

76

42

106

137

356

463

317

256

321

74

623

229

204

148

148

254

793

745

805

482

285

788

344

430

309

665

511

279

1138

243

281

288

751

577

46,5

50,3

38,7

44,6

314

28,0

38,7

41,4

34,1

22,9

50,2

24

37,9

38,5

42,6

45,5

34,5

36,3

35,9

38,8

36,8

44,0

51,7

42,2

52,2

23,6

22,6

25,8

38,0

43,7

4,4

7,1

11,7

7,9

7,9

12,7
9,5
6,0
8,8
14,3
7,5
10,1
3,9
4,9
2,8
3,7
15,2
53
7,5
7,5
111
6,3
3,5
12,7
4,7
10,2
115
17,5
5,9

6,0
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Xyridaceae
Xyridaceae
Xyridaceae
Xyridaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Cyperaceae
Rapateaceae
Orchidaceae
Velloziaceae
Velloziaceae
Velloziaceae
Velloziaceae

Velloziaceae

Xyris minarunmseub.
Xyris nubigenaunth
Xyris obtusiuscula.A. Nilssori*

Xyris pilosakunth*

Bulbostylis eleocharoidasal
& M.T. Strong

Bulbostylis emmerichiae
Koyama

Bulbostylis lombardikral &
M.T.Strong

Bulbostylis paradoxaspreng.)
Lindm.*

Rhynchospora ciliolat&oeck.

Rhynchospora riedelianag.
Clarke®

Rhynchospora terminalis
(Nees) Steud*

Rhynchospora tenuisibsp.
austrobrasiliensig. Koyamd
Lagenocarpus albonigen.st.-
Hil.) C.B.Clarké®

Lagenocarpus tenuifolius
(Boeck.) C.B.Clarké

Lagenocarpus velutinusses
Cephalostemon riedelianus
Korn.

Cyrtopodium parviflorum
Lindl.

Barbacenia blackii.B.sm.

Vellozia epidendroidegart. ex
Schult. & Schult.f*

Vellozia variabilismart. ex
Schult. f.

Vellozia caruncularisviart. ex
Seub*

Vellozia resinosaart.

615

105

448

343

19

205

133

265

393

345

130

789

40

273

25

318

408

448

192

83

325

94

72

474

345

619

28

724

41

281

15

0,5

54

2,0

3,1

1,0

0,9

11

0,5

0,8

3,9

3,0

0,6

1,6

2,7

4,0

6,2

18,8

19,2

3,6

20,0

5,7

16,1

4,6

37,2

32,8

64,3

70,1

115

5,2

7,0

18,5

48,5

22,0

7,0

268,7

98,8

195,8

630,6

223,0

332,4

82,2

1135,6

85,9

466,7

99

135

117

129

247

163

69

104

308

159

61

121

282

295

209

558

286

155

180

516

198

231

12

12

12

12

12

459

337

852

463

549

443

504

758

649

418

637

461

594

523

490

595

148

294

547

1096

411

586

44,4

26,7

45,5

38,9

47,4

29,1

36,3

50,4

41,7

41,6

37,9

42,0

55,6

57,0

46,1

218

28,0

31,5

52,4

46,4

41,5

39,7

7,3

12,1

53

58

6,4

6,4

6,6

7,0

54

9,4

4,0

9,9

3,3

4,8

6,8

7,0

13,3

9,0

43

4,5

7,3

4,7
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(a) Angiospermas
Ruderalidade (]
Massa seca foliar L
Duragéo da floragéo .
Competitividade o
Estresse—tolerancia o
Area foliar especifica .
°
L]

Dureza foliar
Largura foliar
Cont. matéria seca foliar .
Altura .

(b) Monocotiledéneas

Ruderalidade (]
Duragéo da floragéo [
Competitividade (]
Dureza foliar .
Altura L4
Massa seca foliar (]
Estresse-tolerancia .
Largura foliar °
Area foliar especifica (]
Cont. matéria seca foliar (]

(c) Poales

Ruderalidade (]
Competitividade .
Duragéo da floragéo .
Altura (]
Massa seca foliar .

Dureza foliar L]

Largura foliar °
Estresse-tolerancia (]

Area foliar especifica .

Cont. matéria seca foliar .

(d) Poaceae

Altura (]
Massa seca foliar o
Largura foliar °
Competitividade (]
Dureza foliar (]
Cont. matéria seca foliar .
Estresse-tolerancia .

Area foliar especifica
Ruderalidade
Duragéo da floragéo L]

(e) Paniceae

Area foliar especifica d
Largura foliar .
Altura L]
Estresse—-tolerancia L]
Ruderalidade (]
Dureza foliar L]

Cont. matéria seca foliar (]
Competitividade (]
Duracéo da floragéo .

Massa seca foliar (]

(f) Cyperaceae

Duragéo da floragéo .
Ruderalidade (]
Competitividade (]

Largura foliar (]

Massa seca foliar (]

Estresse—-tolerancia (]

Altura .

Area foliar especifica (]

Dureza foliar °

Cont. matéria seca foliar .

| | | |
0.2 0.4 0.6 0.8
Correlagdo com a distancia global

Figura A2: Contribuicdo de cada atributo quantitativo utiliagpara o calculo da distancia global ao

longo dos niveis da escala taxonémica, de acontoRa/oine et al. (2009).
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Figura A3: Estrutura filogenética e funcional de comunidadies campos pedregosos e arenosos. (a)
e (b): média do indice de parentesco liquido (MRllp indice do taxon mais proximo (NTI) em cada
habitat, considerando apenas as espécies de Cgperdcinhas verticais indicam o intervalo de
confianca de 95%. Simbolos cheios indicam valamesfiativamente diferentes de zero (randémico)
segundo testepara uma amostra & 0,05). (c) e (d): Correlacdo de Pearson (n fildyenia + 12
atributos) entre a estrutura média das comunidaoesampos pedregosos e arenosos. NRI: indice de
parentesco liquido; NTI: indice do taxon mais pmigiFILO: filogenia; END: endemismo; AFE: area
foliar especifica; CMSF: conteldo de matéria sedmrf DFO: dureza foliar; DFL: duracdo da
floracdo; LFO: largura foliar; MSF: massa secadgliALT: altura; C: competitividade; S: estresse-
tolerancia; R: ruderalidade. E mostrado o valotrde a significancia da correlacdo é denotada por
** p<0,01; *** p<0,001.
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Figura A4: Estrutura funcional de comunidades de campo rigebido é feita distincdo entre

habitats. Valores representam a média (n = 15Gfz)cdo indice de parentesco liquido (NRI) e do
indice do taxon mais proximo (NTI) ao longo da &staxonémica. Linhas verticais representam o
intervalo de confiangca de 95%. Simbolos cheioscardivalores significativamente diferentes de zero
(randbmico) segundo testgrara uma amostra = 0,05). FILO: filogenia; END: endemismo; AFE:

area foliar especifica; CMSF: conteido de matéca doliar; DFO: dureza foliar; DFL: duracao da
floracdo; LFO: largura foliar; MSF: massa secadgliALT: altura; C: competitividade; S: estresse-

tolerancia; R: ruderalidade.
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Capitulo IlI

Trade-off entre crescimento e sobrevivéncia de arbustos nabs e

endémicos plantados em campo rupestre degrado.

Growth-survival trade-off in native and endemicuiw planted in degraded

rupestrian grasslands.
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Resumo: O trade-off entre a taxa de crescimento e a sobrevivénciargesea um papel
central na coexisténcia em comunidades vegetas Bm espécies. Porém sdo escassos 0S
relatos destérade-offem vegetacdes campestres e savanas. Neste elsttdows mudas de
11 espécies arbustivas nativas (sete endémicasateo gamplamente distribuidas) com 8
meses de idade em area degradada de campo rupdstienos a taxa de crescimento
relativo (TCR) apds 30 semanas do plantio, o paaemdédrico foliar em condi¢bes seca e
chuvosa, e relacionamos estes atributos com a\sobneia das espécies e outros fatores
relacionados a evolucéo das parcelas plantadasmparacao interespecifica do desempenho
das mudas evidenciou o classitade-off entre crescimento e sobrevivéncia. A TCR em
diametro e biomassa explicaram respectivamente R da variacdo na sobrevivéncia das
mudas 1 ano apos o plantio, e respectivamente &B/eda variagdo na sobrevivéncia 4,5
anos apos o plantio. Edrade-offndo teve relacdo com o status hidrico nem commartho
final das plantas. Por outro lado, espécies comom&manho ao final da avaliacdo
apresentaram maior proporcao de individuos plastagioroduzindo, maior recrutamento de
plantulas e menor riqueza de espécies colonizasdontaneamente as parcelas. Espécies
endémicas apresentaram crescimento em biomassa 3di% rapido que as espeécies
amplamente distribuidas, mas nédo houve diferergaifisativa entre espécies restritas e
amplas em relacdo aos outros parametros avaliddomdicacdes de que toade-off entre
crescimento e sobrevivéncia esteja relacionadspectro de economia de recursos (i.e., eixo
continuo entre os extremos de estratégia conseavatiaquisitiva), reconhecido como o
principal eixo de especializacdo da flora mundiRdrtanto, as diferencas ambientais nos
micro-habitats que compdem o campo rupestre deaeordcer distintamente espécies com
estratégias contrastantes de crescimento e sobnev@d/ contribuindo para a particdo de

nichos e coexisténcia da enorme riqueza de espeessg ecossistema.

Palavras-chave: campos herbaceos ricos em espécies, ecologia cadapaespécies

endémicas, potencial hidrico foliar, sindrome dasténcia ao estresse, taxa de crescimento

relativo, estratégia de uso de recursos.
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Abstract: The growth-survival trade-off plays a central rsleéhe coexistence of species-rich
plant communities. However this trade-off is poodigcumented in grassland and savanna
ecosystems. In this study we planted saplings afidtive shrub species (seven endemic and
four widely distributed) with 8 months of age indagraded rupestrian grassland area. We
measured the relative growth rate (RGR) after 3@kseof planting, leaf water potential in
dry and wet conditions, and related these attribtibethe survival of the species and other
factors associated to the development of plantedsarThe interspecific comparison of the
seedlings performance evidenced the classic trdetween growth and survival. The stem
diameter and aerial biomass RGR explained resmdgt®?2 and 40% of the variation in
sapling survival one year after planting, and respely 65 and 44% of the variation in
survival 4.5 years after planting. This trade-ofisamnot related to either leaf water status or
final size of the plants. On the other hand, spgewigh higher size at the end of the evaluation
showed a higher proportion of planted individuaksproducing, increased seedlings
recruitment, and lower richness of species cologizépontaneously the planted plots.
Endemic species showed growth in biomass 34% féséer widely distributed species, but
there was no significant difference between resimicand widely distributed species in
relation to other measured parameters. There dreaitions that the growth-survival trade-off
is related to the resource economics spectrum ¢oatinuous axis between the extremes of
conservative and acquisitive strategy), recognaethe primary axis of specialization of the
world flora. Therefore, environmental differencas micro-habitats that compose the
rupestrian grasslands should favor distinctly sggewiith contrasting strategies of growth and

survival, contributing to niche partitioning andeststence in this speciose ecosystem.

Key-words: comparative ecology, endemic species, leaf waitanpial, relative growth rate,

resource-use strategy, species-rich grasslandssstsistance syndrome.
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Introducao

A coexisténcia de espécies vegetais em ecossisteonaslta riqueza de espécies &
moldada pelosrade-offsrelacionados com a histdria de vida das espékiesitel & Chase
2004; Baraloto et al. 2005; Russo et al. 2008; Aingeal. 2009). Estetsade-offsse refletem
na especializacdo adaptativa que permite a partigianichos ao longo de mudltiplos
gradientes de disponibilidade de recursos, haventhvorecimento de distintas estratégias
em ambientes heterogéneos (Sterck et al. 2006;hag al. 2010). Diversas linhas de
evidéncia apontam para a existéncia de um eixeipahde especializacdo da flora mundial
que opbe de um lado a capacidade de rapida aqudgcéecursos, e do outro a habilidade de
retencao e conservacao desses recursos (extremissiag e conservativo, respectivamente),
compondo um espectro de economia de recursos (@tiale1997; Wright & Westoby 2003;
Diaz et al. 2004; Wright et al. 2004; Ordofiez é2@09; Freschet et al. 2010; Grime & Pierce
2012). Os padrdes recorrentes de associacao énmbng@s (i.e., sindromes) que caracterizam
este espectro de economia de recursos resultaimidiacBio na combinacdo de atributos em
uma dada espécie, ou seja, em geral uma espédieulaar ndo é capaz de apresentar
simultaneamente caracteristicas relacionadas conrapmo crescimento e atributos que
conferem maior capacidade de sobrevivéncia em ¢coeslide estresse (Aerts & van der Peijl
1993). A caracteristica central das espécies detgsdaadaptadas a ambientes de baixa
disponibilidade de recursos é sua inerente lextda crescimento, mesmo quando providas
com 6timos niveis de suprimentos (Arendt 1997; Aentd Chapin 2000). Nesse sentido,
diversos estudos associam a lenta taxa de credcdmem uma sindrome de resisténcia ao
estresse (Chapin et al. 1993) caracterizada pocamunto de atributos, tais como uma alta
longevidade tanto individual quanto de folhas easj uma capacidade bem desenvolvida de
acumular reservas, maior eficiéncia na reabsorgdoutrientes durante a senescéncia dos

orgaos e grandes investimentos em compostos semmdie defesa (Coley et al. 1985;
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Grime & Campbel 1991; Loehle 1996; Aerts and Ch&lA0; Willby et al. 2001; Pierce et
al. 2005). Tal sindrome sugere formas de selecorahaque promoveram caracteristicas
relacionadas com a retencdo e uso conservativoretnssos adquiridos, maximizando a
sobrevivéncia em condi¢cdes de limitacdo nutriciohadrica ou luminosa em detrimento do
crescimento vegetativo (Aerts & van der Peijl 1998epndt 1997; Grime et al. 1997;
Valladares et al. 2000; Pearson et al. 2003; Lasnkd?oorter 2004; Grime & Pierce 2012).

A taxa de crescimento e a sobrevivéncia sdo dompoaoentes fundamentais
relacionados aditness das plantas, e a relacdo negativa entre estesedatem sido
amplamente documentada em espécies arboreas egdkotropicais (Kitajima 1994; Dalling
& Hubbel 2002; Wright et al. 2003, 2010; King et 2006; Poorter & Bongers 2006; Myers
& Kitajima 2007; Poorter et al. 2008; Russo et24108; Suzuki et al. 2009) e em florestas
temperadas (Walters & Reich 1996; Seiwa 2007; Bi§l¥eblen 2009). Tal padrao tem sido
recorrentemente descrito apenas em espécies abéreamunidades florestais limitadas
primariamente pela disponibilidade luminosa, emisilaert et al. (2006) tenham mostrado
que o mesmo fenbmeno ocorre em lianas tropicaesscassez de estudos dessa natureza em
ecossistemas sujeitos a diferentes pressdes asletidominados por formas de vida herbacea
e arbustiva (e.g., campos e savanas) torna incaEt® trade-off entre crescimento e
sobrevivéncia seja um fendmeno comum em sistensmtds das comunidades arbdreas
florestais.

O Cerrado brasileiro (savanna) apresenta inimaiasdmias e dentre elas o campo
rupestre se mostra como um ecossistema singulaogu@e principalmente nos picos e
cristas das montanhas que compdem a cordilheifasgomhaco no sudeste brasileiro. Este
ecossistema possui reconhecida importancia no ioec@anservacionista mundial devido a
sua enorme biodiversidade e grande proporcdo esd®si(Giulietti et al. 1997; Echternacht

et al. 2011). A vegetacdo predominantemente compostampas e arbustos esclerofilos e
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sempre-verdes esta submetida a rigorosos estrasse®entais devido principalmente a
extrema infertilidade dos solos de origem quadzite arenitica (Benitest al. 2007,
Negreiros et al. 2008; Le Stradic 2012), a proraheiseca sazonal, intensa luminosidade,
gueimadas frequentes e ventos fortes e constéitdsra espécies nativas de campo rupestre
estejam adaptadas ao extremo rigor desse habggtéMos et al. 2009), a intensificacdo dos
estresses ambientais associados as areas degrammdasecossistema tem resultado em
locais sem qualquer sinal de regeneracdo mesmodaépasias de abandono (Negreiros et al.
2011). Tendo em vista que diversos estudos teneesiddo uma baixa resiliéncia do campo
rupestre (Medina & Fernandes 2007; Negreiros €2G)9, 2011; Le Stradic 2012), uma das
poucas maneiras de estimular a regeneracdo dasmitades nesses habitats degradados é
com o plantio de mudas (de preferéncia nativas,rapdes conservacionistas) que atuem
como facilitadoras no processo de sucessao (Byesd. 2006; Le Stradic et al. 2013).
Portanto, a avaliacdo da performance de mudasasatiendémicas plantadas nesses habitats
degradados tem o potencial de fornecer informapdesiosas tanto no campo aplicado da
ecologia da conservacdo quanto no campo tedricts permite o teste de hipoteses
relacionadas a fatores ecoldgicos chave nessesemt®edi (e.g., recrutamento, taxa de
crescimento e estabelecimento de plantulas).

Neste contexto, o presente estudo tem como objetixadiar a performance de
crescimento e sobrevivéncia de arbustos nativasaagos rupestres em um experimento de
plantio de mudas em area degradada quartziticdares a hipétese de que existe uma
relacao negativa entre a taxa de crescimentovelatia sobrevivéncia de arbustos plantados
em éarea degradada quartzitica. E esperado que iespéam crescimento mais lento
apresentem maior sobrevivéncia em decorréncia der@sainvestimentos em fungdes que
aumentem a retencéo e uso conservativo dos recanigogidos (Aerts & van der Peijl 1993;

Arendt 1997; Grime & Pierce 2012). Adicionalmenpeocuramos responder as seguintes
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questbes: Ha relacdo entre a sobrevivéncia eusdtadrico e tamanho final das espécies? Ha
relacdo entre os atributos medidos nas mudas @@xaescimento relativo, tamanho final e
status hidrico) e alguns indicadores da evoluc&opaacelas (cf., Ruiz-Jaen & Aide 2005)
onde foram plantadas as espécies (reproducéo wam@anto de plantulas descendentes dos
individuos plantados e riqgueza de espécies re@andbd espontaneamente as parcelas)? A

amplitude da distribuicdo geografica tem relacdo egerformance das espécies?

Material e Métodos
Area de estudo e espécies selecionadas

Este estudo foi realizado na Reserva Natural Viell§z9°17°'46”S, 43°35'28"W,
altitude em torno de 1200 m) localizada na Are@dsecdo Ambiental Morro da Pedreira,
Serra do Cip0, porcdo sul da Cadeia do EspinhagonasMGerais, Brasil. A vegetacdo
dominante é o campo rupestre, e o clima regionabrésiderado mesotérmico (Cwb na
classificacdo Koppen), marcadamente sazonal, cas dstacdes bem definidas, sendo uma
chuvosa e quente (entre novembro a abril) e odfta & fria (entre maio e outubro), com
precipitacdo anual de 1370 mm e temperatura meédial ae 21,2°C (Madeira & Fernandes
1999).

Dentre os arbustos simpatricos e nativos de canqgestre que ocorrem no entorno da
area de estudo, selecionamos onze espécies peattEneeseis familias distintas de acordo
com testes prévios (D. Negreiros, dados ndo pulig)aque avaliaram a facilidade tanto na
obtencdo de sementes em campo quanto na germima¢éatos culturais em casa de
vegetacdo.Dasyphyllum reticulatumDC.) Cabrera (Asteraceae) 0,2-1,5m de altura tem
distribuicdo restrita nos campos rupestres de M@msis, ao longo da Cadeia do Espinhago
(Roque & Pirani 1997)Jacaranda carobgVell) A. DC. (Bignoniaceae) 0,8-2,5m de altura

possui ampla distribuicdo, ocorrendo no campo tupes cerrado de altitude na Serra do
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Cipo, e em diversas fisionomias do Cerrado, desdantpo limpo até florestas de galeria e
cerraddo, nas regides sudeste, centro-oeste estwmdi@ Brasil (Lohmann & Pirani 1998).
Chamaecrista semaphoréH.S. Irwin & Barneby) H.S. Irwin & Barneby (Falese:
Caesalpinioideae) é ameacada de extincdo e passibulcdo restrita nos campos rupestres
da Serra do Cipo e Serro, em Minas Gerais (IrwiBadineby 1982; Madeira & Fernandes
1999). Calliandra fasciculata Benth. var. bracteosa (Bentham) Barneby (Fabaceae:
Mimosoideae) 0,4-2,0m de altura tem distribuicastrita nos campos rupestres de Minas
Gerais, ao longo da Cadeia do Espinhaco (Barne®g)1®imosa foliolosaBenth. ssp.
pachycarpa(Bentham) Barneby (Fabaceae: Mimosoideae) 0,4-@&mltura tem ocorréncia
restrita nos campos rupestres da Cadeia do EspinlBeyneby 1991)Collaea cipoensis
Fortunato (Fabaceae: Papilionoideae) 2,0-4,0m tleaapossui distribuicdo muito restrita,
ocorrendo apenas nos campos rupestres da Serrapdo(FEbrtunato 1995)Diplusodon
hirsutus (Cham. & Schitdl.) DC. (=D. smithii Lythraceae) 1,5-3,0m de altura tem
distribuicao restrita nos campos rupestres da Sferr@ipé e Grdo Mogol, em Minas Gerais
(Cavalcanti 1990)Diplusodon orbicularisKkoehne (Lythraceae) 0,15-2,0m é ameacado de
extingdo e possui distribuicdo muito restrita, ceodo apenas nos campos rupestres da Serra
do Cip6 (Cavalcanti 1990Meteropterys byrsonimifolia. Juss. (Malpighiaceae) 0,3-2,0m de
altura tem ampla distribuicdo, ocorrendo nos bio@asado e Amazonia, em varios estados
do Brasil até a Coldmbia (Mamede 198Marcetia taxifolia (A. St.-Hil.) DC.
(Melastomataceae) 0,4-1,5m de altura tem amplakdigtdo, ocorrendo nos biomas Cerrado,
Caatinga, Mata Atlantica e Amazonia, em variosdestado Brasil, inclusive na Venezuela,
Guiana e Colbmbia (Martins et al. 2009)ibouchina heteromalla(D. Don) Cogn.
(Melastomataceae) 0,4-1,7m de altura, tem amptaldigzdo, ocorrendo nos biomas Cerrado

e Mata Atlantica, da regiao nordeste ao sudesirail (Martins et al. 2009).
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Preparacédo do experimento

As sementes de cada espécie estudada foram obiddaampo através de coleta
manual de frutos maduros em mais de dez individdo#os por espécie. Sementes que nao
apresentassem sinais de predacao, patdgenos armegéio foram selecionadas. Nas quatro
espécies de Fabaceae foi necessaria a quebra oh&ndbis por escarificacdo mecanica
(Gomes et al. 2001). Ao final de novembro de 2082,sementes selecionadas foram
semeadas diretamente no substrato preparado, e@micdacos pretos de polietileno (8cm de
diametro e 20cm de profundidade), uma sementegoipiente. O substrato utilizado para o
crescimento das plantulas foi composto por pageais de terra de subsolo, turfeira e um
composto organico (constituido de esterco equimtidocucom serragem, na proporcao de
1:1). Para correcao de acidez e enriquecimentdciaurtal, foi adicionado 2L de CaG@ 1L
de NPK (4:14:8) em 360L de substrato. O compostalt@nte foi completamente misturado
até a homogeneizacéao e utilizado para o enchintasaecipientes (para detalhes quimicos e
granulométricos do substrato utilizado para o ¢nescto das mudas, veja Negreiros et al.
2009). Durante 5 meses as mudas cresceram em easzegetacdo com 50% de
sombreamento e irrigadas por micro aspersdo, duradbt minutos, trés vezes ao dia,
totalizando 17,5mm de agua por dia. Ao final del aler 2003 (final da estacdo chuvosa) as
mudas foram transferidas a céu aberto com graduricéo do suprimento de agua para
adaptacao das plantulas antes de serem plantadasandegradada.

No final de julho de 2003 (auge da estacdo se€d),nudas de cada espécie foram
selecionadas de acordo com a uniformidade de taompata a etapa experimental em area
degradada. Por razfes logisticas o plantio ocoerauuma area degradada situada nas
proximidades da casa de vegetacdo, com &rea dgirapdamente 0,5 ha (para detalhes
qguimicos e granulométricos do solo da area degeadade foram plantadas as mudas, veja

Negreiros et al. 2009). Cada espécie foi plantadaseis parcelas de 4maleatoriamente
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posicionadas na area degradada. Em cada parcela fdantados 16 individuos da mesma
espécie num espacamento regular de 0,5m entrddnds, totalizando 96 mudas por espécie.
Para cada espécie, quatro parcelas foram desigpadas monitoramento da sobrevivéncia e
acompanhamento da evolucao das parcelas plantadadio prazo, enquanto duas parcelas
foram destinadas para coletas destrutivas de bgar@asutras medidas (ver abaixo). Como o
plantio foi realizado na estacao seca, durante@splimeiros meses apos o plantio as plantas

foram irrigadas com aspersores por 15 minutos a tdlias.

Avaliacéo do crescimento, tamanho final e statdsitd

Para o célculo da taxa de crescimento relativaanfofeitas coletas destrutivas de
biomassa da parte aérea das mudas em duas dates: (ma data do plantio) e final (30
semanas apos o plantio, em fevereiro de 2004). &a amostragem, oito mudas de cada
espécie tiveram o diametro do caule ao nivel do smdido com um paquimetro digital
(precisédo de 0,01mm) e para determinacdo da mesaagarte aérea das plantas foi cortada,
seca em estufa a 70°C até ser atingido peso coastgpesada em balanca analitica (precisao
de 0,001g), conforme Chiariello et al. (1989). Xaale crescimento relativo em biomassa
aérea (TCRyiomassh € em diametro do caule (TCRmer9 de cada espécie foi calculada
conforme McGraw & Garbutt (1990): TCGRmassa= (INM2 - InM31) / (t2 - t1); TCR giametro =
(InD; - InDy) / (t2 - t1), ondeM, e D, sd@o respectivamente a massa seca aérea média e 0
didmetro do caule médio no final da avaliagdo (B@anas apds o plantidy), e D; séo
respectivamente a massa seca média e o diametio miédhl (na data do plantio); et; sdo
respectivamente o tempo final e inicial da avaba@atervalo de 30 semanas). Os valores
médios de didmetro do caule e massa seca aéredanded30 semanas apos o plantio foram
usados como indicadores do tamanho final das glaRt@ra determinagdo do status hidrico

das plantas, o potencial hidrico foliar do pré-ahneaer ¥4 foi medido nas plantas com
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uma camara de pressao portéatil do tipo ScholaRMS(600, Covalis, Oregon, USA) entre
03:00 - 06:00 h (Scholander et al. 1965). Estaitactem sido amplamente utilizada para
inferir o estresse hidrico das plantas em divesgaactes (Myers 1988; Saha et al. 2008). As
medidas foram feitas em campo no ramo principaittemudas por espécie (imediatamente
apos o corte do ramo), no final da estacédo SEga,(inicio de outubro de 2003) e durante a
estacdo chuvosa¥(.wa dezembro de 2003). Essas duas datas foram eta®lipara
contrastar a situacéo hidrica das plantas em ocbeslide presumivel estresse hidrige.{) e

na auséncia do referido estres®¥e (9. A diferenca entre o potencial hidrico na chuvaae
seca (em MPa) foi utilizada como um indicativo daugde suscetibilidade da espécie ao
déficit hidrico, com maiores valores indicando maistresse. A Figura 1 indica as datas de
cada etapa do experimento, desde a germinacaen@ntes até a avaliacdo da sobrevivéncia

um ano apos o plantio na area degradada.

]

ATWMT ] TA
2002 2003 2004

Fig. 1 Valores diarios de precipitacdo (mm) durante dégoler de estudo (outubro de 2002 a setembro
de 2004), na Serra do Cip6, MG, Brasil. Dados alstido Banco de Dados Meteoroldgicos para
Ensino e Pesquisa (BDMEP) do Instituto NacionaMageorologia (INMET), estacdo meteoroldgica
de Conceicdo do Mato Dentro (83589) localizadareacde 30 km da area de estudo. Setas indicam as
datas das principais etapas do experimento. Gecaungementes colocadas para germinar na casa de
vegetacdo; Adaptacdo: transferéncia das mudassdadeavegetacdo para céu aberto; Plantio: plantio
das mudas na &rea degradada e medidas de biordesaa alidmetro do caule no tempo iniciake,
e¥Y.wa Mmedidas de potencial hidrico na época seca eoshuvespectivamente; Coleta final: medidas
de biomassa aérea e diametro do caule 30 semandasoaplantio; Sobrey. .., avaliagdo da
sobrevivéncia 1 ano apos o plantio
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Monitoramento da sobrevivéncia e evolucao das pasgaglantadas

Em agosto de 2004 (1 ano apos o plantio) foi reglst a sobrevivéncia das plantas
nas parcelas destinadas ao monitoramento em méalio fquatro parcelas por espécie). A
sobrevivéncia foi calculada como o percentual akviduos vivos em relacdo ao total de
individuos plantados (n = 64 por espécie). Adicioegte utilizamos informacdes de médio
prazo (4,5 anos apos o plantio; fevereiro de 2Qfl8)das do monitoramento feito nas
mesmas parcelas do presente estudo por Le Stitaalic(2013): sobrevivéncia, percentual de
individuos com sinais de reproducédo (de botdesifloa frutos abertos), recrutamento de
plantulas descendentes dos individuos plantadosqueza de espécies recolonizando

espontaneamente as parcelas.

Analises estatisticas

Para atingir os pressupostos de normalidade fox@garitmizados os valores de
biomassa seca aérea final e diametro do caule érfai feita a raiz quadrada do numero de
plantulas recrutadas. Visto que a sobrevivéncia dpéano, apos 4,5 anos e a propor¢cao de
individuos apresentando sinais de fenofases refivaduapresentaraskewnessegativo, a
normalidade foi atingida pela raiz-quadrada dosreal refletidos, sendo feita novamente a
reflexdo dos dados apos a transformacéo, de acmmoQuinn & Keough (2002). Foram
tratadas como variaveis dependentes a sobrevivéegieoducdo, recrutamento e riqueza de
espécies recolonizando as parcelas. Foi feita urAisa de componentes principais (PCA)
para identificacdo dos eixos principais de variadd® atributos medidos nas plantas (taxa de
crescimento relativo, tamanho final e status hijrecaplicada a rotacdo varimax (ortogonal)
dos eigenvetores para facilitar a interpretacdonwlgicar a estrutura dos componentes
principais retidos. Foi examinada a relacédo ergreamrdenadas das espécies nos dois eixos

principais retidos e as variaveis dependentes. idmitmente, analises de correlacédo e
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regressao linear foram empregadas para obtencaeldaeées entre os atributos medidos nas
plantas e as variaveis dependentes (Quinn & Ke@00R). Para testar se houve relacéo entre
a distribuicdo geogréafica e a performance das espéoi utilizado o teste de Mann-Whitney
com cada variavel medida para comparar as espagiepadas por amplitude de distribuicéo

geografica: restritas (n = 7) e amplas (n = 4).

Resultados

As 11 espécies avaliadas neste estudo apreseniararampla gama de valores nos atributos
medidos: a variacdo entre as espécies foi de 18svea biomassa aérea final; 3,6 vezes no
diametro do caule final; 7,4 vezes no potenciatitddna seca; 72 vezes na diferenca entre o
potencial hidrico no periodo chuvoso e seco; 3Z&va@a TCR em biomassa e 2,9 vezes na
TCR em diametro (Tabela 1). Os dois componentaxipais da PCA corresponderam a
80,5% da variacao total dos atributos medidos mastgs (Figura 2). O eixo 1 da PCA
separou no lado positivo espécies maiores (i.an owior biomassa e diametro apés 30
semanas do plantio) e mais resistentes ao défidiich (i.e., com menor variagcdo do
potencial hidrico entre o periodo chuvoso e sdesle eixo se correlacionou positivamente
com o percentual de individuos reproduzindo nasegbas plantadas (r = 0,692; p < 0,05) e
com o recrutamento de plantulas e plantas joven®(829; p < 0,05), e negativamente com a
riqgueza de espécies colonizando espontaneameptradas (r = 0,736; p = 0,01; Figura 2).
Por outro lado, o eixo 2 da PCA separou no laddtiposas espécies com maior TCR em
biomassa e diametro. Este eixo se correlacionowativegnente com a sobrevivéncia
registrada apés 1 ano (r = -0,695; p < 0,05) eaAds (r = -0,742; p < 0,01) do plantio na area

degradada (Figura 2).
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Tabela 1: Parametros medidos em mudas de espécies arbudtivammpo rupestre plantadas em area degradadaiticeama Serra do Cipo,
MG, Brasil. Valores referem-se a média * erro padré= 8 individuos por espéciajod. codigo das espécies nas figuras. Massa seca do
componente aéreo vegetatiRigmassg e diametro do caule na altura do s@@netro) nas mudas com 30 semanas apos o plantio. Pdtencia
hidrico foliar (do pré-amanhecer) medido no finalestacéo sec¥(secq e no auge da estacdo chuvoBachuva). ¥ chuwa - seca) diferenca entre

o potencial hidrico médio no periodo chuvoso e S8ER piomassa € TCR giametro: taxa de crescimento relativo em biomassa e diémet
respectivamente, estimados no intervalo de tempe 2aro e 30 semanas apoés o plamhrevanoy percentual de sobrevivéncia um ano apos

o plantio (n = 64 individuos por espécib)stribuicao: distribuicdo geografica das espécies (detalhesmétndos).

Espécie cod. Biomassa  Diametro ¥ seca Y chuva Wichuwvaseca) TCRoiomassa TCRaiametro  SObreVigangy — Distribuicéo
(9) (mm) (MPa) (MPa) (MPa) (mgmg"  (mm mm* (%)
semand) semana)

Dasyphyllum reticulatum Das 13,8+1,4 55+05 -0,72+0,04 -0,200@5 0,52 0,143 0,036 100,0 endémica
Jacaranda caroba Jac 11,1+2,2 8,7+0,1 -1,04+0,09 -0,32Q6 0,72 0,116 0,044 96,9 ampla

Chamaecrista semaphora Cham 652+125 10,3+0,7 -0,37+0,02 -2B02 0,14 0,146 0,056 85,9 endémica
Calliandra fasciculata Cali 8,2+ 3,8 64+11 -047x0,04 -020,01 0,20 0,088 0,028 98,4 endémica
Mimosa foliolosa Mim 27,7 +11,7 88+19 -043+0,01 -04b,05 0,27 0,194 0,045 85,9 endémica
Collaea cipoensis Col 106,3 + 10,7 138+0,5 -0,23+0,03 -0,14&10 0,09 0,130 0,044 96,9 endémica
Diplusodon hirsutus Dhir 26,3+35 85+0,7 -0,47+0,04 -0,29,83 0,18 0,135 0,051 93,7 endémica
Diplusodon orbicularis Dorb 55+24 38+06 -0,58+0,06 -0430,06 0,28 0,158 0,054 76,6 endémica
Heteropterys byrsonimifolia Het 116+11 54+08 -0,63+0,06 -0,3530 0,28 0,120 0,036 100,0 ampla
Marcetia taxifolia Mar 28,8+3,4 9,0+0,7 -0,30+0,04 -0,28,82 0,02 0,128 0,048 82,8 ampla

Tibouchina heteromalla Tib 17,7+ 3,1 98+0,7 -0,14+0,01 -0,18,82 0,01 0,059 0,019 100,0 ampla
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Fig. 2 Andlise de componentes principais (PCA) em maleid1 espécies arbustivas (pontos)
x 5 atributos médios avaliados nas plantas (setasfirea degradada quartzitica na Serra do Cipo,
MG, Brasil. Eigenvalores indicados entre paréntesiscada eixo. S&o mostradas as correla¢des de
Pearson significativasa(= 0,05) entre os dois eixos principais retidos FR@A e as variaveis
dependentes (sobrevivéncia apds 1 e 4,5 anos diioplagueza de espécies colonizando as parcelas,
proporcéo de individuos reproduzindo e recrutamdstplantulas e plantas jovens). Veja a Tabela 1
para os codigos de abreviacdo das espécies e #aTalmra informacdes sobre a definicdo das

variaveis, unidades e transformacgdes
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A sobrevivéncia das plantas na area degradadeenéaelacdo com o tamanho final
nem com o status hidrico das plantas (Tabela 2)o®wo lado, a proporcao de individuos
reproduzindo nas parcelas, o recrutamento de pé@ntua riqueza de espécies recolonizando
espontaneamente as parcelas ndo tiveram relacda ¢@&R em biomassa e diametro (Tabela

2).

Tabela 2: Correlacdo de Pearson (n = 11 espécies, valop den paréntesis) entre parametros
mensurados nas mudas (linhas) e nas parcelas caspastivas espécies plantadas (colunas) em uma
area degradada quartzitica na Serra do Cip0, M@siBrSobrey; an)€ Sobrevss anes) taxa de
sobrevivéncia em 1 e 4,5 anos apo6s o plantio (4 mdividuos por espécie); Riqueza colon.: nimero
médio de espécies colonizando as parcelas de sapdaie; Reproducdo: proporcdo de mudas com
sinais de floracéo ou frutificagdo; Recrutamentonaro de plantulas ou plantas jovens recrutadas nas
parcelas com a respectiva espécie plantada; b€ TCRyamers Taxa de crescimento relativo em
biomassa e diametro, respectivamente, estimadastervalo de tempo entre 0 e 30 semanas apos o
plantio; Biomassa e Diametro: massa seca do compmraéreo vegetativo e didmetro do caule na
altura do solo nas mudas com 30 semanas apos WOPMRnwa - seca) diferenca entre o potencial
hidrico foliar médio (do pré-amanhecer) no perigtiavoso e seco; *: dados de Le Straglical.
(2013) medidos nas parcelas experimentais, 4,5 ap@s o plantio. E indicada a transformacdo das
variaveis ndo normaishen: raiz guadrada aplicada na variavel refletidag\dgtalnes em Métodos).

Correlacdes significativas estdo em negrite 0,05).

Sobreys ano) Sobreviy s anost Riqueza colon.* Reproducao* Recrutamento*
(Veett; %) (Veett; %) (nim. de espécies  (Vren; %) (\; nam. de
por parcela) plantulas +)

TCR biomassa
(mg mg"* semana)
TCR diametro

(mm mm* seman?)

Biomassa (log; g)

Diametro (log; mm)

LII(chuva - seca‘M Pa)

-0,633 (0,036)

-0,788 (0,004)

-0,114 (0,738)

0,056 (0,870)

0,217 (0,521)

-0,662 (0,027)

-0,806 (0,003)

-0,133 (0,696)

0,043 (0,900)

0,065 (0,850)

-0,032 (0,925)

-0,238 (0,481)

-0,685 (0,020)

-0,605 (0,049)

0,588 (0,057)

0,099 (0,773)

0,126 (0,713)

0,650 (0,030)

0,534 (0,091)

-0,612 (0,045)

0,387 (0,240)

0,429 (0,188)

0,667 (0,025)

0,529 (0,094)

-0,442 (0,174)
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Foi constatada uma relacéo negativa entre a se@reia e o crescimento das plantas.
A TCR em diametro e biomassa explicaram respecevéen62 e 40% da variagcdo na
sobrevivéncia das mudas 1 ano apoés o plantio @&iga#b). Com relacédo a sobrevivéncia das
mudas em médio prazo, a TCR em diametro e biomagd&caram respectivamente 65 e
44% da variacdo na sobrevivéncia 4,5 anos apoanti@l(Figura 3c-d). O tamanho final das
plantas apos 30 semanas de crescimento nas paseel@dacionou negativamente com a
riqueza de espécies colonizando espontaneamentareslas 4,5 anos apos o plantio. A
biomassa aérea e o diametro do caule final explicaespectivamente 47 e 37% da variacao
na riqgueza de espécies colonizando as parcelasr§~@-b). A proporcao de individuos de
cada espécie plantados nas parcelas com sinaiendéases reprodutivas se relacionou
negativamente com a variagdo no potencial hidrecdré os periodos chuvoso e seco) e
positivamente com a biomassa final. A variacdo otenrcial hidrico e a biomassa final
explicaram 37 e 42% da variacdo na proporcao deithobs reproduzindo nas parcelas
(Figura 5a-b). A biomassa final também explicou 4d% variacdo no recrutamento de
plantulas e plantas jovens, havendo uma relacaitiaosntre essas duas variaveis (Figura
5¢c).

As espécies com distribuicdo restrita diferiramn#igativamente das espécies
amplamente distribuidas apenas em relacédo a TCBi@massa (teste de Mann-Whitney U:
3,0; p = 0,038). As espécies endémicas apresentaesuimento em biomassa mais rapido
(média + erro padrdo: 0,142 + 0,012 §gpmand) que espécies amplamente distribuidas
(média + erro padrdo: 0,106 + 0,016 spmand). Por outro lado, espécies restritas e
amplas exibiram performances semelhantes em retatdaas outras variaveis medidas (p >

0,05).
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Fig. 3 Relacao entre a sobrevivéncia das plantas ap@nardo plantio em area degradada quartzitica

e (a) a taxa de crescimento relativo em diametraalde, (b) a taxa de crescimento relativo em

biomassa aérea, e entre a sobrevivéncia apos dscdarplantio e (c) a TCR em diametro, (d) a TCR

em biomassa. Transformacao das variaveis indicadadp aplicéveh/reﬂ,: raiz quadrada aplicada na

variavel refletida (veja detalhes em Métodos). Béxstradas a linha de regresséo, o coeficiente de

determinacdo e a significAncia da relagdo. *: pG5.0**: p < 0,01. Pontos representam a média de

cada espécie (n = 11). Veja a Tabela 1 para oga®die abreviacdo das espécies
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espécie plantada e (a) a biomassa aérea apds d8f@aedo plantio e (b) o didmetro do caule apos 30
semanas do plantio em area degrada quartziticamsforamacdo das varidveis indicada quando
aplicavel. Sdo mostradas a linha de regressédogeficiemte de determinacdo e a significancia da
relacdo. *:p < 0,05. Pontos representam a média de cada egpéeidl). Veja a Tabela 1 para os

cbdigos de abreviacdo das espécies
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Fig. 5 Relacdo entre a proporcéo de individuos de caplécies apresentando sinais de fenofases
reprodutivas e (a) a diferenca entre o potencdidd na época chuvosa e seca, e (b) a biomassa aér
apo6s 30 semanas do plantio. (c) relacdo entrerotageento de plantulas e plantas jovens nas parcela
com cada espécie plantada e a biomassa aérea @pssntnas do plantio. Transformagdo das
variaveis indicada quando aplicavele: raiz quadrada aplicada na variavel refletidag\@gtalhes
em Métodos). S&o mostradas a linha de regressémefiente de determinacao e a significancia da
relacdo. *:p < 0,05. Pontos representam a média de cada eqpésidl). Veja a Tabela 1 para os

cbdigos de abreviacdo das espécies

Discussao

A comparacdo interespecifica do desempenho dosstagbiplantados em area
degradada quartzitica mostrou que em geral espégeiesgescimento mais lento apresentaram
maior sobrevivéncia, havendo maior mortalidadeesgpgcies com taxa de crescimento mais
rapido. Tal observacédo esta de acordo com as pexigassicas das estratégias de economia
de recursos (Aerts & van der Peijl 1993; Grimeletl@97; Diaz et al. 2004) e corrobora a
hipotese central deste estudo, de que haja umghcelgegativa entre a taxa de crescimento
relativo e a sobrevivéncia de espécies arbustigaasntbiente com alta incidéncia luminosa e
baixa disponibilidade de nutrientes.

Embora exista um grande numero de exemplodralge-off entre crescimento e
sobrevivéncia de animais (Mangel & Stamps 2001)jumse refere aos vegetais, quase todos
os exemplos relativos a edtade-off se restringem as plantulas e plantas jovens deciesp
arbéreas de ecossistemas florestais (e.g., Kitdi@8d; Dalling & Hubbel 2002; Wright et al.
2003, 2010; Poorter & Bongers 2006; Poorter e2@D8). Nesses ambientes, a dinamica de
distarbios que geram clareiras criam gradientedisi@onibilidade luminosa que beneficiam
distintamente espécies ao longo de um continuuos@itremos sao as espéecies tolerantes a

sombra (com crescimento lento e alta sobrevivéasiasituacdo de baixa luminosidade) e
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espécies pioneiras (com crescimento rapido e albataidade em situacdo de maior
luminosidade). Os mecanismos subjacentes atesde-off se relacionam a diferencas no
investimento relativo em defesas contra herbivergatdgenos, na densidade de estruturas
lenhosas e em atributos foliares relacionados caspectro de economia foliar (King et al.
2006; Poorter & Bongers 2006; Sterck et al. 200§eMd & Kitajima 2007). Mesmo nesses
ambientes florestais onde a disponibilidade lurranegerce papel chave, ha indicacbes de
que fatores relacionados com a umidade e fertdiddd solo também influenciem no
desempenho de crescimento e sobrevivéncia dasiesgBearson et al. 2003; Russo et al.
2008). Visto que condi¢cdes estressantes podemtaesde caréncia ou excesso de
luminosidade, agua, nutrientes ou temperatura (&rif@77), espera-se que em diversos
habitats com variadas pressdes seletivas sejavpbsidtectar esta relacdo negativa entre
crescimento e tolerancia a estresses. Concordamidsso, Loehle (1998) relata urade-off
entre a taxa de crescimento em altura e a toler&awicongelamento como provavel causa
dos limites norte e sul em espécies arboreas. Emtawos, existem alguns exemplos na
literatura que mostram wade-off entre crescimento e sobrevivéncia em comunidaées n
florestais, como em plantas anuais do deserto d®r&oUSA (Angert et al. 2009), em
plantas perenes de menor estatura que formam sodétdcalf et al. 2006) e em espécies
arbustivas do Karoo semi-arido, Africa do Sul (Wied et al. 2000). Embora n&o tenham
avaliado a mortalidade das plantas, o estudo ega lescala de Lind et al. (2013) mostrou
fortes evidéncias de que em ecossistemas camphsjeesfetivamente uitnade-off entre o
crescimento e o investimento em defesas anti-hanibivPérez-Ramos et al. (2013) relataram
maior sobrevivéncia e resisténcia ao estressechidrn gramineas do extremo conservativo
do espectro de economia de recursos. Embora diésratributos possam estar envolvidos na
reducdo da taxa de crescimento em resposta adaoifaor luz ou nutrientes (Ryser &Wahl

2001), h& indicagbes de que o estresse hidrico witicional resulte em sindromes
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convergentes nos atributos das plantas (Diaz 20@#). Visto que existem fortes evidéncias
de que o espectro de economia de recursos (ke.centinuo entre os extremos de estratégia
conservativa e aquisitiva) seja largamente indepatedda forma de crescimento, afinidade
taxondmica, caracteristicas do ambiente e loc@@agografica (Reich et al. 1999; Diaz et
al. 2004; Wright et al. 2004), é provavel que adede de relatos dé&ade-off entre
crescimento e sobrevivéncia em espécies ndo adb@esa uma simples decorréncia da
escassez de estudos dessa natureza em ecossaibenas (e.g. desertos, campos e savanas).

N&o encontramos indicios de que a capacidade d#¢éresa ao estresse hidrico tenha
relacdo com o crescimento e sobrevivéncia dos @bus area degradada. Este resultado
pode ser consequéncia do fato de que em geral axlaspécies avaliadas se mostraram
relativamente resistentes ao déficit hidrico nacémeca. Mesmo a espécie mais sensivel (
carobg apresentou uma diferenca pequena entre o poltéridiaco na época chuvosa e seca
(0,72 MPa). Reforcando esta observacédo, emborardigplna area degradada (cujo solo é
arenoso quartzitico com baixa capacidade de rededgéagua, veja Negreiros et al. 2009)
tenha sido feito no auge da estacdo seca e as rnerdaan sido irrigadas por apenas 15
minutos a cada dez dias, em nenhuma espécie fetatado quaisquer sinais de murcha ou
dessecacao da parte vegetativa. Alem disso, nasehuartalidade em nenhuma espécie nos
primeiros trés meses (i.e. no periodo seco; da@losnostrados).

A sobrevivéncia e crescimento dos arbustos emdeggeadada variaram de maneira
independente em relagdo ao tamanho das plantasahad avaliagdo. Este resultado esté de
acordo com estudos comparativos em larga escaldarande que o eixo de variacao
relacionado com o tamanho (altura das plantas esanssca foliar) € ortogonal ao eixo
relacionado com o espectro de economia de rec(lbsas et al. 2004; Cerabolini et al. 2010).
As espécies com maior biomassa aérea apresenta@or proporcdo de individuos

reproduzindo e consequentemente recrutando um mamero de plantulas. Por outro lado,
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houve uma maior rigueza de espécies recolonizasdoneganeamente as parcelas em que
foram plantadas espécies com menor biomassa a#iesgtro e menos resistentes ao déficit
hidrico. Estas espécies de tamanho reduzido atudedorma mais consistente como plantas-
bercario, facilitando o processo de sucessao néseas degradadas sujeitas a alto estresse
ambiental (Padilla & Pugnaire 2006). Ha evidéndasjue os atributos relacionados com a
fase regenerativa (reproducao, dispersao de sesneméerutamento) tenham em geral pouca
associacado com atributos relacionados com a tageedeimento e dessa forma com o eixo de
economia de recursos (Lavorel & Garnier 2002). &da, espécies que ocupam uma posicao
semelhante no continuum de crescimento / sobresig&ontribuiram de diferentes maneiras
no recrutamento de plantulas e facilitacdo dosgs®ms de sucessao, resultando em uma
maior complexidade estrutural e funcional nessasucidades extremamente diversas de
campo rupestre.

O desempenho das espécies ndo foi influenciado gistabuicdo geografica das
mesmas, embora o crescimento em biomassa tenhangidaapido nas espécies endémicas.
Visto que a especificidade do solo é uma carattmi*omum em espécies endémicas
(Kruckeberg & Rabinowitz 1985), a pobreza nutrigibdo solo quartzitico na area degradada
pode ter sido relativamente menos restritiva parerescimento das espécies endémicas,
adaptadas a crbnica improdutividade do habitat @mpo rupestre. Por outro lado, os
resultados observados nédo sugerem qtrade-off entre crescimento e sobrevivéncia tenha
relacdo com o endemismo das plantas, pois nemravedncia a curto e médio prazo, nem o
crescimento em didametro foram influenciados pekstribuicdo geogréfica das espécies
avaliadas.

A relag@o negativa entre crescimento e sobrevigéteen sido bem documentada no
caso em que se compara a sobrevivéncia em condd@esstresse (e.g. caréncia de

luminosidade) com o crescimento em condi¢des faeisa(e.g. luminosidade adequada).

107



Entretanto, potencialmente tcade-off entre crescimento e sobrevivéncia também pode ser
detectado em um mesmo habitat ou condicdo ambi@ntal Russo et al. 2008). Este foi o
caso do presente estudo, pois em uma mesma con(@gg® degradada quartzitica) os
arbustos simpatricos e adaptados a cronica defieiénutricional mostraram distintas
capacidades de crescimento e persisténcia. Emlgoamé maneira geral a vegetacdo de
campo rupestre esteja sujeita a fortes rigoresentdis e estresses (e.g. extrema deficiéncia
nutricional, alta luminosidade, e pronunciada segzonal), existem indmeras variacdes no
micro-relevo e na textura do solo que alteram amedidrico, microclimatico e nutricional
em reduzida escala espacial que geram e suportamplexmns mosaicos de vegetacao
(Medina & Fernandes 2007; Carvalho et al. 2012yuArentamos aqui que a interacao entre
esta rica heterogeneidade ambiental e as cardicsimtrinsecas de economia de recursos
das espécies de campo rupestre (posicdo relativacambiinuum de crescimento e
sobrevivéncia) deve exercer um papel fundamental mecanismos responsaveis pela

particdo de nichos e coexisténcia da enorme doemisi de espécies nesse ecossistema.
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Abstract: Baccharis dracunculifoliaDC. (Asteraceae) is a widely distributed species
colonizing environments with a wide range of nudnral conditions, ranging from low
fertility degraded areas to high fertility agriaué fields. The goal of this study was to
evaluate the survival and early growthBofdracunculifoliaseedlings grown across a gradient
of nutrient availability. This study was conducteda greenhouse located at the Serra do
Cip6, southeastern Brazil. Seedling survival, bissngartitioning and growth rate were
recorded every 15 days, between 30 and 90 daystedtesplanting in soils with increasing
nutritional availability. It was found reduced sked survival and higher biomass
accumulation and growth rate with increasing natrevailability indicating a clear trade-off
between these parameters. There are evidencehéhhigh phenotypic variability shown by
B. dracunculifoliaseedlings may play an important role in the cdpaaf this species to

colonize disturbed areas with contrasting nutraesilability conditions.

Key words: Cerrado, nutritional gradient, phenotypic varidil ruderal, rupestrian

grasslands, seedling growth, stress resistance.

Introduction

The Brazilian Savanna (Cerrado) and the Atlantimfaest stand out among priority
biomes for conservation, due to an extraordinargcEs richness and high endemism,
associated with intense rates of habitat loss (Mgegl. 2000). Deforestation, frequent fires
and exotic species invasion are among the mainatapd anthropogenic origin that threaten
the Cerrado biome (Klink & Machado 2005). In thetdibed areas resulting from these
impacts the regeneration process begins with th@rdince of pioneer species that often play

a facilitating role in the establishment of spedmghe following successional stages, and
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consequently assist in the regeneration of thet gammunity (Baideet al. 2001; Olson &
Fletcher 2000).

The Cerrado and Atlantic Rainforest hosts many ispeaf Baccharis (Asteraceae),
among whichBaccharis dracunculifoliais perhaps the most frequent. Several species of
Baccharis are regarded as pioneers and play an importast irolthe regeneration and
colonization of disturbed areas, suchBageticularia, B. glaziovi andB. platypoda(Safford
2001), B. pilularis (Ackerly 2004), B. trinervis (Quintana-Ascencioet al. 1996), B.
halimifolia (Olson & Fletcher 2000RB. linearis (Holmgrenet al. 2000),B. salicina(Skousen
et al. 1990),B. myrsinitegSlocumet al.2004),B. cassinefoligSalimon & Negrelle 2001B.
concinna(Fernandegt al. 2007) andB. dracunculifolia(Baideret al. 2001; Galindezt al.
2009; Gomes & Fernandes 2002; Miller al. 2007; Overbeck & Pfadenhauer 2007;
Tabarelli & Mantovani 1999). Furthermore, many seseo®fBaccharishave been used in the
rehabilitation of degraded areas by mining (Day &déke 1980; Mendez & Maier 2008) and
phytoremediation of contaminated soils (Hagtiel. 2008) due to their capacity to adapt to
soils with low nutrient availability, high toxicitgnd contamination by heavy metals (Karrfalt
& Olson 2008). In Brazil, although several authdw®ve reported the importance Bf
dracunculifolia in regenerating disturbed areas (Barbosa & Piz062Frenedozo 2004;
Santoset al. 2008), this species has not yet been used in gicalaestoration programs.

Baccharis dracunculifolias an evergreen widespread dioecious perenniabgtative
from southwestern and southern Brazil, ArgentirexaBuay, Uruguay and Bolivia (Barroso
1976). This species have traits commonly assoctatedlonizers and invasive plants, such as
a large production of wind dispersed achenes andffasient establishment and growth on
disturbed habitats (Frenedozo 2004; Gomes & FerewmBA002). Besides this great capacity of
dispersion, this species spontaneously colonizeisaamments with a wide range of nutritional

conditions, ranging from extremely low fertility gilmded areas due to mining (Santbsl.
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2008) to high fertility agriculture fields (Macedet al. 2003). Species adapted to
environments with low resource availability have rendconservative” traits that enhance
resource use efficiency and maximize survival atekpenses of vegetative growth (Arendt
1997). Such species tend to show a stress resstapedrome (Chapiret al. 1993)
characterized by a set of traits such as an intgrslow growth rate, even when provided
with optimal levels of nutrients (Aerts & Chapin &) Negreiroset al. 2009), and low
phenotypic variation, which may manifest as a logponse to differences in nutrient
availability (Aerts & Chapin 2000; Bloorat al. 1985). These traits have important adaptive
value, because they provide increased survivabimditions of resource (e.g., nutrients, water
or light) limitation (Lortie & Aarssen 1996; Pears@t al. 2003). On the other hand,
environments with high nutrient availability andbgected to frequent episodes of disturbance
tend to favour the development of ruderal speclémse plants have rapid growth and a
consequent low investment in functions relatech donservative use of resources acquired
to ensure greater survival under adverse conditi@ngne et al. 1997). The ruderal strategy
is attributed to plants with efficient colonizingmacity (Bullocket al. 2001), typically found
during early successional stages (Koérner & Jel2€()8).

Dalling & Hubbell (2002) reported a trade-off beemegrowth and susceptibility to
herbivores in Neotropical pioneer species. Othedies with woody species of tropical
forests at seedling stage also showed a negatiggoreship between growth and survival
(Gilbertet al. 2006; Pearsoat al. 2003; Wrightet al. 2010). While these studies documented
this trade-off at the inter-specific context, itsmarely investigated within a species (but see
Seiwa 2007). Sinc8. dracunculifoliacolonize efficiently a wide range of habitats ey
from low to high solil fertility), we expect that ith species is capable of responding
differentially in widely contrasting conditions ofutrient availability, maximizing either

survival or vegetative growth depending on the sabes fertility level. The goal of this study
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was experimentally evaluate the survival and egriywth of B. dracunculifoliaseedlings
submitted to a gradient of nutrient availabilityerd three hypotheses were examined: (1)
Seedlings oB. dracunculifoliashow higher survival at lower nutrient availaliliSince this
species occur in sites with contrasted nutritianadilability, it is expected that in conditions
of low fertility it will show attributes that maxiipe survival at the expenses of vegetative
growth (Arendt 1997; Colegt al. 1985; Warembourg & Estelrich 2001). (2) Seedlin§8.
dracunculifolia express a higher biomass and growth rate undéehigutrient availability
conditions than low nutrient availability condit®nlt is expected thaB. dracunculifolia
would display a higher growth rate under high feyti due to its ruderal characteristics
(Grime & Mackey 2002; Gutschick & BassiriRad 200@) Biomass partitioning to the roots
of seedlings is positively related to decreasedenitavailability. Under conditions of greater
nutrient limitation, there must be higher biomakliscation to the roots, in order to optimize

the growth process (Blooet al. 1985; Lilienfeinet al. 2001).

Materials and methods
Study area

This study was conducted in a greenhouse locaté¢deaReserva Natural Particular
Vellozia (lat 19° 16" 45.7" S, long 43° 35' 27.8")WSerra do Cip6, Minas Gerais,
southeastern Brazil. Serra do Cip0 is located i $buthern portion of the Espinhaco
mountain range. The predominant vegetation typeéhes rupestrian grassland, a rocky
montane savanna where plants are mainly scleraptsyland herbaceous with scattered
shrubs and trees comprising a mosaic of habitatdi€@i et al. 1997). The soils are generally
shallow, coarse textured, with high®Al very low nutrient content and varying amounts of

organic matter (Negreirast al. 2008). The climate is mesothermic with dry wintensl rainy
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summers, the average annual temperature is 21°@racgitation is 1600 mm (Marques

al. 2000).

Early seedling growth along a soil nutrient gradien

The achenes dB. dracunculifoliawere obtained from six adult individuals found in
the rupestrian grasslands near the study areahlrukry 2008. The achenes were germinated
on a sand/vermiculite (1/1, v/v) under full sunligBeedlings with one pair of leaves were
transplanted to the experimental plastic pots (4rf) filled with 4 Kg of soil (see below),
sixty days after germination.

The greenhouse-grown seedlings were exposed totreemtuavailability gradient,
arranged in a complete randomized experimentabdesi treatments x 36 replicates). The

applied treatments are detailed in Table 1.

Table 1. Description of experimental treatments. Full-sgtnnutrient solution according to
Novaiset al. (1991).

Treatment Substrate Liming Fertilization
Rupestrian  Rupestrian grasslands soil No No
Cerrado Cerrado soll No No
Liming Cerrado soil Yes No
Nutri (0.01x) Cerrado soil Yes 107 dilution of nutrient solution
Nutri (0.1x) Cerrado soil Yes 10 dilution of nutrient solution
Nutri (1x) Cerrado soil Yes Full-strength nutrient solution
Nutri (2x) Cerrado soil Yes Twice full-strength nutrient solution

The substrate used in the Rupestrian treatment avamutrient-poor soil, Lithic
Ustorthents Entisols (Soil Survey Staff 1999) fran area of occurrence of adubt

dracunculifolia plants, in a quartzitic rupestrian grassland, riearstudy site. Cerrado soil

119



used for other treatments was a Typic Haplustoxl (Sorvey Staff 1999). Soils of this
treatment were obtained in a cerrado area 10 kny &wen the study area. Both soils were
dried at air temperature and sieved (4 mm sievegnwove large gravel fragments, and then
subsampled for chemical and physical analyses €T2blThe nutrient concentration applied
on each treatment is detailed in Table 3.

Table 2. Chemical and physical properties of soils usedwdsstrates for early growth of

Baccharis dracunculifolia

Parameter Rupestrian grasslands soil Cerrado soll
pH (H0) 491 4.93
Organic matter content (%) 4.35 1.15
P (mg/dm) <0.01 <0.01
K (cmoly/dnT) 0.04 0.13
cd" (cmol/dnT) 0.08 1.06
Mg** (cmol/dn) <0.001 0.12
Al** (cmol/dn) 0.10 0.87
Al saturation (%) 45.5 39.9
Base saturation (%) 1.8 20.4
Efective CEC (cmeldn) 0.22 2.18
Zn (mg/dnd) 0.85 2.6
Fe (mg/dm) 64.1 16.1
Mn (mg/dn) 0.1 2.9
Cu (mg/dm) 1.75 0.45
B (mg/dn?) 0.11 0.04
S (mg/dn) 57.1 24.4
Sand (%) 49 27
Silt (%) 24 27
Clay (%) 27 46

120



Table 3. Concentration of applied nutrients (mgXk@t each treatment of nutrient availability

gradient.
Rupestrian Cerrado Liming  Nutri (0.01x)  Nutri (0.1x)  Nutri (1x)  Nutri (2x)
N - 1 10 100 200
P - 3 30 300 600
K - 15 15 150 300
Ca - 209 209 209 209 209
Mg - 110 110 110 110 110
IS - 0.4 4 40 80
Zn - 0.04 0.4 4 8
Fe - 0.015 0.15 15 3
Mn - 0.036 0.36 3.6 7.2
Cu - 0.013 0.13 1.3 2.6
B - 0.008 0.08 0.8 1.6
Mo - 0.0015 0.015 0.15 0.3

Liming was performed 60 days before transplantjmgrtprove base saturation values

to 50 %. The phosphorus (P) source was applieda@6 dfter liming, and the other nutrients

applied as solution immediately before transplantifihe nitrogen (N) and potassium (K)

sources were applied three times at monthly inten@eginning 30 days after transplanting

(Novais et al. 1991). Manual weeding to remove invasive plants \parformed twice a

month. The greenhouse was covered by 30 % shatle ahol seedlings were irrigated by

micro-dispersion for 5 min, two times a day, wittotal of 3.9 mm of water per day.

Seedling survival was recorded every 15 days, bmtw80 and 90 days after

transplanting. At the end of the experiment (90sdafter transplanting), ten individuals of

each treatment were randomly selected to evaluadendss production of the plant

components (leaf, stem and root). Since treatmeitti KBx) did not have the minimum of 10
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individuals, all individuals were sampled (n=8).d&structive biomass sample was made by
splitting the aerial part into leaves and stems.tRe root collection, a careful washing with
running water was carried out until the substrass wompletely removed. To determine the
dry biomass production each plant component wagdmhgirozen and then dried at 70 °C
until constant weight. Finally, biomass was weigiredn analytical scale (0.001 g precision),
following Chiarielloet al. (1989).

To evaluate biomass partition between undergroumtagerial parts, root/shoot ratio
was calculated following Hunt (1982). To evaluate trelative growth rate (RGR), non-
destructive measures were made at the beginningtathé end of the experiment (30 and 90
days after transplanting, respectively). Primarypaihlength and leaf number of each
surviving individual were recorded on these twoedatSince the mortality differed between
treatments, the number of replicates used to alethe RGR was 30, 28, 21, 21, 26, 11 and
8 individuals respectively in the treatments Rupast Cerrado, Liming, Nutri (0.01x), Nutri
(0.1x), Nutri (1x) and Nutri (2x). The RGR was aabted according to Hunt (1982):

- RGR for leaf number: RGR = {{b — InN,) / (t2—t1)
- RGR for shoot length: RGR = [(In— InLy) / (to—t1)

where,N = total leaf numbell. = shoot length; ant= time.

Statistical analysis

To evaluate whether there were differences betweatments in the survival rate of
seedlings, the chi-square test using contingenahg taas used (Zar 1996). The majority of
the variables sampled did not fit the assumptidrthe parametric tests, hence nonparametric

Kruskal-Wallis was used followed by multiple comigans with Bonferroni correction.
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Results
Seedling survival experiment

Seedlings subjected to different fertilization treants showed significant differences
in survival rates at the end of the experimgnt(48.14,p < 0.05, n = 36). Seedlings from the
less fertile treatments (Rupestrian and Cerradbijbéed the highest survival rates, 83 and 78
% respectively. Seedling mortality increased witghler soil nutrient availability (Fig. 1).
Therefore, the results support the hypothesis a@iemsed survival at lower nutrient

availability.

100
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Fig. 1. Percentage of seedling survivalBfdracunculifoliasubjected to different treatment of
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Fig. 2. Biomass production, partitioning and relative giiowate (RGR) in seedlings d3.
dracunculifoliaunder different fertilization treatments. Bars egant the mean + standard error.
(A) Leaf dry biomass (g); (B) Stem dry biomass (g)} Root dry biomass (g); (D) Leaf number
relative growth rate (RGR) (unit.utitveek'); (E) Shoot length RGR (cm.chweek?); (F) Root /
shoot dry biomass ratio (g\p Treatments followed by different letters arensfigantly different at
probability < 0.05, according to the Kruskal-Waltesst followed by multiple comparisons with

Bonferroni correction.
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Seedling growth performance

Seedling growth and biomass production differed mgntveatments (Fig. 2). There
was a tendency for seedling growth at higher nottrévailability treatments to show higher
dry biomass of leaves (Kruskal-Waljis= 47.85, df = 6p < 0.001, Fig. 2A), stems (Kruskal-
Wallis * = 49.66, df = 6p < 0.001, Fig. 2B), and roots (Kruskal-Walis= 50.45, df = 6p
< 0.001, Fig. 2C). Similarly, RGR in leaf numberrggkal-Wallisy* = 50.16, df = 6p <
0.001, Fig. 2D) and main shoot length (Kruskal-\ialf = 61.66, df = 6p < 0.001, Fig. 2E)
tended to increase with higher nutrient availapiliTherefore, the results support the
hypothesis of a higher accumulation of biomasstagter growth rate oB. dracunculifolia
seedlings when exposed to more fertile substrates.

Despite some consistent differences between tressniruskal-Wallisy® = 30.32, df
= 6, p < 0.001, Fig. 2F) the partitioning of biomass tmts in the low-nutrient treatments
(i.e., Rupestrian and Cerrado) did not differedtigtiaally from treatments with higher
nutrient availability (Fig. 2F). In other words, cneasing dosages of fertilizers did not
correspond to a significant decrease in the rootshatio (Fig. 2F). Therefore, the results do
not support the hypothesis of a negative relatignbletween biomass partitioning to roots

and increased nutrient availability.

Discussion

The reduced survival oB. dracunculifolia seedlings with increasing nutrient
availability supports the predictions that spe@éspted to conditions of low soil fertility
proportionally allocate more resources to functiahst increase survival in adverse
environments (Arendt 1997; Chapat al. 1993; Coleyet al. 1985). The negative effect of

nutrient availability on the survival of seedling® annual Asteraceae species was also
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reported by Milberget al. (1999). On the other hand, Hastwell & Panetta $20@ported
higher survival rate of a ruderal weed species uodeditions of greater nutrient availability.

Regarding biomass accumulation and growth rd&e,dracunculifolia seedlings
showed a positive response to substrate increagednt availability. In conditions of higher
fertility, B. dracunculifoliaseedlings had a shoot length RGR up to 4.5 timsterfahan the
one year old rupestrian grasslands leguminous shgubwn in high nutrient availability
(Negreiroset al. 2009), emphasizing the ruderal characteristihisf$pecies.

When analyzing both survival and growth of seedirgj B. dracunculifolia the
results of our study indicate a clear trade-offaeen these parameters. Espirito-Saeital.
(1999) found a negative relationship between prodooof secondary metabolites and the
growth rate of branches &. dracunculifolia Therefore, there is evidence that the trade-off
between survival and growth exhibited by this speds related to a physiological adjustment
in situations of nutritional stress that led to thenservative behavior, while under high
nutrient availability the seedlings direct mostlué resources acquired into a rapid vegetative
growth. Some studies in tropical forest systemsl&hown a negative relationship between
survival and growth of seedlings based on inteciigecomparisons (e.g., Gilbest al.
2006; Pearsoet al. 2003; Wrightet al 2010). Inter-specific trade-off between growthd an
survival assumes that intra-specific variabilityimsited and that any particular species cannot
achieve both good growth and high survival simdtarsly. On the other hand, the intra-
specific trade-off evidenced in the present stuatygests a high phenotypic variability Ba
dracunculifoliag indicated by its capacity to show distinct resges to the contrasted
nutritional availability. This species can achiebeth good growth (in nutrient rich
conditions) and high survival (in nutrient poor ddarons) depending on the substrate fertility
level. Similarly to our results, Seiwa (2007) refedra negative correlation between survival

and growth rate in the Temperate tree speéiesr mono(Sapindaceae) along a light
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availability gradient and associated this tradevath the occurrence of this species in a wide
range of habitats.

At low nutrient availability plants tended to shdwgher biomass partitioning to the
roots. In spite of this fact, the gradient of iraseg soil fertility did not caused a proportional
reduction of biomass allocation to the roots, altffothat is expected when there is greater
limitation of nutrients instead of light limitatiofBloom et al. 1985). Seedlings from Cerrado
species usually have a root/shoot ratio greatem thae (Moreira & Klink 2000). Higher
biomass allocation to roots suggests adaptatiaesfies to low nutrient availability found in
the Cerrado soils (Bucet al. 2006; Lilienfeinet al. 2001), drought stress caused by seasonal
dry season (Hoffmann & Franco 2003) and frequeasf{Castro & Kauffman 1998).

Baccharis dracunculifolisbehave as an obligate seeder species, sinceathdis do
not resprout and survive after fire (Galindetzal. 2009; Mdlleret al. 2007). However, the
passage of fire gives this species a competitivardge over other species, as evidenced by
the high seedling recruitment in recently burnesi{Galindezet al. 2009; Overbeck &
Pfadenhauer 2007; Tabarelli & Mantovani 1999). Tém& growth rate under conditions of
high nutrient availability shown byB. dracunculifolia seedlings indicates that high
recruitment of this species in disturbed areas neault from the temporary enrichment of
nutrients in the soil after fire (Nardott al. 2006) and from large quantities of nutrients
mobilized by human activities, such as road cut{f@gtschick & BassiriRad 2003). There are
evidences that the high phenotypic variability shomy B. dracunculifoliain response to
contrasting nutrient availability has a major rolethe high capacity of colonization, both in
processes of primary succession of low fertilitgideled areas and secondary succession in

environments of higher fertility after cutting abdrning.
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