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RESUMO

Compreender como a diversidade de plantio modula a expressao de tragos
funcionais das plantas é central para o aprimoramento da restauracdo de florestas
tropicais. Avaliamos como a riqueza de espécies (1, 3 e 6 espécies) influencia a
expressao, a variabilidade e a coordenagao de tragos funcionais em duas espécies
arboreas pioneiras, Croton urucurana e Pleroma granulosum, em plantios de
restauracao da Mata Atlantica com quatro anos de idade. Foram mensurados tragos
morfoldgicos e fisioldgicos foliares, além da altura das plantas, em 454 individuos. As
andlises combinaram testes nao paramétricos de variagao intraespecifica com
modelos lineares mistos generalizados e modelos de relagdo entre tragos. A
identidade das espécies foi o principal fator determinante da expressao dos tracos,
enquanto a riqueza de espécies promoveu alteragdes especificas nos valores médios
dos tracos: SLA, area foliar e massa fresca aumentaram com a riqueza, enquanto
LDMC e Fv/Fm apresentaram declinio, e a massa seca exibiu uma resposta nao linear
ao gradiente de riqueza. A variabilidade intraespecifica dos tragos ndo apresentou
mudangas consistentes entre os niveis de riqueza, e os padrdes centrais de
coordenacao dos tragcos foram conservados, incluindo a relagdo negativa entre SLA e
LDMC e as relagdes positivas de escala entre area foliar, massa seca e altura. A
eficiéncia fotoquimica esteve negativamente associada a tragos aquisitivos, indicando
custos fisioldgicos de curto prazo relacionados a expressao desse conjunto de tragos.
De modo geral, a riqueza de espécies modulou os valores médios dos tragos sem
aumentar a varidncia intraespecifica ou reorganizar a arquitetura funcional,
evidenciando uma montagem comunitaria dominada pela identidade das espécies nas
fases iniciais da restauracao e fornecendo subsidios para a selecdo de misturas de
especies baseadas em tragcos que conciliem rapido desenvolvimento do dossel e

estabilidade fisioldgica.

Palavras-chave: Variagao intraespecifica de tracos; Mata Atlantica; Pleroma

granulosum; Croton urucurana; tragos funcionais.



ABSTRACT

Understanding how planting diversity modulates plant functional trait expression
is central to improving tropical forest restoration. We assessed how species richness
(1, 3, and 6 species) influences the expression, variability, and coordination of
functional traits in two pioneer trees, Croton urucurana and Pleroma granulosum, in 4-
year-old Atlantic Forest restoration plantings. We measured leaf morphological and
physiological traits and plant height in 454 individuals. Analyses combined non-
parametric tests of intraspecific variation with generalized linear mixed models and
trait—trait models. Species identity was the main driver of trait expression, whereas
species richness produced trait—specific shifts in mean values: SLA, LA, and fresh
weight increased with richness, while LDMC and Fv/Fm declined, and dry mass
exhibited a non-linear response to richness. Intraspecific trait variability did not change
consistently across richness levels, and core patterns of trait coordination were
conserved, including the negative SLA-LDMC trade-off and positive scaling
relationships between leaf area, dry mass, and height. Photochemical efficiency was
negatively associated with acquisitive traits, indicating short-term physiological costs
associated with acquisitive trait expression. Overall, species richness modulated mean
trait expression without increasing within-species variance or reorganizing trait
architecture, highlighting identity-dominated assembly during early restoration and
informing trait-based species mixtures that combine rapid canopy development with

physiological stability.

Keywords: Intraspecific trait variation; Atlantic Forest; Pleroma granulosum;

Croton urucurana; functional traits
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1 INTRODUGCAO

A restauragao de paisagens degradadas da Mata Atlantica permanece como
um desafio central da ecologia tropical, especialmente neste bioma altamente
fragmentado e rico em biodiversidade (MAGNAGO et al., 2014; ARRUDA et al., 2025).
A restauracgao ativa por meio do uso de espécies arbodreas pioneiras € amplamente
empregada para acelerar a recuperagdo da estrutura e do funcionamento dos
ecossistemas (CAMPANHARO et al., 2021; CROUZEILLES et al., 2021; VILLA et al.,
2021). No entanto, os resultados da restauracdo sao moldados nao apenas por
condi¢cbes abidticas, como disponibilidade de luz, fertilidade do solo e suprimento
hidrico, mas também por interacdes bidticas entre as espécies plantadas, que podem
influenciar o crescimento, a sobrevivéncia e as estratégias de uso de recursos
(STAPLES et al., 2019; LIU et al., 2022; HALLETT et al., 2023).

Abordagens baseadas em tragos funcionais fornecem um arcabougo conceitual
para compreender como as plantas respondem a gradientes ambientais (LAVOREL;
GARNIER, 2002; DALERUM et al., 2010; HENN et al., 2019). Tragos foliares, em
particular, capturam compensacdes fundamentais entre aquisicdo e conservagao de
recursos, conforme formalizado pelo espectro econémico foliar (WRIGHT et al., 2004).
Tragcos como a area foliar especifica (SLA) e o conteudo de matéria seca foliar (LDMC)
variam ao longo de gradientes de disponibilidade de luz, oferta de nutrientes do solo
e estresse hidrico, refletindo mudancas nas estratégias de crescimento e no
desempenho fisioldgico das plantas (WRIGHT et al., 2004; HODGSON et al., 2011;
VITORIA et al., 2019; FREITAS et al., 2024). De forma relevante, a variagdo de tragos
funcionais ocorre ndo apenas entre espécies, mas também dentro das espécies, e
essa variacao intraespecifica de tracos (ITV) tem sido associada a montagem de
comunidades, ao funcionamento dos ecossistemas e as trajetérias da restauracao
(ALBERT et al., 2011; ZELDIN et al., 2020).

Em sistemas degradados da Mata Atlantica, o filtro ambiental durante as fases
iniciais da restauracao frequentemente promove convergéncia funcional, uma vez que
condigbes estressantes favorecem estratégias semelhantes entre as espécies
plantadas (BROUWER et al., 2025). A medida que a restauracdo avanca e a

disponibilidade de recursos aumenta, as interagdes bidticas tendem a adquirir maior
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importancia, podendo influenciar a divergéncia funcional por meio da diferenciagao
funcional entre espécies (CIANCIARUSO et al., 2012; LOHBECK et al., 2015). Essas
mudangas nos processos de montagem das comunidades podem afetar a
variabilidade dos tragos, a magnitude da ITV e a coordenagéo entre tragos funcionais.
No entanto, evidéncias empiricas ao longo de gradientes de restauragao ainda sao

limitadas.

A coordenacéo de tracos, entendida como a covariagao entre tragos funcionais,
oferece uma perspectiva complementar sobre as estratégias das plantas. Sob
limitagdo de recursos ou alta competicdo, tracos morfologicos, fisioldgicos e
estruturais tendem a apresentar maior coordenagdo, refletindo estratégias
conservativas, enquanto em condigdes ambientais mais favoraveis essa integragao
pode ser menor, permitindo combinacdes funcionais mais flexiveis (VITORIA et al.,
2019; CARRIJO et al., 2021; DWYER; LAUGHLIN, 2017b; MARACAHIPES et al.,
2018; CANDEIAS et al.,, 2020; FAGUNDES et al., 2022). No ambito da teoria
econdmica das plantas, estratégias aquisitivas associam-se a altos valores de SLA e
baixos de LDMC, ao passo que estratégias conservativas envolvem maior densidade
tecidual e investimento estrutural (MAYNARD et al., 2022). Compreender como essa
coordenacgao responde ao contexto bidtico € essencial para prever o desempenho das

plantas em cenarios de restauragao.

A manipulagcédo da riqueza de espécies em plantios de restauragao constitui
uma abordagem experimental para avaliar como o contexto bidético modula a
expressao e a coordenacgao intraespecifica de tracos funcionais. O aumento da
rigueza pode alterar as interagdbes de vizinhanga por complementaridade ou
competicdo, deslocando as estratégias individuais ao longo do continuo aquisitivo
conservativo (YACHI; LOREAU, 2007). Apesar de expectativas tedricas bem
estabelecidas, evidéncias experimentais sobre os efeitos da riqueza na ITV e na
coordenacao de tragcos ainda sao escassas em florestas tropicais, sobretudo nas fases
iniciais da restauracdo (SANCHEZ BERMEJO et al., 2024; LOUREIRO;
SANSEVERO, 2025). A maioria dos estudos concentra-se em gradientes naturais ou
comunidades maduras, havendo poucos trabalhos que avaliem simultaneamente os

valores médios dos tragos e sua variabilidade intraespecifica em povoamentos jovens
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de restauracao (ALBERT et al., 2011; WESTERBAND et al., 2021; FREITAS et al.,
2024).

Neste estudo, investigamos como a riqueza de espécies influencia a expressao,
a variabilidade intraespecifica e a coordenacgao de tracos funcionais em duas espécies
arboreas pioneiras nativas, Croton urucurana Baill. e Pleroma granulosum (Desr.) D.
Don, durante as fases iniciais da restauragdo da Mata Atlantica. Utilizando um
experimento de campo com monocultivos, misturas de trés espécies e misturas de
seis espécies, abordamos as seguintes questdes: (1) existe variagao intraespecifica
de tracos funcionais ao longo de gradientes de riqueza de espécies em duas espécies
arboreas de plantios de restauragdo da Mata Atlantica?; (2) de que forma a riqueza
de espécies influencia a variabilidade intraespecifica dos tragos funcionais dentro
dessas espécies?; (3) como a riqueza de espécies e a identidade das espécies
influenciam a expressao dos tragos funcionais?; e (4) como os tragos funcionais se
relacionam entre as espécies ao longo do gradiente de riqueza? Focamos em tragcos
morfolégicos e fisiologicos foliares e na altura das plantas como indicadores das
estratégias de uso de recursos. Nossa hipotese é que a expressao dos tragos
funcionais em espécies arboreas pioneiras seja modulada pela riqueza de espécies,
refletindo mudangas nas estratégias de uso de recursos e nas relagdes entre tracos.
Esperamos respostas coordenadas e especificas entre as espécies para tragos como
SLA, LDMC e eficiéncia fotoquimica, indicando plasticidade fisiolégica e ajustes no
investimento estrutural ao longo do gradiente de riqueza. Embora ambas as espécies
compartilhem estratégias aquisitivas tipicas de pioneiras, propomos que a segregacao
no uso de recursos emerja a partir da variagao intraespecifica na expressao dos tragos
modulada pela riqueza da comunidade. Especificamente, prevemos que espécies com
perfis mais aquisitivos apresentem valores elevados de SLA e eficiéncia fotoquimica
em resposta as interagbes biodticas, enquanto espécies com tendéncias mais

conservativas mantenham associagdes entre tragos mais estaveis.
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2 OBJETIVOS

2.1 OBJETIVOS GERAIS

Investigar como a variagéo intraespecifica em tragos funcionais-chave e nas
estratégias de uso de recursos responde as mudangas na riqueza de espécies durante

a restauracao de ecossistemas da Mata Atlantica.

2.1.1 Objetivos especificos

e avaliar como o aumento da diversidade de espécies plantadas influencia a
expressao, a variabilidade intraespecifica e a coordenagao de tragos funcionais
em duas espécies pioneiras, Croton urucurana e Pleroma granulosum

e compreender as mudangas nas estratégias de uso de recursos e na integragao
funcional sob diferentes gradientes de riqueza de espécies de arbdreas da

Mata Atlantica em estagio inicial de restauragao

3 METODOLOGIA

3.1 LOCAL DE ESTUDO

O estudo foi conduzido na Fazenda Experimental do Nucleo de Integragao
Académica para a Sustentabilidade Socioambiental (NIASSA), localizada as margens
do Reservatério de Chapéu D’uvas, no municipio de Ewbank da Cémara, Minas
Gerais, Brasil (21°34'58,70" S; 43°34'02,5" O; Figura 1). A area apresenta um historico
prolongado de uso agricola intensivo e pastejo bovino, o que resultou em severa
degradagao do solo e perda da cobertura vegetal nativa. O local insere-se no bioma

Mata Atlantica, um dos principais hotspots mundiais de biodiversidade (MYERS et al.,
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2000). O clima regional € classificado como subtropical umido, segundo a
classificagdo de Cwa Koppen Geiger (PEEL et al., 2007), com temperaturas médias
anuais variando entre 18 e 24 °C. Os verdes sdo quentes e chuvosos, enquanto os
invernos sao mais amenos e secos. A precipitacdo meédia anual é de
aproximadamente 1.597 mm, com temperaturas médias minima e maxima de 15,6 °C
e 25,2 °C, respectivamente (INMET, 2024). A paisagem é caracterizada por relevo
ondulado, tipico da geomorfologia dos mares de morros, e o0s solos sao
predominantemente Argissolos Vermelho Amarelo (SANTOS et al., 2018).

A fazenda experimental do NIASSA compreende aproximadamente 50
hectares de fragmentos de floresta primaria e 200 hectares de pastagens dominadas
por gramineas exoticas, como Brachiaria sp., dos quais 25 hectares encontram-se
atualmente sob restauragao ativa por meio do plantio de espécies arbéreas nativas. A
caracterizagao fisica e quimica dos solos das parcelas experimentais indica solos
argilosos e acidos, com 48,5% de argila, 38,7% de areia e 12,7% de silte, classificados
como Latossolo Vermelho Amarelo distrofico (FAUSTINO et al., em preparagéo).

Figura 1- Mapa da area de estudo.

43°42.0W

21°30.0'8

Oceano
Pacifico

43742.0W 43°36.0W

LEGENDA
I Reservatorio Chapéu D'Uvas

‘ [ niassa
/ ("1 Bacia de Contribuico Reserv. Chapéu D'Uvas

Google Satélite

A
ANA



17

Fonte: Projeto BEF Atlantic (2025).

3.2 SELECAO DAS ESPECIES

A selecao de Crofon urucurana e Pleroma granulosum como espécies focais
baseou-se em sua relevancia ecoldgica como espécies arboreas pioneiras nativas, de
rapido crescimento e amplamente utilizadas em projetos de restauracdo da Mata
Atlantica (ALMEIDA; VIANI, 2022; FONSECA LIMA et al., 2016; FRAGOSO et al.,
2016; GERBER et al., 2023). Ambas as espécies apresentam rapido estabelecimento,
elevada plasticidade em resposta as condi¢cdes de luminosidade e solo e tolerancia a
disturbios, caracteristicas que as tornam particularmente adequadas para ambientes
degradados (ALMEIDA; VIANI, 2022; ALVARENGA et al., 2003; LOBREGAT et al.,
2017; SILVA et al., 2017).

Como espécies pioneiras, contribuem para 0s processos sucessionais iniciais
ao promoverem o rapido desenvolvimento do dossel, a atenuagao do microclima e o
aporte de serapilheira, favorecendo, assim, o recrutamento de espécies de estagios
sucessionais mais avancados (CONNELL; SLATYER, 1977; DENSLOW, 1980;
GUARIGUATA; OSTERTAG, 2001; HOLL; AIDE, 2011; CHAZDON, 2014; HOLL,
2017).

3.3 DESENHO EXPERIMENTAL

O experimento seguiu um delineamento em blocos casualizados, com trés
repeticoes. Cada bloco foi composto por parcelas medindo 16,6 m x 18 m, que
diferiram quanto a riqueza de espécies arbdreas. Cada parcela continha 48 mudas
plantadas em espagcamento regular de 2,30 m, seguindo um delineamento de particao
aleatoéria. Em cada bloco, foram amostradas uma parcela em monocultivo, duas
parcelas com misturas de trés espécies e duas parcelas com misturas de seis
espécies. Nas parcelas em monocultivo e nas misturas de trés espécies, foram
amostrados 16 individuos por espécie, enquanto nas misturas de seis espécies foram
amostrados oito individuos por espécie. Adicionalmente, todos os individuos de
Pleroma granulosum e Croton urucurana presentes nas parcelas com trés e seis

espécies foram amostrados, exceto nas parcelas em monocultivo. Ao todo, foram
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avaliados 454 individuos, incluindo 229 individuos (1.169 folhas) de C. urucurana e
225 individuos (1.130 folhas) de P. granulosum. Todos os blocos foram estabelecidos
sob condi¢cdes edaficas e climaticas comparaveis, resultando em uma area total
amostrada de 7.192,8 m2.

A preparacgao da area envolveu capina manual para exposig¢ao do solo mineral e
facilitagdo do plantio. As mudas foram plantadas em 2021. O manejo pos-plantio
consistiu em coroamento periodico ao redor de cada muda, com o objetivo de reduzir
a competicdo com gramineas invasoras, especialmente espécies do género

Brachiaria sp.

3.4 TRACOS FUNCIONAIS

Seguindo protocolos padronizados de mensuracdo de tragcos funcionais
(CORNELISSEN et al., 2003; PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2016), quantificamos
sete tragos funcionais relacionados a morfologia, fisiologia e desempenho das plantas
(Tabela 7). A amostragem foliar foi realizada em dezembro de 2024, quando os
plantios apresentavam quatro anos de idade. Para cada individuo, foram coletadas

cinco folhas destinadas a avaliacdo de tragos morfoldgicos.

A area foliar especifica (SLA) foi calculada como a raz&o entre a area foliar
(cm?) e a peso seco (g). O conteudo de matéria seca foliar (LDMC) foi determinado
como a razao entre a peso seco em estufa (mg) e a peso fresco saturado em agua
(mg). As folhas foram secas em estufa a 75 °C por 72 h, até atingirem massa

constante, e posteriormente pesadas em balanga digital.

O rendimento quantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm) foi mensurado em
folhas adaptadas ao escuro utilizando um fluorébmetro ndo modulado (Handy PEA)
(YAN et al., 2013). As folhas permaneceram em adaptagédo ao escuro por 30 minutos
antes da mensuragao, conforme protocolos estabelecidos (MAXWELL; JOHNSON,
2000; BAKER, 2008; MURCHIE; LAWSON, 2013).

A area foliar (cm?) foi quantificada por meio do software ImageJ (SCHNEIDER

et al., 2012). Imediatamente apds a coleta, as folhas foram acondicionadas em sacos
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plasticos vedados para manutencao da hidratagao e refrigeradas quando necessario.
Antes das medic¢des, a umidade superficial foi removida cuidadosamente com papel

absorvente de laboratorio, e a massa fresca foi registrada.

A altura das plantas foi medida a partir da superficie do solo até o topo do
dossel, utilizando fita métrica, conforme recomendado por CORNELISSEN et al.
(2003).

Tabela 1- Tragos funcionais medidos em duas espécies arbdreas pioneiras
nativas (Croton urucurana e Pleroma granulosum), incluindo as unidades de medida
e seus respectivos eixos funcionais associados. Os eixos funcionais seguem
referenciais padronizados baseados em tragos funcionais (WRIGHT et al., 2004;
PEREZ-HARGUINDEGUY et al., 2013).

funci Tr_agos Sigla Unidade ; Eixo
uncionais funcional
Area SLA cm2 g’ Economia
especifica foliar foliar; aquisicdo de
recursos
Conteudo LDMC mg g™ Investiment
de matéria seca o estrutural;
foliar densidade tecidual
Peso seco Dry mass g Alocacao de
foliar biomassa; custo de
construgao foliar
Rendimento Fv/Fm - Desempenh
quantico maximo o] fotoquimico;
do fotossistema Il estresse fisioldgico
Area foliar LA cm? Interceptac
ao de luz;
estratégia de
tamanho foliar
Peso fresco FW g Investiment
foliar 0 de biomassa
Altura da H m Cresciment
planta o vertical;
Capacidade
competitiva

Fonte: O autor (2025)

3.5 ANALISE DOS DADOS
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Todas as analises estatisticas foram realizadas no software R (versao 4.4.1; R
CORE TEAM, 2024). O fluxo analitico combinou analises exploratorias dos dados,
testes ndo paramétricos e modelos lineares mistos generalizados (GLMMs). A
normalidade dos dados foi avaliada por meio do teste de Shapiro—Wilk e da inspeg¢ao
visual de graficos Q-Q (CRAWLEY, 2013). Como os pressupostos de normalidade
nao foram atendidos, adotaram-se abordagens nao paramétricas e métodos flexiveis

quanto a distribuicdo dos dados.

Os tragos funcionais das espécies selecionadas foram analisados por meio de
analise de componentes principais (PCA), baseada em uma matriz de correlagdo, com
o objetivo de sintetizar padrdes multivariados e reduzir a dimensionalidade dos dados.
Todos os tragos (peso fresco, area foliar, SLA, peso seco, LDMC, altura e Fv/Fm)
foram centralizados e padronizados antes da analise, e a PCA foi conduzida utilizando
o pacote FactoMineR (HUSSON et al., 2017). Esse procedimento permitiu avaliar as
correlagcdes entre os tracos individuais e os principais eixos de variagao, bem como
identificar gradientes coordenados de estratégias de uso de recursos (Figura A 1,
Apéndice). Os biplots e ordenagdes foram posteriormente visualizados com o pacote
factoextra (KASSAMBARA; MUNDT, 2020), e a identidade das espécies e 0s niveis
de riqueza foram sobrepostos para inspecionar diferengcas no espaco multivariado de

tracos.

A variabilidade intraespecifica dos tracos foi quantificada por meio do coeficiente
de variagao (CV), calculado como a raz&o entre o desvio-padréo e a média (SOKAL,;
ROHLF, 1995). Os CVs foram estimados para cada trago e espécie com base em
dados em nivel de parcela. O CV da altura das plantas nao foi calculado, uma vez que
apenas uma medida por individuo estava disponivel. Diferengas nos CVs entre
espécies foram avaliadas por meio do teste de Wilcoxon para amostras
independentes, com corregdo de Holm (a = 0,05) para comparagdes multiplas,
adotada em funcdo da nao normalidade dos dados e do controle do erro do tipo |
(WILCOXON, 1945; MANN; WHITNEY, 1947). Os tamanhos de efeito foram
calculados como r = Z/AN, em que o sinal indica a espécie com maior CV (positivo =

P. granulosum > C. urucurana; negativo = C. urucurana > P. granulosum). Para testar
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se a variabilidade intraespecifica diferiu entre niveis de riqueza, foram aplicados testes

de Kruskal-Wallis separadamente para cada espécie e trago.

Os GLMMs foram utilizados para avaliar os efeitos da riqueza de espécies e da
identidade das espécies sobre os valores individuais dos tragos funcionais. A riqueza
de espécies e a identidade das espécies em questdo foram incluidas como efeitos
fixos, e a identidade do bloco como intercepto aleatério. Os modelos foram ajustados
utilizando o pacote gimmTMB (BROOKS et al., 2017), com distribuicdes de erro
selecionadas de acordo com a estrutura empirica dos dados. O diagnéstico dos
modelos foi realizado por meio da inspe¢cdo de residuos e de graficos Q-Q
(CRAWLEY, 2013).

A coordenacao entre tragos foi avaliada por meio de modelos mistos adicionais,
nos quais um trago foi tratado como variavel resposta e outro como variavel preditora.
Os papéis dos tragos foram definidos a priori com base na teoria ecoldgica, sendo
SLA e LDMC geralmente considerados como tragos resposta, e Fv/Fm e altura como
tracos efeito (SUDING et al., 2008). Esse arcabougo analitico permitiu avaliar como
os tragos funcionais covariam entre espécies e ao longo de diferentes contextos de

riqueza de espécies.

4 RESULTADOS

Diferenciagdo em nivel de espécie ao longo de um gradiente de estratégias de uso de

recursos

A analise de componentes principais (PCA) revelou uma clara estruturagcao
multivariada dos tragos funcionais, com os dois primeiros eixos explicando 37,9%
(PCA1) e 28,2% (PCAZ2) da variagao total dos dados (Figura 2). O PCA1 representou
um gradiente de estratégias aquisitivas de uso de recursos, apresentando
associagodes fortes e positivas com a area foliar (LA; r = 0,95; p < 0,05), a massa fresca
(r=0,90; p <0,05), a massa seca (r = 0,72; p < 0,05) e a area foliar especifica (SLA;
r=0,48; p <0,05). Em contraste, o conteudo de matéria seca foliar (LDMC) apresentou
carga negativa no PCA1 (r = -0,33; p < 0,05), caracterizando um eixo associado a

estratégias mais conservativas de investimento.
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O PCA2 capturou principalmente variagdes relacionadas ao investimento
estrutural e mecanico, com o LDMC apresentando a carga positiva mais elevada (r =
0,81; p < 0,05) e a massa seca também contribuindo positivamente para esse eixo (r
=0,67; p <0,05). A altura das plantas apresentou carga moderada no PCA2 (r = -0,34;
p < 0,05), indicando alinhamento parcial com tragos aquisitivos. Em conjunto, os dois
eixos da PCA distinguiram os individuos de acordo com seus perfis morfologicos e

fisiologicos foliares.

Observou-se uma forte separagcao em nivel de espécie no espago multivariado,
com Croton urucurana distribuida predominantemente em direcdo a extremidade
aquisitiva do PCA1, enquanto Pleroma granulosum concentrou-se em regides da
ordenagcdo associadas a estratégias estruturalmente mais conservativas.
Adicionalmente, os tratamentos de riqueza de espécies promoveram deslocamentos
visiveis na dispersdo dos pontos ao longo de ambos os eixos, indicando ajustes na
morfologia foliar e nas estratégias de uso de recursos associados a riqueza. No
entanto, tais deslocamentos foram menos pronunciados do que as diferengas

observadas entre as espécies (Figura 2)

Figura 2- Analise de componentes principais (PCA) de sete tragos funcionais
mensurados em duas espécies arboreas pioneiras sob restauracao ativa da Mata
Atlantica. Os vetores dos tragos representam as cargas associadas a area foliar
especifica (SLA), area foliar (LA), conteudo de matéria seca foliar (LDMC), peso fresco
foliar (fresh_weight), peso seco foliar (dry_mass), altura da planta (height) e
rendimento quantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm). Cada ponto representa um
individuo arbdreo posicionado de acordo com seu perfil multivariado de tracos. As

elipses representam intervalos de confianga de 75% ao redor dos centréides das
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espécies, ilustrando separacédo consistente no espaco funcional. As identificagdes

individuais (B1, B2, B3) correspondem aos blocos experimentais.
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A variacao intraespecifica diferiu de forma consistente entre as duas espécies
estudadas (Tabela 2). Croton urucurana apresentou coeficientes de variagdo (CV)
significativamente mais elevados do que Pleroma granulosum para a area foliar
especifica (SLA), o peso fresco (FW) e o peso seco foliar (testes de Wilcoxon, p <
0,05). Em contraste, os CVs da area foliar (LA), do conteudo de matéria seca foliar
(LDMC) e do rendimento quantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm) n&o diferiram
significativamente entre as espécies (Tabela 2).

Os tamanhos de efeito indicaram diferengas na variabilidade de tracos
morfolégicos entre as espécies, enquanto a variabilidade fisiolégica, representada por
Fv/Fm, foi baixa e semelhante entre elas (Tabela 2). Essas diferencas foram
observadas ao longo dos diferentes niveis de riqueza de espécies, sendo a identidade
da espécie o principal fator explicativo da variagdo nos CVs para os tracos que

apresentaram diferengas significativas.

Tabela 2- Resultados dos testes de Wilcoxon para amostras independentes

comparando o coeficiente de variagcdo (CV) dos tragos funcionais entre Croton
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urucurana e Pleroma granulosum. Para cada trago, sao apresentados: a estatistica do
teste de Wilcoxon (W), os valores de p brutos (p), os valores de p ajustados pelo
meétodo de Holm (p_holm) e os tamanhos de efeito (r). Os valores médios de CV sao
apresentados para C. urucurana (med_C) e P. granulosum (med_P). Valores
negativos de r indicam maior CV em C. urucurana, enquanto valores positivos indicam
maior CV em P. granulosum. FW = peso fresco foliar; SLA = area foliar especifica; LA
= area foliar; LDMC = conteudo de matéria seca foliar; Fv/Fm = rendimento quantico

maximo do fotossistema II.

Tra w p r p_h me me
cos olm dC dP
funcionais
FW 2 0 - 0.00 49.0 29.
18 0.795 01 1
SLA 5 0 0. 0.00 21.6 48.
810 01 8
Dry 2 0.0 - 0.00 51.1 31.
mass 06 001 0.704 05 3
Fv/ 9 0.5 - 1 5.8 5.2
Fm 8 05 0.131 7
LA 1 0.4 - 1 52.3 48.
31 55 0.136 9
LD 1 0.4 - 1 11.2 9.0
MC 33 07 0.152 9

Fonte: O autor (2026)

Efeitos da riqueza de espécies sobre a variabilidade intraespecifica dos tragos

A riqueza de espécies nao exerceu efeito significativo sobre a variabilidade
intraespecifica dos tragos funcionais em nenhuma das espécies analisadas
(Apéndice, Tabela A 7). Os testes de Kruskal-Wallis ndo indicaram diferencas
significativas nos coeficientes de variagcdo (CV) entre os niveis de riqueza
(monocultivos, misturas de trés espécies e misturas de seis espécies) para SLA,
LDMC, area foliar (LA), peso fresco (FW), peso seco ou Fv/Fm (p > 0,05 para todos
os testes; Apéndice, Tabela A 7). Esse padrao foi consistente tanto para Croton

urucurana quanto para Pleroma granulosum.
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Embora P. granulosum tenha apresentado tendéncias marginais de aumento
do CV para LA (x*=5,13; p=0,077) e FW (x> = 4,73; p = 0,094), tais tendéncias nao
foram estatisticamente significativas e ndo se mostraram consistentes entre os
diferentes tragos e espécies (Apéndice, Tabela A 7). De modo geral, a riqueza de
espécies nao modificou a variabilidade intraespecifica dos tragos funcionais durante

as fases iniciais da restauracao.

Efeitos da identidade da espécie e da riqueza sobre a expressao dos tracos

Os modelos lineares mistos generalizados (GLMMs) revelaram efeitos
significativos tanto da riqueza de espécies quanto da identidade das espécies sobre
diversos tragos avaliados (Figura 3; Apéndice, Tabela A 2). Em comparagéo com P.
granulosum, C. urucurana apresentou valores mais elevados de SLA, massa fresca
(FW), area foliar (LA) e altura (H), enquanto o LDMC foi maior em P. granulosum. A
massa seca e o rendimento quantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm) n&o diferiram
significativamente entre as espécies (Tabela A 2).

A riqueza de espécies exerceu efeitos especificos sobre os valores médios dos
tracos, independentemente da identidade da espécie. SLA, LA e FW aumentaram
significativamente com o incremento da riqueza, enquanto LDMC e Fv/Fm
apresentaram reducao ao longo do gradiente de riqueza (p < 0,05; Apéndice, Tabela
A 2). O peso seco exibiu uma resposta nao linear a riqueza de espécies, com valores
significativamente menores observados nas misturas de trés espécies (Estimate =
-0,087; z = -3,58; p = 0,0003), enquanto nao houve diferenga entre monocultivos e
misturas de seis espécies (Estimate = -0,003; z = -0,11; p = 0,9163). A altura das
plantas também apresentou resposta nao linear a riqueza, com leve reducido nas
misturas de trés espécies (Estimate = -0,115; z = -2,16; p = 0,031), mas sem
diferenga entre monocultivos e misturas de seis espécies (Estimate = -0,036; z =
-0,57; p = 0,569).

Em todos os modelos, o efeito aleatério do bloco explicou apenas uma pequena
propor¢ao da variagao dos tracos (ICC < 0,07 para a maioria dos tracos), indicando
que o bloqueamento espacial contribuiu minimamente para os padrbes observados
(Apéndice, Tabela A 2).
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Figura 3- Valores médios dos tragos funcionais (x EP) de Croton urucurana e
Pleroma granulosum ao longo dos niveis de riqueza de espécies (1, 3 e 6 espécies),
apresentando: a. area foliar especifica (SLA, cm? g ™); b. area foliar (LA, cm?); c. peso
fresco foliar (g); d. altura da planta (m); e. conteudo de matéria seca foliar (LDMC, mg

g7); f. peso seco foliar (g); e g. rendimento quéntico maximo do fotossistema Il

b

(Fv/Fm). As barras de erro indicam +1 erro padrgo.
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Coordenacéo de tragos ao longo das espécies e dos niveis de riqueza

A modelagem das relagdes entre tragos revelou padrdes consistentes de
coordenacao entre espécies e niveis de riqueza (Figura 4; Apéndice Figura A 3;
Tabela A 3). O SLA apresentou associagao negativa com o LDMC, refletindo o trade-
off esperado entre estratégias aquisitivas e conservativas. O SLA esteve
positivamente relacionado a area foliar (LA) e ao peso fresco (FW), enquanto o LDMC
apresentou associagdes negativas com esses tragos morfoldgicos (Figura 4; Figura A
3; Tabela A 3).

A altura das plantas escalou positivamente com a area foliar e a peso seco em

ambas as espécies, com relagdes funcionais semelhantes ao longo dos diferentes
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niveis de riqueza. O Fv/Fm exibiu associagcées negativas com SLA, LA e peso seco,
indicando menor eficiéncia fotoquimica em individuos que expressaram tragos
morfolégicos mais aquisitivos. Os modelos de efeitos mistos indicaram que a
identidade da espécie explicou a maior parte da variacdo nas relacdes entre tragos,
enquanto a riqueza de espécies teve influéncia limitada sobre os coeficientes
angulares ou interceptos (Tabela A 3). De forma geral, os padrées centrais de

coordenacgao de tragos foram conservados ao longo dos tratamentos de riqueza.

Figura 4- Relagdes bivariadas entre tragos funcionais e variaveis relacionadas
ao desempenho para Croton urucurana (circulos rosa, linhas continuas) e Pleroma
granulosum (tridngulos azuis, linhas tracejadas) ao longo dos niveis de riqueza de
espécies (1, 3 e 6 espécies). Os painéis apresentam as relagdes entre: a. area foliar
especifica (SLA, cm? g7') e rendimento quantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm);
b. SLA e altura da planta (m); c. conteudo de matéria seca foliar (LDMC, mg g7") e
altura da planta; d. LDMC e Fv/Fm; e. LDMC e area foliar (LA, cm?); f. peso seco foliar
(Dry mass, g) e LA; g. LA e Fv/Fm; h. peso seco foliar (Dry mass) e Fv/Fm; i. peso
seco foliar e altura da planta; e j. SLA e LDMC. Os pontos representam individuos
dentro de cada nivel de riqueza. As linhas indicam os ajustes dos modelos trago-trago

para cada espécie, com areas sombreadas representando intervalos de confianga de
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95%. Letras diferentes indicam diferencgas significativas entre os niveis de riqueza em

relacédo a riqueza 1 (contrastes baseados em modelo, p < 0,05).
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5 DISCUSSAO

Este estudo indica que tanto a riqueza de espécies quanto a identidade das
especies desempenham papéis importantes, porém distintos, na determinacao da
expressao de tracos funcionais durante as fases iniciais da restauracdo da Mata
Atlantica. O aumento da riqueza da comunidade esteve associado a valores médios
mais elevados de tragos morfoldgicos relacionados a aquisigdo de recursos, incluindo
area foliar especifica (SLA), area foliar (LA) e peso fresco (FW). Em contraste, tragos
fisiolégicos e estruturais, como rendimento quantico maximo do fotossistema I
(Fv/Fm), altura e conteudo de matéria seca foliar (LDMC), apresentaram respostas
mais fracas ou nao lineares ao gradiente de riqueza. Apesar dessas mudangas nos
valores médios dos tragos associadas a riqueza, as diferencas interespecificas
permaneceram como a principal fonte de variagdo, reforcando a importancia da
identidade das espécies na determinacdo das estratégias funcionais durante a

montagem inicial das comunidades.

Esses padrboes foram corroborados pela andlise de componentes principais
(PCA), que revelou um claro gradiente aquisitivo conservativo ao longo do primeiro
eixo, com Croton urucurana posicionando-se na extremidade mais aquisitiva do
espectro, apresentando valor maiores de SLA e menores de LDMC, sugerindo maior
alocacdo em crescimento rapido sob alta disponibilidade de recursos. Ja Pleroma
granulosum associou-se a combinagdes de tragos relativamente mais conservativas,
com maior investimento estrutural e desempenho fotoquimico mais estavel, indicando
um equilibrio entre crescimento acelerado e maior tolerancia ao estresse ambiental. A
separagao consistente entre as espécies no espaco multivariado indica que a
identidade das espécies impde uma assinatura biomecanica e fisiolégica dominante
na montagem funcional inicial, mesmo diante da modulacéo dos valores médios dos
tracos pela riqueza. Embora ambas sejam classificadas como espécies arboreas
pioneiras nativas da Mata Atlantica, os resultados evidenciam uma diferenciagao

funcional clara entre elas ao longo do espectro de uso de recursos.

Variacao intraespecifica de tracos funcionais
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A variagao intraespecifica foi elevada em ambas as espécies, porém nao
respondeu as mudangas na riqueza de espécies, indicando que a riqueza nao
influenciou a variabilidade dos tracos durante a restauragao inicial. Em vez disso,
diferengas no coeficiente de variacdo foram detectadas apenas para SLA e tracos
relacionados a biomassa, enquanto LDMC e Fv/Fm apresentaram valores de CV
semelhantes entre as espécies. Esses resultados indicam que a variagao
intraespecifica de tragcos em plantios iniciais de restauracdo é estruturada
principalmente pela identidade das espécies e pela heterogeneidade ambiental em
pequena escala, e ndo pelo gradiente de riqueza em si (LOUREIRO; SANSEVERO,
2025; SILVA et al., 2025).

Estudos empiricos que abordam explicitamente a variagao intraespecifica de
tracos (ITV) nas fases iniciais da restauracdo de florestas tropicais ainda s&o
escassos. Nesse contexto, evidéncias provenientes de sistemas florestais maduros
fornecem um referencial conceitual util, embora comparagdes diretas sejam limitadas.
Por exemplo, BENAVIDES et al. (2019) relataram aumento da ITV arquiteténica sob
maior riqueza de espécies em florestas europeias maduras, atribuindo esse padrao
ao fechamento do dossel, ao empacotamento de copas e a otimizagao espacial de
longo prazo. Tais mecanismos sao improvaveis em plantios iniciais de restauragao,
nos quais o dossel ainda nao esta fechado, as interagbes bidticas sado fracas e a
estrutura etaria das populagdes é restrita (TILMAN 1985). Essa interpretagéo esta de
acordo com arcaboucos tedricos que propdem que a ITV emerge a partir de processos
de diferenciagao ontogenética, estruturagao populacional e histéricos prolongados de
interacado, condicbes geralmente ausentes nos estagios iniciais da sucessao
(CHESSON, 2000; BOLNICK et al., 2003; ANGERT et al., 2009; ALBERT et al., 2011;
VIOLLE, 2012).

A auséncia de efeitos da riqueza sobre a ITV sugere que a dindmica inicial da
restauracao é dominada por processos de estabelecimento, e ndo por interagcbes
competitivas ou complementares entre espécies (KUNSTLER et al.,, 2016;
BENAVIDES et al., 2019). Durante os primeiros anos apés o plantio, os individuos
experimentam disponibilidade relativamente homogénea de recursos devido a
abertura do dossel, a baixa densidade de vizinhanga e as praticas de manejo, como a
capina (CHAZDON, 2014). Nessas condigbes, o filtro ambiental e trajetérias de
desenvolvimento especificas das espécies tendem a gerar mais variagdo do que

interacbes mediadas pela diversidade. Padrbes semelhantes foram observados em
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florestas experimentais jovens, nas quais a ITV passa a responder a riqueza apenas
apo6s o fechamento do dossel, quando a particdo de nichos e a competigéao local se
intensificam (BENAVIDES et al., 2019; WESTERBAND et al., 2021). Nossos
resultados, portanto, sugerem que a sensibilidade da ITV a riqueza pode emergir em
fases mais avangadas da trajetéria de restauragcédo, quando os individuos acumulam

histéricos de interagao e experimentam maior diferenciacédo microambiental.

Efeitos da riqueza de espécies e da identidade das espécies sobre a expressado

dos tragos

A identidade das espécies foi o principal determinante da expresséo dos tragcos
durante o estabelecimento inicial, enquanto a riqueza de espécies promoveu
mudancas especificas nos valores médios. O aumento da riqueza favoreceu maiores
valores de SLA, LA e FW, acompanhados por menores valores de LDMC e Fv/Fm,
em consonancia com um deslocamento em diregdo a estratégias mais aquisitivas em
nivel comunitario. Em contraste, a variancia intraespecifica e a coordenacgao central
entre tragos permaneceram amplamente inalteradas ao longo dos niveis de riqueza.
Assim, embora a riqueza tenha alterado a expressdo meédia dos tragos, nao
reorganizou a variabilidade dos tragos nem a estrutura das relagdes entre eles.

Esse padrado indica um processo de montagem dominado pela identidade das
especies, no qual os efeitos composicionais influenciam principalmente os valores
medios dos tragos, e ndo sua variancia ou coordenagao. Tal dissociagdao entre
mudancas nos valores médios e alteragdes na variancia ou na arquitetura funcional é
consistente com o espectro econémico foliar e com estudos que demonstram que
comunidades em estagios sucessionais iniciais sao fortemente controladas pela
identidade das espécies pioneiras e pelo filtro ambiental, com reorganizacbes
funcionais mais pronunciadas ocorrendo apenas quando as interacbes competitivas
se intensificam (WRIGHT et al., 2004; DE BELLO et al., 2021; POORTER et al., 2021).
Estudos recentes sugerem que mudangas na composi¢ao de espécies ao longo do
desenvolvimento florestal ndo s&o necessariamente acompanhadas por uma
reorganizagao imediata das distribuicbes de tragos funcionais ou da diversidade
funcional, especialmente em estagios iniciais da sucessdo (BACKHAUS et al., 2021,
MUSCARELLA et al., 2025).
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Relagdes entre tragos funcionais ao longo do gradiente de riqueza

Entre as espécies, a coordenacao dos tragos estruturais foi forte e consistente
com o espectro econdmico foliar, uma vez que ambas apresentaram a associagao
negativa esperada entre SLA e LDMC (WRIGHT et al., 2004). A area foliar escalou
positivamente com o peso seco foliar, e a altura aumentou de forma nao linear com o
peso seco foliar, reforcando a coordenacdo estreita entre alocacao estrutural e
crescimento (FALSTER et al., 2018). Essas relagbes foram amplamente conservadas
entre os tratamentos de riqueza, indicando uma arquitetura funcional subjacente
estavel. Persisténcia semelhante da coordenacgao central de tragos sob forte filtragem
ambiental tem sido relatada para comunidades vegetais neotropicais ao longo de

gradientes contrastantes de recursos (FREITAS et al., 2024).

Em contraste, a eficiéncia fotoquimica apresentou associagdes mais fracas e
dependentes do contexto com os tracos estruturais. Redug¢des em Fv/Fm em altos
valores de SLA e LA, bem como sua relacdo nao linear com o peso seco foliar,
sugerem custos fisioldgicos de curto prazo associados ao aumento da demanda
metabdlica e a intensificacdo das interagdes bidticas (MAXWELL; JOHNSON, 2000;
POORTER et al., 2009; CERQUEIRA et al., 2025). Em conjunto, esses resultados
indicam que, embora a coordenacao dos tragos estruturais permanecga conservada, o
aumento da riqueza modifica a expressao e a intensidade de algumas relagdes entre
tracos, revelando trade-offs emergentes de desempenho, em vez de ganhos

coordenados em eficiéncia fisioldgica.

Estratégias de aquisi¢do de recursos e relevancia para a restauragao

Embora C. urucurana e P. granulosum se enquadrem no dominio tipicamente
aquisitivo das espécies pioneiras, nossos resultados revelam diferencas relativas em
seu posicionamento funcional ao longo do continuo aquisitivo—conservativo. P.
granulosum apresentou valores mais elevados de SLA e menores de LDMC,
consistentes com rapida expansao foliar e interceptacdo de luz, enquanto C.
urucurana apresentou maior investimento em biomassa, maior estatura e maior
eficiéncia fotoquimica, refletindo uma estratégia comparativamente mais reforgada
estruturalmente e fisiologicamente mais estavel (WRIGHT et al., 2004; POORTER et
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al., 2009; REICH, 2014). Essa diferenciagcéo dentro do grupo de espécies pioneiras &
comum e pode favorecer a complementaridade de nichos e a coexisténcia durante a
sucessao inicial (WRIGHT et al., 2004; DIAZ et al., 2016; REIS et al., 2025).

Sob a perspectiva da restauracdo, nossos resultados sdo consistentes com
abordagens de montagem baseadas em tragos funcionais que combinam espécies
com estratégias contrastantes. A associagao de espécies altamente aquisitivas e de
rapido crescimento, que aceleram o fechamento do dossel, com espécies que
apresentam maior amortecimento fisioldgico e investimento estrutural pode contribuir
tanto para o desempenho de curto prazo quanto para a resiliéncia em longo prazo
(CHARLES, 2018). Além disso, evidéncias recentes indicam que maior diversidade
arbérea pode promover o preenchimento do espaco do dossel e 0 aumento da
complexidade estrutural, acelerando o desenvolvimento florestal e o funcionamento
dos ecossistemas (RAY et al., 2024; FAHEY et al., 2025). Nossos resultados sugerem
que, embora o contexto bidtico possa modular a expressao dos tragos, as trajetérias
iniciais de restauragdo permanecem amplamente governadas pela diferenciagao
funcional intrinseca entre as espécies, que estabelece a base para ajustes

subsequentes nas estratégias de uso de recursos e no desempenho funcional.
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6 CONCLUSOES

Nossos resultados indicam que a riqueza de espécies e a identidade das
espécies atuam conjuntamente na determinagao da expressao de tragos funcionais
durante as fases iniciais da restauracdo de florestas tropicais, porém com
contribuicdes distintas. O aumento da riqueza de espécies esteve associado a
mudangas nos valores meédios de tragos morfolégicos relacionados a aquisicdo de
recursos, enquanto tracos fisioldgicos e estruturais apresentaram respostas mais
fracas ou nao lineares. Em todos os niveis de riqueza, a identidade das espécies
explicou consistentemente a maior parte da variagdo nos tracos funcionais,
evidenciando uma diferenciagéo intrinseca nas estratégias de uso de recursos entre
as duas espécies pioneiras.

Esses resultados sugerem que as trajetorias iniciais da restauracdo sao
influenciadas principalmente por estratégias funcionais especificas das espécies,
enquanto a riqueza de espécies modula a expressdo dessas estratégias, sem
reorganizar substancialmente a variabilidade ou a coordenagao entre tragos. Ao
integrar identidade das espécies, gradientes de riqueza e multiplas dimensdes da
expressao de tracos funcionais em um contexto experimental de restauracao, este
estudo contribui para uma compreensao mais refinada de como fatores bidticos
influenciam as respostas funcionais das plantas durante a regeneragao inicial de
florestas tropicais. Esses achados podem subsidiar o planejamento da restauracéo ao
destacar a importancia da selegcao de espécies e da complementaridade funcional nas

etapas iniciais da montagem das comunidades.
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8 APENDICE A - Material suplementar

Tabela A 1- Os testes de Kruskal-Wallis foram realizados separadamente para
Croton urucurana (C) e Pleroma granulosum (P) a fim de avaliar se seis tragos
funcionais (peso fresco (FW), SLA, peso seco foliar (Dry mass), Fv/Fm, area foliar (LA)
e LDMC) variam entre os tratamentos de riqueza (1, 3 e 6 espécies). A tabela

apresenta os valores de x? (qui-quadrado), os graus de liberdade (gl) e os valores de
p.

Kruskal Wallis test: traits ~ richness

Croton urucurana (C)

chi- p-
tracos df
squared value
3.75 0.
FW 2
1534
3.15 0.
SLA 2
207
2.683 0.
Dry mass 2
3 2614
3.780 0.
Fv/IFm 2
2 1511
2.625 0.
LA 2
2691
3.6 0.
LDMC 2
1653

Pleroma granulosum (P)

chi- p-
tracos df
squared value
4.725 0.
FW 2
09418
1.066 0.
SLA 2
7 5866
2.733 0.
Dry mass 2

3 255
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1.371 0.
Fv/Fm 2
4 5037
5.125 0.
LA
07711
1.333 0.
LMDC 2
3 5134

Fonte: O autor (2026)

Tabela A 2- Resultados dos modelos lineares mistos avaliando como a riqueza
de espécies e a identidade das espécies influenciam os tragos funcionais individuais.
Cada traco foi modelado em fungcdo da riqueza de espécies e da identidade das
especies, com o bloco incluido como intercepto aleatério. Para cada variavel resposta
(SLA, peso fresco (FW), area foliar, LDMC, peso seco foliar (Dry mass) e Fv/Fm), a
tabela apresenta as estimativas dos efeitos fixos, os valores de z, a variancia atribuida

ao efeito aleatdrio de bloco (ICC) e os respectivos valores de p.

Modelo 1: trago ~ riqueza + espécie + (1| Bloco)

SLA
Esti z Pr(>
mate value |z|)
5.00 1 <2e
Intercept
043 47.22 -16 ***
0.34 2 <2e
richness3
856 0.00 -16 ***
0.34 1 <2e
richness6
194 6.82 -16 ***
- 4 <2e
Specie P
0.69081 0.13 -16 ***
0.0
ICC (Bloco)
01
Dispersion model .
ecies
o 0.0
Standard deviation (Bloco) 5

Peso fresco




Esti z Pr(>
mate value |z])
0.68 2 <
Intercept
658 6.125 2e-16 ***
0.06 2. 0.0
richness3
514 508 122+
0.12 4, 2.7
richness6
799 194 4e-05 ***
- - <
Specie P
0.19111 9.902 2e-16 ***
0.0
ICC (Bloco, link scale)
05
con
Dispersion
stant
0.0
Standard deviation (Bloco) 3
LA
Esti z Pr(>
mate value |z])
4.59 1 <
Intercept
963 29.28 2e-16 ***
0.15 5. 2.6
richness3
776 15 4e-07 ***
0.25 7. 7.0
richness6
695 18 1e-13 ***
- - <
Specie P
0.68125 28.48 2e-16 ***
0.0
ICC (Bloco, link scale)
00
, : ~sp
Dispersion .
ecies
0.0
Standard deviation (Bloco) 5

Dry Mass
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Esti z Pr(>
mate value |z])
- - <
Intercept
0.444769 13.109 2e-16 ***
- - 0.0
richness3
0.086917 3.582 00341 ***
- - 0.9
richness6
0.003019 0.105 16375
0.02 1. 0.2
Specie P
3775 160 46205
0.0
ICC (Bloco, link scale)
00
, . ~sp
Dispersion _
ecies
0.0
Standard deviation (Bloco) 5
Fv/Fm
Esti St t
mate d. Error value
1.22 0. 18.
Intercept
574 06514 816
- 0. -
richness3
0.13128 01507 8.713
- 0. -
richness6
0.12622 01805 6.991
- 0. -
Specie P
0.09103 01187 7.666
0.1
ICC (Bloco)
7
0.1
Standard deviation (Bloco) )
Height
Valu t- -
DF P
value value
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0.76 1 0.0
Intercept 445
33957 0.227287 000
- - 0.0
richness3 445
0.1153028 2.162079 311
- - 0.5
richness6 445
0.0358422 0.569436 693
] ] 0.0
Specie P 445 11.34346
0.4735768 5 000
0.0
ICC (Bloco)
7
Spe
Dispersion cies
dependent
0.4
Standard deviation (Bloco) 5
LDMC
Esti z Pr(>
mate value |z|)
5.76 3 <2e
Intercept
8405 72.9 -16 ***
- - <2e
richness3
0.136239 18.2 -16 ***
- - <2e
richness6
0.122822 13.9 -16 ***
0.22 3 <2e
Specie P
7148 9.8 -16 ***
0.0
ICC (Bloco)
4
0.0
Standard deviation (Bloco) )

Fonte: O autor (2026)
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Tabela A 3- Resultados dos modelos lineares mistos avaliando a covariagéo
par a par entre tragos funcionais. Cada modelo relaciona um trago a um segundo trago,
controlando a riqueza de espécies e a identidade das espécies, com o bloco incluido
como intercepto aleatdrio. A tabela apresenta, para cada par de tragos avaliado, as
estimativas dos efeitos fixos, os valores de z, a variancia atribuida ao efeito aleatério

de bloco (ICC) e os respectivos valores de p.

Model 2: traco 1 ~ trago 2 + especie + riqueza + (1|Bloco)

Fv/Fm ~ SLA
Esti z Pr(>
mate value |z|)
1.32 1 <2e
Intercept
02365 9.483 -16 ***
- - 0.0
SLA
0.0007907 2.747 0601 **
- - 2.5
Specie P
0.1763715 5.153 6e-07 ***
- - 0.0
richness3
0.0677484 2.524 1160 *
- - 0.0
richness6
0.0624688 1.960 5002
0.0
ICC (Bloco)
04
Spe
Residual structure cies
dependent
0.0
Standard deviation (Bloco) 9
Height ~ SLA
Esti z Pr(>
mate value |z])
0.98 1 <

Intercept

320

3.871 2e-16 ***



bs(SLA_z, df = 3)1

1.1

0.50132 4.387 5e-05 ***
0.08 0. 0.5
bs(SLA_z, df = 3)2
542 547 847
- 0.0
bs(SLA_z, df = 3)3
0.47576 2.253 242~
- <
Specie P
0.54223 23.621 2e-16 ***
- 1.2
richness3
0.09537 4.365 7e-05 ***
- 0.6
richness6
0.01170 0.456 482
0.0
ICC (Bloco)
05
Spe
Residual structure cies
dependent
0.1
Standard deviation ]
LA ~ Dry Mass
Esti z Pr(>
mate value |z])
4.89 <2e
Intercept
210 24.22 -16 ***
log(d ) 0.86 7 <2e
og(dry_mass
gy 882 5.34 16
- <2e
Specie P
0.78843 43.65 -16 ***
0.34 2 <2e
richness3
975 0.49 -16 ***
0.34 <2e
richness6
772 7.40 -16 ***
0.0
ICC (Bloco)

02
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Spe
Residual structure cies
dependent
0.0
Standard deviation .
Fv/Fm ~ LDMC
Esti Pr(>
mate value F4)]
1.14 <
Intercept
975 0.293 2e-16 ***
0.13 0. 0.3
bs(LDMC_z, df = 3)1
072 917 59
- 0.6
bs(LDMC_z, df = 3)2
0.09147 0.471 37
0.02 0. 0.8
bs(LDMC_z, df = 3)3
939 151 80
- 2.8
Specie P
0.08705 5.940 5e-09 ***
- 3.3
richness3
0.07897 5.102 5e-07 ***
- 6.8
richness6
0.07109 3.981 6e-05 ***
. 0.0
ICC (Bloco, link scale)
02
Spe
Dispersion cies
dependent
0.0
Standard deviation o
Height ~ LDMC
Esti Pr(>
mate value |z])
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0.60 7. 4e-
Intercept
043 561 14 ***
0.33 1. 0.1
bs(LDMC_z, df = 3)1
040 626 0392
0.95 3. 0.0
bs(LDMC_z, df = 3)2
117 126 0177 **
0.24 0. 0.4
bs(LDMC_z, df = 3)3
958 771 4089
- - <
Specie P
0.57469 28.051 2e-16 ***
- - 0.0
richness3
0.04647 2.128 3332 *
0.02 0. 0.3
richness6
341 925 5480
0.0
ICC (Bloco)
07
Spe
Residual structure cies
dependent
0.1
Standard deviation )
LA ~LMDC
Esti z Pr(>
mate value |z])
4.50 5 <
Intercept
227 1.57 2e-16 ***
- - 0.2
bs(LDMC_z, df = 3)1
0.36780 1.13 59
0.48 0. 0.3
bs(LDMC_z, df = 3)2
468 98 29
0.84 1. 0.1
bs(LDMC_z, df = 3)3
749 59 11

Specie P

0.69659

- <

21.10 2e-16 ***
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0.16 4. 3.6
richness3
200 63 4e-06 ***
0.28 7. 3.7
richness6
409 26 4e-13 ***
0.0
ICC (Bloco)
00
Spe
Residual structure cies
dependent
0.0
Standard deviation 5
Fv/Fm ~ LA (with variation for the species)
Esti z Pr(>
mate value |z])
1.18 2 <
Intercept
7768 6.671 2e-16 ***
- - 0.0
LA z
0.012414 1.828 676
- - 2.2
Specie P
0.093327 7.332 7e-13 ***
- - 3.2
richness3
0.078732 5.526 8e-08 ***
- - 2.0
richness6
0.073071 4.256 8e-05 ***
0.0
ICC (Bloco, link scale)
02
Spe
Dispersion cies
dependent
0.0
Standard deviation 8

Fv/Fm ~ Dry Mass
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Esti z Pr(>
mate value |z])
1.51 9. <
Intercept
756 865 2e-16 ***
- - 0.0
bs(log_dm_z, df = 3)1
0.72095 2.647 0811 **
- - 0.0
bs(log_dm_z, df = 3)2
0.17901 1.694 9032
- - 0.1
bs(log_dm_z, df = 3)3
0.28942 1.606 0826
- - 5.3
Specie P
0.08905 7.818 5e-15 ***
- - 3.8
richness3
0.07220 5.077 4e-07 ***
- - 5.1
richness6
0.07707 4.558 7e-06 ***
0.0
ICC (Bloco, link scale)
02
Spe
Dispersion cies
dependent
0.0
Standard deviation 9
Height ~ Dry Mass
Esti z Pr(>
mate value |z])
0.77 3. 6.7
Intercept
441 99 0e-05 ***
- - 0.0
bs(log_dm_z, df = 3)1
0.80796 2.36 184 *
0.65 4, 1.7
bs(log_dm_z, df = 3)2
876 78 5e-06 ***
- - 0.4
bs(log_dm_z, df = 3)3
0.18256 0.81 184
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- - <
Specie P
0.50221 32.12 2e-16 ***
- - 1.0
richness3
0.09704 4.89 3e-06 ***
- - 0.2
richness6
0.02665 1.12 622
0.0
ICC (Bloco)
06
Spe
Residual structure cies
dependent
0.1
Standard deviation ]
LDMC ~ SLA
Esti z Pr(>
mate value |z|)
5.80 4 <2e
Intercept
4817 18.0 -16 ***
- - <2e
SLA z
0.087681 23.4 -16 ***
0.1 1 <2e
Specie P
4143 5.9 -16 ***
- - <2e
richness3
0.092948 12.9 -16 ***
- - <2e
richness6
0.078176 9.4 -16 ***
0.0
ICC (Bloco, link scale) 4
_ Con
Disperson
stant
0.0
Standard deviation )

Fonte: O autor (2026)
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Figura A 1- Cargas (correlagdes) dos tragos funcionais com os componentes

principais da PCA. Os valores representam a correlagao entre cada trago e os eixos

da PCA (Dim.1-Dim.5), em que cargas positivas e negativas indicam a diregdo e a

intensidade da contribuicdo de cada traco para a variagdo multivariada. Os tragos

incluem peso fresco (FW), area foliar (LA), area foliar especifica (SLA), peso seco

foliar (Dry mass), Fv/Fm, altura e conteudo de matéria seca foliar (LDMC). Essas

cargas correspondem aos coeficientes dos autovetores utilizados para gerar o biplot

da PCA apresentado no texto principal.

> iris.pca$var$coord

Dim.1

fresh_weight 0.8999103 0.
LA 0.9549220 -0.
SLA 0.4806293 -0.
dry_mass 0.7188790 O.
Fv.Fm 0.0855051 0.
height 0.2701443 -0.

-0.3250663 O.

LDMC

Dim.2
35684195
07665276
78731557
67327019
01209115
34031339
80790059

Dim.3

.05204323
.10536856
.09159273
.01920564
.87192359
.51703590
.11246820

Dim.4

.03268856
.06815117
.09581305
.05884701
.48166818
.73616409
.18286414

Dim.5

.20675462
.19610474
.34173499
.01738167
.01668325
.04328158
.43895934

Figura A 2- Coeficientes de variacao (CV, %) de seis tragos funcionais

medidos em Croton urucurana e Pleroma granulosum ao longo dos niveis de riqueza

de espécies (1, 3 e 6 espécies). O tamanho dos circulos representa o CV mediano

dentro de cada tratamento de riqueza. Os tragos incluem area foliar especifica (SLA,

cm? g~"), conteudo de matéria seca foliar (LDMC, mg g), area foliar (LA, cm?), peso
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fresco (FW, g), eficiéncia fotoquimica do fotossistema Il (Fv/Fm) e peso seco foliar

LOML T
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P. granulosum

o
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@ ]

6 1
Species richness
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O
O
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40

=21

Figura A 3- Os painéis apresentam as relagdes entre: a. altura da planta e

conteudo de matéria seca foliar (LDMC); b. area foliar (LA) e LDMC; e c. rendimento

quantico maximo do fotossistema Il (Fv/Fm) e LA. Os pontos representam individuos

dentro de cada nivel de riqueza. As linhas indicam os ajustes dos modelos trago-traco

para cada espécie, com areas sombreadas representando intervalos de confianga de



58

95%. Letras diferentes indicam diferencgas significativas entre os niveis de riqueza em

relacédo a riqueza 1 (contrastes baseados em modelo, p < 0,05).
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