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RESUMO

Embora os padrfes de distribuicdo de plantas herbéaceas tenham sido amplamente estudados
recentemente, ha pouco conhecimento sobre suas causas. Para entender como os padrfes de
distribuicdo podem estar associados ao desempenho das plantas, crescimento, dindmica foliar
e estresse fisioldgico de 4 espécies foram monitorados durante 2 anos. O estudo foi realizado
em uma &eade 4 knt de uma Floresta tropical de terrafirme na Reserva Ducke, Manaus,
Brasil. Individuos de cada espécie (Monotagma spicatum-29, Calathea altissima-36,
Triplophyllum dicksonioides-43 e Spathanthus unilateralis-28) foram selecionados ao longo
de toda a amplitude de suas distribui¢bes, os quais todas as folhas foram marcadas com
etiquetas metalicas e anéis plésticos coloridos. As plantas foram visitadas ao final da estacéo
de crescimento de cada ano para contageme medida de folhas novas e mortas. O indicador de
estresse fisiolégico (razéo F,/Fn) foi medido através de um fluorimetro. As medidas de
textura do solo, inclinagdo e disponibilidade de luz foram obtidas para cada planta. As
relacbes entre crescimento relativo, dindmica foliar e estresse fisiolégico com os fatores
ambientais foram analisados através de regressdes multiplas. A maior parte das plantas teve
um balanco negativo ou nulo ertre ganho e perda foliar, e o crescimento relativo foi negativo
ou nulo em pelo menos um dos anos. Em geral, o crescimento ndo foi melhor em condigbes
ambientais onde as espécies sdo mais abundantes e 0 estresse fisiolégico réo foi alto onde elas
ndo sdo abundantes. Para algumas espécies, dinamica foliar esteve associada com inclinacéo
do terreno. Crescimento ou dindmica foliar aumentaram com a disponibilidade de luz para
duas espécies com distribuicdo restrita ao longo do gradiente de solo, mas ndo para duas
espécies generalistas em solo, que parecem necessitar de uma quantidade maior de luz que a
encontrada na amostragem. Os resultados indicam que herbaceas de sub-bosgue tém
crescimento lento, e sugerem que os padrdoes de distribuicdo ndo sdo determinados pelo

desempenho da planta em resposta a gradientes ambientais apds a fase de estabel ecimento
inicial.

PALAVRAS-CHAVE

Crescimento, estresse fisiol0gico, distribuicéo espacial, herbaceas de sub-bosque, luz.
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ABSTRACT

Although the patterns of herb distribution have been widely studied in recent years, little is
known about their causes. In order to understand how distribution patterns may be linked to
plant performance, growth, leaf dynamics and physiological stress of 4 species were
monitored during 2 years. The study was conducted in an area of 4 knt of terra-firme tropical
Forest a Reserva Ducke, Manaus, Brazil. Individuals of each species (Monotagma spicatum-
29, Calathea altissima-36, Triplophyllum dicksonioides-43 and Spathanthus unilateralis-28)
were selected over the entire amplitude of their distributions, and al leaves were tagged with
plastic rings. Plants were visited at the end of the growing season of each year to count and
measure new leaves, and note dead leaves. Physiological dress indicator (ratio K/Fn) was
measured with a fluorimeter. Measures of soil texture, slope and light availability were
obtained for each plant. The relationships between relative growth, leaf dynamics and
physiological stress with the environmental factors were analyzed with multiple regressions.
Most plants had null or negative balance between leaf gain and loss, and relative growth was
negative or null in a least one of the years. Generaly, growth was not better in the
environmental conditions were the species are more abundant and physiological stress was
not higher were they are not abundant. For some species, leaf dynamics was associated with
terrain sope. Growth or leaf dynamics increased with light availability for the two species
with more restricted distribution along the soil gradient, but not for the two soil generalist
species, which seem to need a greater amount of light than included in the sample. Results
indicate that understory herbs have slow growth, and suggest that distribution patterns are not
determined by plant performance in response to environmental gradients after plants pass the
initial establishment phase.

KEY-WORDS

Growth, physiological stress, distribution patterns, understory herbs and light.
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1INTRODUCAO

Existe grande debate na literatura sobre a importancia relativa dos fatores
deterministicos e histéricos influenciando a distribuicdo de espécies e a organizacdo de
comunidades. Um grupo de autores sugere que a limitacdo de dispersdo sgja o fator mais
importante, sendo seu efeito observado através de padrdes de distribuicdo espacialmente
autocorrelacionados (Tuomisto et al., 1995; Condit et al., 2002; Duivenvoorden et al., 2002;
Tuomisto et al., 2003a; 2003b), enquanto outro grupo sugere que fatores deterministicos
como solo e/ou topografia sgjam mais importantes (Kahn, 1987; Poulsen & Badev, 1991,
Tuomisto & Ruokolainen, 1994; Tuomisto et al., 1995; Lovett, 1996; Poulsen, 1996;
Tuomisto & Poulsen, 1996; Ehrenfeld et al., 1997; Clark et al., 1998; Tuomisto & Poulsen,
2000; Vormisto et al., 2000; Cardoso & Schiavini, 2002; Duque et al., 2002; Tuomisto et al.,
2002; Tuomisto et al., 2003a; Vormisto et al., 2004, Costa et al., 2005; Tuomisto &
Ruokolainen, 2005).

A distribuicdo espacia de espécies herbaceas em florestas tropicais tem sido discutida
pelos ecdlogos recentemente. Varios autores mostraram que a distribuicdo das espécies
herbéceas esta associada com topografia (Poulsen & Baslev, 1991; Tuomisto et al., 1995;
Poulsen, 1996; Tuomisto & Poulsen, 2000; Vormisto et al., 2000; Tuomisto et al., 2003g;
Codta et al., 2005) ou gradientes edéficos (Tuomisto & Ruokolainen, 1994; Tuomisto &
Poulsen, 1996; Tuomisto et al., 2002; Tuomisto & Ruokolainen, 2005). Poucos estudos
examinaram o efeito de gradientes de luminosidade sobre a distribuicéo espacial (Joneset al.,
2006; Zuquim, 2006), mas Véarias pesquisas mostraram que o crescimento das espécies de sub-
bosque responde a gradientes de luz (Bentley, 1979; Smith, 1987; Montgomery & Chazdon,
2002; Elemans, 2004). Embora os padrbes de distribuicdo ao longo destes gradientes
ambientais ja tenham sido bem documentados, faltam informactes mais detalhadas a respeito
das causas dos padrdes de distribui¢go espacial observados.

O ambiente de sub-bosque é caracterizado pelo baixo nivel de luz difusa (Turnbull &
Y ates, 1993), sendo que menos de 2% da radiacdo solar que incide sobre a florestachegaaele
(Chazdon & Fetcher, 1984; Oberbauer et al., 1988; Canham, 1990). Além disso, durante a
passagem de luz pelo dossel, a qualidade e a quantidade de radiac&o fotossinteticamente ativa
(PAR) sdo dteradas até chegar ao sub-bosque (Turnbull & Yates, 1993). Este ambiente
apresenta uma variacao de luz devido aos sunflecks, pequenos raios de sol que adentram pelas
aberturas do dossel (Chazdon & Pearcy, 1991). Estes sunflecks podem contribuir de 10 até
85% da densidade de fluxo de fétons do sub-bosque (Pearcy, 1987; Chazdon, 1986; 1988), e



sua duragdo e intensidade podem ser definitivos no ganho de carbono para as plantas que
vivem neste ambiente (Pearcy, 1987; Chazdon & Pearcy, 1991). Além disso, a arquitetura do
dossd também contribui na quantidade de luz que chega ao sub-bosgue (Kabakoff &
Chazdon, 1996), portanto, esta heterogeneidade luminosa pode afetar as plantas de diferentes
maneiras (Chazdon & Fetcher, 1984; Chazdon, 1986).

Alguns autores mencionam a luminosidade como o fator mais importante a influenciar
e/ou limitar o crescimento e sobrevivéncia das plantas (Denslow, 1987; Chazdon, 1988;
Dendow et al., 1990), principalmente em ambientes sombreados (Fredeen & Field, 1996).
Alguns trabalhos dedicados a compreensdo da dinamica de plantas de sub-bosque mostraram
gue aumentos na quantidade de luz foram a causa de aumento da abundéancia (Smith, 1987,
Costa & Magnusson, 2002), crescimento, reproducdo, longevidade foliar e alocacéo de
biomassa (Bentley, 1979; Chazdon, 1986; Smith, 1987; Elemans, 2004) de espécies
herbaceas. O aumento da incidéncia luminosa pode também aumentar a taxa fotossintética e,
conseqlentemente, aumento no ganho de carbono (Chazdon, 1986, Mulkey, 1986), além de
aterar o padrdo de alocacdo de biomassa em plantas de diferentes requerimentos luminosos
(Elemans, 2004). Em ambientes de clareiras ja foram constatadas maior producdo e troca de
folhas em herbéceas de sub-bosque (Bentley, 1979; Mulkey et al., 1991) e maior biomassa de
folhas em plantulas de espécies arbéreas (Montgomery & Chazdon 2002). Quando expostas
as condicdes de clareiras, plartas de sub-bosque podem apresentar um rapido crescimento
(Mulkey, 1986) e colonizacéo devido a individuos pouco desenvolvidos que ja estavam no
local e que crescem sob a nova condicao de luz (Smith, 1987).

No entanto, os requerimentos de luz de cada espécie variam, de acordo com sua
histéria de vida (Crawley, 1986), o que pode provocar diferentes efeitos da luz sobre as
plantas. Quando a intensidade e a duragéo da luz excedem a quantidade requerida por uma
planta, esta atinge seu ponto de saturacéo, onde réo ha mais aumento da taxa fotossintética,
gue passa a ser constante (Marenco & Lopes, 2005). Portanto, o aumento da intensidade
luminosa pode aumentar o estresse fisiologico em plantas com baixos niveis de saturacéo.
Plantas tolerantes a sombra crescendo em clareiras podem apresentar maior grau de
fotoinibicdo (Araus & Hogan 1994), também observado durante um experimento em uma
floresta tropical, onde houve um répido decréscimo no rendimento da fotossintese (F,/Fm) em
poucas horas de exposicéo a atos niveis de luz (Lovelock et al., 1994). Este efeito também
pbde ser observado em outros tipos de florestas (Lemos-Filho, 2000). Em gera, existe uma

relacdo entre um ponto alto de saturagdo e um ponto baixo de compensacdo: uma planta capaz



de explorar elevados nivels de luz é uma planta incapaz de adaptar-se a condi¢cdes de baixa
luminosidade (Larcher, 2000).

O solo representa também um fator importante na dindmica de espécies vegetais, pois
€ o principa meio de obtencdo de &gua e nutrientes (Taiz & Zeiger, 2004). Na regido da
Amazoénia Central foi constatada uma forte correlacéo entre propriedades fisico-quimicas do
solo e dtitude (Mertens, 2004). As proporcOes de argila, de carbono organico e N total
aumentam nos locais mais atos, sendo a argila inversamente relacionada a proporcdo de areia
(Chauvel et al., 1987, Magalhdes et al., 1998; Luiz&0 et al., 2004; Mertens, 2004). Esta
variagdo nas propriedades e caracteristicas do solo pode influenciar a variagéo nos padroes de
distribuicdo das plantas. Existe uma caréncia de informacfes a respeito da influéncia do solo
no crescimento e sobrevivéncia de plantas herbaceas de sub-bosque e a maior parte da
literatura disponivel diz respeito a plantulas lenhosas (Walters & Reich, 1996).

Engelbrecht et al. (2007) mostraram que a disponibilidade de dgua no solo, associada
a ensibilidade das espécies a seca € um mecanismo a influenciar os padrdes de distribuicéo
das espécies em florestas tropicais. A retencdo de &gua pelo solo depende de alguns fatores,
dentre eles a textura e a topografia (Taiz & Zeiger, 2004). Neste sentido, abiomassa de
herbaceas no sub-bosque pode ser maior em ambientes mais Umidos (Davis et al., 1998).
Adicionalmente, vérios autores mostraram que a topografia local influencia o potencial
hidrico do ®lo (Daws et al., 2002; Gibbons & Newbery, 2002; Baker et al., 2003). Em
florestas tropicais Umidas no Panama foi registrado maior potencial matricial do solo nas
encostas do que nos platds (Daws et al., 2002). Considerando também a perda de agua pelas
plantas, ambientes mais Umidos e préximos a cursos de &gua podem contribuir para melhorar
o rendimento fotossintético das plantas, quando associados a condi¢cdes de luminosidade
adequadas.

O estresse hidrico pode ocorrer por déficit ou excesso de dgua. Quando ha déficit pode
ocorrer fechamento dos estdmatos, reducdo da area foliar e diminuicdo do crescimento; ja o
excesso pode causar também fechamento dos estdmatos, complicacdes na respiracdo pela
escassez de oxigénio e diminuicdo do crescimento (Larcher, 2000; Taiz & Zeiger, 2004).

Considerando 0 exposto acima, é possivel dizer que os padrfes de distribuicéo
espacial de espécies vegetais podem ser influenciados em trés estégios. Inicialmente uma
espécie pode ter sua distribuicdo diretamente limitada pela dispersdo de propagulos, que ird
depender desde suas caracteristicas intrinsecas (forma da semente e de eclosdo) até os agentes
dispersores. O segundo estagio a influenciar a distribuicdo seria o estabelecimento inicia da
planta desde a germinacdo ao estabel ecimento da plantula. Neste estagio, espera-se que aacao



de predadores e do microambiente determinem a capacidade de estabelecimento. No terceiro
estagio, espera-se que os fatores ambientais e bidticos atuem como filtros, determinando a
permanéncia ou exclusdo da planta. A acdo dos filtros, se forte, poderia entdo condicionar
distribuicBes restritas a determinados hébitats. Neste sentido, € possivel analisar certas
respostas de plantas de sub-bosgue a variagdes ambientais na tentativa de compreender a que
ponto estas condi¢des do ambiente podem estar influenciando a permanéncia das espécies em

determinadas condicdes ambientais, e por conseguinte, explicar em parte sua distribuicao.

2 OBJETIVOS

2.1Geral
Analisar a resposta do crescimento foliar e de um indicador de estresse fisiolégico de

quatro espécies herbéceas de sub-bosque na Amazénia Central, em relacéo ao solo, topografia
e luminosidade local.

2.2 Especificos

Determinar como o crescimento foliar de quatro espécies herbéceas de sub-bosque

responde a variagdo na textura do solo, inclinacéo e abertura de dossel;

Determinar como arazéo F,/Fy, (indicadora de estresse fisiolégico) de quatro espécies
herbaceas de sub-bosque responde a variacdo na textura do solo, inclinagdo e abertura e
dossel.

3MATERIAL E METODOS

3.1 Areadeestudo

A pesguisafoi desenvolvida na Reserva Florestal Adolpho Ducke (RFAD) do Instituto
Nacional de Pesguisas da Amazonia (INPA), localizada 26 km a noroeste de Manaus,
coordenadas 02°55' S, 59°59" W (Figura 1a). A reserva possui uma area de 100 Knf (10.000
ha) e estd situada em uma “Floresta de Terra-firme’, classificada em quatro grupos distintos
de flora: floresta de platd, floresta de vertente, floresta de campinarana e floresta de baixio
(Ribeiro et al. 1999).



Nesta regido a Floresta Amazbnica ocorre sobre um latossolo amarelo argiloso
(Embrapa 1999), que faz parte da Formag&o Barreiras, caracterizada por depositos terciarios
flavio-lacustres (Chauvel et al. 1987, Sombroek 2000). Proxima aos escudos brasileiro e
guianense, 0s quais geraram os depositos da formagéo (Brasil, 1978), possui um relevo com
fortes elevacOes topograficas, compreendendo topos e vales escarpados em “V” (Ribeiro et al.
1999). Estas variagOes altitudinais estéo relacionadas a uma variagéo na textura do slo, onde
ha um gradiente de aumento da porcentagem de argila a medida que aumenta a elevacéo, e
proporcionalmente um declinio na porcentagem de areia contidas no solo (Chauvel et al.
1987). A pluviosidade média anual é de aproximadamente 2.400 mm, ocorrerdo uma estacéo
seca entre julho e outubro, e a temperatura média anual é de 26°C (Marques-Filho et al.
1981).

3.2 Espéciesestudadas

Foram escolhidas para este estudo quatro espécies herbéceas abundantes e com
diferentes padrdes de distribui¢cdo ao longo do gradiente de solo e topografia (Costa et al.
2005): Monotagma spicatum (Aubl.) Macbride, Calathea altissima (Poeppig & Endl.) Koern,
Triplophyllum dicksonioides (Fée) Holttum e Spathanthus unilateralis Desv.

M. spicatum e C. altissima pertencem a familia Marantaceae, que se caracteriza por
plantas herbéceas terrestres, rizomatosas e perenes (Dahigren et al. 1985, Kennedy et al.
1988) de distribuicdo pantropical (Kennedy et al. 1988). As marantaceas, comuns no sub-
bosque de florestas de terra-firme na Amazonia (Costa et al. 2002), sdo encontradas com
freqiiéncia em toda RFAD, onde sdo as mais diversas dentre as ervas e dominam o sub-
bosque de campinaranas (Hopkins 2005). M. spicatum tem sua distribuicdo essencialmente na
Amazonia (Flora da Reserva Ducke, dados ndo publicados), € uma planta acaule de até 1,3 m
de atura (Andersson 1997), apresenta rizoma subterrdneo ou parcialmente aéreo (Flora da
Reserva Ducke, dados ndo publicados) (Figura 2d). C. altissima ocorre na América Central,
Guianas, Peru e norte do Brasil (Kennedy et al. 1988). E uma planta acaule que atinge até 1,5
m de altura (Figura 2a), suas folhas e inflorescéncia emergem diretamente do rizoma (Costa et
al. 2002, Kennedy et al. 1988), sendo seu pico de floracdo na regido de Manaus entre
novembro e janeiro (Costa et al. 2002) (Figura 2b).

T. dicksonioides pertence a familia Tectariaceae, de distribuicdo tropical (Moran
1995), mas que na regido neotropical apresenta apenas trés espécies (Holttum 1986). T.

discksonioides € uma samambaia terrestre encontrada na Coldmbia, Venezuela, Guiana,



Suriname, Guiana Francesa, Peru e norte do Brasil. Na RFAD é muito comum podendo
atingir até 60 cm de atura (Flavia Costa, observacdo de campo). Apresenta caule curto com
tricomas na margem, peciolo e raguis sulcados, todos de cor castanhos e soros arredondados
nas extemidades das nervuras (Prado 2005) (Figura 2c).

S unilateralis pertence a familia Rapateaceae, caracterizada por plantas herbéceas
perenes, paludosas e de rizoma espesso. Ocorrem na regi&o neotropical, sendo nas Guianas 0
centro de diversidade. S. unilateralis € uma espécie freqliente no norte da América do Sul e
ocorre preferencialmente nos baixios ou locais alagados sazonalmente da RFAD (Forzza &
Costa 2005). Apresenta folhas lanceoladas de &pice e bainha longo-atenuados e
inflorescéncias envoltas em uma bractea Pode atingir até 1 m de altura na RFAD (Flavia
Costa, observacdo de campo) e apresentam flores no periodo de novembro (Boom 1997)
(Figura 2d).

3.3 Coleta de dados

Os dados foram coletados em trés fases. A primeira foi realizada entre maio e agosto
de 2003 por Flavia R.C. Costa, incluindo a marcacdo das plantas, medicdo do crescimento
foliar, razéo F,/Fny, e inclinagdo. A segunda foi realizada entre julho e agosto de 2004, por
Marta Rivera Carreras, incluindo as medicoes de crescimento foliar e razéo R,/Fn. A terceira
fase foi realizada no ano de 2005, no ambito do curso de mestrado. Durante este periodo
foram realizadas as medi¢des de crescimento foliar e razéo F,/Fn, coleta de folhas de plantas
ndo marcadas para fins de determinacdo da equacdo alométrica de &reafoliar de cada espécie,
medidas de abertura de dossel e coleta de solo em cada planta, e andlises das amostras de solo
e das fotografias hemisféricas redizadas

Entre marco e maio de 2003 foram marcados com etiquetas metdlicas permanentes
individuos de M. spicatum (29), C. altissima (36), T. dicksonioides (43) e S unilateralis (28),
distribuidos ao longo de todo o gradiente topogréfico no quadrado formado pelas trilhas LO1-
LO3 e NS1-NS3 da Reserva Ducke, totalizando uma érea de 4 knt (Figura 1b). Cada planta
teve suas folhas identificadas individuamente com um anel pléstico colorido ou combinactes
de cores para que novas folhas pudessem ser identificadas (Figura 3a). A escolha dos
individuos foi feita de modo a contemplar os seguintes requisitos: distancia minima entre
individuos de 100 m; cobertura uniforme de todo o gradiente ambiental no qual a espécie foi
observada na RFAD e distribuicdo uniforme de tamanhos dos individuos sobre todo o
gradiente. Embora tenha sido feito um grande esforco para localizar individuos que

estivessem nos limites dos hébitats e nas condi¢cbes mais extremas de luz, estes individuos



foram raros e, portanto ndo foram incluidos com a mesma freqiéncia que os individuos

ocorrentes em seus hébitats e condi¢des mais comuns.

3.3.1 Crescimento Foliar

Entre os anos de 2003 e 2005, cada individuo foi visitado para medigdes do
comprimento das folhas e nimero de folhas, observando nascimento (ganho foliar) e
mortalidade (perda foliar) das mesmas. As medidas foram realizadas em Jul-2003, Ago-2004
e Jul-2005, no final da estacdo de crescimento (Flavia Costa, observacdo de campo). De forma
gue foram instituidos para as andlises dois periodos: 1 (2003 a 2004) e 2 (2004 a 2005). O
periodo 3 corresponde ao total de tempo analisado (2003-2005).

O badanco foliar relativo (BFR) foi calculado para cada periodo de medicdo de acordo

comseguinte férmula:

BFR (Periodo X; - X,) = (n° folhas X, — n° folhas X,)

n® folhas X,

De forma que para os graficos de frequéncias e andlises de regressdo o valor foi
multiplicado por 100, resultando a porcentagem de folhas que a planta perdeu (sinal negativo)
ou ganhou (sinal positivo) em relacdo ao nimero inicial da planta no periodo analisado.

O crescimento em &rea foliar foi calculado medindo-se a soma da érea foliar de todas
as folhas vivas de um individuo, ao final do periodo de crescimento, entre julho e agosto de
cada ano. Em campo foi mensurado o comprimento de cada folha viva, do apice a base da
l[&mina foliar, com auxilio de uma régua. A &rea foliar foi entdo estimada a partir de uma
equacdo alométrica relacionando area e comprimento da folha. Para gerar a equacdo, foram
coletadas deatoriamente 90 folhas de cada espécie, medidos o comprimento da |amina com
régua e area foliar com aparelho medidor de area foliar, e feita uma regressdo entre
comprimento e area foliar.

Cada espécie teve uma equacdo para determinacéo de area foliar, sendo que esta foi
determinada através da transformagéo dos valores de comprimento (C) e &rea (A) em escala
logaritmica (log” = a+ b. log ©). As equacdes ficaram assim determinadas:

M. spicatum: log* = -0,697 + (1,98 * log ©) R*= 0.98

C. altissma: log” = -0,652 + (2,03 * log ) R = 0.95
T. dicksonioides: log” = -0,402 + (2,02 * log ©) R* = 0.93

S unilateralis: log” = -0,968 + (1,82 * log ©) R* = 0.95



O crescimento relativo em érea foliar (CRAF) foi calculado para cada periodo da

seguinte forma:

CRAF (Periodo X - X,) = &eafoliar X, — areafoliar X,

areafoliar x;

3.3.2 Razéo F/Fn,

Apoés ser capturada pela clorofila a, a luz pode percorrer trés vias de dissipacéo:
fotoquimica para realizagdo da fotossintese, calor e fluorescéncia (luz emitida). Estas trés
formas de dissipacdo de energia competem entre si. A emissdo da fluorescéncia representa a
quantidade de energia luminosa ndo utilizada pelo aparelho fotossintético e dteracOes nos
padrdes de emissdo significam presenca de danos ao processo de fotossintese da planta
(Krause & Weis, 1991).

A emissdo da fluorescéncia segue a chamada curva de Kautsky (Taiz & Zeiger, 2004).
Quando o tecido fotossintético é iluminado a fluorescéncia sofre uma elevacéo inicial, Fo que
representa a emissdo de luz pelas moléculas excitadas de clorofila a (Krause & Wels, 1991).
Esta emissdo sobe até atingir um pico, chamado F,, que representa a fluorescéncia maxima, o
fechamento dos centros de reacéo fotoquimica (Bollhar-Nordenkampf et al. 1989) e o nivel de
saturacdo de luz para o tecido fotossintético (Taiz & Zeiger, 2004). O parametro F, representa
o incremento de fluorescéncia de Ry a Fy, e chama-se fluorescéncia variavel. A razéo F/Fm
indica o rendimento quantico da fase fotoquimica da fotossintese (Taiz & Zeiger, 2004).

A medida da emissdo da fluorescéncia pela clorofila a tem sido usada para detectar
danos ao aparelho fotossintético causados por estresse luminoso, hidrico, ou por deficiéncia
nutricional. Em plantas saudaveis, R/Fn, esta entre 0,6 e 0,8 (Bolhar-Nordenkampf et al.
1989) e em plantas sob estresse este valor diminui, sendo considerado um indicador de dano
fotoinibitério em plantas sob estresse ambiental (Bolhar-Nordenkampf et al. 1989).

Para determinar o estresse cronico, € necessario que a planta esteja sob adaptacéo ao
escuro para que as medidas de fluorescéncia sejam tomadas. Entre os anos de 2003 e 2005,
nos periodos de inicio e/lou meio da época seca foram feitas medidas de emisséo de
fluorescéncia da clorofila a com um fluorimetro portétil modelo PEA MK2, Hansatech
(Figura 3b). Estas medidas podem ser consideradas indicadoras do estresse fisioldgico crénico
das plantas.
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Figura 1. Localizacdo da Reserva Florestal Adolpho Ducke (10.000 ha) na regi&o de
Manaus (a) e Mapa de altitude da Reserva localizando a &rea de estudo de 4 Kn? (b).

Figura 2. Herbéceas de sub-bosgue estudadas: (a) M. spicatum, (b) C. altissima, (c) T. dicksonioides,
(d) S. unilateralis
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Figura 3. Individuo com folhas identificadas (a). Medi¢ao da emissdo de fluorescéncia com fluorimetro
portétil. (b).

As medidas foram realizadas entre 5h00 e 8h00, periodo de baixa intensidade
luminosa e para evitar que o aumento da temperatura interferisse nas medidas (Atsushlishida
et al. 2001). Os individuos analisados ficaram sob aclimatagcdo no escuro para que a medida
fosse tomada. O periodo de aclimatacdo foi de 10 minutos entre 5h00 e 5h30, onde ainda néo

h& luminosidade na mata, e de 30 minutos para o restante do tempo de medicgoes.

3.3.3 Textura do solo

Foi coletada uma amostra de solo adjacente a cada planta marcada, totalizando 29
amostras para M. spicatum, 36 para C. altissma, 43 para T. dicksonioides e 28 para S
unilateralis. Quando nas proximidades da planta ndo havia possibilidade de amostragem,
coletava-se 0 solo 0 mais proximo possivel da planta ndo ultrapassando 50 cm de distancia.
Com um trado foram coletados 10 cm de solo e colocados em sacos plasticos identificados
com o0 numero e localizacdo da planta. Apos a coleta 0s sacos das amostras foram abertos e
deixados a sombra para secagem em casa de vegetacdo. As andlises de textura foram feitas no
Laboratorio de Solo do Departamento de Ciéncias Agrondémicas do INPA de acordo com
Embrapa (1997).

3.3.4 Inclinagéo
As medidas de inclinacdo do terreno foram feitas com auxilio de um clinbmetro

Suunto tendo a planta no centro e 2 m de distancia para cada bdo da maior inclinacdo no

ponto.
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3.3.5 Abertura de dossel

A disponibilidade luminosa foi estimada através de medidas da porcentagem de
abertura da copa no ano de 2005. Sobre cada planta marcada foram tomadas fotos do dossel
com uma camera digital Nikon Coolpix 4500 acoplada a uma lente conversora hemisférica
Nikon FC-E8 (“olho de peixe’), que permite que o angulo da foto sga de 180°. A camera foi
apoiada em um tripé contendo um clinbmetro acoplado a ele, e posicionada a altura de cada
planta.

Todas & fotografias foram realizadas durante os periodos das 6h00 as 8h00 e das
16h00 as 17h00 para evitar incidéncia direta de luz que pudesse interferir na qualidade das
imagens adquiridas. A abertura do diafragma foi determinada pelas condigdes de luz, sendo
priorizada a menor abertura possivel, que garante melhor qualidade da foto quanto a
profundidade de campo. A abertura do diafragma é o produto da divisdo da distancia focal
pelo didmetro do diafragma (f=dist. focal/diametro). A velocidade do obturador foi
determinada automaticamente pelo fotbmetro da propria camera. N&o foram obtidas fotos
com velocidade do obturador acima de 2 segundos, pois as fotos sairiam desfocadas. A
porcentagem de abertura do dossel foi estimada através de andlise das fotografias no
programa GLA - Gap Light Anayzer 2.0 (Frazer & Canham, 1999) o qual mede as porc¢oes
escuras e claras das imagens. Cada fotografia foi analisada individualmente, pois em algumas
a incidéncia de luz deixou algumas folhas e /ou troncos claros, classificando como branco.
Entdo cada fotografia destas foi trabalhada em programa de editoracdo de imagens para que
estas partes fossem pintadas e posteriormente classificadas no programa. Todas imagens

foram trabalhadas por mim, para que um padréo de andlise fosse estabel ecido.

3.4 Andlisesestatisticas

Foram calculadas para cada espécie separadamente a média anual e erro padrdo de
ganho e perda foliar, balanco foliar relativo para os periodos 1 e 2; e crescimento foliar
relativo para os periodos 1, 2 e 3 A didribuicdo das frequéncias de balanco foliar relativo
(periodos 1 e 2) e crescimento relativo (periodos 2003-2005) foi feita para cada espécie.

O efeito da textura do solo, inclinacdo e abertura de dossel (variaveis independentes)
sobre o crescimento, ganho, perda e balanco foliar e razéo F,/Fn, (varidveis dependentes) de
cada espécie foram analisados por regressdes multiplas. Foram examinadas as regressdes
parciais em cada andlise para verificar a premissa de linearidade. Quando identificados

outliers estes foram removidos e identificados nos resultados das andlises.
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4 RESULTADOS

4.1 Monotagma spicatum

Dos 29 individuos anaisados, 9 apresentaram crescimento em &rea foliar relativo
(CRAF) positivo e 20 crescimento negativo (Figura 4). A espécie apresentou CRAF médio,
para os dois periodos anuais analisados, de -0,16 cnt +0,07 EP (Figura 5a). O ganho médio
anual de folhas foi de 5,4 +0,61 EP em 2004 5,5 +0,61 EP em 2005; e a perda média anual
de folhas foi de 7,6 +0,87 EP em 2004 e 6,8 +1,12 EP em 2005. O badanco relativo (BFR)
medio anual de folhas foi de-0,11 +0,05 EP em 2004 € 0,10 +0,11 EP em 2005 (Figura 5b).

No periodo 2003-2004, 31% dos individuos tiveram BFR positivo, 59% negativo e 10
% nulo (Figura 6a). No periodo 2004-2005, 45% dos individuos tiveram BFR, 48% negativo
e 7 % nulo (Figura 6Db).

A maior parte dos parametros de crescimento e razéo R/F, analisados ndo esteve
associada a porcentagem de argila do solo, inclinagdo ou abertura de dossel. (Tabela 1). O
ganho foliar no ano 2005 teve uma tendéncia fraca em aumentar com 0 aumento da abertura
de dossel (p=0.09, R =0.17) (Fig 7a). A perda foliar teve uma tendéncia fraca em diminuir
com 0 aumento da porcentagem de argila do solo no ano de 2004 (p=0.07, R =0.14) (Fig 7b).
O baanco foliar relativo (2004-2005) tendeu a ficar positivo com o aumento da inclinacéo
(p=0.04, R =0.26) (Fig 7c). A perda foliar teve uma tendéncia fraca em diminuir com o
aumento da inclinago no ano de 2005 (p=0.07, R? =0.21) (Fig 7d).
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Figura 4. Frequéncia de crescimento relativo em area foliar (CRAF) entre os anos 2003-2005 para a
espécie Monotagma spicatum
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Figura 6. Freqliéncia de Balanco foliar relativo (BFR) nos periodos de 2003-2004 (a) e 2004-2005 (b)
para a espécie Monotagma spicatum



Tabela 1. Resultados das andlises de regressdes multipl as realizadas para Monotagma spicatum

14

Periodo Variavel Solo Inclinacéo Abertura dossel R?
b P b P b P

< Ganho Foliar -0.034 0.865 -0.037 0.854 0.003
§ Perda Foliar -0.342 0.073 0.174 0.35 0.136
o Balanco Foliar 0.260 0.160 -0.33 0.07 0.163
§ Crescimento relativo 0.026 0.892 -0.253 0.196 0.063

Fv/Fn* 0.077 0.758 -0.053 0.833 0.007
o Ganho Foliar* -0.11 0.589 0.308 0.127 0.347 0.098 0.17
§ Perda Foliar<** 0.05 0.804 -0.369 0.07 0.219 0.284 0.215
g' Balanco Foliar** 0.034 0.866 0.398 0.043**  0.365 0.082 0.256
S Crescimento relativo* * -0.135 0.526 0.285 0.18 0.041 0.844 0.083

Fv/Fn* 0.275 0.16 0.27 0.164 -0.279 0.157 0.237

b=inclinagdo dareta P= probabilidade

N° de folhas novas(Parcial)

% Abertura de dossel (Parcial)

100

BFR (n° folhas) (Parcial)
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Figura 7. Parciais de regressdes multiplas feitas para Monotagma spicatum (&) ganho
foliar (2004-2005) X abertura de dossel; (b) perda foliar (2003-2004) X porcentagem de
argila no solo; (c) balanco foliar relativo (BFR) (2004-2005) X inclinagdo e (d) perda

30

Cada (*) representa o n° de outliers extraidos na andlise
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4.2 Calathea altissima

Dos 36 individuos analisados, 12 apresentaram crescimento em &rea foliar relativo
(CRAF) positivo e 24 crescimento negativo (Figura 8). A espécie apresentou um CRAF
médio, para os dois periodos anuais analisados, de -0,07 cnf +0,08 EP (Figura 9a). O ganho
médio anual de folhas foi de 2,17 +0,67 EP em 2004 e 2,22 +0,48 EP em 2005, e a perda
média anua de folhas foi de 2,1 +0,63 EP em 2004 e 2,2 +0,49 EP em 2005. O balango
relativo (BFR) médio anual de folhas foi -0,02 +£0,05 EP em 2004 e 0,01 +0,06 EP em 2005
(Figura 9b).

No periodo 2003-2004, 28% dos individuos tiveram BFR positivo, 39% negativo e 30
% nulo (Figura 10a). No periodo 2004-2005, 44% dos individuos tiveram BFR positivo, 39%
negativo e 21 % nulo (Figura 10b).

Nenhum dos parametros de crescimento e razéo F,/Fn, analisados esteve associado a

porcentagem de argila do solo, inclinagéo ou abertura de dossel (Tabela 2).
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Figura 8. Freqiiéncia de crescimento relativo em &rea foliar (CRAF) entre os anos
2003-2005 para a espécie Calathea altissima.
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Figura 10. Frequéncia de Balango foliar relativo (BFR) nos periodos de 2003-2004 (a) e 2004-2005 (b)
para a espécie Calathea altissima.
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Tabela 2. Resultados das analises de regressdes multiplas realizadas para Calathea altissima.

Periodo Variavel Solo Inclinagdo Abertura dossel R?
b P b P b P
< Ganho Foliar -0.293 0.093 -0.015 0.93 0.087
§ Perda Foliar -0.304 0.08 -0.064 0.704 0.099
oh Balanco Foliar* 0.193 0.275 0.160 0.364 0.067
§ Crescimento relativo 0.185 0.283 0.155 0.365 0.063
Fv/Fm 0.233 0.201 0.162 0.369 0.084
o Ganho Foliar* -0.305 0.084 0.183 0.287 -0.037 0.828 0.12
8 Perda Foliar -0.252 0.151 0.198 0.253 0.008 0.962 0.112
g Balanco Foliar -0.004 0.980 0.225 0.202 -0.018 0.919 0.050
S Crescimento relativo -0.018 0.92 0.164 0.354 0.051 0.771 0.03
Fv/F 0.046 0.796 0.135 0.449 0.149 0.405 0.047
b= inclinagéo dareta P= probabilidade * Extraido um outlier

4.3 Triplophyllum dicksonioides

Dos 43 individuos analisados, 21 apresentaram crescimento em area foliar relativo
(CRAF) positivo e 22 crescimento negativo (Figura 11). A espécie apresentou um CRAF
médio, para os dois periodos anuais analisados, de 0,22 cnf +0,11 EP (Figura 12a). O ganho
meédio anual de folhas foi de 0,84 +0,14 EP em 2004 e 0,98 +£0,13 BP em 2005 e a perda
média anual de folhas foi de 0,81 +0,13 EP em 2004 e 1,19 0,13 EP em 2005. O balanco
foliar relativo (BFR) médio anual de folhas foi de 0,09 £0,07 EP em 2004 e -0,06 +0,07 EP
em 2005 (Figura 12b).

No periodo 2003-2004, 23% dos individuos tiveram BFR positivo, 21% negativo e 56
% nulo (Figura 13a). No periodo 2004-2005, 23% dos individuos tiveram BFR positivo, 35%
negativo e 42 % nulo (Figura 13b).

Grande parte dos pardmetros de crescimento e razéo F,/Fn,, anadlisados ndo esteve
associada a porcentagem de argila do solo, inclinacdo ou abertura de dossel (Tabela 3). O
ganho foliar diminuiu com o aumento da inclinagdo no ano de 2004 (p=0.007, R? =0.19)
(Figura 14a) e marginalmente no ano de 2005 (p=0.07, R? =0.13) (Figura 14b).
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Figura 11. Freqénciade crescimento relativo em areafoliar (CRAF) entre os anos 2003-2005 para a
espécie Triplophyllum dicksonioides..
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Tabela 3. Resultados das anélises de regressdes multiplas realizadas para T. dicksonioides.
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Periodo Variavel Solo Inclinagdo Abertura dossel R?
b P b P b P
< Ganho Foliar -0.243 0.106 -0.421 0.007 0.188
§ Perda Foliar -0.083 0.605 -0.233 0.149 0.052
8‘ Balanco Foliar* 0.023 0.889 -0.218 0.183 0.050
Q Crescimento relativo 0.044 0.784 -0.134 0.411 0.023
Fv/Fnt* 0.001 0.998 -0.046 0.842 0.002
o Ganho Foliar 0.177 0.259 -0.297 0.072 0.087 0.589 0.13
8 Perda Foliar -0.089 0.579 -0.288 0.088 0.185 0.265 0.085
g Balanco Foliar 0.174 0.289 0.012 0.%44 -0.128 0.444 0.053
S Crescimento relativo -0.01 0.953 0.151 0.397 -0.054 0.758 0.021
Fv/Fm 0.026 0.877 -0.011 0.95 0.122 0.476 0.014
b= inclinagdo dareta P= probabilidade Cada (*) representa o n° de outliers extraidos naandlise
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Figura 14. Parciais de regressdes multiplas feitas com T. dicksonioides. (a) ganho

foliar (2003-2004) X inclinacéo, (b) ganho foliar (2004-2005) X inclinagdo. n = 43.

4.4 Spathanthus unilateralis

20

Dos 28 individuos analisados, 17 apresentaram crescimento em area foliar relativo

(CRAF) positivo e 11 crescimento negativo (Figura 15). A espécie apresentou CRAF médio,

para os dois periodos anuais analisados, de 0,09 cnf +0,08 EP (Figura 16a). O ganho médio
anual defolhasfoi de 2,46 £0,35 EP em 2004 e 3,29 £0,19 EP em 2005 e a perda média anual
de folhas foi de 3,21 +0,46 EP em 2004 e 2,18 +0,34 EP em 2005. O balanco foliar relativo
(BFR) médio anua de folhas foi de —0,08 +0,03 EP em 2004 e 0,13 +0,04 EP em 2005
(Figura 16b).
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No periodo 2003-2004, 18% dos individuos tiveram BFR positivo, 57% negativo e 21
% nulo (Figura 17a). No periodo 2004-2005, 61% dos individuos tiveram BFR positivo, 21%

negativo e 18 % nulo (Figura 17b).
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Tabela 4. Resultados das andlises de regressdes multiplas realizadas para Spathanthus unilateralis.
Periodo Variavel Solo Inclinagéo Abertura dossel R?
b P b P b P
< Ganho Foliar 0.228 0.511 -0.311 0.37 0.033
§ Perda Foliar -0.08 0.81 -0.248 0.458 0.1
oh Balango Foliar -0.017 0.961 0.002 0.996 0.000
8 Cresimentorelativo 0543 0111 0511 0133 0.102
Fv/Fm -0.24 0.564 -0.173 0.677 0.16
o Ganho Foliar -0.025 0.937 -0.241 0.45 0.536 0.006 0.335
§ Perda Foliar -0.244 0.51 0.138 0.704 -0.024 0.912 0.026
g' Balango Foliar 0.419 0.233 -0.406 0.239 0.220 0.275 0.14
S Crescimentorelativo  0.629 0.082 -0.503 0.152 -0.102 0.613 0.121
Fv/Fm -0.594 0.093 0.33 0.333 -0.039 0.844 0.151
b=inclinagéo dareta P= probabilidade
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5DISCUSSAO

Em gea, as quatro espécies andisadas apresentaram, durante o periodo de
acompanhamento, um crescimento relativo em area foliar (CRAF) negativo ou nulo. O
balanco foliar relativo (BFR) apresentou tendéncia semelhante, e as relacbes entre as
respostas das plantas e as varidvels ambientais foram pouco significativas.

As taxas negativas de crescimento foliar indicam que a plantas realmente perderam
biomassa aérea, mesmo sendo estes valores negativos muito proximos de zero. Ja as taxas
nulas de crescimento foliar relativo indicam que os individuos estudados estdo apenas
mantendo sua biomassa aérea. Este fato indica duas possibilidades. uma € que a planta ndo
disponha de nutrientes e energia suficientes para a producdo de novas folhas e esteja de fato
diminuindo, outra € que existam recursos disponiveis, mas a producdo de biomassa esteja
sendo alocada para as raizes. Smith (1987) sugeriu que o crescimento das plantas herbaceas
de sub-bosgue sga regulado pela ocorréncia de aberturas de dossel. Nos periodos em que
ocorressem estas aberturas e até que elas se fechassem, as plantas teriam oportunidade de
ganhar biomassa, e esta seria gradualmente perdida ou apenas mantida apos o fechamento
destas clareiras. Os resultados para as espécies aqui estudadas estédo de acordo com esta
hipbtese, ja que a maior parte das plantas durante os dois anos de acompanhamento ndo teve
ganho de biomassa aérea, e para duas das espécies (M. spicatum e S. unilateralis), as plantas
gue ganharam biomassa estiveram associadas a ambientes mais iluminados. Entretanto, ndo é
possivel saber se houve alocacdo de biomassa para a parte subterrénea, o que poderia também
explicar taxas de crescimento da parte aérea negativas ou nulas.

As varidveis ganho, perda e balanco foliar tenderam a responder mais as variavels
ambientais analisadas do que o crescimento em &rea foliar e razéo F,/Fn, € isto parece estar
relacionado ao fato de algumas espécies de sub-bosgue apresentarem um ritmo continuo de
troca de folhas (Freiberg & Freiberg, 1999).

Em relacdo a crescimento, acapacidade de uma planta em explorar ambientes mais
iluminados varia de acordo com seu requerimento luminoso (Crawley, 1986). Assm sendo,
os resultados aqui sugerem que duas das espécies analisadas, C. altissima e T. dicksonioides,
somente consigam aumentar expressivamente seu crescimento sob altas condi¢des de luz. Ja
M. spicatum e S unilateralis, que apresentaram uma associagdo entre crescimento e
luminosidade, mesmo com pequenos aumentos na entrada de luz, parecem ter um
requerimento luminoso menor. Ja foi demonstrado para espécies tropicais que o aumento da

luminosidade pode afetar o crescimento, reproducédo, sobrevivéncia, longevidade foliar e
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brotacéo de folhas (Bentley, 1979; Smith, 1987; Chazdon, 1986, 1988; Mulkey et al., 1991,
Fetcher et al., 1994; Freiberg & Freiberg, 1999; Costa et al., 2002, Montgomery & Chazdon,
2002; Elemans, 2004).

As andlises da razéo Fv/Fm n&o mostraram valores que indiquem estresse fisioldgico
crénico (Bolhar-Nordenkampf et al., 1989) em relacdo as varidveis ambientais analisadas,
com excegdo de S unilateralis, que tendeu a apresentar maior estresse nas por¢des mais
argilosas do solo. Isso sugere que, em geral, a amplitude de luz na qua as plantas foram
observadas (6 a 10% de abertura de dossel) e as condigdes hidricas do solo ndo foram
prejudiciais a ponto de causar estresse fisiologico cronico. No entanto, a leve tendéncia ao
estresse fisiologico em ambientes mais argilosos, constatada para S unilateralis, € um
resultado esperado de acordo com estudos que mostram maior abundéncia desta espécie em
partes mais arenosas do solo, onde a umidade € maior (Costa, 2004). Portanto, isto sugere que
as condicBes luminosas tipicas de sub-bosque, as quais estavam submetidas a maioria das
plantas medidas, ndo representam fator de estresse fisiolégico para estas espécies. Talvez o
que represente este risco sgjam mesmo as condi¢bes hidricas do solo, em grande parte
associadas a topografia, podendo constituir um filtro independente das condicGes de luz
(Daviset al., 1998).

As areas inclinadas parecem ter favorecido em parte algumas espécies, como M.
spicatum e C. altissima, talvez por oferecerem algumas vantagens. O balanco foliar relativo
positivo nas éreas inclinadas para M. spicatum pode ser um indicativo de que a espécie tenha
dificuldade inicialmente em estabel ecer-se nestas areas (ja que € pouco abundante nelas), mas
gue depois disso consiga prosperar. Desta forma, a limitagdo na abundancia dependeria ca
dispersdo e/lou do estabelecimento inicial. As encostas, contendo maiores disturbios
geradores de clareiras (Gae & Barfod, 1999) e arquitetura mais irregular (Kabakoff &
Chazdon, 1996) , podem estar propiciando melhores condi¢bes de luz para um balanco foliar
positivo. Plantas suscetiveis a seca podem ndo resistir por muito tempo nos platés, podendo
isso explicar certos padrdes de distribuicdo de espécies observados (Engelbrecht et al., 2007),
tendo em vista 0 maior rigor das secas ja registrado nestes ambientes (Daws et al., 2002). As
areas de baixio possuem maior disponibilidade de agua que as encostas (Baker et al., 2003).
No entanto, ja foi demonstrado que os solos de encostas podem apresentar maiores teores de
nitrogénio e carbono (Luizdo et al., 2004), e maior potencial de retencéo de agua (Daws et al.,
2002; Luizéo et al., 2004) do que os solos dos baixios Entdo, a maior luminosidade que pode
adentrar nestes pontos do gradiente topogréfico e o gradiente de disponibilidade de &gua no

solo, juntos propiciam um nicho favoravel para plantas sensivels a seca dos platds, podendo
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ser reflgios nos periodos mais secos (Daws et al., 2002; Engelbrecht et al., 2007). Algumas
espécies sao mais abundantes nas encostas (Kinupp & Magnusson, 2005; Engelbrecht et al.,
2007), enquanto outras, talvez tolerantes a seca, sdo mais abundantes nos platés (Costa,
2006). Embora o ambiente de baixio seja bastante favordvel a vida das plantas pela
disponibilidade de agua, isso representa também maior densidade de individuos no sub-
bosgue. As encostas podem conferir locais livres para colonizagéo (Costa 2006).

Diferente disto, a espécie T. dicksonioides ndo apresentou boa performance em areas
inclinadas, enquanto que para S. unilateralis estas por¢des do gradiente topografico parecem
ter sido indiferentes. No caso da primeira espécie este € um resultado bastante surpreendente,
jd que ela é muito abundante nas areas mais inclinadas da reserva (Costa et al., 2005). Desta
forma, os parametros de crescimento de T. dicksonioides ndo suportam a hipétese de que o
ambiente atue como filtro, selecionando as espécies capazes de nele sobreviverem. Alta
dispersdo de esporos e locais livres para a colonizagcdo podem fazer com que as encostas
tenham alta densidade de plantas desta espécie, mesmo gue as condi¢des para 0 crescimento
ndo sgjam ideais. Este caso aponta a existéncia de efeitos de massa que tendem a obscurecer

as relagcoes entre espécies e ambiente.
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6 CONCLUSAO

Os resultados sugerem que o crescimento em area foliar de algumas espécies €
bastante sensivel a pequenos incrementos de luz, e que os niveis encontrados em média no
sub-bosque ndo representam fator de estresse fisioldgico para as plantas deste ambiente A
variavel que representou um potencial causador de estresse fisioldgico foi a textura do solo,
gue determina em parte o potencia hidrico do mesmo. Os resultados sugerem que a limitacéo
na distribuicdo das espécies deve depender dos processos de dispersdo e/ou estabel ecimento
inicial. Como neste estudo ndo foram avaliadas plantas muito jovens, ndo é possivel afirmar
gue ndo exista nenhum controle ambiental sobre a distribuicdo, mas apenas que se houver,
este apenas atinge as plantas no inicio de seu estabelecimento. Os resultados deste estudo
sugerem que a maior limitacdo a distribuicdo de algumas espécies que sao especialistas em
solo/topografia deva ser a disperséo e o processo de estabelecimento inicial, ja que espécies
gue sdo altamente abundantes em determinadas por¢des dos gradientes de solo/topografia ndo
tiveram neles nelhor desempenho. Além disso, o ambiente de sub-bosque ndo representa

grandes limitacGes de luminosidade e condigdes hidricas quando a planta ja esta estabel ecida.
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